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PRESENTATION DU PROJET DIVERSIFY

Titre du projet : explorer le potentiel biologique et socio-économique d’espéces nouvelles

et/ou émergentes de poissons pour ’expansion de ’aquaculture Européenne.

Le projet DIVERSIFY (http://www.diversifyfish.eu/) est financé dans le cadre du
« 7th Framework Program of the European Commission » (7FP-KBBE-2013) (Figure 1).

Co-funded by the Seventh &4 &
Framework Programme o % PIVERSIFY
of the European Union S

Figure 1. Logo du projet DIVERSIFY.

Ce projet de cinq ans (2013-2018) est coordonné par le Dr. Constantinos C. Mylonas
de I’Institut de Biologie Marine, Biotechnologies et Aquaculture (IMBBC, Héraklion, Gréce)
et a un budget total de 11,8 millions d’euros (dont environ 1 million d’euros pour le sandre).
Le projet regroupe 38 partenaires appartenant aux 12 pays suivants : Allemagne, Belgique,
Danemark, Espagne, France, Grande Bretagne, Grece, Hongrie, Italie, Isra€l, Norvege, et
Pays-Bas. Ces partenaires sont majoritairement des institutions académiques, mais le
consortium comprend également une grande entreprise, dix petites et moyennes entreprises, et
cinqg associations professionnelles.

Six espéces nouvelles et/ou émergentes de poissons, avec un réel potentiel pour
I’expansion de I’aquaculture européenne, ont été identifiées (Figure 2). Ces nouvelles espéces
ont une croissance rapide et/ou un fort intérét économique qui permettrait de fournir aux
consommateurs des produits diversifiés avec une forte valeur ajoutée. Cependant, il existe des
points de blocage a différent niveaux de I’élevage de ces espéces. Les espéces ciblées dans le
projet sont: le maigre (Argyrosomus regius) et la sériole couronnée (Seriola dumerili)
destinées a la culture en cage dans des eaux marines tempérées, le cernier commun (Polyprion
americanus) pour la culture en cage dans des eaux marines froides et tempérées, le flétan
atlantique (Hippoglossus hippoglossus) pour la culture en cage en eaux marines et froides, et
le mulet cabot (Mugil cephalus) pour la culture extensive en étang, ou encore en lagunes
coticres (Figure 2). Une seule espéce de poisson d’eau douce a ¢été sélectionnée dans ce
projet, le sandre (Sander lucioperca), pour la culture intensive en systemes recirculés (Figure

2).
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PRESENTATION DU PROJET DIVERSIFY

Sériole couronnée Cernier commun

1.5 kg/an
Le plus grand
poisson plat au
monde (300 kg)

2.5 kg/an
Excellent pour
les sushi ou les
steaks

Croissance
rapide a faibles
températures

Maigre Mulet cabot Sandre
4@ ’%ﬁ = rne

1 kg/an
Peut atteindre
plus de 30 kg
par individu

0.5 kg/an
Espece herbivoreg
prix brut des
ceufs: 100€/k

aquacole recircule
(RAS)

Figure 2. Espéces présentes dans le projet DIVERSIFY. (Source :
http://www.diversifyfish.eu/).

Ces especes ont ¢été sélectionnées pour leurs performances zootechniques et
¢conomiques (Figure 2), pour couvrir I’ensemble de la zone géographique de 1’Europe et
plusieurs types d’aquaculture : en circuit fermé, ou en cage par exemple. L’objectif central du
projet est de lever les principaux points de blocages existants dans 1’¢élevage de ces six
especes.

Ma theése s’est concentrée sur I'un des points de blocage majeurs dans 1’¢levage des
premiers stades de vie (larves, juvéniles) du sandre : le cannibalisme intra-cohorte. Ce point
de blocage réduit considérablement les potentialités de production piscicole de cette espece
car il entraine un fort taux de mortalité causant d’importantes pertes €économiques pour les
pisciculteurs. Ma thése a ainsi pour objectifs principaux de (1) décrire précisément
cannibalisme (1’apparition, la chronologie et les comportements associés), et (2) analyser par
une approche multi-traits (comportements, morphologie et physiologie) de possibles
différences entre des individus cannibales et non-cannibales. Parallélement, j’ai étudié
I’impact de combinaisons de facteurs d’élevage sur le cannibalisme chez cette espece en
appliquant un design expérimental de type multifactoriel dans le but d’optimiser un protocole

d’élevage pour les premiers stades de vie du sandre.
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I/ Le cannibalisme : généralités

Dans les populations animales, les interactions entre les individus sont les éléments de
base des relations ainsi que de la structure sociale qui en découle (Figure 3 ; Hinde, 1976).
Les relations sociales sont fondées sur une succession d’interactions entre deux individus, et
I’ensemble des relations entre plusieurs individus permet de constituer un groupe présentant

une structure sociale particuliére (Hinde, 1976).

ﬂ INTERACTIONS SOCIALES
X

N X VDR PV -[%‘x] »

~_ S~ —

7 % M

RELATIONS

. % 72 M
e T XY
o YA XS

STRUCTURE SOCIALE

Figure 3. Schéma de la mise en place d’une structure sociale.
Une interaction sociale évolue entre deux individus et avec un ou plusieurs comportements
différents : « A se comporte (X) avec B » et » B répond avec un comportement (Y) a A ». Une
relation sociale repose sur une série d’interactions entre plusieurs individus et dépend de la
qualité des interactions. La structure sociale dépend du contenu et de la qualité des relations
entre les individus.

L’organisation dans un groupe social a des conséquences sur plusieurs fonctions
comme la reproduction, la fuite face aux prédateurs ou encore 1’exploitation des ressources
alimentaires (Guevara et al., 2011). Cependant, le cannibalisme, qui est une relation intra-
spécifique entre deux individus au sein d’un groupe, ne conduit pas a I’établissement d’une
structure sociale particuliere. En effet, en entrainant la mort d’un des deux individus, il
modifie les relations qui auraient pu s’établir au sein du groupe. Le cannibalisme participe a la

régulation de la population et peut-étre comparé a une prédation intra-spécifique que nous

détaillerons ci-dessous. Dans ce chapitre, nous nous attarderons a définir le cannibalisme, a
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expliquer brievement ses conséquences sur la structure des populations et détaillerons sa

distribution taxonomique.

Le cannibalisme est 1’acte de tuer et de consommer, tout ou partie, d’un individu de la
méme espece, quel que soit son dge ou son stade de développement (Soulsby, 2013). Le
cannibalisme est donc une interaction sociale, mais aussi une relation de prédation ou la proie
et le prédateur appartiennent a la méme espece, ce qui permet donc de le considérer comme
une prédation intra-spécifique (Polis, 1981). Selon Soulsby (2013), la prédation entre des
individus de la méme espéce existe sous deux formes : la prédation active et la prédation
passive. Les prédateurs actifs sont des individus qui chassent pour tuer et manger les
individus de leur propre espece et sont nommés cannibales actifs ou prédateurs de congéneres.
Les prédateurs passifs, eux, sont des individus qui mangent les membres de leur propre espéce
déja morts et sont nommés cannibales passifs ou charognards de congénéres. Dans ma these,
je me focaliserai uniquement sur les prédateurs actifs. Le cannibalisme actif implique
I’existence d’un comportement de recherche, de chasse et de capture du congénere. Par
conséquent, il est nécessaire pour le cannibale de posséder des caractéristiques
morphologiques (appendices, bouche, dents), physiologiques (enzyme, tube digestif, glandes
gastriques) et comportementales adaptées pour attaquer, capturer, tuer, consommer et digérer
les tissus et les fluides d’un congénére. En plus de ces caractéristiques particulieres aux
carnivores, I’existence d’une différence de taille entre le cannibale et le cannibalisé semble
nécessaire afin de minimiser le risque de blessures pour le cannibale, surtout lors des premiers
stades de vie (Cuff, 1977 ; Hecht et Appelbaum, 1988 ; van Damme et al., 1989). En effet, le
cannibalisme actif existe surtout chez les prédateurs et les deux adversaires possedent les
mémes armes et 1’attaque de la proie par le cannibale n’est pas sans risque. Par conséquent, le
cannibale est généralement un peu plus grand que le cannibalisé mais en cas d’égalité de
taille, ce dernier peut étre plus vulnérable. Exceptées chez certaines espeéces avec un
dimorphisme sexuel important (majoritairement référencé chez les araignées ; Elgar et al.,
1990 ; Elgar, 1991 ; Elgar et Fahey, 1996 ; Wilder et Rypstra, 2008), un prédateur n’attaque
pas un congénere adulte pour le manger. Il existe alors une gamme de taille ou le cannibale
peut attaquer un congénere en limitant les risques lors de la chasse et de la capture. En effet,
la manipulation d’un congénére de taille égale ou de plus grande taille est soit tout
simplement impossible pour certains individus, soit trés dangereuse pour d’autres (avec des
risques de morsures, piqures ou blessures mortelles pour 1’assaillant). De plus, la
manipulation et I’ingestion d’une proie de grandes dimensions requierent un temps plus long,
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réduisant la mobilité et la capacité de fuite du cannibale, qui devient alors plus vulnérable face
aux congéneres potentiellement cannibales mais aussi face a d’éventuels prédateurs (Cuff,
1980 ; Baras, 1998). A I’inverse, avec une petite proie par rapport a sa taille, le cannibale aura
un rapport colts/ bénéfices trop faible, exigeant beaucoup d’efforts pour chasser cette proie
tout en apportant que trés peu d’énergie. Les limites inférieures et supérieures de la gamme de
taille ou le cannibale peut attaquer un congénére ne sont généralement pas ou peu connues
chez la plupart des espéces (Soulsby, 2013). Cependant, dans le cadre de la prédation
interspécifique, le ratio taille de la proie sur la taille du prédateur a été plus largement étudié
(Polis, 1981 ; Claessen et al.,, 2004) et sera développé plus tard (cf. partie II1.2 de
I’introduction).

Longtemps considéré comme un phénomene rare, voire méme un artefact
expérimental en contexte d’élevage mono-spécifique, le cannibalisme est en réalité tres
fréquent, et ’un des facteurs importants de la dynamique des populations sauvages et captives
(Claessen et de Roos, 2003 ; Bystrom et al., 2012). Plusieurs conséquences du cannibalisme
sur la dynamique des populations ont été référencées. La premicre est la régulation de
I’effectif de la population. Elle a été démontrée a I’aide de plusieurs modeles dans lesquels le
cannibalisme est un processus uniquement dépendant de la densité de la population (Claessen
et al., 2004). La deuxieéme conséquence est la modification de la taille des individus de la
population ou du sexe ratio. Par exemple, les mod¢les sur la taille des individus dans une
population montrent qu’il y a une grande interconnexion entre le cannibalisme et la
distribution de la taille dans la population, avec des implications directes sur la croissance des
individus (Claessen et al., 2004). Cette sélection des proies peut, dans le cas ou une classe
d’age est plus impactée (car plus petite), induire un déficit générationnel pour cette classe
d’age. Une autre conséquence est une stabilisation de la population si I’on considére les
cannibales (qui persistent) et les proies (qui sont mangées par les cannibales) comme deux
¢tats stables (Claessen et de Roos, 2003). Cette stabilisation est le résultat de 1’interaction
entre les effets positifs et négatifs du cannibalisme (Cushing, 1991). L’effet positif peut étre
divisé en effet direct (gain d’énergie immédiat li¢ a la consommation d’un congénere ;
Cushing, 1991) et indirect (médiation de la compétition pour partager des ressources avec
I’élimination de compétiteurs potentiels (cannibalisés) dans la population (Fisher, 1987)).

L’effet négatif se résume a la mortalité des cannibalisés.
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Le cannibalisme actif est largement répandu au sein du régne animal (Elgar et Crespi,
1992 ; Askenasy, 1994 ; Alabi et al.,, 2009). Présent chez I’'Homme depuis 1’époque
préhistorique, beaucoup d’études recherchent 1’origine et I’évolution de ce comportement
chez ’Homme mais aussi chez les animaux non-humains (Polis, 1981 ; Reed et Stenseth,
1984 ; Stenseth, 1985 ; Elgar et Crespi, 1992). Chez ces derniers, le cannibalisme a été décrit
dans de nombreux groupes taxonomiques, des micro-organismes aux mammiféres (Fox,
1975 ; Elgar et Crespi, 1992 ; Soulsby et al., 2013), aussi bien chez des espéces terrestres

qu'aquatiques (marines ou d’eau douce) (Fox, 1975).

I1/ Le cannibalisme chez les Téléostéens

Smith et Reay (1991) sont les premiers a avoir proposé une revue de la littérature
consacrée au cannibalisme actif chez les T¢él€ostéens. Ils ont mis en évidence sa présence chez
36 familles. Cependant, ces familles concernent pour la majorité des especes dites « d’intérét
pour I’Homme » et donc nous pouvons faire I’hypothése que le cannibalisme serait bien plus
répandu et pourrait se trouver chez de nombreuses autres especes (Dominey et Blumer, 1984).
Ainsi, des études plus récentes, dédi¢es a 1’¢levage de nouvelles especes pour 1’aquaculture,
ont quasi systématiquement répertorié I’existence du cannibalisme, essentiellement aux stades
larvaires et juvéniles (Baras, 1998 ; 2012). 11 a été¢ décrit chez 390 especes issues de 104
familles, dont 150 especes étudiées uniquement en captivité (Pereira et al., 2017). Aussi, a
I’heure actuelle, c’est davantage 1’absence de cannibalisme actif chez une espéce de

Téléostéens qui est considérée comme exceptionnelle, et non son existence.

I1.1 Classification du cannibalisme

La classification du cannibalisme dans le régne animal est généralement réalisée en
fonction du stade de développement ou a partir des liens de parenté existant entre le cannibale
et sa proie. Chez les Téléostéens, la classification de Smith et Reay (1991) décrit le
cannibalisme selon le stade de développement de la proie (ceufs, larves, juvéniles ou adultes),
selon la relation génétique entre le cannibale et la proie (cannibalisme filial, intra-fratrie ou
entre non-apparentés), ou encore selon la relation d’dge entre le cannibale et sa proie
(cannibalisme intra-cohorte ou inter-cohorte). Baras (1998) souléve qu’avec ce type de
classification, en milieu naturel, ou plusieurs cohortes ou fratries peuvent coexister, le nombre
de cas de figures possibles est extrémement diversifié et qu’en aquaculture, le nombre de cas

est plus limité car la population est généralement mieux controlée (Figure 4). Par exemple, en
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milieu contrdlé, tel qu’un systéme recirculé (RAS), I’oophagie n’est pas impossible mais
extrémement rare (Figure 4). En effet, les adultes peuvent consommer les ceufs seulement si
ceux-ci sont pondus dans le bassin, ce qui n’est généralement pas souhaité dans un systéme
aquacole dédi¢ a la production. De plus, les larves peuvent manger des ceufs (Figure 4).
Cependant, cela n’est possible qu’apres le passage des larves a une nourriture exogene, ce qui
impliquerait donc qu’il y ait d’importants décalages dans le développement des ceufs au sein
d’un méme bassin, ce qui n’arrive jamais en milieu controlé. Enfin les juvéniles peuvent
consommer des larves seulement dans le cas ou il existe des croissances différentielles
importantes entre les individus, ce qui induit que des poissons de méme age ne soient plus au
méme stade de développement (Ott et al., 2012). En aquaculture, ces poissons qui ont une
croissance beaucoup plus rapide sont appelés «jumpers ». On peut remarquer que les
relations de cannibalisme dans un systéme aquacole se limitent donc souvent a un contexte
intra-cohorte, et parfois méme a un contexte intra-fratrie pour les espéces a fécondité élevée
(Figure 4). Dans le cadre de ’aquaculture, une meilleure compréhension du cannibalisme
intra-cohorte permettrait (1) d’apporter des éléments de réponses pour améliorer les
conditions d’élevage en diminuant le taux de cannibalisme et (2) de comprendre les
mécanismes qui se mettent en place pour expliquer I’existence de ce cannibalisme en milieu

naturel.
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En milieu naturel En production aquacole
A B A B
Oeufs Oeufs Ocufs Oecufs
A A
Larves = Larves Larves Larves
: 1
™ %
Juvéniles = Juvéniles Juvéniles Juvéniles
Adultes Adultes

Adultes Adultes

Cannibalisme intra-cohorte

= (annibalisme entre individus non-apparentés

=== Cannibalisme entre individus apparentés

== Cannibalisme possible mais non référencé dans le littérature

Figure 4. Différentes possibilités de cannibalisme chez les Téléostéens en milieu naturel et en production aquacole en fonction des stades de
développement du prédateur (cannibale) et de la proie (cannibalisé), et de leurs liens de parenté.
Les traits pleins représentent des situations référencées dans la littérature tandis que les traits en pointillés représentent des situations possibles
mais non référencées dans la littérature. Les individus (A) sont apparentés entre eux. Les individus (B) sont apparentés entre eux. Les individus (4)

ne sont pas apparentés avec les individus (B). Les cas représentés avec (*) sont des cas survenant en cas d’erreur de manipulations. Schéma
adapté de Baras, 1998.
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Chez les Téléostéens, le cannibalisme intra-cohorte a été classé¢ par Smith et Reay
(1991) en deux sous-catégories : le cannibalisme intra-cohorte entre individus apparentés dans
les stades post-éclosion et le cannibalisme intra-cohorte entre individus non-apparentés dans
les stades post-éclosion. Il existe également le cannibalisme des ceufs en intra-cohorte entre
individus apparentés, mais il n’est pas référencé chez les Tél€ostéens.

Dans le cadre de cette thése, nous nous intéresserons uniquement au cannibalisme actif
intra-cohorte au cours des premiers stades de vie post-éclosion chez les Téléostéens. Ce
cannibalisme signifie que le cannibale et la proie ont le méme age car éclos au méme moment
mais, qu’ils ne sont pas forcément issus de la méme ponte (la cohorte est différente de la
fratrie). Le cannibalisme des stades post-éclosion implique une prédation active faisant appel
a des tactiques d’approche, de capture et d’ingestion des proies par les cannibales, qui va de
pair avec des possibilités de détection et d’évitement des cannibales par les proies (Baras,
1998). Les potentialités de capture sont d’autant plus grandes que la fréquence des
interactions entre individus est plus importante, que la différence de taille entre les congénéres
favorise son expression et que les habitats utilisés par le prédateur et la proie sont similaires
(Baras, 1998). Le cannibalisme intra-cohorte est le plus fréquemment cité en captivité tandis
que le cannibalisme inter-cohorte I’est davantage en milieu naturel (Baras, 1998 ; Pereira et
al., 2017), du fait des potentialités de croissance maximisées en captivité¢, de 1’absence de
proies vivantes alternatives favorisant I’expression de la prédation intra-spécifique et de
I’absence de mixité entre les cohortes (Baras, 1998). La distinction inter-intra-fratrie n’est pas
strictement liée au contexte d’élevage, mais bien au fait que, chez certaines especes comme le
brochet Esox lucius, le cannibalisme s’exerce préférentiellement a 1’égard de proies
« génétiquement différentes » (Bry et Gillet, 1980). C’est le cas également chez les Cichlidés,
les Cyprinodontidés, les Gasterosteidés, les Poeciliidés et les Salmonidés (Smith et Reay,
1991). L’émergence du cannibalisme au sein d’une méme cohorte varie en fonction des
especes, essentiellement selon la vitesse de développement, mais également en fonction du
régime alimentaire strictement piscivore (ou ichtyophage = consommation de poisson) de
I’espece concernée (Smith et Reay, 1991 ; Baras, 1998). Autrement dit, le régime alimentaire
naturel d’une espéce pourrait expliquer pourquoi elle peut adopter comme stratégie
alimentaire alternative, le cannibalisme. En effet, il n’y a pas ou peu de cannibalisme chez des
especes essentiellement herbivores (la carpe amour Crtenopharyngodon idella, la carpe
argentée Hypophthalmichthys molitrix ou le tilapia Tilapia rendalli) contrairement a des
espeéces qui sont piscivores au moins une partie de leur vie (le poisson chat Clarias

gariepinus, la truite arc-en-ciel Oncorhynchus mykiss, la carpe commune Cyprinus carpio)
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(Pienaar, 1990). Chez les premiers stades de vie d’espéces piscivores, le taux de cannibalisme
actif diminue dans le temps, tandis que chez les espéces qui ne sont piscivores qu’une partie
de leur vie ont un taux de cannibalisme qui décroit et qui peut méme disparaitre au cours du
développement (Hecht et Pienaar, 1993). Si le cannibalisme s’arréte totalement, cela peut étre
da au changement de nourriture et/ou €tre une conséquence de modifications morphologiques,
comme la taille de la bouche qui ne permet plus d’avaler des proies devenues trop grosses
(Hecht et Pienaar, 1993). Le cannibalisme ne peut s’exercer que si les structures anatomiques
et physiologiques permettant a 1’individu de consommer sa proie sont mises en place
(Vandewalle et al., 1997). De plus, une disparition du cannibalisme pourrait étre due au risque
de blessures augmentant avec 1’age et inhérent au comportement de capture. Pour un méme
ratio de taille, les risques de blessures sont plus grands chez des poissons plus agés (dus au
développement des dents par exemple) que chez des plus jeunes.

Le cannibalisme intra-cohorte est divisé en deux types. Dans le cas du type I, appelé
¢galement le type précoce, la proie n’est pas totalement ingérée ou consommée. Ce premier
type de cannibalisme apparait durant la phase larvaire et est indépendant de 1’hétérogénéité de
taille des poissons. Généralement, lors du cannibalisme de type I, la proie est ingérée en
premier par la queue puis avalée jusqu’a la base de la téte ou celle-ci est coupée et non-
ingérée (Cuff, 1980 ; Figure 5). Le type II, qui est une forme plus tardive de cannibalisme, est
souvent associé¢ a une hétérogénéité de croissance (Baras, 2012 ; Naumowicz et al., 2017) et
correspond a une ingestion compléte d’un individu généralement plus petit (Baras et Jobling,

2002 ; Figure 5).

Figure 5. Illustration du cannibalisme de type I et II.
L’espéce représentée sur la photo est la dorade Brycon moorei. 1. 36 heures post-éclosion ;
11. 72 heures post-éclosion. L’ échelle représente Imm. Photos de Baras et Jobling, 2002.

Chez certaines espeéces comme le colin d’Alaska Theragra chalcogramma, une
consommation partielle d’une proie plus large peut coexister avec le cannibalisme de type Il
(Sogard et Olla, 1994). Généralement, chez les especes prédatrices avec une large ouverture
de bouche, le cannibalisme suit une dynamique oscillante (Figure 6 ; Baras et Jobling, 2002).

Cette oscillation refléte une alternance de périodes de présence (due a 1’hétérogénéité de
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taille) et d’absence de cannibalisme (Figure 6). Une fois que les cannibales ont prélevé toutes
les proies comprises dans le ratio de taille leur permettant de les attaquer, il y a une
diminution de I’hétérogénéité de taille suivie par une baisse du cannibalisme. Cependant, avec
la croissance différentielle existante entre les individus, dés que le ratio de taille permettant
aux cannibales de chasser un congénére est a nouveau atteint, le cannibalisme peut

réapparaitre. D’ou la présence de pics successifs de cannibalisme (Figure 6).

JLA

Hétérogénéité
de taille

Impact du
cannibalisme

Taille et age

Figure 6. Mode¢le conceptuel de la dynamique d’hétérogénéité de taille (A) et du
cannibalisme (B) chez les poissons d’¢élevage.
L aire rayée représente [’effet des deux types (I et 1) de prédation. (D apres Baras et Jobling,
2002).

D’un point de vue fonctionnel, le cannibalisme chez les Téléostéens peut commencer
des que les structures anatomiques permettant une prédation sont développées, c’est-a-dire
des le début de 1’alimentation exogene. Il a été observé a 20 heures post-éclosion chez Brycon
moorei, une espece tropicale avec un développement trés rapide (Baras et al., 2000a).
Néanmoins, le cannibalisme émerge plus tard chez la majorité des espéces de Téléostéens

(Baras et Jobling, 2002).
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11.2 Bilan des études sur le cannibalisme intra-cohorte depuis 2000

Le cannibalisme intra-cohorte est un point de blocage majeur dans 1’¢élevage de
plusieurs especes de Tél¢ostéens, principalement lors des premiers stades de vie, comme chez
le brochet Esox lucius (Bry et al., 1992), le colin d’Alaska (Sogard et Olla, 1994), Cynoscion
nebulus (Manley et al., 2014), la dorade (Baras et al., 2000a, b), la morue Gadus morhua
(Folkvord, 1997), la perche Perca fluviatilis (Baras et al., 2003 ; Bystrom et al., 2012), le
poisson chat Clarias gariepinus (Baras et d’Almeida, 2001) et le sandre Sander lucioperca
(Molnar et al., 2004). Plusieurs facteurs d’¢élevage ont été testés dans le but de diminuer voire
d’éliminer totalement le cannibalisme.

Dans cette partie nous nous proposons de faire une synthése bibliographique des
travaux sur le cannibalisme intra-cohorte en milieu contrélé chez les Tél¢ostéens depuis 2000.
Les études réalisées sur le terrain, grace aux péches sur plusieurs années, analysant
majoritairement des contenus stomacaux, ont ét¢ exclues de 1’analyse. En effet, méme si le
contenu stomacal permet de diagnostiquer le cannibalisme, nous ne pouvons pas étre certains
que celui-ci est un cannibalisme intra-cohorte. Cette revue a permis d’identifier 61
publications décrivant le cannibalisme intra-cohorte entre 2000 et 2017, dont 30 ont pour but
d’étudier le cannibalisme actif intra-cohorte et 31 utilisent le cannibalisme comme variable de
sortie, au méme titre que la croissance ou la survie par exemple (ex : Szkudlarek et Zakes,
2002 ; Al-Hafedh et Ali, 2004 ; Molnar et al., 2004 ; Corréa et Cerqueira, 2007). Sur les 30
publications travaillant sur le cannibalisme actif intra-cohorte, seulement 12 publications
réalisent une expérimentation sur les cannibales. En effet, soit les cannibales sont identifi€s
dans les bassins d’¢élevage et sont isolés, testés face a différentes situations (Baras et al.,
2000a ; Dou et al., 2000 ; Sogard et Olla, 2000 ; Hseu, 2002 ; Baras et al., 2011b ; Baras et al.,
2013 ; Bystrom et al., 2012 ; Ribeiro et Qin, 2015a) soit, a I’aide de données morphologiques,
les chercheurs construisent un modele permettant de prédire quel poisson pourrait étre
cannibale pour ensuite le tester (Hseu et al., 2003a ; Hseu et al., 2004 ; Fessehaye et al.,
2004 ; Ribeiro et Qin, 2013). Ces dernieres études concernent 1’analyse du rapport de taille
entre un cannibale et sa proie. Par exemple, Hseu et al. (2003) développent un modele de
régression linéaire pour prédire I’occurrence du cannibalisme en larviculture chez le Mérou a
tache orange (Epinephelus coioides). Les auteurs se sont basés sur la largeur de la bouche, la
largeur du corps et la longueur totale (LT) pour prédire la longueur de la proie consommable
par un cannibale en fonction de sa taille : LT},.pe = 0,80 LT aupipate — 1,50. Ce modéle leur

permet de déterminer un seuil de 30% de différence de taille nécessaire entre un cannibale et
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sa proie. Ce seuil permet de diviser une population en deux groupes de taille pour limiter le
cannibalisme ou de réaliser un tri permettant d’enlever a priori les cannibales. Une expérience
en laboratoire en complément a ce type de modele a permis un réajustement du seuil
(Fessehaye, 20006).

L’ensemble des études a été réalisé sur les larves (35 sur 61 publications), sur les
juvéniles (25 sur 61 publications) ou sur les deux (1 sur 61 publications) (Tableau 1). Nous
pouvons proposer deux explications a ce constat. La premiére explication concerne les 31
publications utilisant le cannibalisme comme variable de sortie. En effet, le cannibalisme en
¢levage est un réel probléeme lors des premiers stades de vie (Baras, 2012) et par conséquent
de plus en plus de chercheurs essayent de résoudre ce probléme en testant différents
parameétres d’élevage. La seconde explication est que, d’un point de vue fondamental, les
premiers stades de vie (larves et juvéniles) sont les stades ou 1’ensemble des comportements
se mettent en place. Par conséquent, il apparait plus aisé de comprendre un phénomene lors de
sa mise en place que lorsque celui-ci est établi depuis longtemps, comme cela pourrait étre le
cas chez les adultes. De plus, le cannibalisme intra-cohorte chez les poissons adultes n’est pas
référencé directement ni attesté. Notre syntheése bibliographique permet également de mettre
en évidence que 70% des publications concernent les Perciformes et 15% les Siluriformes
(Tableau 1). Ces deux ordres contiennent des espéces comptant parmi celles les plus ¢levées
au monde : les Cichlidés (tilapia) avec 3,5 millions de tonnes et les Siluriformes avec 3,2
millions de tonnes produites (FAO, 2012).

A partir des publications référencées dans le Tableau 1, j’ai distingué trois méthodes
pour rendre compte du cannibalisme actif intra-cohorte. Majoritairement, le nombre de cas de
cannibalisme est comptabilisé (48 publications sur 61), soit en fréquence (%/jour) (Baras et
al., 2000a) soit en taux global (%) (ex : Krol et al., 2014) en fonction des conditions d’¢levage
appliquées ou des facteurs étudiés. Ce nombre de cas est généralement déterminé grace a la
mortalité constatée. En effet, les poissons non retrouvés morts dans le bassin sont
comptabilisés comme des individus qui ont été cannibalisés. La seconde méthode utilisée est
I’analyse des comportements (10 publications sur 61). Par exemple, Manley et al. (2015)
travaillent sur le comportement des larves de truite de mer (Cynoscion nebulosus). 1ls relévent
trois types de comportement représentatif d’'un comportement prédateur : les morsures, les
poursuites et les captures et les comparent en fonction de la fréquence de nourrissage. Enfin,
la derniére méthode d’analyse est le contenu stomacal (3 publications sur 61). Cependant, la
mise & mort nécessaire des poissons pour cette derniere méthode ne permet pas de faire un

suivi individuel sur plusieurs jours.
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Tableau 1. Bilan des publications depuis 2000 décrivant le cannibalisme actif intra-cohorte
chez les T¢léostéens.
Les publications ont été classées en fonction de [’ordre, la famille puis de I’espéce étudiée. Le
nombre de publications est référencé en fonction du stade étudié : L : Larves ; J : Juvéniles.
Les nombres de publications comportant des décimales correspondent aux publications
travaillant sur ladite espece et aux publications travaillant sur plusieurs especes. La
publication travaillant sur plusieurs espéces a été divisée par le nombre d’especes étudiées.

Nombre de
Ordre Famille Espéce étudiée | publications par Références
cohorte
Baras et al., 2003 ; Kestemont et al.,
2003 ; Babiak et al., 2004 ; Mandiki et
L:75 al., 2007 ; van Kooten et al., 2010 ;
Perca fluviatilis Bystrom et al., 2012 ; Krol et al., 2015 ;
Krol et Zielinski, 2015
7.2 Heermann et Borcherding, 2013 ;
Percidés ] Heermann et al., 2014
Kestemont et al., 2007 ; Szkudlarek et
L5 Zakes, 2007 ; Steenfeldt et al., 2011 ;
Sander ’ Szczepkowski et al., 2011 ; Krol et
lucioperca Zakes, 2016
73 Szkudlarek et Zakes, 2002 ; Molnar et
) al., 2004 ; Policar et al., 2013
Kailasam et al., 2002 ; Sukumaran et al.,
L:2
2011
.1 . Qin et al., 2004 ; Appelbaum et
Latidés Lates calcarifer 1.6 Arockiaraj, 2010 ; Arockiaraj et
’ Appelbaum, 2011 ; Ribeiro et Qin, 2013 ;
Perciformes Ribeiro et Qin, 2015a ) b
L:0 -
Carangidés Seriola dumerili —
J:1 Miki et al., 2011
. L:1 Hseu et al., 2003a
Epinephelus : :
coioides 7-3 Hseu, 2002 ; Hseu et al., 2003b ;
Serranidés Takeshita et Soyano, 2009
Epinephelus L:1 Hseu et al., 2004
lanceolatus 7:0 -
. L:0 i,
Cichlidés Oreochromis Fessehaye et al., 2004 ; Fesschaye, 2006 ;
niloticus 7-3 essehaye et al., ; Fessehaye, ;
Abdel-Tawwab et al., 2006
Sciaenops L:1 Chiu Liao et Chang, 2002
o ocellatus J:1 Chang et Chiu Liao, 2003
Sciaenidés
Cynoscion L:2 Manley et al., 2014 ; 2015
nebulosus 7:0 -
Thunnus L:1 Ishibashi et al., 2013
orientalis J:0 -
Scombridés
L:0,33 Reglero et al., 2011
Thunnus thynnus 70
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L:0,33 Reglero et al., 2011
Thunnus alalunga 70
Scombridés '
) ) L:0,33 Reglero et al., 2011
Auxis rochei
J:0 -
Perciformes Di N L-15 Hatziathanasiou et al., 2002 ; Kestemont
Moronidés icentrarchus o et al., 2003
labrax
J:0 -
L:0 -
Centropomidés Centropomus - -
parallelus J:1 Corréa et Cerqueira, 2007
L2 Baras et d'Almeida, 2001 ; Adamek et al.,
Clarias ) 2011
gariepinus ) Al-Hafedh et Ali, 2004 ; Marimuthu et
Claridés J:2 al., 2011
Heterobranchus L:1 Baras et al., 2014
longifilis 1:0 -
L:1 Sahoo et al., 2002
Wallago attu 70
o Siluridés : -
Siluriformes _ _ L:1 Krol et al., 2014
Silurus glanis
J:0 -
L Hemibagrus L:0,5 Baras et al., 2013
Bagridés
nemurus J:0,5 Baras et al., 2013
p e Pangasianodon L:1 Baras et al., 201 1a
angasices hypophthalmus J:0 -
L:1 Baras et al., 2011b
Pimelodidés Pseudopla'tystoma
punctifer J:0 -
) L:2 Baras et al., 2000a, b
Brycon moorei 10
Characiformes Bryconidés '
L:1 Leonardo et al., 2008
Brycon cephalus
J:0 -
1 L:0 -
Pleuronectiformes | Paralichthyidés Parqlzchthy s
olivaceus J:1 Dou et al., 2000
L:0 -
Scorpaeniformes | Anoplopomatidés Anoplop oma
Jimbria J:1 Sogard et Olla, 2000
. . L:0 -
Salmoniformes Salmonidés Salvelinus alpinus -
J:1 Bystrom et al., 2013
) ) L:1 Ziliukiene et Ziliukas, 2006
Esociformes Esocidés Esox lucius 10
. . L:1 Puvanendran et al., 2008
Gadiformes Gadidés Gadus morhua 70
; L:1 Kang et al., 2011
Tetraodontiformes | Tetraodontidés Takifugu g
obscurus J:0 -
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Enfin, j’ai regroupé les facteurs susceptibles d’impacter le cannibalisme sous trois
catégories : les facteurs biotiques, abiotiques et 1’alimentation. Les facteurs alimentaires étant
une catégorie importante, généralement étudiée indépendamment des autres, ont été

répertoriés séparément des facteurs biotiques qui sont les plus fréquemment ciblés (Figure 7).

Nombre de publications
[ o T S T S T C T
= o O b O b O b O

Facteurs biotiques Facteurs abiotiques Alimentation

Figure 7. Nombre de publications étudiant les facteurs biotiques, abiotiques et 1’alimentation
sur les 61 publications traitant du cannibalisme intra-cohorte depuis 2000.
Certaines publications travaillent sur plusieurs facteurs et ont donc été référencées deux ou

trois fois dans ce graphique.

Les facteurs abiotiques regroupent des publications ciblant la turbidité de 1’eau, la
présence de refuge et de substrat, la température, la photopériode et I’intensité lumineuse. Les
facteurs alimentaires regroupent la durée et les ratios du sevrage (passage d’un nourrissage
avec des proies vivantes (par exemple, des Artémia) a une alimentation exclusivement
composée de granulés), la composition et la qualité¢ de la nourriture, le taux de rationnement
quotidien et la fréquence de nourrissage. Enfin les facteurs biotiques réunissent les
publications traitant des effets maternels, du tri des poissons, de la présence de proies ou de
prédateurs, de I’age de la proie et du prédateur, du ratio de taille entre la proie et le prédateur,
du moment ou de la taille a I’éclosion, la taille, de 1’hétérogénéité de taille et de la densité.

Ces deux derniers facteurs sont les plus étudiés (Figure 8).

27



ETAT DE L’ART

o i 17 Densité
® Hétérogénéité de taille
3.4 ® Taille
Moment/taille d"éclosion
£0.7 = Effet maternel/mélange de pontes de femelle
= Ratio taille proie/prédateur
6.8 Age
= Tri

= Présence de prédateur
= Présence de proie

= Mixité des sexes

Figure 8. Pourcentage de publications étudiant les facteurs biotiques sur le cannibalisme actif
intra-cohorte chez les Téléostéens.

Nous constatons, en conditions d’élevage, que le cannibalisme pourrait n’étre qu’une
fonction des conditions environnementales et qu’il serait induit majoritairement par la densité
de poissons et I’hétérogénéité de taille entre les poissons. Cependant, des études antérieures a
2000, ont démontré que le cannibalisme pouvait étre le résultat de différences génétiques
(Wagner et al., 1999). En effet, une étude travaillant sur des lignées différentes a montré qu’il
existait un caractére héritable du cannibalisme et que pour certaines espéces, il y avait de
fortes variations individuelles a la propension d’exprimer un comportement cannibale
(Amundsen et al., 1999). Cette propension peut étre interprétée de deux facons différentes :
soit comme une caractéristique comportementale liée a un profil comportemental individuel
soit comme une spécialisation alimentaire individuelle. Ces deux interprétations menent a
deux hypothéses distinctes.

Premiérement, nous pouvons émettre 1’hypotheése que la variabilité interindividuelle
proviendrait de différence comportementale individuelle existant au sein d’une population. En
effet, depuis plusieurs années, un concept appelé personnalité, tempérament ou encore
syndrome comportemental (ces termes seront définis dans la partie III.1 de I’introduction)
permet de mettre en évidence la distribution des réponses comportementales individuelles
existant au sein d’une population face a une (ou des) situation(s) stressante(s). Ce concept a
montré a plusieurs reprises, chez les T¢léostéens, qu’il existait une réponse comportementale

variable entre les individus au sein d’une méme population face a la méme situation. Il
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permet, a 1’aide de variables comportementales, de décrire des profils comportementaux
différents entre les individus en les plagant sur un continuum représentant la population. Nous
pouvons donc émettre une premiére hypothése : la variabilité interindividuelle dans
I’expression du cannibalisme serait due a D’existence d’un profil comportemental
différent entre les cannibales et les non-cannibales. Cette premic¢re interprétation
permettrait alors d’envisager une « sélection » des non-cannibales en fonction de leur profil
comportemental.

Deuxiémement, dans une méme population, les individus peuvent avoir différents
régimes alimentaires (Bryan et Larkin, 1972) et peuvent méme se spécialiser sur un item
alimentaire particulier (Curtis et al., 1995 ; Amundsen, 1997). Le cannibalisme ou le fait de
consommer un congénére correspond a un régime alimentaire particulier : ’ichtyophagie
intra-spécifique. Il n’a jamais été démontré, chez les Téléostéens, de bases génétiques pour la
spécialisation alimentaire. La spécialisation individuelle (ou la propension différentielle a
devenir cannibale et piscivore) peut aussi expliquer pourquoi certains « jumpers » chez les
salmonidés deviennent piscivores stricts apres étre relachés dans le milieu naturel (Damsgérd
et Langeland, 1994). Cela suggére que 1’apparition du cannibalisme pourrait étre liée a la mise
en place de I’ichtyophagie qui apparait chez tous les individus prédateurs a un moment donné
ou la consommation de poissons devient leur régime principal. La mise en place de
I’ichtyophagie étant liée a de multiples modifications morphologiques, physiologiques et
comportementales, qui sont des caractéristiques individuelles (cf. partie II1.2 de
I’introduction), cela pourrait expliquer la précocité de I’expression du cannibalisme chez
certains individus directement liée a une variabilité interindividuelle dans la mise en place de
I’ichtyophagie. Notre seconde hypothese est donc, que tous les individus ne deviendraient
pas cannibales au méme moment mais qu’ils ont tous le potentiel de le devenir a un
moment (en devenant piscivores), ce qui impliquerait des problémes de régulation du
cannibalisme en milieu d’élevage. En effet, dans ce cas, seuls les facteurs d’élevage
permettraient de réguler le cannibalisme comme cela I’a déja ét¢ montré (Figure 7) mais

aucune « sélection » des non-cannibales ne serait possible.

En conclusion, le cannibalisme intra-cohorte, chez les Té¢léostéens, est
majoritairement référencé en milieu d’élevage et a majoritairement été étudié en
fonction de facteurs d’élevage (biotiques, alimentaires et abiotiques). Nous avons pu
constater qu’aucune publication depuis 2000 ne prend en compte de variables propres a

P’individu pour expliquer la propension a devenir cannibales, comme les variables
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comportementales. Par conséquent, nous nous proposons dans le cadre de cette thése, de
comprendre D’origine de la variabilité comportementale interindividuelle observable

dans la propension a étre cannibale.

111/ Les variables comportementales individuelles

II1.1. Les variations comportementales individuellement stables

Depuis plusieurs années, des différences comportementales interindividuelles ont été,
d’abord remarquées puis ensuite démontrées chez les animaux domestiques et non-
domestiques a travers différents contextes (Carere et Maestripieri, 2013). Dans le cadre de
cette these, le terme contexte correspondra a une catégorie fonctionnelle de comportement
(ex : I’alimentation, la reproduction, les soins parentaux, les comportements anti-prédateur ;
Sih et al.,, 2004a) et non aux variables environnementales dans lequel le comportement
s’exprime. L’étude de ces variations comportementales interindividuelles est I'un des
domaines de recherche qui a pris le plus d’ampleur en biologie et en écologie
comportementale lors de ces derni¢res années (Carere et Maestripieri, 2013). En effet, ces
variations ont longtemps été considérées comme des artefacts de manipulations (Wilson,
1998) et donc non intégrables dans 1’analyse des comportements. Cependant, depuis une
trentaine d’années, de nombreuses études montrent que les individus d’une méme espéce ou
d’une méme population (indépendamment de leur sexe ou de I’age) présentent des différences
comportementales sous des conditions environnementales identiques. Ces différences
deviennent alors visibles et facilement mesurables quand les individus doivent faire face a des
contraintes environnementales (Broom, 2001). Dans la littérature, ces variations
comportementales sont référencées a 1’aide de plusieurs termes entrainant parfois des
confusions dans I’étude du comportement animal et des limites a I’interprétation des résultats.
Nous nous proposons d’expliquer rapidement 1’origine de ces confusions afin de définir

chacun des termes couramment utilisés.

I11.1.1. Origines des confusions dans ['utilisation de la terminologie

Les variations comportementales interindividuelles sont étudiées dans différents
champs disciplinaires induisant une multiplication des termes utilisés (MacKay et Haskell,
2015). Gosling (2001) a démontré que la variété de terminologie et 1’utilisation de cette

terminologie dans différentes disciplines impactent négativement 1’étude de ces variations.

30



ETAT DE L’ART

MacKay et Haskell (2015) ont identifié¢ trois problémes majeurs entrainant des confusions
dans la terminologie : un usage historique qui n’a jamais ¢été discuté, un manque
d’homogénéisation entre les différents champs disciplinaires et un manque de précision entre
les différents niveaux de variations.

Historiquement, en ¢éthologie appliquée, le terme «tempérament» est
préférentiellement utilisé par rapport au terme « personnalité », pour éviter tout
anthropomorphisme (Kilgour et Dalton, 1984 ; Gosling et John, 1999). Le « syndrome
comportemental » est quant a lui associ¢é a certaines pathologies en neurosciences (cf.
Alzheimer ou maladies psychologiques, Stevens et al., 2001 ; Kruglanski et al., 2006). Ce
bagage historique, fortement lié aux disciplines dans lesquelles sont utilisés ces termes améne
un certain nombre de confusions. En effet, I’ensemble de ces termes est utilisé de maniére
différente par des éthologues, des psychologues, des neurologues ou encore des agronomes ou
des vétérinaires (pour une synthése de la littérature voir MacKay et Haskell, 2015). Enfin, le
probléme majeur entrainant le plus de confusion est 1’utilisation de ces différents termes a
I’échelle individuelle et a 1’échelle populationnelle. Par exemple, la « personnalité » se réfere
a un individu tandis que la « dimension de la personnalité » ou « traits de personnalité » se
référent & une population. Par exemple, le modele a cinq facteurs de la personnalité chez
I’homme décrit la population humaine au travers des limites culturelles et sociologiques en
utilisant cinq dimensions ou traits : le « Névrosisme », 1’« Agréabilité », 1’« Extraversion »,
I’« Ouverture d’esprit » et la « Conscience ». En résumé, une « dimension de la personnalité »
serait similaire a un axe de variation ou la variance individuelle ne serait pas connue. Cette
dimension ne peut donc étre caractérisée que par la mesure au niveau de la population. Tandis
que la personnalité est la résultante de ces dimensions chez un individu et donc 1’unique
coordonnée de cet individu dans un plan a plusieurs dimensions. Le syndrome
comportemental est défini comme similaire a la personnalité ou a «la dimension de la
personnalité » alors que ces deux termes définissent deux niveaux de variations différents : la
personnalité est a 1’échelle individuelle ce que la dimension de la personnalité est a 1’échelle
populationnelle. Cet exemple montre les analogies faites entre les différents termes utilisés et
donc le travail nécessaire de synthése en amont afin de redéfinir I’ensemble des concepts

utilisés.
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111.1.2. La terminologie couramment utilisée

Dans I’étude des variations comportementales, quatre termes sont principalement
utilisés : « tempérament », « personnalité », « syndrome comportemental » et « coping style ».
Nous nous proposons dans cette partie de revenir sur les définitions de chacun de ces termes

et de conclure a 1’aide d’un schéma intégratif inspiré de MacKay et Haskell (2015).

a) Le tempérament

Le tempérament est I’ensemble des différences comportementales interindividuelles
stables dans le temps et/ou a travers différentes situations (Réale et al., 2007). Une situation
est définie comme un ensemble de conditions environnementales données dans un espace-
temps défini (Sih et al., 2004a). Une situation donnée peut évoluer a différents niveaux le long
d’un gradient environnemental (ex : différents niveaux de risque de prédation ; Sih et al.,
2004a). Dans la définition, le mot « stable » n’implique pas que la mesure du comportement
ne peut pas changer avec I’age ou les conditions environnementales, mais que les différences
entre les individus se maintiennent (Réale et al., 2007). Le tempérament est le plus souvent
considéré a D’échelle individuelle mais il peut étre étendu au niveau populationnel. Le
terme « tempérament » est majoritairement utilisé dans les sciences agricoles car plusieurs
tests mesurant le bien-étre animal se sont appuyés sur des tests couramment utilisés pour
¢tudier le tempérament (Forkman et al., 2007). Ce terme est tres peu utilisé¢ dans les champs
disciplinaires traitant des premiers stades de vie et plus généralement du développement

(MacKay et Haskell, 2015).

b) La personnalité

Dans de nombreux cas, la personnalité est considérée comme synonyme de
tempérament (Gosling, 2001 ; Bell 2007). La personnalité, décrite a I’échelle individuelle, est
définie comme 1’ensemble des réponses comportementales stables a un ou plusieurs stimuli
dans différents contextes et non dans différentes situations environnementales (Stamps et
Groothuis, 2010). Contrairement au tempérament, la personnalité est étudiée au travers des
catégories fonctionnelles de comportement quelles que soit les conditions environnementales,
ce qui implique que « personnalité » et « tempérament » ne sont pas totalement synonymes. A
I’échelle populationnelle, on parle de « traits de personnalités » (MacKay et Haskell, 2015)
définis comme des variables comportementales mesurant le comportement dans plusieurs

contextes différents, qui peuvent varier entre les individus dans une population donnée mais
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rester constantes dans le temps pour un individu (Biro et Stamps, 2008). Un trait de
personnalité est donc une caractéristique comportementale de la population résultante des
variations individuelles quant a ce comportement. Ainsi, Sih et al. (2004b) n’utilisent les traits
de personnalité qu’a travers les contextes. A 1’échelle individuelle, la personnalité est un
concept complexe car il nécessite des mesures répétées d’un comportement identifié chez un
individu a différents pas de temps et au travers de différents contextes. En effet, I’étude de la
personnalité a différents moments du développement de 1’individu apparait plus compliquée
car elle implique un suivi a long terme d’un méme individu (Bell et al., 2009). Elle se
concentre sur le comportement d’un individu par rapport a un autre, plutot que sur la valeur

absolue de la variable comportementale mesurée a un moment donnég.

¢) Le syndrome comportemental

Un syndrome comportemental est défini comme une suite de comportements corrélés
entre eux a travers différentes situations et différents contextes en prenant en compte les
individus d’une population (Sih et al., 2004a; Bell, 2007 ; Dingemanse et al., 2007).
Autrement dit, les individus d’une population répondent chacun de la méme maniére a un
stimulus similaire dans deux ou plusieurs contextes différents et/ou situations différentes,
mais les différences interindividuelles de réponse sont maintenues. Dans les syndromes
comportementaux, les individus présentent un «type comportemental » (exemple : plus
agressif versus moins agressif ; Sih et al., 2004a ; Dingemanse et al., 2010). Les syndromes
comportementaux représentent une fonction de relation entre deux dimensions, au minimum,
différentes dans une population et ne sont donc visibles qu’a 1’échelle populationnelle. Ils ne
peuvent, par conséquent, étre étudiés que dans un cas de contextes multiples avec deux axes
de variations, au minimum. Leur existence a été démontrée chez un certain nombre
d’animaux comme par exemple chez 1’épinoche (Huntingford, 1976), la mésange
charbonniére (Parus major ; Drent et al., 2003), la brebis (Ovis canadensis ; Réale et Festa-
Bianchet, 2003), une araignée (Dolomedes triton ; Johnson et Sih, 2005) et le calmar
(Euprymna tasmanica ; Sinn et Moltschaniwskyj, 2005).

Les trois termes définis ci-dessus se réferent au comportement uniquement. En effet,
« personnalité » et « tempérament » font référence a la stabilit¢ du comportement chez un
individu a travers différents contextes, situations et/ou a travers le temps et le « syndrome
comportemental » permet de mettre en évidence les corrélations entre des traits

comportementaux selon différents contextes et/ou différentes échelles de temps.
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d) Les « coping styles »

Un quatrieme concept, le «coping style» permet I’intégration de traits
comportementaux et de traits physiologiques, a 1’échelle individuelle et donc integre des
données de personnalité et des variables physiologiques. Chez les animaux, incluant les
T¢léostéens, les réponses comportementales individuelles différentes face aux contraintes
environnementales sont souvent associées a des différences physiologiques (@Dverli et al.,
2007 ; Castanheira et al., 2015). Plusieurs de ces associations entre traits comportementaux et
physiologiques ont ¢été décrites comme stables sous des conditions stressantes et sont
représentatives des « coping styles » et caractéristiques d’une population (Koolhaas et al.,
1999). Classiquement, deux profils comportementaux d’individu sont observés en fonction de
leurs réponses face a la situation stressante : les proactifs et les réactifs. Les proactifs ont une
réponse de type « combat ou fuite » (« fight or flight ») présentant des comportements
territoriaux et agressifs alors que les réactifs ont une réponse de type « immobile et cachée »
(« freeze and hide ») avec des comportements d’immobilité et de faibles niveaux d’agressivité
(Tableau 2 ; Koolhaas et al., 1999 ; Castanheira et al., 2015). Cependant, il est important de
noter que la distinction entre deux coping styles ne doit pas étre interprétée comme une
distribution binomiale de la population. En effet, dans la plupart des especes, il y a une
distribution continue des réponses avec une majorit¢ d’individus qui exprime des réponses

intermédiaires (Castanheira et al., 2015).
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Tableau 2. Différences comportementales et physiologiques entre les individus proactifs et
réactifs chez les Téléostéens face a une situation stressante.
*HHI : Axe Hypothalamo—Hypophyso—Interrénalien. D aprés Castanheira et al., 2015.

Proactif Reéactif

Références

Caractéristiques comportementales

Fuite active face a 1’élément stressant

Prise alimentaire

Motivation alimentaire

Prise de risque et exploration

Agressivité

Sociabilité

Sensibilité aux stress environnementaux
Plasticité, Flexibilité, Formation de
routine

Caractéristiques physiologiques

Réaction HHI*

Réaction du systéme sympathique

Réaction du systéme parasympathique
Modulation hormonale
Consommation d’oxygene

Disfonctionnement du myocarde
Plasticité neuronal
Immunité

+ -
+ -
+ -
+ -
+ -
- +
- +
- +
- +
+ -
- +
- +
+ -
- +
- +
+ -

Silva et al., 2010 ; Martins et
al., 2011, Brelin et al., 2005 ;
Laursen et al., 2011

Martins et al., 2005a, b, 2006a,
b ; van de Nieuwegiessen et al.,
2008

Overli et al., 2007 ; Kristiansen
et Ferno, 2007

Huntingford et al., 2010 ;
Overli et al., 2006a,
MacKenzie et al., 2009 ; Millot
et al., 2009

Overli et al., 2004, 2005 ;
Castanheira et al., 2013a, b
Magnhagen, 2007 ;
Magnhagen et Staffan, 2005 ;
Magnhagen et Bunnefeld, 2009
Hoglund et al., 2008

Chapman et al., 2010 ; Ruiz-
Gomez et al., 2011

Castanheira et al., 2013a ;
Overli et al., 2006b ; Trenzado
et al., 2003

Schjolden et al., 2006 ;
Verbeek et al., 2008 ; Barreto
et Volpato, 2011

Verbeek et al., 2008 ; Barreto
et Volpato, 2011

Leblanc et al., 2012

Herrera et al., 2014 ; Killen et
al., 2011 ; Martins et al., 2011
Johansen et al., 2011
Johansen et al., 2012
Kittilsen et al., 2012

En conclusion, méme s’il existe des différences entre les définitions décrites ci-dessus,

I’ensemble de ces termes correspondent a des variations comportementales (et/ou

physiologiques) interindividuelles. Ils se recoupent en certains points et peuvent éEtre

regroupés dans une figure permettant une représentation globale des définitions citées ci-

dessus (Figure 9).
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Figure 9. Schéma résumant le tempérament, la personnalité, le syndrome comportemental, et
le coping style dans une population hypothétique avec deux structures de variation
comportementale ou chaque point représente un individu.

Schéma d’apres MacKay et Haskell, 2015.

Quel que soit le concept utilisé (personnalité, tempérament, syndrome comportemental
ou coping style) pour décrire la variabilité comportementale interindividuelle, il est toujours
divisé en cinq axes. Nous allons donc décrire ces cinq axes et préciser les tests couramment
utilisés chez les Tél€ostéens ainsi que les variables de sortie utilisées pour évaluer les

réponses dans chacun des contextes ou des situations.

II1.1.3. Les cing axes de la personnalité et les variables de sortie utilisées chez
les Téléostéens

Des syntheses récentes sur la personnalité animale (Gosling, 2001 ; Réale et al, 2007)
ont souligné un manque de standardisation des méthodes utilisées pour quantifier les axes
comportementaux. De nombreuses mesures sont utilisées pour décrire un seul axe de
personnalité¢ ou la méme mesure est utilisée pour quantifier différents traits de la personnalité

(Conrad et al., 2011). De nouveau, ce manque d’homogénéité dans la littérature nécessite une
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synthése des tests utilisés afin de les associer au bon axe de la personnalité. Nous allons donc
décrire les cinq axes de la personnalité : 1’audace, I’exploration, I’activité, I’agressivité et la

sociabilité, et les illustrer a I’aide de tests couramment utilisés chez les Téléostéens.

a) L’audace

L’audace est I’un des deux axes les plus étudiés avec I’exploration. Il est une mesure
de la réaction d’un individu face a une situation percue comme dangereuse, comme la
présence de prédateurs, par exemple (Réale et al., 2007). Il a été constaté que les variables
utilisées pour évaluer 1’audace (Tableau 3) sont également utilisées pour évaluer d’autres
traits de personnalité (I’exploration, 1’agressivité et 1’activité). Par conséquent, Toms et al.
(2010) considerent la mesure de réaction a la nouveauté comme le meilleur outil pour
caractériser I’audace. L’axe classiquement appelé « audace-timidité » (« boldness-shyness »)
a été référencé chez de nombreuses especes, dont les Téléostéens (Conrad et al., 2011). Par
exemple, des différences individuelles stables lors de l’approche d’un individu vers un
potentiel prédateur pour acquérir de I’information concernant son niveau de dangerosité
(Pitcher et al., 1986) ont ét¢ montrées chez 1’épinoche (Gasterosteus aculeatus ; Bell et al.,
2010), le poisson zebre (Danio rerio ; Dugatkin et al., 2005), le guppy (Poecillia reticulata ;
Dugatkin, 1991) et le vairon (Phoxinus phoxinus ; Magurran, 1986). Il a ét¢ montré une
stabilit¢ ontogénétique de ’audace variable entre les populations selon les ressources
alimentaires présentes dans 1’habitat (Bell et Stamps, 2004) et selon le régime alimentaire
(Brown et al., 2005). Chez la perche, des individus classés comme timides (« shy »), en
présence de congéneres timides vont devenir plus audacieux, et a I’inverse, les individus
classés comme audacieux («bold ») vont avoir, en présence de congéncres audacieux,
tendance a prendre moins de risques (Magnhagen et Staffan, 2005). Ces résultats démontrent
une certaine plasticité individuelle au sein de cet axe. Enfin, il est important de noter que les
individus audacieux modifient moins leurs comportements dans des contextes différents

contrairement aux individus timides (Magnhagen et Bunnefeld, 2009).

b) L’exploration
L’¢tude de I’exploration permet de classer les individus selon leurs réactions a la
nouveauté. Les variables de sortie utilisées pour évaluer 1’exploration sont similaires a celles
utilisées pour I’audace (Tableau 3). Cependant, I’exploration se distingue de 1’audace par le

fait que celle-ci peut étre exprimée en I’absence de prédateur ou tout autre stimulus

37



ETAT DE L’ART

potentiellement dangereux. Des différences stables dans I’exploration ont ét¢ montrées, entre
autres, chez les Cichlidés, Cyprinidés, et les Salmonidés (Conrad et al., 2011). Les
conséquences de différences individuelles concernant cet axe de la personnalité peuvent avoir
des répercussions au niveau de la population. Chez le fondule barré (Rivulus hartii), 1a latence
pour sortir d’un refuge vers un nouvel environnement permet de prédire la dispersion des
individus dans le milieu naturel (Fraser et al., 2001). En effet, plus les individus explorent
rapidement leur nouvel environnement, plus ils vont se disperser rapidement dans le milieu

naturel.

¢) L’activité
L’activité, souvent étudiée simultanément avec un autre axe (audace ou exploration),

est mesurée par la durée de mouvement d’un individu sur une période de temps et représente
par conséquent son niveau général d’activité (Réale et al., 2007). L’activité est désormais
considérée comme un axe a part entiere de la personnalité¢ (Réale et al., 2007) avec une
mesure de fréquence ou de quantit¢ de mouvements dans un environnement sécurisé et
familier (Tableau 3). La variabilit¢ comportementale interindividuelle a également été
démontrée au niveau de 1’activité chez Sebates auriculatus (Lee et Berejikian, 2008) et chez
Pomacentrus spp qui ajustent leurs activités journalicres en fonction de la température (Biro
et al., 2010). Par ailleurs, le niveau d’activité est souvent corrélé au niveau métabolique de
chaque individu, par exemple chez le saumon (Sa/mo salar; Cutts et al, 1998), ’omble
chevalier (Salvelinus alpinus ; Cutts et al., 2001) ou encore le bar (Dicentrarchus labrax

Killen et al., 2011).

d) L’agressivité

Le comportement agressif apparait dans une grande variété de contextes (compétition
alimentaire, défense d’un territoire, reproduction, défense du nid) et a différents stades de
développement (Conrad et al., 2011). Chez les T¢l€ostéens, 1’agressivité est mesurée le plus
souvent dans le cadre de la compétition alimentaire ou de la défense du territoire (Tableau 3).
L’agressivité a souvent été étudiée en relation avec les autres axes de la personnalité (Conrad
et al., 2011). Une stabilité de ce comportement a différents ages a été démontrée chez Lucania
goodei (McGhee et Travis, 2010) et I’ayu (Plecoglossus altivelis ; Katano et Iguchi 1996).
Pour d’autres espeéces comme le cichlidé a téte de lion (Steatocranus casuarius), les
comportements observés lors d’une interaction agressive ne sont pas stables a 4-5,5 mois mais

le sont a 12 mois (Budaev et al., 1999). Par ailleurs, chez I’épinoche, 1’agressivité seule ne
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semble pas stable dans le temps mais la corrélation entre I’agressivité et 1’audace apparait

comme stable dans le temps (Bell et Stamps, 2004).

e) La sociabilité
La sociabilité est une réaction individuelle face a un congénére différente de celle de
I’agressivité (qui est un axe a part entiere de la personnalité) (Tableau 3). La sociabilité est
souvent étudiée dans un contexte de formation de «shoal » (Krause et al., 2000). Le
comportement d’un individu dans la formation de ce groupe de poissons est analysé. Un
individu ayant tendance a rester dans le groupe sera considéré comme social et a I’inverse un
individu ayant tendance a s’¢loigner du groupe sera considéré comme asocial (Krause et al.,

2000).

Tableau 3. Variables utilisées pour évaluer les cinq axes de la personnalité.

Axe de la Variables utilisées pour évaluer I’axe chez
Bibliographie
personnalité les Téléostéens
Latence a approcher un nouvel objet Frost et al., 2007 ;
Latence a manger une nouvelle nourriture Sundstrom et al., 2004 ;
Latence a explorer un nouvel environnement Fraser et al., 2001 ;
Audace )
Temps d’émergence d’un abri vers un Brown et al., 2005 ;
environnement familier
Inspection d’un prédateur Dugatkin et al., 2005

Latence a approcher un nouvel objet
Réale et al., 2007 ;

Exploration | Latence a manger une nouvelle nourriture
Conrad et al., 2011

Latence a explorer un nouvel environnement

Distance parcourue Ferrari et al., 2014 ;
Activité .
Durée de mouvement sur une période donnée Colchen et al., 2017

Benus et al., 1992 ;

. Verbeeck et al., 1996 ;
Nombre d’attaques ou de poursuites
Agressivité Bell et Stamps, 2004 ;
Latence avant un combat
Carere et al., 2005 ;

Latence avant la premiére attaque ou poursuite

Nombre de combats
Reyes-Tomassini, 2009

Nombre de comportements d’attraction
Sociabilité ‘ Réale et al., 2007
Nombre de comportements d’évitement
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Chez les Téléostéens, les dispositifs utilisés pour étudier ces cinq axes de la

personnalité sont généralement des adaptations des dispositifs développés chez les

mammiféres. Le Tableau 4 regroupe les dispositifs classiquement utilisés chez les

Té¢léostéens pour chacun des axes et la Figure 10 les illustre. Ce tableau permet de mettre en

é¢vidence qu’un méme dispositif peut €tre utilis€ pour caractériser plusieurs axes de la

personnalité.

Tableau 4. Dispositifs utilisés pour caractériser chacun des axes de la personnalité.
1. Audace ; 2. Exploration ; 3. Agressivité ; 4. Sociabilité ; 5. Activité

Tests 3 4 Bibliographie
Adriaenssens et al., 2012
Test en open-field . Ferrari et al., 2014
. Vignet et al., 2013
Labyrinthe en T Péan et al., 2013
Labyrinthe en croix Pasquet et al., 2015
Labyrinthe en Z Ferrari, 2014
Intera.ctlon X Sundstrom et al., 2004
dyadique
Hojesjo et al., 2011 ;
Test du miroir X Adriaenssens et al., 2012
; Chervet et al., 2011
. Castanheira et al., 2013 ;
Test de contention Ferrari et al., 2014
Test de fuite Millot et al., 2009
Sundstrom et al., 2004 ;
Chervet et al., 2011 ;
Test de 1'objet < Hojesjo et al., 2011 ;
nouveau Adriaenssens et al., 2012
; Castanheira et al., 2013
; Pasquet et al., 2015
Test de reprise de
Pexploitation des Castanheira et al., 2013
ressources
alimentaires
Test d'exploration Chervet et al., 2011
Test d'attraction X Krause et al., 2000

vers les congénéres
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Figure 10. Illustration des différents dispositifs utilisés pour évaluer la personnalité.

Pour conclure, la variabilit¢ comportementale individuellement stable a été
démontrée de nombreuses fois chez les Téléostéens. Malgré la diversité des termes
utilisés, tous permettent de définir des variations comportementales individuelles ou

populationnelles. Au regard de la littérature dans ce domaine, nous émettons
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I’hypothése que le cannibalisme pourrait étre lié a ces variations individuelles. En effet,
nous avons vu, dans la partie précédente de cette introduction, qu’un cannibale possede
des aptitudes particuliéres lui permettant de chasser et tuer ces proies. Nous pouvons
supposer que ces aptitudes seraient directement liées aux variations individuelles
comportementales, et donc plus précisément a la personnalité. Nous supposons qu’un
individu téméraire, agressif aurait plus tendance a étre un cannibale tandis qu’un
individu peu téméraire, non agressif et social serait non-cannibale. Le statut de

cannibale pourrait donc correspondre a une personnalité différente d’un non-cannibale.

Par ailleurs, nous avons proposé I’hypothése de la mise en place de I’ichtyophagie
précoce chez certains individus comme hypothése alternative a celle de la personnalité.
Chez une espéce piscivore, tous les individus seraient donc potentiellement cannibales,
du fait que tous deviennent piscivores 2 un moment donné. L’ichtyophagie est un
comportement prédateur particulier qui nécessite des ajustements comportementaux de
la part du prédateur au cours de son développement. Par conséquent, nous détaillerons
la prédation et le comportement prédateur dans le régne animal et plus précisément
chez les Téléostéens. Puis, nous nous proposons de souligner I’existence d’une variabilité

individuelle dans la mise en place de ’ichtyophagie, au sein d’une méme population.

I11.2. La prédation et les variabilités interindividuelles

111.2.1. Définition et généralités sur la prédation

La prédation est un ensemble de comportements par lesquels un animal dépense de
I’énergie pour localiser, capturer et tuer une proie vivante (Curio, 1976). Chaque acte
comportemental durant la prédation a donc des colits (en termes d’énergie mais aussi de
risques pour le prédateur) et des bénéfices (énergie récupérée de la proie). La prédation peut
intégrer la théorie du fourragement optimal dans lequel de nombreux modéles assument que
les proies peuvent étre classées selon leur profitabilité¢ pour le prédateur (Werner et Hall,
1974 ; Elner et Hughes, 1978 ; Dunkin et Hughes, 1984). Dans ce cadre, la sélection de proies
est influencée par plusieurs facteurs incluant le niveau de satiété (Beukema, 1968), le risque
de prédation (Croy et Hughes, 1991) et I’expérience liée a 1’apprentissage de la capture
(Thomas, 1977 ; Cunningham et Hughes, 1984 ; Croy et Hughes, 1990). L’expérience et
I’apprentissage peuvent particuliérement influencer les techniques utilisées par le prédateur

pour attraper, capturer et manipuler une proie, comme par exemple chez le crabe (Carcinus
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maenas) manipulant une moule (Mytilus edulis) (Cunningham et Hughes, 1984), chez
I’épinoche (Croy et Hughes, 1990) ou chez I’Achigan a grande bouche (Micropterus
salmoides ; Nyberg, 1971). Cette expérience a pour conséquence la mise en place d’une
séquence comportementale efficace nécessaire a la réalisation de la prédation. La prédation
induit en amont une recherche active d’une proie, et une fois celle-ci repérée, une série de
comportements caractérisant la prédation, plus ou moins variables selon les especes (Curio,
1976), peut se mettre en place : des orientations, des approches, puis une attaque et enfin la
capture (Curio, 1976). En ce qui concerne la mise en place d’une telle série comportementale,
le cannibalisme est équivalent a un comportement de prédation. En effet, il implique une
prédation active avec les mémes comportements (orientation, approche, capture et ingestion
de la proie), allant de pair avec des capacités de détection et d’évitement des cannibales par
les proies (Baras, 1998). Cette séquence comportementale est applicable & I’ensemble des
especes prédatrices et piscivore et, par conséquent, des espéces cannibales avec tout de méme

quelques spécificités propres aux Téléostéens.

111.2.2. Développement de la prédation chez les Téléostéens

Les changements dans le comportement prédateur a travers les différents stades de
développement sont communs chez les prédateurs généralistes (Tourinho et al., 2016) mais ils
sont indispensables chez les especes plus spécialistes, ce qui est le cas des Téléostéens
piscivores. En effet, ceux-ci n’ont pas le méme régime alimentaire au cours de leur
développement. Il y a, a un moment donné dans le développement de 1’animal, un
changement de régime alimentaire, qui a été particulierement bien étudié chez les Téléostéens
piscivores (Mittelbach et Persson, 1998). Cette transition alimentaire est référencée, entre-
autres chez I’Achigan a grande bouche (Olson, 1996 ; Garcia-Berthou, 2002), la Gambusie
Gambusia affinis (Garcia- Berthou, 1999), le crapet-soleil Lepomis gibbosus (Garcia-Berthou
et Moreno-Amich, 2000), le brochet (Hart et Hamrin, 1988), la perche (Heermann et
Borcherding, 2013) et le sandre (Persson et Bronmark, 2002). Ces Téléostéens piscivores
consomment lors des premiers stades de vie, des petites proies comme du zooplancton ou des
invertébrés benthiques avant de modifier leurs régimes alimentaires vers les poissons
(I'ichtyophagie) (Mittelbach et Persson, 1998). La mise en place du comportement piscivore
s’accompagne de modifications morphologiques, physiologiques et comportementales
permettant la capture de la proie et sa digestion. En effet, le comportement du prédateur doit

s’adapter afin de pouvoir réaliser la séquence comportementale compléte, la morphologie doit
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se modifier afin de pouvoir capturer et manipuler de nouvelles proies, et la physiologie doit
évoluer afin de pouvoir les digérer.

Premicrement, I’une des conditions de la mise en place du comportement piscivore est
I’existence d’une différence de taille entre le prédateur et sa proie (Dorner et Wagner, 2003).
Chez les Té¢léostéens, la taille des poissons capturés augmente avec la taille du prédateur
(Mittelbach et Persson, 1998). Selon les espéces, la taille maximale de la proie est comprise
entre 35 et 70% de la taille du prédateur, et la taille minimale est comprise entre 5 et 25%
(Mittelbach et Persson, 1998 ; Lundvall et al., 1999 ; Persson et al., 2000). De plus, les
poissons les plus grands a la fin de leur premiere année de vie sont, en général, les premiers a
devenir piscivores (Mittelbach et Persson, 1998), leur conférant un avantage au niveau de la
croissance et par conséquent, augmentant I’hétérogénéité de taille dans la population. Dans un
contexte d’¢levage mono-spécifique, chez une espéce cannibale, le passage précoce a
I’ichtyophagie de certains individus pourrait s’accompagner d’un passage précoce au
cannibalisme et de ce fait leur conférerait également un avantage en termes de croissance. En
¢levage, ces poissons avec une croissance plus importante sont classiquement appelés
«jumpers ». Ce scénario n’est possible que si I’hétérogénéité de taille entre les individus

appartenant a la méme cohorte est suffisante.

Cette différence de taille associée a la mise en place de I’ichtyophagie s’accompagne
également de modifications morphologiques et physiologiques. Au niveau physiologique, il a
été montré chez la bonite (Sarda orientalis) que juste apres I’éclosion, le systeme digestif est
immature alors qu’il se différencie en un systeme digestif de type larvaire a la premiere
alimentation exogeéne (qui est constituée de rotiferes et/ou d’Artémia) (Kaji et al., 2002). De
plus, les auteurs précisent qu’il n’y a aucune larve de poisson présente dans I’estomac des
larves de bonite a cet age. Cependant, a partir du deuxiéme jour, les glandes gastriques
commencent a apparaitre et I’estomac commence a se transformer pour devenir totalement
fonctionnel au troisiéme jour post-éclosion. Les auteurs précisent que ce développement peut
sembler précoce étant donné que la morphologie externe est immature a cet adge, mais
suggerent que cette précocité serait due a la transition vers 1’ichtyophagie chez cette espece
prédatrice. Les modifications de la morphologie du prédateur, ont principalement été
observées dans le cadre d’études sur le cannibalisme (Hecht et Appelbaum, 1988 ; Ottera et
Folkvord, 1993 ; Baras, 2012). La bouche et les yeux sont les deux éléments anatomiques
principalement étudiés. Les dimensions de la bouche qui sont considérées chez les larves de

Téléostéens sont la largeur de la bouche et I’ouverture maximale de celle-ci (Baras, 2012).

44



ETAT DE L’ART

Cependant, la mesure de 1’ouverture maximale de la bouche est controversée du fait que
I’expérimentateur peut forcer I’ouverture et ainsi surestimée cette ouverture maximale. Baras
(2012) propose donc une méthode alternative : un retrait rapide de 1’eau ou se situe la larve,
lui fait ouvrir la bouche. Chez les larves, I’ouverture maximale de la bouche forme
généralement un angle de 90° (Baras, 2012). Les études sur les yeux sont en lien avec les
capacités de détection des proies. En 1999, en se basant sur plusieurs études, Jourdan a réalisé
une chronologie de la formation de la rétine par rapport a 1’apparition du comportement
alimentaire et social chez la perche (d’apres Otten, 1980 ; Guma’a, 1982 ; Vlavonou, 1996) et
chez le bar (d’aprés Barnab¢, 1975 ; Katavic et al., 1989 ; Mani-Ponset et al., 1993). Chez la
perche, I’apparition des premiers comportements sociaux et les premiers cas de cannibalisme
(entre 14 et 21 jours post-éclosion) apparaissent une fois que la couche des cones simples est
différenciée (permettant la perception de la lumiere) et que la rétine est pigmentée. Lorsque
les premiers cas de cannibalisme sont visibles, il y a une multiplication des cones simples
(photorécepteurs) et une augmentation de la distance de réaction du cannibale par rapport au
mouvement des proies. Chez le bar, I’apparition des premiers comportements sociaux et le
cannibalisme apparaissent plus tard (vers 30 jours post-éclosion) lorsque la rétine est plus
développée (rétine a 10 couches pigmentée, assise de cones simples différenciée,
multiplication des cones simples, établissement des connexions synaptiques, et formation des
cones jumeaux). En effet, chez le bar, le cannibalisme commence lorsque ’acuité visuelle est
proche de celle de 1’adulte contrairement a la perche, ou le cannibalisme commence 10 a 15
jours plus tot. Chez les Percidés, la rétine n’aurait pas besoin d’étre complétement
fonctionnelle pour permettre 1’ichtyophagie, ce qui pourrait expliquer la transition rapide d’un

régime zooplanctonophage a un régime piscivore.

Les changements du comportement prédateur au cours du développement (dus aux
transitions alimentaires) sont fréquents chez les T¢léostéens piscivores et se font a plusieurs
niveaux. Tout d’abord, lors de la mise en place de la prédation, il est nécessaire de pouvoir
détecter et identifier les proies. La détection fait appel aux organes des sens, dont la
prédominance varie d’une espece a 1’autre. Chez les Salmonidés, les Cichlidés ou encore les
Percidés, la vision est le principal mode de détection (Baras, 1998) tandis que chez les
Siluriformes, la vision a une importance réduite par rapport a la chémoréception, au toucher
par les barbillons ou a la détection de vibrations (Hecht et Appelbaum, 1988 ; Baras, 1998).
La mise en place des organes des sens au cours de I’ontogénése est progressive (Hubbs et

Blaxter, 1986). Généralement, les yeux de la plupart des espeéces au moment de la premicre
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alimentation exogene ne sont composés exclusivement que de cones qui sont des récepteurs
photosensibles permettant la vision des couleurs (O’Connell, 1981 ; Kamaszewski et
Ostaszewska, 2015). Les cellules en batonnets conditionnant 1’adaptation a la lumicre et a
I’obscurité, de méme que les réponses rétinomotrices et la perception des mouvements
n’apparaissent que plus tard (Branchek et Bremiller, 1984). Elles permettent dans des
conditions de visibilité réduites de percevoir une proie potentielle a une distance plus
importante. Compte tenu de la mise en place progressive des organes des sens au cours de
I’ontogénese, le mode de détection des prédateurs par les larves peut différer de celui utilisé
par les juvéniles ou les adultes (Baras, 1998). Ensuite, il est important de noter qu’il existe des
modifications au niveau du type d’attaque chez les Percidés (Houde, 2001 ; Turesson et al.,
2002) qui seront détaillées dans le partic Matériel et méthodes de cette thése lors de la
présentation du modele biologique, le sandre. Enfin, le comportement du prédateur n’est pas
le seul a étre modifié lors du passage a I’ichtyophagie. En effet, il existe chez les proies des
mécanismes de défenses individuels ou collectifs. Au niveau individuel, il existe des postures
de défense en «J» typiques chez les larves de Seriola quinqueradiata permettant
d’augmenter la surface corporelle apparente limitant ainsi le risque de prédation (Sakakura et
Tsukamoto, 1996). Une posture en « C » est également décrite chez les larves de plusieurs
especes confrontées a des prédateurs (synthese dans Eaton et DiDomenico, 1986). La défense
des proies peut également étre biochimique ou morphologique avec la présence de rayons
dorsaux épineux par exemple (voir Baras, 1998). Au niveau collectif, les individus peuvent se
regrouper pour former un « shoal » ou « school » (en fonction de la polarisation (mouvements
et accélération synchronisés) du groupe ou non) permettant une défense efficace face aux

prédateurs en créant un « effet de confusion » (Landeau et Terborgh, 1986).

Le cannibalisme étant une prédation intra-spécifique, I’intégration de I’ensemble de
ces modifications chez les espeéces ayant une transition alimentaire vers 1’ichtyophagie
permettrait de mieux comprendre I’apparition du cannibalisme dans un contexte d’élevage
mono-spécifique. Par exemple, I’apparition de jumpers dans les bassins serait liée a une
précocité individuelle dans la mise en place de la prédation (Mittelbach et Persson, 1998), a
condition qu’il existe une variabilité interindividuelle dans la mise en place de la prédation au

sein d’une population.
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111.2.3. La variabilité interindividuelle dans la mise en place de la prédation

L’ichtyophagie ne se met pas en place en méme temps chez tous les individus. Par
exemple, en milieu naturel, la mise en place de 1’ichtyophagie chez la perche est trés flexible
en fonction des individus et est facilitée par une croissance rapide (Buijse, 1992). Le shift
majeur vers 1’ichtyophagie apparait lorsque les perches mesurent entre 10 et 20 cm (Buijse et
Van Densen, 1992). Cependant, tous les individus d’une méme région ne font pas ce shift en
méme temps car il est dépendant de la densité et de la composition du zooplancton par rapport
a la densité et la qualité de poissons présents dans le milieu. Par conséquent, lors de la
premiére année de vie des perches, la mise en place de I’ichtyophagie différentielle entre les
individus entraine une distribution bimodale de la taille des poissons dans la population (Van
Densen, 1985 ; Buijse et Van Densen, 1992). Cette différence de croissance est sexe-
dépendante. En effet, il semblerait que les perches femelles deviennent piscivores avant les
males, accentuant la différence de taille entre les deux sexes. De plus, les perches qui ne sont
pas devenues piscivores lors de leur seconde année deviendront piscivores plus tard (a 2 ou 3
ans) cela pouvant avoir d’importantes conséquences sur leur croissance. Cette mise en place
plus tardive de 1’ichtyophagie ne serait pas liée a 1’absence de capacité (morphologique ou
physiologique) pour réaliser le shift vers I’ichtyophagie mais serait liée a 1’absence de
changement comportemental nécessaire pour effectuer ce shift : passage d’une chasse solitaire
a une chasse en groupe pour capturer une proie de type poisson (Thorpe, 1977). Cet exemple,
permet de mettre en évidence que le shift vers I’ichtyophagie entraine une modification
comportementale, a I’échelle individuelle, majeure et donc que tous les individus ne sont pas
aptes a réaliser ce changement en méme temps. Enfin, la perche étant une espece cannibale, la
mise en place précoce de 1’ichtyophagie chez certains individus, entrainant un développement
plus rapide par rapport aux autres, induit par effet « boule de neige » une hétérogénéité de
taille et un nombre de cas de cannibalisme plus important. Cependant, en milieu naturel, la
présence de proies comme les éperlans, permet de limiter ce taux cannibalisme (Buijse, 1992).
Par conséquent, dans un contexte d’élevage mono-spécifique, nous pouvons faire I’hypothese
que cette apparition précoce de 1’ichtyophagie chez certains individus entrainerait un taux de
cannibalisme plus élevé provoquant une perte de cheptel importante. De plus, certains
individus auraient une croissance plus rapide augmentant 1’hétérogénéit¢ de taille
(«jumpers »). Chez le doré jaune (Sander vitreus), il a été suggéré que le shift d’un type de
nourriture a un autre est le résultat de changements ontogénétiques dans les capacités de

fourragement du prédateur, en fonction de la disponibilité¢ des proies et des conséquences
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énergétiques sur les individus par la sélection de nouvelles proies (Galarowicz et Wahl,
2005). Ces exemples montrent qu’il existe une variabilité interindividuelle dans la mise en
place des capacités de fourragement en fonction du développement, de I’expérience passée ou
encore de I’apprentissage. En effet, des travaux récents sur la personnalité ont montré que des
individus plus explorateurs ou plus agressifs sont plus performants pour acquérir des
ressources (@verli et al., 2007 ; Revelle et al., 2010 ; Guenther et al., 2014 ; Ferrari et al.,
2015). Nous pouvons donc émettre 1’hypothése que I’apparition de I’ichtyophagie chez un
individu est également liée, en plus de la croissance ou de la physiologie, a son profil
comportemental et donc a des traits de personnalité. Un individu dit proactif (téméraire,
explorateur, et actif) réagit rapidement face aux changements de 1’environnement, et est plus
actif, permettant plus de rencontres avec des proies potentielles (ou congénéres dans le cas du
cannibalisme). Il changerait plus rapidement et plus facilement de régime alimentaire s’il est
confronté a des proies potentielles nombreuses, ou congéneres comme c’est le cas dans les
structures d’élevage mono-spécifique. A 1’inverse, un individu dit réactif (moins explorateur
et moins actif) présenterait de meilleures capacités d’apprentissage lui permettant de s’adapter
plus rapidement a des changements du milieu et donc d’étre plus rapidement efficace face a

un nouveau type de proies.

En conclusion, le cannibalisme est considéré comme une prédation intra-
spécifique. Chez les Téléostéens, la mise en place de cette prédation sous la forme de
P’ichtyophagie est dépendante de la morphologie, la physiologie et surtout du
comportement individuel. Cependant, dans une population donnée, ’ichtyophagie ne se
met pas en place chez tous les individus de facon synchrone. Nous pouvons alors émettre
I’hypothése que le cannibalisme pourrait potentiellement apparaitre chez tous les
individus ayant la capacité de devenir ichtyophage et se mettrait en place 2 des moments
différents suivant le niveau de développement des individus.

En conclusion des deux chapitres précédents, nous pouvons émettre deux
hypotheses : soit certains individus possédant des traits de personnalité particuliers
pourraient devenir cannibales, soit tous les individus d’une population seraient
potentiellement cannibales, mais le cannibalisme ne s’exprimerait que chez les

prédateurs les plus précoces.
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De par les problémes qu’il peut causer en milieu d’¢levage, le cannibalisme est trés étudié
depuis plusieurs années. L’augmentation du nombre d’articles sur ce sujet démontre la
nécessité d’apprendre a gérer ce probléme en milieu aquacole afin de permettre une
augmentation de la production de certaines especes a fort intérét économique. Cependant, le
cannibalisme, une fois mis en place dans une population, semble trés difficile a éliminer
(Baras et Jobling, 2002 ; Kestemont et al., 2015), malgré les nombreux efforts fournis dans
I’étude de facteurs d’élevage qui pourraient potentiellement endiguer ce probléme. Du point
de vue de I’éthologue, le cannibalisme pose alors question. En effet, si ce phénoméne ne
semble pas étre régulé par des facteurs extrinseques, quelle est I’origine du cannibalisme ?
Pourquoi, a un moment précis de son développement, un individu devient-il cannibale ?

Dans ce contexte, ma thése a pour objectif de répondre a ces questions en accentuant la
recherche sur la mise en place et le maintien du cannibalisme. Pour cela nous nous appuierons
sur les trois piliers qui constituent I’architecture comportementale de sa mise en place : le
cannibalisme lui-méme car c’est le point de blocage, le comportement prédateur (ou piscivore
dans notre cas) car il est évident, de par la littérature, que le cannibalisme est une prédation
intra-spécifique et les traits de personnalité car nous avons montré en introduction que les
performances prédatrices pouvaient étre directement liées a certains traits de personnalité.
Deux hypotheses ont émergé et ont été testées :

- Au sein d’une population donnée, certains individus présenteraient de plus grande
disposition a étre cannibales. Ceci implique qu’il existerait des différences entre un
individu cannibale et un individu cannibalisé. Pour expliquer ces différences plusieurs
études font référence a la variabilité interindividuelle en termes de différences
morphologiques et génétiques mais rarement en termes de différences
comportementales entre ces deux types d’individus. Notre premiére hypothése est la
suivante : I’expression de I’ichtyophagie et du cannibalisme serait liée aux mémes
traits de personnalité. Nous nous proposons, donc, de rechercher les
caractéristiques individuelles au niveau des traits de personnalité pouvant
expliquer ’appartenance d’un individu au groupe des cannibales.

- Tout individu pourrait étre potentiellement cannibale mais I’expression de celui-ci
serait dépendante de facteurs extrinseques comme I’hétérogénéité de taille au sein de
la population. Dans ce cadre, la sélection de proies plus petites par les cannibales
pourrait étre le résultat d’un choix et étre équivalent a un comportement prédateur.
Par conséquent, rechercher les différences entre cannibales et cannibalisés

pourrait se résumer a comprendre dans quelles conditions et & quel moment se
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met en place I’ichtyophagie. De plus, nous pouvons rechercher I’influence des

traits de personnalité sur le comportement prédateur.

Nous avons synthétis¢é ces deux hypothéses qui ne sont pas exclusives mais

complémentaires dans le schéma ci-dessous (Figure 11). Le but est de rechercher les

relations entre les trois sommets du triangle en s’appuyant sur les faits connus suivants :

premicrement, le cannibalisme est une prédation intra-spécifique et deuxiémement, les

traits de personnalité¢ influent sur les performances de prédation. On devrait donc

logiquement s’attendre a ce que traits de personnalité et cannibalisme soient liés.

Cannibalisme

Prédation intra-spécifique

Axe 1

Hypothése 1

Axe 2

? Hypothése 2

Personnalité <

Mella et al., 2015)

v
Axe3

>

Prédation

(Cutts et al., 1998 ; Cutts et al., 2001 ; @verli et al.,
2007 ; Wilson et McLaughlin, 2007 ; Kurvers et al.,
2009 ; Revelle et al., 2010 ; Guenther et al., 2014 ;
Patrick et Weimerskirch, 2014 ; Ferrari et al., 2015 ;

Figure 11. Objectifs et organisation de la these.

Pour tester ces hypothéses, nous avons travaillé chez une espéce ou le cannibalisme est un

probléme majeur en milieu d’¢élevage, le sandre. La thése a été divisée en trois parties. En

amont de ces trois parties, nous présenterons la biologie de 1’espece étudiée, ainsi que les

structures utilisées pour réaliser I’ensemble des expérimentations associées a ces différents

chapitres dans une partie « Materiel et méthodes ».

- La Partie I a pour but de décrire le cannibalisme chez les premiers stades de vie du

sandre. Avec cette premicre partie, nous voulions connaitre la biologie de cette espece

et analyser précisément la mise en place du cannibalisme. Cette partie a ét¢ divisée en
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deux chapitres. Le chapitre I a pour but de décrire le comportement cannibale et la
mise en place du cannibalisme au cours du développement des premiers stades de vie
du sandre. Ces informations sont indispensables pour analyser le comportement des
individus testés dans la suite de la thése. Le chapitre II a pour but de tester I’influence
de facteurs d’¢levage et leurs interactions sur le nombre de cas observés de
cannibalisme. Ce chapitre s’intégre directement dans le projet DIVERSIFY et a pour
but de tester I’impact de combinaisons de facteurs environnementaux, nutritionnels ou
populationnels sur le cannibalisme. D’apres la littérature, il semblerait que de
nombreux facteurs seuls permettent de réguler le cannibalisme mais ne permettent pas
de stopper le cannibalisme et donc de 1’expliquer. Dans le cadre de cette thése, il était
nécessaire de vérifier qu’une interaction entre des facteurs d’élevage ne permettait pas
d’expliquer le cannibalisme avant de proposer une alternative comportementale a
celui-ci.

- La Partie II a pour but d’évaluer s’il est possible d’établir des traits de personnalité
chez les premiers stades de vie du sandre, de définir précisément I’apparition du
comportement piscivore et de démontrer I’existence d’un lien entre comportement
piscivore et les traits de personnalité. Par conséquent, le chapitre III a pour objectif
d’expérimenter différents tests comportementaux et de mettre en évidence 1’existence
de syndromes comportementaux chez les premiers stades de vie du sandre. Le
chapitre IV a pour objectif d’étudier la variabilité interindividuelle dans la mise en
place de I’ichtyophagie, ainsi que le lien pouvant exister entre les capacités prédatrices
et la personnalité individuelle (troisieme axe du triangle des objectifs) (Figure 11).

- La Partie III a pour but de tester les deux hypotheses émises précédemment. Apres
avoir vérifié que la mise en évidence de la personnalité¢ et de la mise en place de
I’ichtyophagie chez les premiers stades de vie du sandre était possible, nous avons pu
tester nos deux hypothéses. Le chapitre V a pour objectif de tester le premier axe du
triangle des objectifs : ’existence du lien entre le cannibalisme et la personnalité
(Figure 11). Le chapitre VI a pour objectif de tester le deuxiéme axe du triangle des
objectifs : D’existence du lien entre le cannibalisme et la mise en place de

I’ichtyophagie (Figure 11).
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I/ Modéle biologique : le sandre (Sander lucioperca)

Dans le cadre du projet Diversify, il a été décidé d’étudier le cannibalisme chez le

sandre (Sander lucioperca), appartenant a la famille des Percidés.

I.1. Présentation de 1’espéce

A taille adulte, le sandre a un corps allongé, cylindrique et fusiforme permettant une
nage rapide. Il possede une téte allongée avec un museau pointu (Figure 12). Les machoires
sont puissamment dentées, mais il n’y a pas de dents sur la langue (Poulet, 2004). La bouche
est largement fendue, jusqu’au bord postérieur de 1’ceil. L’ceil est grand, globuleux et vitreux,
avec un tapis réflecteur riche en pigment rétinien permettant une adaptation de la vision en
lumiére faible, favorisant une activité crépusculaire (Poulet, 2004). Le sandre dispose de deux
nageoires dorsales, la premiére pourvue de rayons épineux séparée de la seconde par un court
intervalle (Poulet, 2004). Le dos présente une coloration grise verdatre avec des bandes
verticales foncées alors que les flancs sont plus clairs. Le ventre est blanc sauf chez le male en
période de reproduction qui présente une teinte plus sombre. Le sandre dépasse rarement 1m

pour 10 a 15 kg.

Figure 12. Photos d’un sandre adulte et d’une larve (30 jours post-éclosion).
Sources photos : adulte (google image) ; larve (photo personnelle).

1.2. Distribution géographique de I’espéce

Le sandre se trouve en Europe et en Asie, mais sa distribution naturelle se situe entre
I’Elbe a I’ouest, la zone autour de la mer baltique au nord et le sud-ouest de la Russie (Figure
13). 1l a ét¢ introduit dans de nombreux pays, comme 1I’Allemagne, les Pays-Bas ou les pays
du Maghreb pour la péche sportive (Cowx, 1997 ; Lappalainen, 2001) ou pour la régulation

de I’eutrophisation de certains plans d’eau (Salonen et al, 1996 ; Figure 13). Aujourd’hui, son
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aire de répartition s’étend de la péninsule ibérique a la Mer d’Aral et de la Scandinavie aux
pays du Maghreb (Poulet, 2004). Nouveau en France, le sandre serait arrivé dans la Sadne et
le Doubs par le canal du Rhone au Rhin. La premiére capture est datée de 1912 dans le canal
de la Marne au Rhin mais les premiers efforts d’acclimatation remontent a 1851 (Daskiewicz,
1999). Suite a une expansion réguliere depuis ces 50 derniéres années, il se rencontre
actuellement dans la Seine, la Loire, le Rhone et au sud, dans I’étang du Vaccarés en
Camargue et dans 1’étang de 1’Olivier (Kiener, 1968), dans I’Hérault et jusqu’a la Garonne a
partir des années 1950. Aujourd’hui, le sandre est présent dans I’ensemble du réseau

hydrographique francais (Figure 13).
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Figure 13. Répartition du sandre.
A. dans le monde (Stepien et Haponski, 2015) ; B. en France (Keith et Allardi, 2001)

1.3. Habitats

Le sandre fréquente des eaux calmes et profondes (lacs, réservoirs, ballasticres) et des
eaux courantes (fleuves, rivieres) a cours plutot lent (Kottelat et Freyhof, 2007). Le sandre
possede un caractere lucifuge di a sa sensibilité a la lumicre, causée par une couche réflective
épaisse dans la rétine (Feiner et Ho0k, 2015). 11 affectionne, donc, les eaux libres au-dessus de
hauts fonds durs (fond de sable, de graviers, de cailloux ou de rochers), sans vase ni

végétation, a proximité des rives riches en racines.

1.4. Reproduction et soin parentaux

Le sandre est une espéce migratrice pendant la saison de reproduction avec une grande
fidélité a un site de ponte particulier (Lappalainen et al., 2003). Les males sont les premiers a

arriver sur le site ou ils vont creuser un nid dans divers substrats incluant la végétation, le
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sable ou les graviers (Lappalainen et al., 2003). Les femelles déposent les ceufs, qui sont tres
collants, dans le nid et partent tout de suite apres (Schlumberger et Proteau, 1996 ; Hermelink

et al., 2011). Le male protége les ceufs (Grabowska et Przybylski, 2015).

1.5. Développement embryo-larvaire

Pour décrire les différentes étapes de la fertilisation au stade juvénile, nous nous
baserons sur la description d’Ott et al. (2012). Ces auteurs définissent deux périodes
différentes : la période embryonnaire et la période larvaire (Tableau 5, Figure 14). Le
changement entre ces deux périodes est caractérisé par le passage a une alimentation exogene,
I’apparition de la vessie natatoire et le positionnement horizontal des nageoires pectorales
stabilisant la nage de la larve. Ce changement est corrélé avec des changements
morphologiques, physiologiques et comportementaux.

Le stade embryonnaire est trés court. Les embryons éclosent entre 8 et 10 jours post-
fécondation (a 13-14°C). L’embryon mesure alors 4,2 £ 0,3 mm. Cependant, la taille est trés
variable entre les populations (entre 4,5 a 7,0 mm pour Lappalainen et al. (2003) et entre 3,9
et 4,8 mm pour Lehtonen et al. (1996) et Craig (2000)) et en fonction des conditions
d’¢levage. Apres 1’éclosion, le sac vitellin et le globule lipidique diminuent, la segmentation
est compléte et les nageoires apparaissent sans différenciation. A la fin du stade
embryonnaire, le poisson a une bouche fonctionnelle et les nageoires caudales et pectorales
sont différenciées. La premicre étape (L1- Tableau 5) du stade larvaire est caractérisée par
I’apparition de la vessie natatoire, de certaines dents sur la machoire et des nageoires
pectorales en position verticale. La non-inflation de la vessie natatoire est commune et est un
des problémes majeurs dans la culture intensive des larves de sandre (Summerfelt, 1996).
L’alimentation exogene est une étape clé qui correspond au passage du stade embryonnaire au
stade larvaire (Lehtonen et al., 1996 ; Craig, 2000 ; Ott et al., 2012). A ce stade, les larves ont
une taille comprise entre 6,5 et 9 mm (Lehtonen et al., 1996 ; Figure 12). Le passage de larve
a juvénile est caractérisé par la différentiation et la formation compléte des nageoires (Figure
14), correspondant a la métamorphose. I1 y a également une dégénérescence de

caractéristiques temporaires larvaires et le juvénile ressemble a un petit adulte.
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Tableau 5. Etapes principales du développement du sandre (Ott et al., 2012).

Période

Stades

Caractéres principaux

Embryonnaire

Eé6

L’embryon est dans 1’ceuf. La téte et le corps sont repliés sur le
sac vitellin. Développement de la région caudale mais sans la
segmentation des myotomes caudaux postérieurs. Présence du

ceceur, de la lentille dans 1’ceil et des otolithes dans les vésicules

auditives. Légere pigmentation autour de la rétine.

E7

Début de I’éclosion. Seule la téte est repliée sur le sac vitellin.
Le sac vitellin et le globule lipidique commence a rétrécir. La
segmentation du corps est compléte. Apparition des bordures de
la protoptérygie. Formation des nageoires pectorales.

ES8

La téte n’est plus que légerement repliée sur le sac vitellin. La

notochorde est droite. La machoire inférieure forme un creux,

les nageoires pectorales immobiles sont en position oblique, le
sang est rouge a cause de la synthése de I’hémoglobine.

E9

La bouche forme un trou et les machoires sont mobiles. La
protoptérygie commence a se différencier en lobes pour la
future nageoire caudale, les nageoires pectorales sont mobiles.

Larvaire

L1

Début de I’alimentation exogéne. L’alimentation est donc mixte
(nourriture endogene et exogene). Apparition de la vessie
natatoire. Les nageoires pectorales sont en position verticale.
Les dents apparaissent sur les machoires.

L2

Transition vers 1’alimentation exclusivement exogene, le sac
vitellin et le globule lipidique ont totalement disparu. La vessie
natatoire est gonflée. Le mésenchyme de la protoptérygie se
rassemble en lobes caudaux.

L3

Début de la flexion de la notochorde. Condensation du
mésenchyme dans les lobes dorsal et anal. Premier actinotrichia
dans la nageoire caudale, oblique et parall¢le.

L4

La flexion de la notochorde est complete, incisant légerement la
nageoire caudale. Actinotrichia se forment dans les nageoires
dorsale et anale.

LS

La nageoire caudale est profondément incisée. Développement
total des rayons des nageoires dorsale et anale, début des rayons
dans les nageoires pectorales et développement de la premicre
dorsale et de la nageoire ventrale.

L6

Rayons développés dans toutes les nageoires, les nageoires
ventrales sont clairement allongées. Formation de la cloison
dans le bulbe olfactif.

Juvéniles

J1

La téte est fuselée et le corps allongé. La bouche est totalement
développée. Les nageoires pectorales s’allongent et tous les
rayons sont divisés. Les écailles commencent a se développer
au niveau du tronc caudal.

J2

La forme définitive et la couleur du corps sont atteintes. Deux
rayures dorso-ventrales entre la seconde dorsale et la nageoire
anale apparaissent. La pigmentation est compléte et la ligne
latérale est visible.
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Figure 14. Stades embryonnaire (E6-E9), larvaire (L1-L6) et juvénile (J1-J2) du sandre.
D’apres Ott et al., 2012.

Les systemes visuel et digestif se développent pendant les stades embryonnaires et ont été
particuliérement bien €étudiés chez le sandre.

De maniere générale, la rétine des poissons est composée de deux structures photosensibles :
les cones et les batonnets. A 1’éclosion, les yeux des larves de sandre sont pigmentés et
visibles. La différentiation des couches rétiniennes au niveau morphologique se met en place
a 1’éclosion et est complete a 7 jours post-€closion (Kamaszewski et Ostaszewska, 2015 ;
Figure 15). La rétine est composée de plusieurs couches : I’épithélium pigmentaire, la couche
de photorécepteurs (cones et batonnets), la couche nucléaire externe, la couche plexiforme
externe, la couche nucléaire interne, la couche plexiforme interne et la couche de cellules
ganglionnaires. Les photorécepteurs permettent de capter la lumiére. Chez le sandre, espece
active au crépuscule et la nuit, les batonnets sont majoritairement développés, donnant une
vision grossiére mais plus sensible et adaptée aux faibles intensités lumineuses (Ali et al.
1977). Le signal lumineux est ensuite traité par les couches rétiniennes internes et les cellules
ganglionnaires permettant une intégration des mouvements, des couleurs ou encore des

formes.

59



MATERIEL ET METHODES

Figure 15. Développement de 1’ceil chez le sandre.

(a) Coupes longitudinales de [’eil de sandre a [’éclosion. (b) Section longitudinale de [’il de
sandre a 2 jours post-éclosion. La lentille (le) et le nerf optique sont visibles (fleche). (c)
Coupe transversale de I’'exil de sandre a 7 jours post-éclosion. Les couches rétiniennes sont
complétement différentiées. La lentille (le), le corps vitreux (VB), la couche de
photorécepteurs (cones et batonnets) (*) et [’épithélium pigmentaire (pe) sont visibles. (d)
Coupe transversale de [’wil de sandre a 13 jours post-éclosion. La lentille (le), le corps
vitreux (VB) et la rétine sont visibles. Pour toutes les images, [’échelle est 10 um. D apres
Kamaszewski et Ostaszewska, 2015.

A la fin du stade embryonnaire, I’estomac, I’intestin, le foie et la vessie sont totalement
développés. Au stade E9-L1 (90 degrés jours (°C. J™) a 16°C), les larves montrent deux
résidus du sac vitellin sous la partie antérieure de I’intestin : le globule lipidique et le vitellus.
La résorption du vitellus commence deux jours apres 1’éclosion chez le sandre (Hamza et al.,
2007) et est totale a 400°C. J'. Le foie est également développé : c’est une réserve de
glycogeéne. Apres cette étape, les larves peuvent se nourrir de zooplancton. Ce mode
d’alimentation est possible car d’autre organes sont développés : I’estomac possede de larges
cellules muqueuses et une zone avec des microvillosités, et I’intestin posseéde une partie
antérieure avec des anthérocytes (Mani-Ponset et al., 1994). L’épuisement total des réserves
vitellines, entre 14 et 16 jours apres fertilisation (Diaz et al., 2002), oblige la larve a passer a
une alimentation exogene. Chez le sandre, le développement de I’estomac se déroule entre 15

et 20 jours post-éclosion avec en particulier I’apparition des glandes gastriques (Hamza et al.,
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2015). Autour de 20 jours post-éclosion, 1’estomac est totalement développé au niveau
morphologique. Cependant, le développement des glandes gastriques n’est pas forcement
accompagné de la mise en place de I’activité enzymatique (Hamza et al., 2015). En effet, chez
le sandre, I’activité digestive de [’estomac commence environ 10 jours apreés le
développement des glandes gastriques (Hamza et al., 2015) soit environ 30 jours post-

éclosion.

1.6. Comportement

16.1. Activité chez le sandre

Chez I’adulte, I’activit¢ du sandre est surtout crépusculaire et nocturne, le pic
d’activité se situant, avec des variations saisonniéres, entre 18 et 24h (Feiner et Ho0k, 2015).
Elle est maximale durant I’ét¢ mais les sandres demeurent actifs durant I’hiver comme en
témoignent les suivis par radiopistage (Jepsen et al., 1999). Le plus souvent sédentaire, il est
capable de déplacements (jusqu’a 200 km) dans les cours d’eau (Goubier, 1976). Chez les
Percidés, les larves commencent leur vie en montrant une phototaxie positive mais, a 8
semaines post-éclosion, la phototaxie s’inverse (Feiner et Hook, 2015).

Chez les larves, le type principal d’activité observé est la nage; elles doivent
rechercher leur nourriture, échapper aux prédateurs et trouver un territoire favorable. Au stade
embryonnaire (E8-E9, Figure 14), il n’y a pas de vessie natatoire et seul le sac vitellin est
utilisé pour se stabiliser dans le courant. Par conséquent, les embryons nagent activement vers
la surface, attirés par la lumiere et retombent passivement sur le fond. Le comportement de
nage change durant le stade E9 (Moyenne + Ecart-type : 5,40 + 0,22 mm de longueur totale)
car les nageoires pectorales se redressent et deviennent mobiles. Au stade L2 (Moyenne +
Ecart-type : 8,92 + 1,01 mm de longueur totale), il y a une inflation de la vessie natatoire, qui
améliore grandement la nage. En effet, les larves modifient leur nage en utilisant leur queue
pour se maintenir dans le courant. Dans les conditions naturelles, il est connu que les
embryons et les larves changent d’habitat : avec le sac vitellin, les poissons se trouvent a la
surface de I’eau, a proximité de la végétation de la bordure littorale (Hudd et al., 1984). Les
larves sans sac vitellin sont également a proximité de cette bordure littorale mais a une
profondeur comprise entre 0,5 — 2 m proche du fond (Hudd et al., 1984 ; Uhro et al., 1990).
Des modifications morphologiques et physiologiques entrainent une modification du
comportement de nage permettant une transition vers les stades larvaires (souvent associés a

un taux €levé de mortalité ; Szkudlarek et Zakes, 2007 ; Loffler et al., 2008).
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1.6.2. Régime alimentaire

Jusqu’a la fin de la période embryonnaire, les embryons se nourrissent sur leur réserve
vitelline, donc ne présentent pas de comportement de chasse particulier. Au début de la
période larvaire, les larves sont obligées de capturer activement leurs proies (petits
invertébrés). Pour cela, elles adoptent un comportement typique juste avant 1’attaque appelé le
comportement en « S » (Houde, 2001) : arrivées a proximité de la proie, les larves forment un
« S » avec leur corps et restent immobiles. Une rapide contraction des muscles permet une
projection vers la proie. Dés la taille de 7 — 8 cm (4 mois d’age), le sandre est presque
exclusivement carnassier capturant des proies qui sont de plus petites tailles. Il est considéré
comme un prédateur d’affiit et de poursuite. Sa vitesse de nage est considérable au moment de
I’attaque des proies : plus de trois fois sa longueur corporelle par seconde (Sullivan et
Atchison, 1978).
Le cannibalisme intra et inter cohorte est largement répandu chez le sandre. Selon la
littérature, en milieu d’élevage, il apparait entre 16 et 22 jours post-éclosion en fonction des
conditions d’¢levage, puis il décroit aprés 30 et 35 jours et cesse lorsque les juvéniles ont
atteint environ 5 cm (Hilge et Steffens, 1996 ; Kestemont et al., 2007). En culture intensive,
le cannibalisme peut entrainer de lourdes pertes. De nombreux efforts ont été alloués pour
comprendre et prévenir le cannibalisme des premiers stades de vie, qui apparait irréversible
une fois qu’il est établi dans une population (Steenfeldt et al., 2015). Chez le sandre, le
cannibalisme ne semble pas étre 1i¢ a des moments d’éclosion différents entre les individus
d’une méme ponte (Steenfeldt et al., 2015) mais semble étre li¢ au taux de croissance élevé de
certains individus pendant les stades larvaires (Kestemont et al., 2007). Il a été montré que les
cannibales agés de 35 jours post-éclosion, faisant partie des individus les plus grands, étaient
¢galement les individus les plus grands a 14 jours post-éclosion. De plus, les poissons non-
cannibales appartenant a la méme catégorie de taille que les cannibales a 35 jours post-
éclosion, faisaient également partie des individus les plus grands a 14 jours (Steenfeldt et al.,
2015). Par conséquent, les cannibales font parties des individus les plus grands tres tot dans le

développement, mais il est possible pour des non-cannibales de grandir aussi rapidement.

1.7. Nécessité du développement de 1’aquaculture de sandre

Ce poisson d’eau douce a un fort potentiel économique pour I’aquaculture continentale

en Europe (FAO, 2012). Le contréle de sa reproduction (Kucharczyk et al., 2007) et la
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faisabilit¢ bio-économique de 1’¢levage intensif du sandre (Steenfeldt et Lund, 2008 ;
Steenfeldt et al., 2015) ont été démontrés. La demande en sandre a été renforcée par le fort
déclin des captures de la Russie, I’Estonie et la Finlande, passant de 50 000 T en 1950 a
20 000 T aujourd’hui (FAO, 2009). Au cours de la derniére décennie, dix nouvelles fermes
aquacoles ont ¢été construites en Europe pour produire du sandre par un systeme
RAS (Recirculating Aquaculture System) (Fontaine et al., 2012), avec une production estimée
a 300-400 T. De nombreuses opérations commerciales ont été créées et/ou sont en cours de
création en Belgique, en République Tcheque, au Danemark, en France, en Allemagne, en
Italie, en Pologne, au Portugal et aux Pays-Bas. Le sandre a une forte valeur commerciale due
a sa rareté : entre 25 et 40 € le kilo pour le filet de poisson issu d’élevage. Cependant,
I’¢levage du sandre reste compliqué avec plusieurs points de blocage dont le cannibalisme au

niveau larvaire.

1.8. Points de blocage dans 1’élevage du sandre

Plusieurs points de blocage ont été identifiés par les pisciculteurs : (a) forte sensibilité
au stress, comme la manipulation d’ou il résulte une forte mortalité, (b) un faible taux de
survie aux stades larvaires (entre 5 et 10%) avec un taux élevé de malformations (entre 7 et
35%), (c¢) un manque de connaissance de la variabilit¢ génétique des stocks de géniteurs
utilisés. Le faible taux de survie aux stades larvaires est essentiellement di (a) au taux élevé
de cannibalisme, (b) au taux ¢élevé de malformations et, (c) a ’hétérogénéité de croissance
(Figure 16). La compréhension de ces points de blocage est indispensable pour diminuer les

colits de production et pour étendre la production en aquaculture de cette espece en Europe.

Figure 16. Problémes majeurs rencontrés en €élevage larvaire chez le sandre.
A. Cannibalisme. B-C. Malformations : prognathe et cyphose. D. Hétérogénéité de
croissance. (Photos personnelles).
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11/ Intégration du travail de thése dans le projet Diversify

Dans le cadre du projet Diversify, deux volets majeurs ont été¢ explorés au cours de la
réalisation du projet.

Premiérement, étant donné 1’absence de protocole d’¢élevage efficace pour les premiers
stades de vie du sandre, il a été proposé de réaliser quatre expérimentations basées sur une
analyse multifactorielle afin de fournir une combinaison optimale de facteurs d’élevage
(environnementaux, nutritionnels et populationnels) pour les chercheurs et les pisciculteurs.
L’analyse multifactorielle permet une étude simultanée de plusieurs facteurs en limitant le
nombre d’unité d’¢levage en I’absence de réplicas (Kobilinsky, 2000 ; Gardeur et al., 2007).
Dans I’ensemble des quatre expérimentations réalisées, quatre facteurs avec deux modalités
par facteur ont été testés dans 8 unités expérimentales (8 bassins de 700 L ; cf. Partie 1I.1). Le
plan expérimental fractionnaire est donc de type 2*! La premiére expérimentation a été
réalisée du 27 janvier au 6 mars 2015 et avait pour but d’étudier des facteurs
environnementaux (ou facteurs d’élevage). La seconde expérimentation a été réalisée du 1
février au 24 mars 2016 et avait pour but d’étudier les facteurs nutritionnels. La troisiéme
expérimentation s’est déroulé du 20 février au 13 mars 2017 et avait pour but d’étudier les
facteurs populationnels. Pour conclure, la quatrieme expérimentation a pour but d’étudier une
combinaison des modalités optimales de chacune des trois premieres expérimentations. Cette
derniére expérimentation se déroulera en 2018. Les facteurs et les modalités testés pour les

trois premieres expérimentations sont synthétisés dans le Tableau 6.
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Tableau 6. Facteurs et modalités étudiés lors des expérimentations multifactorielles.

Facteurs Modalité 1 Modalité 2

Facteurs abiotiques (facteurs environnementaux)

Intensité lumineuse 51x 50 Ix

Taux de renouvellement d’eau 50% 100%
Arrivée d’eau A la surface du bassin Au fond du bassin

Période de nettoyage Matin Soir

Facteurs alimentaires (facteurs nutritionnels)

Début du sevrage 10°™ jour post-éclosion 16°™ jour post-éclosion
Type de distribution Continue Discontinue
Co-feeding Oui Non
Durée du sevrage 3 jours 9 jours

Facteurs biotiques (facteurs populationnel)

Densité Faible (50 larves. L) Haute (100 larves. L)
Tri des jumpers Oui Non
Appartenance a une fratrie Méme fratrie Fratries différentes
Poids de la femelle Petite (<3kg) Grande (>3kg)

Sur ces trois premiéres expérimentations, nous avons analysé différents parameétres
zootechniques tous les sept jours a partir de la premicre alimentation exogeéne (4 jours post-
éclosion). Afin d’étudier I’impact des facteurs sur la survie et sur la croissance des larves et
des juvéniles, les parametres suivants ont été mesurés ou calculés : la taille, le poids, les
coefficients de variations de la taille et du poids, le taux de croissance global, la survie, et le
taux d’inflation de la vessie. Lors de la premicre expérimentation, nous avons également
décrit le développement anatomique du sandre a 1’aide de coupes histologiques réalisées sur
des échantillons prélevés tous les sept jours a partir de la premicre alimentation exogene.
Enfin, lors de ces trois premicres expérimentations, nous avons réalis¢ des observations
quotidiennes (5 minutes par jour par bassin) du comportement des larves et des juvéniles et en
particulier du cannibalisme. Nous avons dénombré les cas de cannibalisme par bassin, décrit
le type de cannibalisme et capturé les cannibales afin de réaliser des mesures
morphométriques précises (taille de la bouche et diametre de 1’ceil). Sur ce premier volet, j’ai
décidé¢, dans ce manuscrit, de ne présenter que les résultats sur les observations quotidiennes

du cannibalisme (Chapitre IT).
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Le cannibalisme est un probléme majeur en ¢levage larvaire chez le sandre. Depuis,
plusieurs années de nombreux chercheurs tentent de trouver des solutions pour réduire ce
probléme. Au vu du peu d’études basées sur les variables individuelles pour expliquer le
cannibalisme (cf. II.2), nous avons propos¢ une étude précise du cannibalisme chez le sandre
en travaillant sur des variables comportementales. De plus, des paramétres morphométriques
et anatomiques a I’échelle individuelle ont été intégrés dans 1’étude. Ce volet sera donc le
cceur de ce manuscrit. L’ensemble du Matériel et méthodes présenté ci-dessous ne concerne
donc que ce deuxiéme volet.

Dans le cadre de ce second volet, les larves et juvéniles (entre le jour de I’éclosion et
52 ou 69 jours post-éclosion (selon les expériences)) ont été élevés dans différents systémes
d’élevage en fonction des objectifs et des facteurs a étudier. Dans cette partie, nous nous
proposons de décrire les systemes d’¢levage utilisés. Par la suite, un tableau de synthese
regroupera les expérimentations réalisées en lien avec les structures d’¢levage utilisées pour

chacune des expérimentations (Tableau 7).

111. Structures d’élevage utilisées

III.1. Elevage larvaire de la Plateforme Expérimentale en Aquaculture (PEA)

Dans le cadre de I’étude du comportement des cannibales (Chapitre I), de la
chronologie du cannibalisme (Chapitre II) en fonction de différents facteurs liés a 1’¢levage,
de I’étude de la personnalit¢ chez le sandre (Chapitre III), de I’étude du lien entre
personnalité¢ et prédation (Chapitre IV), et de I’étude du lien entre cannibalisme et
personnalité¢ (Chapitre V), les larves ont été ¢levées dans la station larvaire de la PEA. Cette
station larvaire contient dix bassins de 700 L en RAS (Figure 17). Les dix bassins sont
distribués en deux rangés de part et d’autre d’un systéme de recirculation d’eau incluant un
filtre mécanique, un filtre biologique et une unité de stérilisation UV. Dans le cadre des trois
expérimentations (Tableau 7), huit bassins ont été utilisés pour 1’élevage larvaire. A ’aide
d’observations quotidiennes de 5 minutes, directement réalisées sur les bassins par un
observateur, les cannibales ont pu étre identifiés et par la suite testés dans différents

dispositifs et/ou analysés morphologiquement ou physiologiquement.
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Figure 17. Station élevage larvaire de la PEA.
Photos et plan réalisés par Y. Ledoré

De plus, afin d’étudier la mise en place de la prédation chez les larves de sandre
(Chapitre III), I’expérimentation a été réalisée dans un bassin de 500 L situé¢ également a la
PEA (Figure 18).

1 : volume utile 7 : compartiment d’eau filtrée

2 : arrivée d’air surpressé 8 : mousse de filtration

3 : diffuseur 9 : compartiment de décantation et de filtration
4 : évacuation équipée d’une crépine 10 : trop plein

5 : pompe immergée (750 L.h") 11 : vanne de vidance

6 : stérilisateur UV Fléches : circulation de I’eau

Figure 18. Schéma du bassin de 500 1.
Source : URAFPA, équipe DAC

I11.2. Ecloseries de la Faculté de Sciences et Technologies (FST)

La derniére partie de ma these, ayant pour but d’étudier le lien entre le cannibalisme et
la mise en place de I’ichtyophagie (Chapitre VI), a été réalisée dans quatre écloseries

indépendantes situées a la FST (Figure 19A). L’intensité lumineuse au-dessus de chaque
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écloserie peut étre réglée (Figure 19A), ainsi que la température grace aux groupes froid
contenant chacun un thermostat et une lampe UV pour la stérilisation (Figure 19B). Chaque
¢closerie contient neuf clayettes (volume : 3 1) (Figure 19C) dans lesquelles ont été élevées
des larves en forte densité (env. 100 larves / clayette). Certaines clayettes ont également été
divisées en quatre zones a 1’aide d’isoloirs (volume : 300 ml) (Figure 19D-E). Ces isoloirs
ont permis de faire un élevage de larves en faible densité (quatre larves par isoloir). Dans le
cadre de I’é¢tude du lien entre le cannibalisme et la mise en place de I’ichtyophagie, ce
dispositif a permis d’isoler des larves pouvant étre définies comme non-cannibales. En effet,
il était impératif de tester des larves ayant déja exprimé du cannibalisme et des larves n’ayant
jamais été cannibale. En isolant les larves avant I’apparition du cannibalisme (a 12 jours post-
¢closion), nous avons pu a un moment donné, dans un isoloir contenant encore les quatre

larves de départ, considérer qu’aucune d’entre elles n’était cannibale.

______

«— Filet (fine maille : 0,05 mm)

K, Boite de Petri

Figure 19. Ecloseries situées a la FST.
A. Salle thermo-régulée contenant les écloseries ; B. Groupes froid régulant la température
de chaque écloserie ; C. Clayettes (9 au total par écloserie) ; D. Isoloirs utilisés pour élever
les larves en petit nombre ; E. Schéma d’un isoloir. Photos personnelles

1V/ Bilan des expérimentations

Cette thése a €té structurée en six chapitres pour répondre aux objectifs résumés dans
le triangle « cannibalisme — personnalité — prédation ». Le Tableau 7 résume ’intégralité des

expérimentations menées lors ce travail.
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Tableau 7. Récapitulatif des expériences et des systemes d’élevage utilisés.

Chapitres

Objectifs

Expérimentations

Méthodes

Systemes
d’élevage

Date et
Origine

Décrire précisément le comportement

Test de cannibalisme

Huit bassins de la

1 . Analyse du comportement face a un congéneére 1 station larvaire a la | 2016 ; Asialor
cannibale. Analyses vidéo PEA
, . Observations . . 2015, 2016 et
_ . . Impact de facteurs d’¢élevage (environnementaux, g . Huit bassins de la >
Décrire la chronologie et les différents . . quotidiennes de 5 min . L 2017 ; Asialor
2 N nutritionnels et populationnels) sur le taux et la o station larvaire a la . .
types de cannibalisme. . 1 Description du type de (Pierrevillers,
chronologie du cannibalisme. o PEA
cannibalisme France)
Déterminer les tests de personnalité Détermination de tests discriminants de la personnalité.
applicables chez les larves et juvéniles. | Analyse de la répétabilité des comportements a travers o Trois bassins de la
L , . Tests de personnalité . S .
3 Caractériser la cohérence des réponses | les contextes. Analvses vidéo station larvaire a la | 2015 ; Asialor
comportementales a travers les Evaluation de I’existence de syndromes y PEA
contextes. comportementaux.
Décrire la mise en place de la prédation TS Tests de prédation
Analyse des capacités prédatrices a 5 moments . .
chez les larves. e , Analyses vidéo Un bassin de 500 1 .
, . , 1 différents du développement. X 2016 ; Asialor
Tester 1’existence d’un lien entre les Impact de la morphologie sur les capacités prédatrices Analyses alaPEA
4 capacités prédatrices et la morphologie. P P g P P " | morphologiques
, . , 1 Détermination des capacités prédatrices des individus. | Tests de prédation Huit bassins de la
Tester I’existence d’un lien entre la iy S . . L A
ersonnalité et la prédation Analyse de la personnalité de chaque individu. Tests de personnalité station larvaire a la | 2016 ; Asialor
P ' Mise en relation des deux types de performances. Analyses vidéo PEA
Analyse de la personnalité d’individus cannibales et Tests de personnalité
d’individus pris au hasard dans les bassins. Test de cannibalisme
, . N Détermination des capacités prédatrices de chaque Test de prédation Huit bassins de la
Tester I’existence d’un lien entre la o \ . . A 1, . o .
5 . o individu face a des proies ou face a des congénéres. Analyses vidéo station larvaire a la | 2016 ; Asialor
personnalité et le cannibalisme. . .
Mise en relation des deux types de performances. Analyses PEA
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PARTIE I : DESCRIPTION DU CANNIBALISME CHEZ LE SANDRE

Contexte de la Partie I

Le cannibalisme est défini comme [’acte de tuer et de consommer un individu de la
méme espece. En aquaculture, le type de cannibalisme le plus présent est le cannibalisme
intra-cohorte. Chez les premiers stades de vie du sandre (Sander lucioperca), ce type de
cannibalisme représente un point de blocage important freinant le passage vers un élevage
intensif. Chez les larves, le cannibalisme intra-cohorte peut représenter jusqu’a 95% de
mortalité en pisciculture. Chez cette espece, I’acte de cannibalisme est trés peu décrit dans la
littérature. Comprendre le cannibalisme et la biologie de I’espéce permettrait de maitriser et

peut-&tre d’éliminer ce probléme en élevage.

Dans le chapitre I de cette premicre partie, nous allons décrire I’évolution du cannibalisme
chez les premiers stades de vie du sandre des son apparition jusqu’a 1’age de deux mois post-
¢closion. Puis nous préciserons les types de cannibalisme exprimés. Les observations ont été
faites sur trois années (2015 a 2017) sur les larves mises en élevage dans le cadre du projet
DIVERSIFY. De plus, la séquence comportementale de I’acte de cannibalisme sera décrite a
’aide d’analyses vidéo. Pour cela, 25 cannibales ont été testés dans un dispositif ou ils étaient
confrontés a trois autres larves de sandre. Pendant 20 minutes, le comportement des
cannibales a ¢été filmé puis analysé. Le nombre d’attaques, le nombre de captures et le type

d’ingestion (par la téte ou par la queue) ont été considérés.

Dans le chapitre II, nous nous proposons d’étudier I’influence de facteurs environnementaux,
nutritionnels, et populationnels sur la mise en place du cannibalisme chez les premiers stades
de vie du sandre. Les données ont été obtenues a partir d’observations directes dans les
bassins d’élevage qui nous ont permis de tester plusieurs combinaisons de facteurs
environnementaux (luminosité, taux de renouvellement d’eau, nettoyage, niveau d’arrivée
d’eau), nutritionnels (mode de distribution, durée du sevrage, début du sevrage, co-feeding) et
populationnels (densité des larves, effet du tri des « jumpers », présence d’une fratrie ou de
plusieurs dans un méme bassin). Trois expériences (2015, 2016 et 2017) ont été conduites au
cours desquelles nous avons réalis€¢ 85 heures d’observation et observé 438 cas de

cannibalisme.
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ARTICLE 1:

Behaviour of cannibals in intra-cohort cannibalism in pikeperch (Sander
lucioperca) larvae and juveniles.

Tatiana Colchenl, Pascal F ontainel, Yannick Ledorél, Fabrice Teletcheal, Alain Pasquetl’2

': Université de Lorraine, URAFPA. USC INRA 340. F-54506 Vandceuvre-1és-Nancy
% . CNRS. F-54506 Vandceuvre-1és-Nancy

Article en préparation

1/ Abstract

Cannibalism has been described in 390 species of teleost fish belonging to 104
families. In rearing condition, the intra-cohort cannibalism is one of the major bottlenecks
during early life stages of pikeperch (Sander lucioperca). In our study, we propose to describe
precisely the onset and occurrence of cannibalism during the first two months post-hatching.
In a first experiment, we analysed the cannibalistic behaviour in three different experiments,
which combine biotic and abiotic factors. In each experiment, the number of cannibalism
cases was the same whatever the tested factors. Furthermore, from 14 to 48 dph, the majority
of ingestion was realized by the tail first. After 48 dph, the number of prey ingestion by head
increased. In a second experiment, we described the behavioural sequences exhibited to attack
and capture a congener, taking into account the size ratio between the cannibal and its prey.
The behavioural sequence to capture a congener was always the same: orientation, approach,
attack and capture. Furthermore, a cannibal chose their prey 10 sec before attacking. It would
seem that prey selection by cannibal is realized more by the size ratio than the activity of

potential prey.

Keywords: freshwater fish, early life stages, intra-specific predation, prey selection
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11/ Introduction

Few decades ago cannibalism, which is defined as the act of killing and consuming the
whole or the major part of an individual belonging to the same species, irrespective of its
stage of development (Polis, 1981; Smith and Reay, 1991; Hecht and Pienaar, 1993; Baras,
2012), was most often considered as an aberrant behaviour appearing only under stressful or
unusual conditions such as in captivity or in farms. Yet, it has been described in a large
number of species, from micro-organisms to mammals, under natural conditions (Fox, 1975;
Smith and Reay, 1991; Elgar and Crespi, 1992), and it is now considered as an adaptive
response for species to environmental constraints. Besides, as cannibalism is a predatory
behaviour where prey and predator belong to the same species, it could be considerate as an
intra-specific predation (Polis, 1981) involving a behavioural sequence for the capture of a
congener similar to the behavioural sequence to capture a prey.

In fish, cannibalism was observed in 390 species of teleost belonging to 104 families,
with 150 species studied only in captivity (Pereira et al., 2017). It was described in wild
environment as well as in farms. In fish farms, as cohorts are generally not mixed, inter-
cohort cannibalism is less or never observed (for more details see Baras, 1998), whereas intra-
cohort cannibalism is commonly found e.g. perch Perca fluviatilis (Baras et al., 2003), pike
Esox lucius (Bry et al., 1992), or pikeperch Sander lucioperca (Molnar et al., 2004). Intra-
cohort cannibalism implies that both the cannibal and the prey have the same age because
they had hatched at the same time. Smith and Reay (1991) classified intra-cohort cannibalism
in three categories: (i) sibling intra-cohort cannibalism on eggs (which is not referenced in
teleost fish), (i1) sibling and (ii1) non-kin intra-cohort cannibalism of post-hatching stages. In
fish, intra-cohort cannibalism was described mostly in larval and juveniles’ stages (Baras,
1998; 2012).

The onset of cannibalism in fish is dependent on species, development speed and
potential feeding resources (Smith and Reay, 1991; Baras, 1998). This intra-cohort
cannibalism is expressed in two behavioural types: the type I also called precocious type,
appearing during larval stages and it is totally independent of the size heterogeneity between
fish. In the type I, each prey is partially eaten and ingested. Classically, in type I, prey is first
ingested by tail (Cuff, 1980). The type II, which appears latter in the development, is directly
linked to the size heterogeneity between individuals in the population and smaller prey are
totally ingested (Baras, 2012; Naumowicz et al., 2017) by the predator. The type II is

characterized by a complete prey ingestion (Baras and Jobling, 2002), and this ingestion is
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done either by head or by tail first. Both types of cannibalism are observed under rearing farm
conditions.

Pikeperch is a freshwater species with a strong potential for inland aquaculture
diversification in Europe and its demand has strengthened by the significant decline of wild
catches (FAO, 2009). Furthermore, as a piscivorous fish, cannibalism caused between 20 and
50% of mortality during the early development stages in larviculture (Molnar et al., 2004;
Kestemont et al., 2007). According to Kestemont et al. (2007), cannibalism appears only two
weeks after hatching. At this moment, fish larvae show a typical hunt behaviour performing a
“S-Shape” (Houde, 2001): at short distance of the prey, larva stops, folds as a spring and
attacks (Turesson et al., 2002). When juvenile, a hunting behaviour called “hide and chase”
appears: the predator moves towards prey and attacks it with a small and fast movement of the
tail, which projects it forwards rapidly (Sullivan and Atchinson, 1978).

In our study, we propose to describe precisely the onset of cannibalism in pikeperch.
In a first experiment, we analysed the cannibalistic behaviour under several combinations of
biotic and abiotic factors. Observations were performed during three consecutive experiments,
which aimed at studying environmental, nutritional and populational factors. For each
experiment, the number of cannibalism cases was counted through direct observations, and
the type of prey ingestion (by the tail or the head) was noted. Then, in a second experiment,
we described the behavioural sequences exhibited to attack and capture a congener, taking

into account the size ratio between the cannibal and its prey.

111/ Materials and methods

1. 1. First experiment: the chronology of cannibalism

Fish and experimental conditions

Observations were conducted during three successive years (2015, 2016, 2017). For
each year, larvae were obtained from a local brood stock maintained at SARL Asialor (57120,
Pierrevillers, France) and transferred to the platform in inland aquaculture (UR AFPA,
http://www.urafpa.fr/main.php, Vandceuvre-lés-Nancy, France) at the University of Lorraine.
Observations were carried out in eight 700 | indoor tanks (two rows of 4 tanks) of a
recirculated aquaculture system (RAS) equipped with mechanical and biological filters as
well as a UV sterilization unit. For the first and second period (2015 and 2016), fish were
reared until 69 days post-hatching (dph), and for the third one (2017) until 52 dph. Artificial
lighting followed a 12h light/12h darkness cycle with light on from 08:00 to 20:00.

Temperature was similar in all tanks and ranged from 16°C at hatching and incrementally
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increased by 1°C per day to 20°C (Kestemont et al., 2007; Szkudlarek et Zakes, 2007).

Consequently, after 4 dph, water temperature was maintained at 20 + 0.3°C. The physico-

chemical properties of the water were monitored once or twice per week in each experiment.

Fish were fed commercial food (first with nauplii of artemia (550-600 um, Sep-Art Artemia
cyst), then Larviva PROWEAN 100, 300, 500, 700 um (BIOMAR®, France) and INICIOplus

0.8 mm (BIOMAR®, France) according to the experimental modalities tested, and to the

protocol used by Schram et Philipsen (2003). Fish were fed between 8:30 to 17:30 during

light period.

Table 1. Description of behaviour variables analysed in test of cannibalism. Focal fish is the

tested fish.

Behaviours

Definitions

Orientation
Approach

Attack without S-
shape

Attack

S-shape

Capture
Pursuit

The focal fish turned its body head-first toward the conspecific and
visually tracked it (Bell and Sih, 2007)

The movement of the focal fish towards the other fish with slow
swimming (Colchen et al., 2017)

The focal fish moves towards prey and attacks it with a small and
fast movement of the tail, which projects it rapidly (Sullivan and
Atchinson, 1978).

A rapid movement of the focal fish towards other fish, with the
mouth open (Colchen et al., in prep). Attack is characterized by a “S”
position or a modification of the orientation of the tail of the focal
fish before the rapid movement (Houde, 2001; Turesson et al., 2002)
The focal fish make a “S” position in front of a congener without
attacking (the rapid movement with the open mouth). Fish does not
propel itself.

The focal fish bite a congener (Colchen et al., in prep)

The focal fish follow a congener after an attack or S-shape
unsuccessful (without capture)

For more details on the tested factors see Material and Methods of Colchen et al.

(2017) (chapter II of the thesis). From the first day of exogenous feeding, in each

experiment, a sampling of 30 fish taken randomly in tanks was realized each week to make a

growth monitoring of the population (Fig. 1).
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Figure 1. Growth curve of pikeperch larvae in the first set of experiments: size (mm) in
function of age (dph: days post-hatching).

Cannibalism observations

The observations of cannibalism were realized directly in the tanks. From 10 dph to
the end of the experiment, every day (including week-ends) between 9:00 am and 9:40 am, an
observation of five minutes per tank was performed. For each year, it was always the same
observer for all experiments. During observation sessions, the number of cases of cannibalism
followed by successful captures, was recorded, and when it was possible, the cannibal and its
prey were caught and euthanized by over-anesthetizing it a MS 222 bath (240 mg.l'l) for
measurement of total length (cm) of both the cannibal and the prey to calculate the size ratio.
The number of cases of cannibalism was added per week. During observations, the type of
ingestion, by tail-first or head-first, was also recorded. These types of ingestion were recorded
when a fish was observed with a congener in its mouth and where head or tail of congener
was visible. Furthermore, another category was added: after seven weeks old, fish were too
rapid to be caught with a net when they attacked a prey. In these cases, we recognized a
cannibal by its large stomach and the presence of a congener in it; these individuals were
counted as cannibals and caught when possible. When the digestion was not in progress, the
prey was removed from the cannibal stomach to be measured. Therefore, during the third year
(2017), the attempt of attacks was characterized “by flank” when pikeperch attacked at the
level of the pectoral fin and “by tail” when pikeperch attacked at the level of caudal fin.
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I11.2. Second experiment: description and analysis of the cannibal behaviour

Fish and experimental conditions

As for the previous experiment, eggs were obtained from stripping two domesticated
females reared in a fish farm (Asialor, Pierrevillers 57, France) on 24/01/2016. After hatching
(01/02/2016), fish were raised at URAFPA (http://www.urafpa.fr/main.php, France) in RAS
until 69 dph in height different tanks of 700 1. Artificial lighting followed a 12h light/12h
darkness cycle with light on from 08:00 to 20:00 and the flow rate was 100L.h". Water
temperature was maintained at 20 + 0.3°C. The physico-chemical properties of the water were
monitored once or twice per week (dissolved oxygen: 8.06 + 0.52 mg.I''; pH: 6.94 + 0.77;
ammonia: 5.31 + 10.28 mg.1"; nitrite: 0.08 + 0.07 mg.I""). Tanks were cleaned every day in
the morning. Fish were fed commercial food (first with nauplii of artemia (550-600 pm,
Catvis, Hertogenbosch, The Netherlands) from 4 to 18 dph, then Larviva PROWEAN 100,
300, 500, 700 um (BIOMAR®, France) until 35 dph and INICIOplus 0.8 mm (BIOMAR®,
France)) following the protocol used by Schram and Philipsen (2003). Fish were fed seven
times per day (between 8:30 to 17:30).

Cannibalism observations
From 14 to 69 dph, every day, as previously described the same observer performed an
observation of five minutes per tank. When a case of cannibalism was observed, the observer
tried to catch the cannibal. On 192 cases of cannibalism observed, 35 cannibals were caught.
On these 35 cannibals, a sub-sample of 25 cannibals (Mean = SD = 34.6 + 9.4 mm) was
realized, between 28 and 52 dph old, and all the behaviours were observed and analysed

during a behavioural test.

Behavioural test and output variables
After the observation cannibals were isolated individually during 24h in a net (15 cm*
25 cm) immerged in an 8OL tank. After 24h, they were transferred in a smaller aquarium (20
cm x 7 cm x 4 cm with 2 cm of water) divided into two zones separated by a divider. Test was
performed in a dedicated room separate from the rearing tanks. We placed the cannibal in a
zone, and three congeners (unknown to the tested fish) were placed in the other one. After 30
min of acclimatization, the divider was removed and fish were left together for 20 min. All

the tests were video recorded (Sony HDR-CX550VE). The videos were analysed and all
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variables were measured with continuous focal observations (on the 20 min period).
Behavioural variables were analysed with the Observer XT (Noldus, The Netherlands, version
10.0). Six behavioural variables for cannibals were retained throughout the entire 20 min: the
orientation towards a potential prey, the approach, the pursuit, the “S-shape” behaviour in
front of a congener but without an attack, the attack, the capture (for definitions see Table 1).
Furthermore, distances before an attack, between cannibal and its prey (larva 1 on Results
section) or the two others larvae (larvaec 2 and 3 on Results section) were measured each
second from 1 to 10 sec and at 20, 30, 40 and 50 sec before the attack. Only one attack per
cannibal taken randomly during the 20 min of the test was analysed. Further, the swimming
activity of larvae (larva 1 2 and 3 on Results section) was measured during one minute. These
measures were done on the same attack than the distances. Finally, after the test, we
euthanized all fish by over-anesthetizing in MS 222 bath (240 mg.I"") and total length of all
fish (cannibal and prey) was measured to calculate the size ratio. The size ratio was compared

between cannibals, which attacked and those, which did not.

Data analysis

Normality and homogeneity of variance for all data were tested on residuals, with the
Shapiro-Wilk method for normality, and Levene method for homogeneity of variance. For
swimming activity, as normality and homogeneity of variance were verified, we used an
Anova test to analyse the data. In the first experiment, size ratio was tested with an Anova
followed by Tukey post-hoc test and, in the second experiment, by t-test.

All statistics were realized with R software (version 3.2.4) except for y° test, which
was realized with StatView software (version 5.0). The level of significance used in all tests

was p < 0.05.

I1V/ Results

IV.1. First experiment: the chronology of cannibalism

Number of observed cases of cannibalism
Overall 438 cases of cannibalism were observed in all tanks during 141 days of
observation for the three years combined. In the first year (2015), 142 cases of cannibalism
were observed with the first case at 21 dph. There was an increase of cannibalism number
between 21 dph and 41 dph, followed by a decrease between 41 dph and 48 dph and, at last an
increase after 48 dph to 60 dph (Fig. 2). In the second year (2016), 192 cases of cannibalism

were observed with the first case at 14 dph. There was a similar profile of its evolution than
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during 2015 except that the increase after 48 dph was faster (Fig. 2). For the third year (2017),
104 cases of cannibalism were observed with the first case at 17 dph. There was an increase
of the number of cases from 17 to 41 dph and a decrease after 41 dph (Fig. 2). In 2017, the

observations stopped at 52 dph due to external constraints.
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Figure 2. Total number of cases of cannibalism for the three experiments. On X-axis, weeks
correspond to week after hatching. Cannibalism begun in all experiment during the third week
after hatching. For each week, the number of cases were added on all tanks.

Characteristics of cannibalism

For the three years, there was an overall difference for the type of prey ingestion (by
tail or by head) between observation weeks (y° = 214.0; df = 7; p < 0.0001). First, from 14 to
48 dph, the majority of ingestion was realized by the tail first (Fig. 3). After 48 dph, the
number of prey ingestion by head increased (Fig. 3). Indeed, the type of prey ingestion was
significantly different between the fifth (from 42 to 48 dph) and sixth week (from 49 to 52
dph) (¥’ = 6.7; df = 1; p = 0.009).

In the third year (2017), 85 attempts of attack were observed. Between 17 and 26 dph,
100 % of attacks (n = 26) were realized at the level of the pectoral fin. From 27 to 52 dph,
64.4% of attacks (n = 38) were realized by flank, at the level of the pectoral fin, and 35.6% of
attacks (n = 21) at the level of caudal fin. Between 17 and 26 dph, 11% of attacks on flank
were successful and only 8% between 27 and 52 dph.

During the three years, the number of cases of cannibalism was determined by the

identification of fish with large stomach and it increased with time. For the third year, we did
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not observe individuals with large stomach because the experiment stopped earlier than
during the first two. Indeed, in the first two years (2015, 2016), after 49 dph, the individuals
with large stomach represented 46% and 91% respectively of cases of cannibalism.

The size ratio between cannibal and prey was significantly different between the three
years (F = 13.4; df = 2; p < 0.0001). There was no difference between the first (0.63 + 0.1)
and the second (0.6 = 0.09) years (z = 0.7; p = 0.45), but there was a significant difference
between second and third (0.72 £ 0.09) year (z = - 4.01; p < 0.0001) and between first and
third year (z=-3.7; p <0.0001).
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Figure 3. Percentage of cannibalism in function of age and type of ingestion. Percentages
were cumulated for the three years.

IV. 2. Second experiment: description and analysis of the cannibal behaviour

Among the 25 cannibals tested in the behavioural test, seven attacked a congener and
three of them were successful. Consequently, the behavioural sequence was analysed on these
seven larvae, which had realized an attack. The behavioural sequence was summarized by an
ethogram (Fig. 4). There were 83 orientations, 65 approaches, 15 attacks, 3 attacks without S-
shape, 30 S-shape, 15 attacks after a S-shape, 3 pursuits and 3 captures in total for the seven-
tested fish. We can note that 78 % of orientations were followed by an approach. After the
approach, there was an attack without S-shape in 3 % of cases but 23 % of larvae made a S-
shape (Fig. 4). When the larvae showed a S-shape, most often they attacked congeners (42 %)

or congeners moved away, that resulted in a pursuit in 17 % of cases. Pursuits were followed

82



CHAPITRE I : MISE EN PLACE DU CANNIBALISME CHEZ LE SANDRE

in 100 % of cases by a new “S” position. Finally, after an attack with a S-shape, cannibals

were successful in 20 % of cases and captured their prey (Fig. 4).
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Figure 4. Ethogram of behavioural sequences to capture a congener.

The analysis of the evolution of the distances between the cannibal and its prey
showed that from at least 10 s before the attack, cannibal had spotted its prey (Fig. 5). Indeed,
after that, cannibal got closer to the prey (Fig. 5). It suggested that there was a choice of the
prey by the cannibal, at least 10 s before the attack. This choice is not determined by the
behaviour of the prey. Indeed, there was no difference in swimming activity between larva
that was attacked and the two others during the minute before the attack (Anova: F = 0.44; df
=2; p = 0.65; Fig. 6). However, the cannibal choice could be influenced by the difference of
size with the prey. The size ratio prey/cannibals size tended to be lower when there was an

attack (0.63 = 0.12) than when no attack occurred (0.75 + 0.16) (t-test: t = 1.82; p = 0.09).
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Figure 5. Mean + SE of distances (cm) between cannibal and congeners before attack. Larva

called “Larva 1 was the larva, which was attacked.
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Figure 6. Swimming activity of congeners during one minute before attack. Larva called

“Larva 1” was the larva, which was attacked. The black line is the median, the black triangle

is the mean, white dots are outsiders and top and bottom lines are first and third quartiles.
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V/ Discussion

In our study, we observed that cannibalism began between 14 and 21 dph. This result
slightly differs from those of Kestemont et al. (2007). They showed that cannibalism in
pikeperch began at 22 dph by studying the effects of weaning age and diet on larval growth
and development. We could hypothesize that the first case of cannibalism was linked either to
environmental, populational or nutritional factors applied or to the observation methods. In
our study, we counted the number of cannibals seen during five minutes’ periods of
observation per tank, while in the other study (Kestemont et al. 2007) the number of cannibals
resulted in the difference between the initial and final numbers of individuals in the
aquariums: so, all disappeared larvae were considered as prey of a cannibal. Moreover, with
their method, they had no precise count of cannibals because only one cannibal in the
aquarium could be responsible of the death of several prey. Furthermore, we noted two peaks
of cannibalism: one between 35 and 41 dph, and another one after 50 dph. It is somewhat
different from the other studies. Kestemont et al. (2007) found an increase of the cannibalism
rate between 22 and 25 dph and then a decrease after 30 dph. Hamza (2008) described a peak
of mortality in pikeperch mainly due to cannibalism between 22 and 34 dph. Thus, it seems
that there is a clear peak of cannibalism in pikeperch, yet the precise time differs between
studies. This could be due to a high level of size heterogeneity between fish during this
important period of development (Baras and Jobling, 2002). In cod (Gadus morhua) larvae,
Puvanendran et al. (2008) suggested that the peak of cannibalism was linked to the
ontogenetic shift (morphological and physiological modifications) due to metamorphosis,
allowing a better swimming activity and improving the attack behaviour (with vertebrae and
fin rays’ development) and ingestion process (with stomach and pyloric caeca development)
(Puvanendran et al., 2008). Here, between 17.71 £ 1.58 and 33.38 + 1.94, all fins are grown
and developed (Ott et al., 2012). This larval size range corresponds approximately to an age
between 32 and 42 dph in our experiment that coincides with our first peak of cannibalism.
Furthermore, an early study on pikeperch rearing reported that cannibalism ceased at about 5
cm body length (Hilge and Steffens, 1996) that corresponds in our study to the age of 50 dph
approximately. However, in our study, it is not the case at least for the two first years of
observation (2015 and 2016). Indeed, we observed an increase of cannibalism after 56 dph.
But for the third year (2017), observations stopped at 52 dph, and we observed a decrease of
cannibalism at this moment. Our study demonstrated for the first time, in pikeperch juveniles
that cannibalism decreased effectively towards 50 dph (46 + 4.9 mm of total length) but

increased again later on, from 50 dph. At this age and size, pikeperch juveniles were
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definitively developed, with teeth fully developed (Ott et al., 2012) that could explain this
new increase of cannibalism and the appearance of a new method of capture with the shift of
prey ingestion from the tail to the head.

For the different types of attacks and ingestion, we showed that first there were lot of
attempts of attacks mostly realized at the level of pectoral fin at the beginning of life of larvae
and then there were only few attempts to catch prey by the tail. These findings are in
agreement with Loadman et al. (1986) who reported that in young larvae of walleye (Sander
vitreum), attacks were done on flank and on tail. Therefore, between 4 and 10 dph, from 92%
to 100% of attacks were done at the level of pectoral fin and only 2% of them were successful
(Loadman et al., 1986). In our study, at this age, we did not observe attack attempts on head
directly, but we observed several cases of cannibalism by tail. It seems that attacks by head
are characteristic of older larvae (Loadman et al., 1986). We could hypothesize that larvae,
which make an attack by head were successful all the time. Indeed, we could assume that an
attack by head is dangerous also for the predator due to the presence of teeth of the prey and
the abilities to defend itself causing injuries to the cannibal; so, larvae, which attacked the
prey by head take risk to be bitten by the congener. Despite this danger for head-first attack,
we can observe, in our study, that after 49 dph, there was an important shift in the capture
tactic, the larvae switching from tail-first to head-first attack and ingestion. This shift has
already been reported in catfish (Clarias gariepinus) larvae (Hecht and Appelbaum, 1988).
Authors characterized, first, from 8 to 45 mm, a tail first caught and swallowed up to head,
which is subsequently bitten off and discarded, called type I cannibalism and then type II
cannibalism where the prey was swallowed head first as a whole (Hecht and Appelbaum,
1988). We could hypothesize that, in pikeperch, this shift from tail-first to head-first ingestion
is necessary due to spiny rays of prey, which are totally developed after 20 mm (Ott et al.,
2012) and could provoke suffocation and, consequently, prevent the tail-first ingestion by the
cannibal.

The size difference between cannibals and cannibalized have already been studied
(Baras et al., 2000a; Hseu et al., 2004; Arokiaraj and Appelbaum, 2011; Ribeiro and Qin,
2013; Baras et al., 2014; Ribeiro and Qin, 2015). In our study, we observed in the second year
that the size ratio between tested larva (cannibal) and the three congeners was smaller for
attacked pikeperch than those, which were not attacked. We could hypothesize that there was
an active selection of prey on the size. This hypothesis is reinforced by the fact that at least 10
seconds before the attack, cannibals had already chosen its prey (among the three proposed).

After this time, the distance between cannibal and its chosen prey decreased significantly.
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This active selection seems to be based more on the size of the prey than on the swimming
activity. Consequently, our findings are in agreement with the hypothesis formulated by
Lappalainen et al (2006) on pikeperch adults. Lappalainen et al. (2006) compared the
difference of size between prey from other species and congeners consumed by adult
pikeperch. It seems that the selection of prey was realized more on the size than on prey
species. It seems that the active selection of prey in pikeperch larvae and juveniles was done

also on its size.
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I/ Abstract

Cannibalism is as the act of killing and consuming the whole or the major part of an
individual belonging to the same species, irrespective of its stage of development. In
pikeperch, a freshwater species, cannibalism during early life stages is a major bottleneck for
its intensive rearing. A multifactorial experimental design was performed to study
simultaneously the effect of several factors and their interactions on pikeperch larval rearing
by using a factorial design. In this study, three experiments were conducted to investigate the
impact of environmental, nutritional and populational factors on cannibalism. We showed
that, in pikeperch, cannibalism begins between 14 and 21 dph depending of the studied factors
but it seems that cannibalism rate and the onset of cannibalism were no impacted whatever a
particular combination of factors. Even if some studies showed that cannibalism could
decrease by acting on some rearing factors, we showed that with a standardizing rearing
protocol, there is no optimal combination of factors that can stop or even reduce cannibalism

in pikeperch larvae.

Keywords: freshwater fish species, intra-specific predation, aquaculture, multifactorial

experiment, early life stages.
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11/ Introduction

Cannibalism is defined as the act of killing and consuming the whole or the major part
of an individual belonging to the same species, irrespective of its stage of development (Polis,
1981; Smith & Reay, 1991; Hecht & Pienaar, 1993; Baras, 2012). As cannibalism is a
predatory relationship where prey and predator belong to the same species, it could be
considerate as intra-specific predation (Polis, 1981) involving a behavioural sequence for the
capture similar to the behavioural sequence to capture a prey for a predator.

Historically, cannibalism was considered as a rare event or an experimental artefact
under laboratory conditions (Fox, 1975; Dawkins, 1976). However, Polis (1981) suggested
that cannibalism could impact population structure because it generally involves predation on
individuals of different sizes and more recently several studies showed that cannibalism is
common and had ecological and evolutionary influences (Cushing, 1991; Claessen, de Roos,
& Persson, 2004; Pereira, Agostinho, & Winemiller, 2017). Cannibalism has been described
in many species from micro-organisms to mammalians, and especially in fish (Fox, 1975;
Smith & Reay, 1991; Elgar & Crespi, 1992).

In fish, cannibalism was observed in 390 teleost species coming from 104 families
with 150 species studied only in captivity (Pereira et al., 2017). It is described in wild
environment as well as in fish farms. In aquaculture, intra-cohort cannibalism (predators and
prey having the same age) is a major bottleneck in rearing of several species, mostly during
the early life stages. For example, cannibalism is an important problem rearing of pike Esox
lucius (Bry, Basset, Rognon, & Bonamy, 1992), walleye pollock Theragra chalcogramma
(Sogard & Olla, 1994), Cynoscion nebulus (Manley, Rakocinski, Lee, & Blaylock, 2014),
dorada Brycon moorei (Baras et al., 2000), Atlantic cod Gadus morhua (Folkvord, 1997),
perch Perca fluviatilis (Bystrom, Huss, & Persson, 2012), catfish Clarias gariepinus (Baras &
d’Almeida, 2001) or pikeperch Sander lucioperca (Molnar et al., 2004).

The effects of several factors have been tested in order to decrease the cannibalism
rate during these stages. In the last twenty years, many studies have concerned the impact of
biotic, abiotic or feeding factors on cannibalism during early life stages for marine and
freshwater species (for review see Naumowicz, Pajdak, Terech-Majewska, & Szarek, 2017,
Pereira et al., 2017). Among freshwater species, pikeperch has gained attention as a promising
new species in intensive fish farming (Nyina-wamwiza, Xu, Blanchard, & Kestemont, 2005;
Kestemont, Dabrowski, & Summerfelt, 2015) with a great economic potential. Until now,
several bottlenecks have prevented the success of the rearing of the larvae among which the
high mortality due mainly to cannibalism during the early life stages (larvae and juveniles).
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The cannibalism rate varies from 7.4 to 53% (Mamcarz, Kucharczyk, Kujawa, & Skrzypczak,
1997; Molnér et al., 2004; Lappalainen, Olin, & Vinni, 2006; Kestemont, Xueliang, Hamza,
Maboudou, & Imorou Toko, 2007; Szczepkowski et al., 2011). This variability is mainly due
to the objectives of studies and to the lack of homogeneity in the rearing protocols in terms of
environmental conditions (i.e.: rearing structures, light or photoperiod), feeding rate or food
quality, duration of the experiments, or in terms of densities of fish per tank or number of
breeders used for spawning (Fontaine et al., in prep) and also in terms of observing the
cannibalism.

In our study, we propose to study cannibalism through several combinations of biotic
and abiotic factors on pikeperch. A multifactorial experimental design was developed to
analyse simultaneously the effect of several factors and their interactions on pikeperch larval
rearing using a factorial design (Gardeur, Mathis, Kobilinsky, & Brun-Bellut, 2007; Teletchea
et al., 2009). Three experiments were carried out studying three sets of factors:
environmental, nutritional and populational factors. In each experiment, interactions of factors
were analysed to understand the influence of rearing factors on the cannibalism rate. We
hypothesized that an optimal combination of factors for growth and survival could provide a

decrease of cannibalism rate.

111/ Materials and Methods

III.1. Rearing conditions

For each experiment, larvae were obtained from local broodstock maintained at SARL
Asialor (57120, Pierrevillers, France) and transferred to our experimental platform in inland
aquaculture (UR AFPA, http://www.urafpa.fr/main.php, Vandceuvre-lés-Nancy, France)
located at the University of Lorraine. Three experiments were carried out in eight 700 | indoor
tanks (two rows of 4 tanks) associated in a unique recirculated aquaculture system (RAS)
using common mechanical and biological filters as well as a UV sterilization unit (same water
quality in all tanks). Fish were reared until 52 days post-hatching (dph) for the three
experiments. Artificial lighting followed a 12h light/12h darkness cycle with light on from
8:00 am to 20:00 pm with a progressive increase of light intensity from 7:30 am to 8:00 am
(from 0 to 5 or 50 Ix, simulated dawn period) and a decrease of light intensity from 19:30 pm
to 20:00 pm (from 50 or 5 to 0 Ix, simulated dusk period). Temperature was similar in all
tanks and ranged from 16°C and incrementally increasing by 1°C per day to 20°C (Hamza,
Mhetli, & Kestemont, 2007; Kestemont et al., 2007; Szkudlarek & Zakes, 2007).

Consequently, after 4 dph, water temperature was maintained at 20 + 0.3°C. The physico-
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chemical properties of the water were monitored once or twice per week in each experiment
(Table 1). Fish were fed commercial food (first with nauplii of artemia (550-600 um, Sep-Art
Artemia cyst), then Larviva PROWEAN 100, 300, 500, 700 um (BIOMAR®, France) and
INICIOplus 0.8 mm (BIOMAR®, France) according to experimental modalities, and to the
protocol used by Schram & Philipsen (2003). Fish were fed between 8:30 am to 17:30 pm
during the light period.

Table 1. Mean + SD (N: number of measurements) of water quality for each experiment. The
water quality was averaged for each experiment on the total period of experiment. *The
ammonia value was calculated on 10 values than 14 due to a pic of ammonia at the end of the

experiment (Mean + SD (N=4): 18.25 + 12.02 mg.l'l).

Temperature Dissolved oxygen Ammonia Nitrite
pH
°0) (mg.I™) (mg.I™) (mg.I™)
20.0+0.3 7.6 +0.4 8.0+0.2 0.20+0.1 0.02 +£0.02
Experiment 1
(N=9) (N=9) N=9) (N=19) (N=15)
20.0+0.3 8.1+0.5 6.9+0.8 0.13+0.1* 0.08 = 0.06
Experiment 2
(N=12) (N=12) (N=19) (N=10) (N=14)
20.1£0.14 6.9+0.8 6.9+0.7 0.07 0.1 0.07 £0.05
Experiment 3
(N=19) (N=19) (N=42) (N =20) (N =20)

In each experiment, a fractional factorial experimental design was developed to study
simultaneously the effect of four factors and their interactions on pikeperch larval
development and cannibalism (Babiak, Brzuska, & Perkowski, 2000; Ruohonen, Kettunen,
King, 2001). Indeed, this method allowed us to study two modalities per factor in a minimum
number of tanks without replicate (Gardeur et al., 2007; Teletchea et al., 2009).
Experimentally, the effects of the environmental, nutritional and populational factors will be
studied successively in the three experiments. Other environmental factors, as temperature
and chemical parameters (pH, ammonia ...) have not been considered within the experimental
design because the structures of the experimental station (system RAS) did not allow us to
test them separately per tank. Furthermore, as this study aims to design an optimal set of
factors for fish farmers, we take into account the constraints (costs in terms of economic

efficiency of human resources) linked to the use of particular modalities of each factor (i.e.
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the cost of the electric energy for the light, which is a trade-off between the cost of the

electricity and the optimal light for the development of the larvae).

II1. 2. First experiment: test of the environmental factors

In this first experiment, larvae hatched on January 27" 2015. The initial number of
larvae per tank was 62,500 (90 larvae. 1™"). This experiment aims to investigate the effects of
four environmental factors accurate for aquaculture: light intensity, water renewal rate, water
current direction and cleaning period (Table 2).

- For light intensity, we chose two modalities: 5 Ix and 50 Ix according to several
authors that showed that pikeperch larvae are very sensitive to high light intensities
(Summerfelt, 1996; Hamza, Mhetli, Khemis, Cahu, & Kestemont, 2008; Lund &
Steenfeldt, 2011; Lund, Skov, & Hansen, 2012).

- For water renewal rate, based on previous works (Szkudlarek & Zakes, 2007; Lund
& Steenfeldt, 2011; Lund et al., 2012), we chose to renew the water of the tanks

using two modalities: 50% and 100% per hour.

- The water current direction in the tank may be important because it may influence
the position of the larvae in the water column and their swimming activity. By
requiring the larvae to swim in a current (i.e.: by carrying them the bottom), it may
responsible of mortality, deformities (non-inflation of the swim bladder,
Summerfelt, 1996). For the water current direction in the tank, we chose the water

down-flow or up-flow with a water arrival at the surface or the bottom of the tank.

- Period of tank cleaning by siphoning can be considered as a period of stress for the
larvae. It can influence their foraging and swimming behaviours but also the water
quality. In our study, it was done at two different times; in the morning after the

first feeding or in the evening after the last daily feeding.

II1.3. Second experiment: test of nutritional factors

Larvae hatched on the February 1%, 2016. The initial number of larvae per tank was
30,000 larvae in each (43 larvae. 1™"). For this second experiment, factors, which resulted in a
better growth in the first experiment, were fixed: light was stabilized at 50 lx, the water
renewal rate at 100% per hour, the water current direction was at the bottom of the tank and
the cleaning period was fixed in the morning. In this second experiment, four nutritional

factors related to feeding strategies classically used in aquaculture were tested: the beginning

96



CHAPITRE II : IMPACTS DE FACTEURS D’ELEVAGE SUR LE CANNIBALISME

of weaning (relatively to the age of the larvae), the type of food distribution, the co-feeding

and the weaning duration (Table 2).

For the beginning of weaning, we compared early weaning (from 10 dph) to a
commonly used later weaning (16 dph) (Hamza et al.,, 2007). In commercial
intensive rearing of pikeperch, weaning as early as possible is targeted in order to
reduce the costs of feeding with Artemia. However, a precocious weaning seems
to induce a lower growth rate (Steenfeldt, 2015).

For the type of food distribution, a survey of the literature let us think that the
frequency and type of daily feeding are highly variable among the different studies
reported. The feeding frequency mainly depends on photoperiod. Moreover, the
ration can be either discontinuous based on frequent meals, (i.e.: every 30 min
during one or two hours (Ostaszewska, Dabrowski, Czuminska, Olech, &
Olejniczak, 2005; Kestemont et al., 2007; Hamza et al., 2008; 2010; Hamza,
Kestemont, Khemis, Mhetli, & Cahu, 2012; Ljubobratovi¢ et al., 2015; Krol &
Zakes, 2016), or continuous using automatic feeders (Szkudlarek & Zakes, 2007,
Lund et al., 2012). We compared the consequences of a discontinuous feeding (one
meal every 90 min and seven meals/day) to a continuous one (using peristaltic
pumps for live preys and band feeders for artificial diet) over a 12h period
(photophase).

The co-feeding is a supplementation in inert diet at the live food to prepare for the
diet transition called weaning. Some studies used a co-feeding with live and inert
diets for larval pikeperch (Hamza et al., 2007; Szkudlarek & Zakes, 2007;
Ljubobratovic et al., 2015; Krol & Zakes, 2016) while other studies only offering
live food (Lund et al., 2012; Lund, Hoglund, Ebbesson, & Skov, 2014) before the
weaning period. As, there was no consensus of the usefulness of the co-feeding,
we tested either the effect of the absence of co-feeding or a co-feeding with a
supplementation with inert food (100 pm Larviva Pro-wean, Biomar, Denmark,
10% of rationing applied after the weaning per day) at the live food (Artemia
nauplii), 16 days before the weaning period.

We tested two weaning durations corresponding to a rapid (3 days) or slow (9
days) feeding transition from Artemia nauplii to an artificial diet. A slow transition
was applied by Kestemont et al. (2007) and Lund et al. (2014), whereas other
protocols used a longer duration (Hamza et al., 2007; Lund et al., 2012).
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III. 4. Third experiment: test of populational factors

Larvae hatched on the February 20", 2017. The initial number of larvae per tank was

35,000 or 70,000 larvae each (in function of density tested - 50 or 100 larvae. 1™). In this third

experiment, environmental factors (light, water renewal rate, water current direction and

cleaning period) were the same as in the second experiment and the nutritional factors were

fixed relatively to the results of the second experiment: a discontinuous distribution of food

was applied, also a co-feeding period, the beginning of the weaning period was at 16 dph and

a weaning duration of 9 days. For this third experiment, four factors were tested: density,

jumpers sorting out, sibling link and weight of females’ breeders (Table 2).

For the density, we tested a high or a low density (50 or 100 larvae. I™). High
density is knowing to impact directly cannibalism rate (Mamcarz et al., 1997,
Molnér et al., 2004). Molnar et al. (2004) showed that cannibalism rate increased
with density while Mamcarz et al. (1997) showed an increase of cannibalism with
density until a threshold.

Jumpers are characterized by a rapid growth, which leads to a size heterogeneity in
the population. Consequently, jumpers were considered as potential cannibals
(many of them could be recognized with their large stomach, Fig.1) and the sorting
out of these fish could impact directly the cannibalism rate.

We tested the potential effect of the presence or not of sibling larvae
simultaneously in tank, because Bry & Gillet (1980) showed that cannibalism
occurred most often between larvae genetically separated.

The weight of females’ genitors impacted directly the size of the eggs and
consequently the size of the larvae (Marteinsdottir & Steainarsson, 1998; Heath,
Fox, & Heath, 1999), and could affect directly the cannibalism rate (Baras, 2012),

we tested two modalities: larvae from large (> 3 kg) or small females (< 3 kg).

)

Figure 1. Cannibals with a large stomach.
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Table 2. Applied modalities of the factors in all experiments.

Factors Modality 1 Modality 2
Environmental factors
Light intensity 51x 50 Ix
Water renewal rate 50% 100%
Water current direction At the surface of the tank At the bottom of the tank
Time of cleaning Morning Evening
Nutritional factors
Beginning of weaning 10" day 16" day
Type of distribution Continuous Discontinuous
Co-feeding Yes No
Weaning duration 3 days 9 days
Populational factors
Density Small High
Sorting out of fish’jumper Yes No
Sibling or not sibling Sibling Not sibling
Female weight Small (<3kg) Large (>3kg)

III. 5. Cannibalism observations

The observations of cannibalism were done directly in tanks. From 10 dph to the end
of the experiment (52dph), every day between 9:00 am and 9:40 am, an observation of five
minutes per tank was performed. In each experiment, it was always the same observer, trained
himself by the same person for all experiments. During observation, the number of case of
cannibalism (observed attacks, captures and ingestions of a fish on another fish) was recorded
and the cannibal and its prey were caught, when it was possible, for morphological
measurement: weight and length. First, the number of cases of cannibalism was average per
week and report on the total number of cannibals observed during the experimentation for the
results presentation of the percentage of cannibalism per week. In the three experiments,
impacts of tested factors on the total number of observations of cannibalism in each tank were

analysed only from 14 dph to 52 dph to have comparable periods of data collection.

III. 6. Data analysis

For the two first experiments, multifactorial analyses were carried out using the
statistical software Analys (Kobilinsky, 2000; Gardeur et al., 2007). The detection of the
potentially active effects of tested factors on the output variables was given by Daniel’s
graphics (Half Normal probability plot of basal estimation function, Daniel, 1959) using an

oversaturated model of variance analysis. Daniel’s graphics represent simple effect,
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interaction between two factors or several interactions of two factors by a letter (described in
figures captions). The interactions between three or more factors were considered
insignificant representing a low level of the total variance. When an interaction or a simple
effect seemed to have a potential effect on tested variables (read on Daniel’s graphics), there
were statistically tested with an Anova. When an interaction between two factors was found
significant (p < 0.05), the potential single effects of these factors alone were also considered
insubstantial and a test of Tukey was realized as post-hoc test. Data are presented as means +
standard errors of the means.

For the third experiment, it was expected to do similar statistical analyses using the
statistical software Analys (Kobilinsky, 2000). However, without a real explanation, we
observed a high mortality level in tank 7 the February 22th, consequently we did not consider
this tank and results were analysed according to another method. All statistical analyses were
performed using the free software R version 3.2.4 (R Core Team, 2016). Homogeneity of
variances was previously tested using Levene test (leveneTest, package ‘car’, Fox &
Weisberg 2011). Data were analysed by a two-way analysis of variance (ANOVA) using the
aov function (R Core Team, 2016) with the FACTOR 1 and the FACTOR 2 as fixed effects
(aov (Y~FACTOR 1*FACTOR 2) with Y: dependant variable). For the ANOVA validation,
we tested the residuals for homogeneity and normality using residuals vs fitted values and
samples vs theoretical quantiles (Q-Q) plots respectively (plot, R Core Team 2016) followed
by a Shapiro-Wilk for normality (shapiro.test, R Core Team 2016). If necessary, data were
log-transformed. When the data met the ANOVA assumptions, an anova Type 1 was
performed to calculate F-tests (anova, R Core Team 2016) followed by a Tukey's range test
based on Tukey—Kramer method for multiple comparisons as post-hoc test (TukeyHSD, R
Core Team 2016). When data, even transformed, did not meet the assumptions for ANOVA
(homogeneity of variance and normality), we used the aligned rank transformation for
nonparametric factorial analysis (aligned.rank.transform, package ‘ART’, Villacorta, 2015)
followed by a pairwise comparison using Tukey and  Kramer test
(posthoc.kruskal.nemenyi.test, package ‘PMCMR’, Pohlert 2014). The level of significance

used in all tests was p < 0.05.

III. 7. Ethical note

This article does not contain any studies with human participants performed by any of
the authors. During all procedures, we took care to minimize handling and stress as much as

possible for the study animals. All fish treatments and procedures used in this study were in
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accordance with the guidelines of the Council of European Communities (2010/63/UE) and
the French Animal Care Guidelines (Animal approval No. C54-547-18).

IV/ Results

IV. 1. Onset of cannibalism and total number of cases in the three experiments

In the first experiment, 61 cases of cannibalism were observed. The first case of
cannibalism was observed at 21 dph (Mean + SD of fish this week: 16.2 +£ 1.6 mm). There
was an increase of cannibalism between 21 dph and 41 dph, and a decrease between 41 dph
and 52 dph (Fig. 2). In the second experiment, 65 cases of cannibalism were observed. There
was a similar profile than the first experiment except that the first case of cannibalism was
observed at 14 dph (Mean £ SD of fish on this week: 10.3 £ 0.5 mm) (Fig. 2). For the third
experiment, 108 cases of cannibalism were observed in total. The first case of cannibalism
was observed at 17 dph (Mean £+ SD of fish on this week: 12.0 = 1.4 mm). There was an

increase of cannibalism number cases from 17 to 41 dph and a decrease after 41 dph (Fig. 2).
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Figure 2. Percentage of cannibalism per week for the three experiments.

IV. 2. Impact of rearing factors on cannibalism: multifactorial experiment

In first experiment (environmental factors), we could conclude from the Daniel’s
graph (Fig. 3A), that the interaction between the light intensity and the water current direction
and those between the water renewal rate and the cleaning period could influence the number
of cases of cannibalism, but there was no significant interaction between light intensity and
water current direction (F = 3.9; df = 1; p = 0.14; Fig. 4A). The interaction between water

renewal rate and cleaning period was at the limit of significance (F = 6.8; df = 1; p = 0.08;
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Fig. 4B). There was also a tendency for two simple effects: light intensity (F=9.0; df=1;p =
0.06) and cleaning period (F = 9.0; df = 1; p = 0.06). Indeed, the number of cases of
cannibalism could be higher at 50 Ix than at 5 Ix and when the cleaning period took place in
the morning rather than in the afternoon.

In the second experiment, we can conclude from the Daniel’s graph (Fig. 3B), that the
interactions between the beginning of weaning and the type of distribution and those between
the co-feeding and the weaning duration could have a potential significant effect on the
number of cases of cannibalism. Statistical analysis revealed that there was no significant
interaction between the beginning of weaning and the type of distribution (F =2.7; df=1; p =
0.2; Fig. 4C) and no significant interaction between the co-feeding and the weaning duration
(F =1.4; df = 1; p = 0.3; Fig. 4D). Furthermore, there was no significant simple effect of the
different factors on cannibalism.

For the third experiment, it was not possible to get Daniel’s graphs to provide a
significant interaction due to the lack of results for one tank. Consequently, all interactions

were tested with ANOVA and no of them was significant (p > 0.05; Table 3).
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Figure 3. Daniel’s graphs for experiment 1 (environmental factors)

(A) and experiment 2 (nutritional factors) (B). Letters represent a simple effect or an
interaction between two factors A) A = Light intensity; D = Cleaning period; F = Light
intensity*Water current direction or Water remewal rate*Cleaning period;, B = Water
renewal rate; G = Light intensity*Cleaning period or Water renewal rate*Water current
direction; C = Water current direction, E = Light intensity*Water renewal rate or Water
current direction*Cleaning period. B) A = Beginning of weaning; E = Beginning of
weaning*Type of distribution or Co-feeding*Weaning duration;, B = Type of distribution; G
= Beginning of weaning®* Weaning duration or Type of distribution*Co-feeding; F =
Beginning of weaning*Co-feeding or Type of distribution*Weaning duration; C = Co-
feeding; D = Weaning duration.
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Figure 4. Potential significant interactions between factors for experiment 1 (environmental
factors) and experiment 2 (nutritional factors) on the total number of cases of cannibalism.
Data were represented by mean + standard error. A) Interaction between Water current
direction and Light intensity. B) Interaction between Water renewal rate and Cleaning
period. C) Interaction between Beginning of weaning and Type of distribution. D) Interaction
between Weaning duration and Co-feeding.

Table 3. Results of Anova (F-value (F), degree of freedom (Df) and p-value (p)) for
interaction between four factors of the third experiment on effects of populational factors.

Po;t)‘:iil(:;(;nal Density ?Sg;lﬁ,zuésf Sibling Female weight
F <0.0001 F=1.7 F=0.7
Density - Df=1 Df=1 Df=1
p=1 p=03 p=04
. F=14 F=0.2
Sortlng ,out of ) i Df=1 Df=1
jumper’s fish =023 =07
F=0.6
Sibling - - - Df=1
p=0.5

Female weight - - -
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V. Discussion

The aim of this study was to investigate the effect of different combinations of rearing
factors (environmental, nutritional and populational) on intra-cohort cannibalism rate in early
stages of development of pikeperch. It appears that no tested combination had a significant
impact on the cannibalism rate. In our study, there were no significant interactions between
factors known to impact the cannibalism rate and already tested alone in previous studies.

Numerous studies worked on the impact of one or two factors simultaneously on
cannibalism, and showed that several factors had an effect on cannibalism rate: environmental
factors, such as light intensity (Dou, Seikai, & Tsukamoto, 2000; Qin, Mittiga, & Ottolenghi,
2004; Adamek, Kamler, & Epler, 2011), nutritional factors, such as the beginning of weaning
(Kestemont et al., 2007), and populational factors like fish density (Kestemont et al., 2003;
Molnér et al., 2004), fish sorting (Szczepkowski et al., 2011) or sibling link (Bry & Gillet,
1980; Adamek et al., 2011). For example, a low light intensity decreased the cannibalism rate
in Barramundi Lates calcarifer juveniles (Qin et al., 2004) and in catfish larvae (Adamek et
al., 2011). However, both studies did not observe and count directly cannibalism number but
in general, they used the difference between the initial number of fish and daily dead fish and
final number of fish: all fish that disappeared were considered as being cannibalized. We did
not use the same method to evaluate cannibalism. The previous methods by direct count could
induce a bias in results, mostly in larvae where the tissue degradation is rapid after the death:
some individuals could disappear in less than a day after their death. Indeed, maybe larvae
were considered as cannibalized with this method whereas they were degraded after their
“natural” death. Our method gave a more precise count of the cannibalism rate despite the
observation only on five minutes. Furthermore, we could imagine that there is a habituation of
fish because the observations were made always at the same time, just before the tank
cleaning. However, we chose this period due to the proximity with one of active hunt period
of this species: dawn and dusk. Some observations were realized at other times (i.e.: in
afternoon), and we observed very few cases of cannibalism. Consequently, we could assume
that these five minutes during this period of the day gave an optimal representation of the
cannibalism rate. Moreover, the first observation of cannibalism was different for the three
experiments, and could be explained by the direct observation method. Indeed, during the first
two weeks, larvae were very small (from 5.5 £ 0.5 mm at 4 dph to 11.09 + 1.04 mm at 18
dph) and we assumed that five minutes of observation were not enough to detect all
cannibalism cases. Later, older larvae, which were cannibals, were more visible due to a

characteristic swimming at the surface of the tank with the congeners in their mouth.
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In pikeperch, at our best knowledge, there was no study on the impact of light
intensity on cannibalism rate. However, in perch larvae, of the same fish family, Kestemont et
al. (2003) tested four different light intensities (5, 30, 90 and 400 Ix) and demonstrated that
there was no impact of light intensity on cannibalism rate. Even if, this study did not test 50 Ix
and analysed cannibalism with a count method (based on the initial number of fish less the
daily mortality plus the final number of fish in tank), they found similar results (no impact of
light intensity on cannibalism rate) as in our study. In this same study, the authors
demonstrated that cannibalism rate increased with fish density in perch and in seabass
(Dicentrarchus labrax). In pikeperch, results of impact of fish density on cannibalism rate
were study dependent. Molnar et al. (2004), who directly observed cannibalism (individuals
with large stomach) on juveniles (41.28 + 0.88 mm), as in our study, demonstrated that the
cannibalism rate increased with fish density. Whereas Mamcarz et al. (1997), who also
directly observed cannibalism and counted dead fish to analyse cannibalism, demonstrated no
impact of fish density on survival rate and consequently no impact on cannibalism rate. The
difference in results of these two studies and ours could be explained in two ways. First,
different rearing protocols were used. For example, rearing temperature (23 + 0.5°C vs 20 +
0.3°C) or dissolved oxygen (5.5 £ 0.3 vs 7.5 = 1.7 mg/l) are not exactly the same, nevertheless
these factors were known to impact directly cannibalism rate. For example, it was generally
assumed that rearing at warm temperatures, which promoted faster growth, resulted in
enhanced cannibalism, as a consequence of critical size heterogeneity at a younger age
(Kestemont et al., 2003). This study could explain the variability on cannibalism results and
demonstrated the necessity to homogenize rearing protocols to make comparisons. Second,
even if the types of count of cannibalism were the same (direct observations), Mamcarz et al.
(1997) and Molnar et al. (2004) worked on one or two factors at the same time: Mamcarz et
al. (1997) worked only on fish density (9, 18 or 26 ind. dm™) and Molnar et al. (2004) on
interaction between fish densities (1.25 g.I”" vs 1.66 g.I" vs 2.08 g.1") and type of food (live
prey vs piece of fish). In our study, we worked simultaneously on the interactions between
four factors with a multifactorial design that could explain the difference in result with other
studies. So, different rearing protocols could explain difference between our results and those
previously found by different authors. Most of the time, people manipulated only one or two
factors as a maximum. In our three studies, we designed each experiment to test four factors
in the same time. In such protocol, it was possible that a determined factor could have an
impact alone but the interaction could hide the simple effect. For example, this hypothesis

was confirmed by Dou et al., 2000, who, as in our study, directly observed the attack

106



CHAPITRE II : IMPACTS DE FACTEURS D’ELEVAGE SUR LE CANNIBALISME

behaviour in Japanese flounder (Paralichthys olivaceus) juveniles and they found a positive
effect of a decrease of light intensity on the rate of attacks; it was not the case in our study
perhaps because light intensity effect was counterbalanced by the effects of other factors
tested simultaneously. But in fish farms, all the rearing factors are in interaction.
Consequently, the multifactorial experiment design due to similarities with fish farms
conditions, was an appropriate method to study the effects of rearing factors on pikeperch
cannibalism.

To summarize, by using a multifactorial experiment, we observed no significant
impact of a combination or one factor on cannibalism rate in pikeperch. Consequently, we
could hypothesize that cannibalism is not regulated by rearing factors. Even if, some factors
tested alone have impact on cannibalism, cannibalism could be more linked to intrinsic factors
that could explain the absence of impact of factors combinations on cannibalism in our study.
Indeed, a previous study have worked on different strains of fish and have demonstrated that
it exists a heritable character of cannibalism and in some species, there was strong individual
differences to express cannibal behavior (Amundsen, Svenning, & Slikavuoplo, 1999). These
individual differences could be considered either as an individual specialization in diet (intra-
species piscivory), and, in this condition, cannibalism would be directly linked to the onset of
piscivory either as individual behavioural differences existing in a population, and in this
case, cannibalism would be directly linked to differences in personality traits between

individuals.
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PARTIE II : VALIDATION DES PREREQUIS

Contexte de la Partie 11

Avant de pouvoir répondre aux deux hypothéses émises dans la partie « Objectifs » de cette
these, il était nécessaire de valider des prérequis.

Premiérement, avant de pouvoir étudier le lien potentiel entre traits de personnalité et
cannibalisme (cf. premiére hypothése), il était essentiel de déterminer I’existence de
différences comportementales individuelles chez les premiers stades de vie du sandre a partir
de tests comportementaux. Ce prérequis passait donc par la validation de tests de
comportement. La personnalit¢ est classiquement caractérisée par cinq traits
comportementaux : I’exploration, 1’activité, la témérité, 1’agressivité et la sociabilité. Des tests
permettent de définir un continuum dans une population, avec deux groupes extrémes connus
comme individus proactifs et réactifs. Les proactifs sont actifs, agressifs et audacieux et
développent des routines comportementales, a I’inverse des réactifs. Dans le chapitre III
nous avons validé les différents tests (cross-maze, sociabilité, contention) qui ont été utilisés
par la suite. Pour cela, les réponses comportementales de 41 juvéniles de sandre (entre 50 et
64 jours post-éclosion) ont été établies et quantifiées dans trois tests de comportement
différents : un test d’exploration, un test d’interaction dyadique et un test de contention.
Deuxiemement, avant de pouvoir tester la deuxieme hypothese de ma theése sur le lien entre le
cannibalisme et la mise en place de la prédation, il était nécessaire de disposer d’information
sur le comportement piscivore chez le sandre. Comme le cannibalisme est considéré comme
une prédation intra-spécifique, sa séquence comportementale et sa mise en place seraient les
mémes que pour la prédation. L’ontogénese du passage au comportement piscivore est
largement documentée chez les Téléostéens montrant une transition alimentaire, au cours du
développement. Ce changement correspond a un changement comportemental avec des
modifications des tactiques de capture de la proie. Dans le chapitre IV, nous avons décrit le
comportement prédateur ainsi que sa mise en place. Pour la mise en place, nous avons testé
les capacités prédatrices sur des larves de poissons (Danio rerio, 20 larves chaque fois), a
cing ages différents (23, 30, 37, 44 et 52 jours post-éclosion). Sur ces tests, le type et le
nombre d’attaques ainsi que les captures ont été analysés. De plus, la morphologie et le ratio
prédateur/proie a été prise en compte. Pour établir le lien entre expression du comportement
piscivore et des traits de personnalité, 42 individus en plus du test de prédation (cf. ci-dessus)
ont été¢ analysés dans un test d’exploration (labyrinthe en croix) et un test de sociabilité face a

des congéneres.
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ARTICLEINFO ABSTRACT

Most studies carried out on personality recognized that personality is defined by behavioural traits consistent
through time and/or contexts. In fish, most studies on personality were performed either on juveniles (aged
between 6 months and 1 year) or adults, but very few focused on the early life stages. The main goal of this study
is to characterize behavioural syndromes and to highlight the existence of a personality in young juvenile
pikeperch, a species with a strong economic value. To study the consistency of behavioural responses of juvenile
(50 and 64days post-hatch) pikeperch Sander Iucioperca (n = 41, total length = 5.8 * 1.0em and
mass = 1.6 + 0.7 g), we performed three tests per fish in one day: exploration (cross-maze), dyadic and
restraint test. In the cross-maze test, exploratory fish were more active and bolder. In the dyadic test, fish with
the highest number of contacts, showed also more approaches, orientations and avoidance behaviours. In the
restraint test, bolder fish were more active and tried to escape more often. Consequently, the investigation of the
different behavioural responses of each fish highlighted behavioural syndromes in this species. Furthermore, for
the first time, we showed, with a eross-context analysis, that young juvenile pikeperch, responded in the same
way to exploration and dyadic test but their responses were opposite in the restraint test. Qur results opened new
opportunities for testing individual personality in very young fish that may help solving some aquaculture

Keywords:

Behavioural syndromes
Individual personality
Behavioural tests
Pikeperch juveniles
Sander lucioperca

problems, such as intra-cohoert cannibalism.

1. Introduction

Animal behaviour studies have allowed establishing that individuals
exhibit consistent behavioural differences (Koolhaas et al., 1999; Bell
et al., 2009; Killen et al., 2016), which are described by different terms,
among which personality or behavioural syndromes. Yet, these two
terms are not equivalent. Personality is defined as behavioural indivi-
dual differences stable over time and/or in varying environmental
contexts (Réale et al., 2007). Behavioural syndrome is a suite of
correlated behaviours reflecting between- individual consistency in
behaviour across multiple (two or more) situations (Sih et al., 2004). A
population or species can exhibit a behavioural syndrome (Sih et al.,
2004).

Different personality traits are recognized in animals in relation to
diverse behavioural responses of individuals within the same popula-
tion and the performances of these traits followed a continuum along
the personality axis. Five traits have been identified: boldness-shyness,
exploration-avoidance, activity, aggressiveness, and social tolerance
(Sih et al., 2004; Réale et al., 2007; Cote et al., 2008). The boldness-
shyness trait is a measure of the individual’s reaction to a situation
perceived as dangerous (Réale et al., 2007). Several tests exist to test

boldness-shyness among which the open-field test, maze-test or novel
object test (Adriaenssens and Johnsson, 2013; Castanheira et al., 2013;
Ferrari et al., 2014). In fish, several kinds of measures have been used to
assess boldness-shyness (Toms et al, 2010). Behavioural variables
include the latency to approach a novel object (Pasquet et al., 2015),
or to explore a novel environment (Fraser et al., 2001), the time to
emerge from a shelter (Ferrari et al, 2014), or to respond to a
frightening stimulus (Millot et al., 2009). The exploration-avoidance
trait includes behaviours that involve the individual willingness to
investigate novel environments, food items or objects in the absence of
predators or other frightening stimulus (Conrad et al., 2011). In fish,
these behaviours could be analysed by the number of explored zone in a
maze (Ferrari, 2014), as well as by the latency to explore a novel space
in an open-field test and by the travelled distances in an open area
(Adrianssens et al., 2012; Ferrari et al.,, 2014). The activity trait is
measured by the number or the frequency of movement in a familiar
environment or by the time spent swimming in a given area (Pasquet
et al,, 2015; Colchen et al., 2016). The aggression is often measured by
either the defence of a territory or by food resource competition
(Conrad et al., 2011). For this trait, another approach is the assessment
of ‘competitive abilities’ (Huntingford et al., 2010) rather than a direct
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measure of aggression, such as the number of attacks or bites. To study
aggressiveness, the mirror test is classically used (Hdojesjo et al., 2011;
Adrianssens et al.,, 2012) or direct confrontations are realized in a
dyadie test (Sundstrém, 2004). The sociability or social tolerance trait
refers to an individual’s reaction towards conspecifics, which does not
correspond to an aggressive interaction. In fish, sociability is classically
measured by avoidance or attraction to conspecifics (Conrad et al.,
2011).

In fish, most studies on personality were performed either on
juveniles (between 6 months and 1 year age) or adults (Dahlbom
et al.,, 2011). In contrast, very few studies focused on the early life
stages (larval and the first juvenile’s stages) (Sundstrém, 2004; Pasquet
et al.,, 2015; Tudorache et al., 2015). The small size as well as the
difficulty to manipulate these first developmental stages could explain
why there are so few studies focusing on personality. Nevertheless,
understanding personality of the early life stages is an essential
question to improve our knowledge on these stages and may contribute
to solve one of the main bottlenecks in the rearing of new species,
which is the intra-cohort larval cannibalism (Conrad et al., 2011; Baras,
2012; Teletchea and Fontaine, 2014), as observed in pikeperch Sander
lucioperca (Kestemont et al., 2007).

Pikeperch has a strong economic potential for inland aquaculture
diversification in Europe (Wang et al., 2009). To our knowledge,
personality in larvae and juveniles of pikeperch has never be per-
formed. To establish a personality profile, it is necessary that indivi-
duals respond consistently to different behavioural tests. To be sure that
a behavioural test allows us to show personality, it is necessary to
realize cross-context validations of behavioural measures (Réale et al.,
2007). In our study, we aim at exploring the relationship between the
fish behavioural responses, and for that we used three among the most
common behavioural tests (see Conrad et al.,, 2011 for review). For a
determined fish, the three tests (novel environment, social and net
restraint) were all performed within the same day. The main goals of
this study are: (i) to characterize behavioural syndromes between
behaviours in each test, (ii) to highlight the existence of a personality
and (iii) to realize a cross-context analysis of behavioural syndromes
between tests in young pikeperch juveniles.

2. Material and methods
2.1. Fish and experimental conditions

Eggs were obtained from stripping of two domesticated females
reared in a fish farm (Asialor, Pierrevillers 57, France) on January 26",
2015. After hatching (January 27™, 2015), larvae were raised at
URAFPA (http://www.urafpa.fr/, France) in a RAS (Recirculating
Aquatic System). Fish were hand fed commercial food (first with
nauplii of Artemia (550-600pm, Catvis, Hertogenbosch, The
Netherlands) from 4 dph to 18 dph, followed by Larviva PROWEAN
100, 300, 500, 700 ym (BIOMAR®, France) until 35 dph and INICIOphus
0.8 mm (BIOMAR’, France) according to the protocol used by Schram
and Philipsen (2003). Fish were fed seven times per day (between 8:30
to 17:30). At 44 dph (stage 2, Ott et al,, 2012), 41 fish were randomly
sampled (total length = 5.8 = 1.0 cmandmass = 1.6 = 0.7 g). After
anaesthesia (Tricaine methanesulfonate (MS 222): 80 mgL~!), fish
were tagged with Visible Implant Elastomers (VIE tag, Northwest
Marine Technologies, USA; Bell and Sih, 2007). We used two different
colours (blue and pink) and tags were injected in the operculum and/or
in flanks of each fish on the right or the left side. Then, fish were
distributed in three 700 L tanks (13-14 fish per tank) without enrich-
ment. Throughout the entire experiment, artificial lighting followed a
12 h light/12 h darkness cycle with light on from 08:00 to 20:00 and a
flow rate of 100Lh™'. Water temperature was maintained at
20 = 0.3°C. The physico-chemical properties of the water were
monitored twice per week (dissolved oxygen: 7.66 + 0.35mgL™%;
ammonia 0.16 + 0.09 mg L™Y; nitrite: 0.02 + 0.02mgL~'). Tanks
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128

Applied Animal Behaviour Science 194 (2017) 127-134

were cleaned every day in the morning.

2.2. Characterization of behaviours

All behavioural tests were carried out on juveniles (N = 41) aged
between 50 and 64 dph (stage 2, Ott et al., 2012). For each 700 L tank,
fish were caught, identified and isolated in a bucket, one hour before
the first test. Then each fish was submitted to the three tests during the
same day: cross-maze test, dyadic test and net restraint test. Exploration
and restraint test were performed randomly and dyadic test was always
performed the last one. All tests were executed in a dedicated room
separate from the rearing tanks. The water in the test devices was
changed between each fish. Tests were video recorded (Sony HDR-
CX550VE). All variables in the three tests were measured with
continuous focal observations considering all the recording period
(30 min) except for the swimming activity that was recorded during
three time periods of two minutes. Behavioural data were obtained with
the Observer XT software (Noldus, The Netherlands, version 10.0).
After the tests, all fish were euthanized by over-anesthetizing them in
MS 222 bath (240 mg L™ 1).

2.2.1. Behaviours in the cross-mage test

Swimming activity, exploration and boldness were evaluated using
a cross-maze test. The cross-maze (16 em X 5 cm with 2.5 em of water)
was divided into five zones (Fig. 1), and placed on a translucent table
with a light below. Fish were tested one by one. Each fish was placed in
the acclimatization zone (7 cm X 5 cm) separated from the maze by a
vertical divider. After a five-minute acclimatization period, the divider
was opened and fish behaviour was video recorded for 30 min. If a fish
did not go out of the acclimatization zone (AZ) during the 30 min’
period, a latency of 1800s was attributed. For exploration and boldness,
three variables were analysed: the individual latency to emerge from
the acclimatization zone LE (in s), the time spent outside the acclima-
tization zone TOAZ (in s) and the total number of visited zones TNVZ
(for definitions see Table 1). They were analysed over the whole 30 min
period. Swimming activity SA (for definition see Table 1) was calcu-
lated over three periods of time: from the 5th to the 8th minute, from
the 15th to the 18th minute and from the 25th to the 28th minute
(adapted from Pasquet et al., 2015).

2
1 cZ 3 I S5em
&
16cm
EZ
o
—
Tem

Fig. 1. Scheme of the device used for cross-maze tests. Maze was divided in six zones:
acclimatization zone (AZ), entry zone (EZ), central zone (CZ) and three others zones
(1,2,3). Berween AZ and EZ, there was a removable divider.
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Table 1
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Description of behaviour variables analysed in the three behaviour tests. All these variables were used in PCA. Abbreviations used in the PCA are also described.

Cross-maze test

Latency to emerge from the acclimatization zone (LE): time before going out of the acclimatizadon zone

Time spent outside the acclimatization zone (TOAZ): sum of time spent in all zones except the acclimatization zone.
Total number of visited zones (TNVZ): sum of number of visited zones during all time periods analysed.
Swimming activity (SA): time when fish was active

Dvadic test Approach (App): the movement of the focal fish towards the other fish with slow swimming
Physical contact (C): a collision between two individuals, which could be a frontal or a lateral collision (Colchen et al., 2016)
Orientation (0): the focal fish turned its body head-first towards the conspecific and visually tracked it (Bell and Sih, 2007)
Avoidance (Av): when a congener approach, the focal fish go away

Restraint test Escape duration (ED): sum of durations of each escape attempt.

Number of escape attempts (NE): total number on two minutes’ period of escape attempt.
Latency before the first escape attempt (L1E): time before the first escape attempt

2.2.2. Behaviours in the dyadic test

Dominance relationships between fish were evaluated with a dyadic
test. Tests were carried out in an aquarium
(20 cm % 12.7 em X 20.4 em with 13 em of water) divided into two
zones separated by a divider. One fish was placed in each zone. After
15 min, the divider was removed and fish were left together for 30 min.
Four behaviours were noted throughout the entire 30 min period of
observation: the number of orientations O, approaches App, avoidances
Ay and physical contacts C (for definitions see Table 1).

2.2.3. Behaviours in the restraint test

A restraint test was used to evaluate the behavioural responses of
fish to a stressful situation. Just before running the test, fish were
placed in an emerged net (15 cm X 13 cm X 9cm) fixed on an aqua-
rium (filled with five cm of water in case of the fish jumped out of the
net) for a period of two minutes. Individual behaviour was analysed and
individual variables of interest were calculated for the whole duration
of the two-minute test. The three behaviours analysed throughout the
entire duration of the test were: the latency (in s) before the first escape
attempt, the number of escape attempts and the total escape duration
(in s). An escape attempt was defined as an elevation of the body in the
net (Ferrari et al., 2014a) (Table 1).

2.3. Statistical analyses

Normality and homogeneity of variance for all data were tested on
residuals, with the Shapiro-Wilk method for normality and Levene
method for homogeneity of variance. Non-parametric tests were
performed due to the non-normality of data. Mean, standard deviation
(SD), median, first and third quartiles were calculated for each variable
(Table 2).

The statistical analysis was conducted in three steps. First, we
characterized the personality traits of fish in each of the three tests
looking for behavioural syndromes between traits with correlations

Table 2
Mean = SD, Median, First and Third quartile of each behaviour variables tested in the
three tests: eross-maze test, dyadic test and restraint test. For abbreviation see Table 1.

Behaviour Mean  Standard Median First Third
variables deviation quartile quartile
App 1.08 1.71 (] 0 1

C 0.25 0.62 o 4] 0

Av 1.72 2.64 1 Q 2

o] 1.08 1.70 o a 1

ED 18.15 8.51 18 11 23
NE 16.13 6.04 17 12 20
L1E 8.95 8.38 6 3 13
LE 522.85 536.05 470 4 801
TOAZ 613.05 516.72 769 0 1108
TNVZ 211.88 210.08 185 5 372
SA 232.85 194.98 315 29 377
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between each variable within each test. For each behavioural test, a
Spearman correlation was performed between all variables analysed
during videos. Second, we highlighted personality of fish between the
three tests. To do that, a Principal Component Analysis (PCA) was
realized with all variables of the three tests. In the PCA, only principal
components of the two first axes (Eigen values superior to 1) were
considered for further analyses. For each PCA, we gave the percentage
of variance of each variable on the first and second axis. Third, we
realized a cross context consistency analysis, with Spearman correla-
tions between variables of the three tests to determine whether
behavioural syndromes exist between tests. All the statistical analyses
were performed with R (version 3.2.3) and results were presented as
mean + SE and significant at P < 0.05.

3. Results
3.1. Cross-maze test

All significant correlations between behavioural variables are pre-
sented in Fig. 2. Fish that took a longer latency to emerge from the
acclimatization zone showed significantly a lower number of visited
zones (Fig. 2A). Furthermore, latency was neither correlated to swim-
ming activity (r; = —0.08; p-value = 0.6) nor with time spent outside
the acclimatization zone (r, = 0.01; p-value = 0.9). However, the time
spent outside the acclimatization zone was significantly positively
correlated with swimming activity (Fig. 2B) and with the total number
of visited zones (Fig. 2C). The total number of visited zones was also
significantly positively correlated with swimming activity (Fig. 2D).

3.2. Dyadic test

For dyadic test fish, those that approached more congeners, did
more orientations (r; = 0.54; p-value = 0.0003), and also had more
physical contacts with them (r; = 0.43; p-value = 0.005).
Consequently, approach behaviour vs physical contacts and approach
behaviour vs orientation behaviour were positively correlated.
Furthermore fish, which oriented themselves more towards congeners,
had more physical contacts with them (r; = 0.48; p-value = 0.0013).

3.3. Restraint test

All significant correlations are presented in Fig. 3. The total escape
duration was significantly positively correlated with the number of
escape attempts (Fig. 3A), and was longer for individuals that tried to
escape more. This was due to the number of an increase of escape
attempts rather than the mean duration of escape attempts. Further-
more, Latency before the first escape attempt was significantly nega-
tively correlated to the total escape duration (Fig. 3B) and the total
number of escape attempts (Fig. 3C). Thus, fish waiting more before
their first escape attempt, had lower escape attempts and consequently
a shorter escape duration.
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Fig. 2. Significant Spearman correlations between each variables of cross-maze test. The Rho-value (r.) and p-value are indicated. Each point represents a tested fish,

3.4. Characterization of personality and cross context analysis

The first two axes of the PCA represented around 50% of the total
variance (First axis = 33.6%, Second axis = 16.4%, Fig. 4). On the first
axis (Eigen Value = 3.69), all behavioural variables of the cross-maze
test (TNVZ, SA, TOAZ) and the dyadic test (O, App, C) were signifi-
cantly positively correlated to the first axis, excepted for the latency to
emerge from the acclimatization zone (LE), which was significantly
negatively correlated to the first axis (Table 3). Furthermore, for the
restraint test, the latency before the first escape attempt (L1E) was

significantly negatively correlated to the first axis (Table 3) and escape
duration was positively correlated (Table 3). The second axis (Eigen
Value = 1.8) represented chiefly the restraint test variables (NE (28%),
L1S (25%), and ED (14%) of the total variance respectively) (Fig. 4).
Latency before the first escape attempt was positively correlated with
the second axis (r = 0.67; p-value < 0.0001; Table 3), but the number
of escape attempts, and the total escape duration were negatively
correlated to the second axis (r = —0.7; p-value < 0.0001 and
r = —0.5; p-value < 0.001, respectively; Table 3). In the PCA, there
was an important variability in the individual contribution to the total
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Fig. 3. Significant Spearman correlations between each variables of restraint test. The Rho-value (r;) and p-value are indicated. Each point represents a tested fish.
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Table 3
Correlation table of PCA analysis. For abbreviation see Table 1.

Behaviour variables Axis 1 Axis 2
rho p-value rho p-value

TNVZ 0.88 < 0.0001 = =

SA 0.85 < 0.0001 - -

TOAZ 0.76 < (.0001 - =

LE —0.42 0.006 = =

o 0.61 = 0.001 = =

App 0.60 < 0.001 - -

C 0.58 = 0.001 e =

Av = = 0.63 < 0.001
NE = = =071 < 0.001
L1E -0.33 0.03 0.68 < 0.001
ED 0.45 0.003 —0.51 =< 0.001

variance (from 0% to 26%). This implied that some fish exhibited a
great variation in their behavioural responses in the restraint test.

Spearman correlations between the three behavioural tests (cross-
context consistency analysis) gave few significantly results. Between the
exploration test and the dyadic test, approach behaviour was signifi-
cantly positively correlated to time spent outside the acclimatization
zone (r; = 0.34; p-value = 0.03) and to the total number of visited
zones (r; = 0.32; p-value = 0.04). The total number of visited zones
was positively correlated with the number of physical contacts
(rs = 0.39; p-value = 0.01) and to the orientation behaviour
(r; = 0.31; p-value = 0.04). Between the exploration test and the
restraint test, the time spent outside the acclimatization zone was
significantly positively correlated to the escape duration (r; = 0.34; p-
value = 0.03). Moreover, the latency to emerge from the acclimatiza-
tion zone and the latency before the first escape attempt were not
correlated (Fig. 5).
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4. Discussion

The aim of this study was to characterize behavioural syndromes in
very young pikeperch juveniles and to investigate the existence of
personality. The comparison of the different behavioural responses
from each fish in three common behavioural tests allowed us to assess
behavioural syndromes. In cross-maze test, the exploratory fish were
more active and bolder. In dyadic test, fish with the highest number of
contacts, had also more approaches, orientations and avoidance
behaviours. In restraint test, the bolder fish were more active in the
net. However, when we realized a cross-context analysis, we found that
there were two types of response in function of the tests. One of the
most important results of the present study was that young pikeperch
juveniles in exploration test and in dyadic test respond in the same way
but their behavioural responses were opposite in the restraint test.

These results imply that first, behavioural syndromes appeared very
early in the fish life. Few studies showed the existence of behavioural
syndrome in first life stages and highlight personality (Pasquet et al.,
2015; Tudorache et al., 2015). Considering the results of each test, we
found behavioural syndromes in accordance with the literature. For
exploration test, all variables were correlated and only the latency to
emerge from the acclimatization zone was negatively correlated to the
others. Fish with a high latency to emerge explored less (shorter period
of time outside the acclimatization zone, less visited zones, less active).
The exploration test is classically performed in several fish families,
among which Clariidae, Cottidae, Cyprinidae or Centrarchidae (see
Conrad et al., 2011 for review). However, conclusions on exploration
test are often various and may be species and/or context-specific
(Conrad et al., 2011). It would be interesting to test several fish families
in the same exploratory test whether it is species-dependant or context-
specific. In restraint test, individuals showing lower latency to escape,
showed higher number of escape attempts and spent more time
escaping (see Castanheira et al.,, 2013). Escaping behaviour during
restraint test or confinement has been used to discriminate personality
in other animals, such as pigs (Ruis et al., 2000; Bolhuis et al., 2005) as
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well as in fish (Silva et al., 2010; Castanheira et al., 2013; Ferrari et al.,
2014, 2015; Magnhagen et al.,, 2015). In fish studies as in our work,
individuals, which attempt to escape more often, showed a bolder
profile [in senegalensis sole Solea senegalensis (Silva et al., 2010); in
seabream Sparus aurata (Castanheira et al., 2013); in seabass Dicen-
trarchus labrax (Ferrari et al.,, 2014); in arctic charr Salvelinus alpinus
(Magnhagen et al., 2015)]. In their study, Castanheira et al. (2013)
studied five behavioural tests in seabream and classified the restraint
test as the most repeatable in time, and also, the most repeatable test
through fish species. In fact, species cited above and pikeperch respond
always in the same way to restraint test.

Furthermore, the correlation between behavioural responses in
restraint or confinement tests with those in other behavioural tests is
largely documented: with hypoxia test (Castanheira et al., 2013), with
open-field test (Ferrari et al.,, 2014), with feeding test (@verli et al.,
2007). Consequently, we attempt to find an obvious relationship
between behavioural variables of restraint test and the two other tests
(exploration and dyadic tests). First, between exploration test and
restraint test, we found only a positive correlation between the time
spent outside the acclimatization zone and the escape attempt duration.
This correlation allowed us to classify as bolder the individuals that had
a higher score in those two tests. Individuals with a passive response
during the restraint test tended to be shyer during the exploration test
as in the seabass (Ferrari et al., 2014). A positive correlation between
latency to emerge of shelter and latency before the first escape attempt
has already been found (Ferrari et al., 2014). In our study, we found no
correlation between these two variables. We could explain this result by
the design of our acclimatization zone in the exploration test. In Ferrari
et al. (2014), this zone was a real shelter totally closed and opaque
(protected from light), contrary to our test where the acclimatization
zone was opened and not protected from light and so could not be
considered as a refuge for the fish. In our study, we showed that there
was no clear link between exploration and restraint test. Pikeperch is a
species that shows a very high intra-cohort cannibalism rate (Molnar
et al., 2004; Kestemont et al., 2007). Consequently, pikeperch exhibited
some behaviours during cannibalism (attacks, bites), which are the
same as during aggressive attacks. It has been shown that fish, which
were more aggressive when being placed in a social dominant contest,
had lower cortisol responses to a confinement test (@verli et al., 2004).
As more active fish in restraint test have also lower cortisol rate
(Magnhagen et al., 2015), we could expect that it exists a behavioural
syndrome between dyadic test and restraint test in pikeperch. In
juvenile pikeperch, we found no significant correlation between these
two tests. This lack of correlation could be first explained by the design
of our dyadic test. Conrad et al. (2011) found that fish aggression was
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often measured in territory defence or in feeding contests, which was
not the case in our study. Second, the number of fish that become
dominant depends mainly on the difference in boldness rank between
the two fish in the pair (Sundtrém, 2004). In our study, fish used in the
dyadic test came from the same tank. Consequently, we could hypothe-
size that a dominance relationship was already established between the
two fish that could explain why there was no aggressive behaviour
(attack, bite) between them but just few orientations, approaches,
physical contacts, and avoidance behaviour. Under our dyadic context,
fish did not need to show aggressive behaviour to establish the status
between the two individuals, which could explain the lack of correla-
tion. Nevertheless, between exploration test and dyadic test, PCA
results showed a high positive correlation between the different
variables. We can conclude that exploratory fish were more aggressive
in dyadic test that confirm the correlation between exploration/
boldness and dominance social rank (Sundtrém, 2004).

Each test allows us to show behavioural syndromes but there was no
cross-context validation between the three tests. Exploration and dyadic
tests resulted in the same conclusions, but responses in the restraint test
were totally opposite. Responses observed in restraint test are similar to
other studies (Castanheira et al., 2013; Magnhagen et al., 2015) and
authors conclude that bold individuals showed more escape attempts
during net restraint compared to shy individuals (Magnhagen et al.,
2015). Consequently, it remains unclear why no cross-context consis-
tenicy was observed in pikeperch for restraint test compared to the
others. Other studies, also, did not show clear cross-context consistency
between responses to behavioural tests (see: Coleman and Wilson,
1998; Ferrari et al.,, 2015). Coleman and Wilson (1998) showed that
individuals were consistent for two traits (exploratory and risk-taking),
but that the individual’s exploration activity is not predictive of risk
taking. In our study, the most active individuals in exploration test or in
dyadic test were also individuals more active to escape from the net but
behavioural responses in exploration test or in dyadic test cannot
predict results in restraint test. This result could be due to the high
intra-individual variability observed and may support a lack of
consistency in cross-context analysis (Réale et al., 2010; Ferrari et al.,
2015). Behavioural individual plasticity was highly context-specific.
Exploration was quantified with the time spend to explore, the
swimming activity or the number of visited zones. Consequently, this
test could be more dependent of the physical strength of the larvae
(Pasquet et al., 2015) than the resistance to a stress situation as in the
restraint test (Magnhagen et al., 2015). Confinement or restraint test is
commonly used for quantifying stress response, especially in fish
(Cockrem, 2013).

The fact that the behavioural traits in exploration test and in
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restraint test did not covariate implies that plasticity between these
traits is not limited. It means that individual variations of these traits
are adaptive and allow animals to behave in an optimal fashion in all
situations (Conrad et al., 2011).

In conclusion, our study highlighted the possibility to discriminate
behavioural syndromes in young juveniles of pikeperch. This result
opens new opportunities for testing individual personality in the early
life stages where there are major bottlenecks during rearing period,
such as growth heterogeneity, high deformity rate and a very high
mortality rate due to cannibalism (up to 29% in that species, Kestemont
et al., 2007). Several studies worked on the impact of envircnmental
(light, temperature, turbidity of water), nutritional (composition of
food, quantity of food) and populational factors (density, dominance
hierarchy) on the intra-cohort cannibalism rate (Smith and Reay, 1991;
Hecht and Pienaar, 1993; Baras, 2012). Even though the rate of
cannibalism decreased, none of these studies succeeded to stop
cannibalism. Consequently, in captive populations, cannibalism seems
to be more explain by individual characteristics. As the personality is
also an individual behavioural characteristic, trying to establish a
relationship between personality and cannibalism could be a promising
way to answer the question why some larvae and juveniles of pikeperch
become highly cannibals under rearing conditions.
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I/ Abstract

The onset of predatory behaviour in piscivorous fish results in a shift from zooplankton to fish
prey. However, within the same population, individuals start piscivory at different times,
resulting in size, morphological and behavioural heterogeneity. In the present article, we
conducted two experiments on a freshwater species, pikeperch (Sander lucioperca) to study
the onset of piscivory and its possible link with consistent behavioural differences. First, we
highlighted that the shift from plankton to fish diet did not occur at the same age for all
individuals within the same cohort. Under controlled conditions, some individuals attacked
and ate fish prey three weeks after hatching, while others waited until they were six weeks
old. This difference was not due to morphological differences between larvae. As the onset of
piscivory depends on behavioural abilities, we tested a potential relationship between
piscivory and consistent individual behavioural differences. Two behavioural tests
(exploration and sociality) were conducted. All individuals (from 31 to 49 days post-hatching)
were tested for piscivory, which highlighted a positive correlation between behavioural traits
and fish attacks. This study showed that larval behaviour is an important component in the

onset of piscivory and potentially also cannibalism in pikeperch larvae or juveniles.

Keywords: predatory behaviour; behavioural tests; freshwater fish; early life stages; Sander

lucioperca.
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11/ Introduction

Changes in the predatory behaviour throughout development are not necessarily
essential for a generalist predator (Tourinho et al., 2016). However, they could be crucial for
specialist species, such as piscivorous fish, which change diets during their lifetime. Dietary
changes among piscivorous fish are related to morphological modifications (Buijse, 1992;
Galarowicz and Whal, 2005; Hart and Ison, 1991), physiological needs (Pedersen and Falk-
Petersen, 1992) but also to behaviours through learning processes (Benhaim et al., 2013). The
onset of piscivory behaviour is widely documented in fish, especially for freshwater species
(Mittelbach and Persson, 1998). Most piscivorous fish undergo ontogenetic shifts in their diet,
among which Eurasian perch Perca fluviatilis (Heermann and Borcherding, 2013),
largemouth bass Micropterus salmoides (Garcia-Berthou, 2002), pumpkinseed sunfish
Lepomis gibbosus (Garcia-Berthou and Moreno-Amich, 2000) or pikeperch Sander
lucioperca (Persson and Bronmark, 2002). These fish first feed on small food items such as
zooplanckton and benthic invertebrates before switching to a piscivorous diet (Mittelbach and
Persson, 1998). One of the requirements for the onset of piscivory behaviour is the size
difference between the predator and its prey (Dorner and Wagner, 2003). The analysis of 27
species by Mittelbach and Persson (1998) demonstrated that among 1-year old fish, the largest
individuals were the first to shift to piscivory and, consequently, the ones to obtain a growth
advantage over their congeners. Many hypotheses have been put forward to explain an earlier
shift to piscivory in fish: morphological traits such as mouth size (Hecht and Appelbaum,
1988; Otterd and Folkvord, 1993), physiological traits (Kaji et al., 2002), or environmental
conditions (Mittelbach and Persson, 1998) have been proposed. Although behavioural traits
have been less investigated (see Baras 2012 for review), it is apparent that there are important
behavioural modifications when fish shift to a piscivorous diet. In this context, individuals
with the same age within the same population do not change their behaviour at the same time.

Predatory behavioural traits may vary through ontogenetic stages (Tourinho et al.
2016) and could be related to behavioural emergence plasticity (Japyassu and Malange,
2014), itself directly linked to learning (Hénaut et al., 2014) or physiological processes
(Anotaux et al., 2012). These predatory traits are related to other behavioural traits expressed
during life history (predator avoidance, mating, social relationships). These correlations are
known under the term of “behavioural syndromes” and define the behavioural profile of an
individual (Conrad et al., 2011). Behavioural syndromes are defined as a suite of behavioural
traits that co-vary across contexts or situations (Conrad et al., 2011). These behavioural

differences could reflect underlying genetic differences among populations (Dingemanse et al
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2002, 2003). They constitute an integrative method to study individual variation in behaviour.
For instance, Wilson and McLaughlin (2007) showed prey hunting tactics related to activity
or space use as a behavioural syndrome in brook trout (Salvelinus fontinalis).

Pikeperch (Sander lucioperca) appears to be a good model species to establish
correlations between predatory behavioural traits and other larval behavioural abilities such as
activity, exploration, boldness or aggressiveness. Pikeperch is a freshwater species with an
important economic potential for inland aquaculture diversification in Europe. Its market
demand has been strengthened by the collapse of wild catches (FAO, 2009). Intensive
farming is an important issue for this species. Until now, bottlenecks appeared in most of the
attempts to rear pikeperch in captivity. One of the most important is the high cannibalism rate
during early-life stages (larvae and juveniles). Between 20 and 50% of mortality during
larviculture is attributed to cannibalism (Molnar et al., 2004; Kestemont et al., 2007). At this
stage, larvae express a typical predatory behaviour with “S-Shape” (Houde, 2001): once
close to prey, larvae stop, fold as a spring and attack (Turesson et al., 2002). At juvenile stage,
a different predatory behaviour called the “hide and chase” appears: the predator moves
towards prey and attacks with a fast caudal fin movement, which projects it forwards rapidly
(Sullivan and Atchinson, 1978). Under artificial rearing conditions, these behaviours are not
consistent across individuals. For pikeperch, the shift to piscivory can appear when juveniles
reach a size between 35 and 100 mm (Mittelbach and Persson, 1998). As a comparison, the
onset of cannibalism, which is an intra-specific predatory behaviour, appears between 13 and
22 days post-hatching (dph) (11.0 = 1.3 mm: Colchen unpublished data). Consequently, it
would seem that the onset of piscivory appears earlier than Mittelbach and Persson (1998)
established. This early predatory behaviour could be due to an individual diet specialization
(Curtis et al., 1995; Amundsen et al, 1995) or to an individual behavioural profile (Wilson and
McLaughlin, 2007).

The main goals of our study are: (i) to describe the onset of piscivory in relation to the
age of pikeperch larvae, (ii) to characterize behavioural syndromes between behaviours, and
(ii1) to perform a cross-context analysis of behavioural syndromes between tests and predatory

performances of young pikeperch juveniles.

III/. Material and methods

III.1. Rearing conditions

For the two experiments, larvae hatched in the French farm Asialor (Pierrevillers —

57120-France) February, 1% 2016 and were brought back to the laboratory (PEA-UR AFPA
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University of Lorraine, Nancy — France). For the first experiment, larvae were obtained from
the stripping of one female fertilized by one male. After that, eggs were put in a 500 L tank.
The water was maintained between 16°C and 17°C until 23 dph and then increased by one
degree per day until reaching 21°C. The water parameters (mean = SD) were: dissolved
oxygen rate = 8.2 + 0.6 mg. 1" (number of measurement through the experiment, N = 9), pH =
7.8+ 0.2 (N = 8), salinity = 0.2 + 0.05 g. I"' (N = 6), ammonia (NH;)=2.3+ 1.9 mg. 1" (N=
6), and nitrite (NO,) = 0.5 + 0.3 mg. I (N=6). For the second experiment, larvaec were
obtained from the fertilization of the eggs of two females by several males. After hatching,
they were put in eight 700 1 tanks. The temperature was 16°C and increased after hatching by
one degree per day until 20°C. The physical and chemical parameters of the water (mean +
SD) were: dissolved oxygen rate = 8.1 + 0.5 mg. I (N = 12), pH = 6.9 + 0.8 (N = 19), salinity
=08+0.1g. I (N = 5), ammonia (NH;") = 5.3 + 10.3 mg. I (N = 14), and nitrite (NO,) =
0.08 = 0.06 mg. I'' (N = 14). In the two experiments, four days’ post-hatching (dph) larvae
were fed Artemia nauplii, until weaning (21 dph), and then, they were fed artificial food

(Larviva and Inicio Plus, Biomar).

II1.2. Experiment 1: The onset of piscivory

For this experiment, larvae were transferred 24 h before tests to a smaller aquarium
(20 L) in a behavioural room. Tests were realized on 20 larvae (at each age) at five different
ages: at 23 dph (Mean total length = SD: 9.8 + 0.6 mm), 30 dph (10.8 + 1.4 mm), 37 dph
(17.11 = 1.9 mm), 44 dph (20.0 £ 2.0 mm) and 52 dph (28.8 = 4.9 mm). All tests were
realized with the same protocol. First, each larva was transferred from the aquarium to a
device (20x7x4 cm with 2 cm of water), which was placed on a translucent table with a light
(50 Ix) placed below (Fig. 1A, B). The device was divided into two equal parts separated by a
divider. The larvae were put in one compartment and prey in the other one. Two different
kind of prey were used: zebrafish (Danio rerio) larvae and Artemia nauplii. For each
pikeperch larva, the two tests were always performed in the same order with the zebrafish
larvae first. We introduced Arfemia nauplii always after zebrafish larvae in order to control
the motivation of pikeperch larvae to attack and to catch prey: it was particularly accurate for
larvae that did not attack the zebrafish. In each test, three zebrafish larvae were introduced
(Mean £+ SD = 4.08 + 0.81 mm) (Fig. 1A). After 30 min of acclimatization for predator and
prey, the divider between the two parts of the device was removed and behaviours of
pikeperch larvae and prey were recorded during 20 min (Fig. 1A). Then, the surviving

zebrafish were removed. The divider was replaced and Artemia nauplii (Age: between 24 and
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48 hours; approximately 40 artemia per test) were placed in the empty part of the device (Fig.
1B). Then, the divider was removed and pikeperch larvae were let 20 min for hunting (Fig.
1B). All behaviours were video recorded with a camera (Sony Handycam, DCR-SR72)
positioned 80 cm above the device. The water in the device was the same as in the aquarium

and renewed between each fish.

r .- 7 cm *‘ 7 7‘ 7 7 cm

20 cm 20 cm

25 ecm 25cm

AZ | 7cm AZ | 7cm

Figure 1: Scheme of the devices used for behavioural tests. First experiment: the onset of
piscivory: (A) test with three zebrafish larvae, (B) test with approximately 40 Artemia nauplii.
Second experiment: the link between predatory behaviour and behavioural traits: (C)
Exploration test realized in a cross-maze with six zones: acclimatization zone (AZ) and five
zones (1, 2, 3, 4, 5). (D) Sociability test realized in a cross-maze with six zones:
acclimatization zone (AZ), entry zone (EZ), centre zone (CZ) and three zones without
congener or with three or six congeners (0, 3, 6). For exploration test and sociability test (*)
representing the removable divider.

Videos were analysed with The ObserverXT10® software (Noldus, Netherlands). The

following behaviours were analysed:

- Attack, characterized by a rapid movement of the pikeperch towards the zebrafish
larvae, with the mouth opened. This behaviour is easily identifiable: just before the
attack, the larva stopped and adopted an “S” shape (Houde, 2001, Turesson et al.,
2002), or just modified the orientation of its caudal fin.

- Capture, which corresponds to the bite of the prey by the pikeperch.
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Other parameters were taken into account:
- The latency before the first attack.
- The distance between the prey and the pikeperch larva before the attack (when “S”
shape was clear), taken from the mouth of the predator until the middle of the prey.
- For Artemia nauplii, it was not possible to see the capture by the pikeperch larvae
because the former was not visible on the video recorder. So, we noted only
attacks, which were clearly identified by the “S” shape of the pikeperch larvae.
After the tests, all pikeperch larvae were measured and four morphological parameters
were measured (TL = Total Length, MP = Mouth Perimeter, ML = Mouth Width, ED = Eye
Diameter) (Fig. 2).

ED

FBNTL T~
M

MP MW

Figure 2: Morphological parameters took into account in the first experiment: the onset of
piscivory. (ED) Eye Diameter, (TL) Total Length, (MP) Mouth perimeter, (ML) Mouth
Width.

II1.3. Experiment 2: Link between predatory behaviour and other behavioural traits

For this second experiment, pikeperch larvae were transferred in a larger aquarium (80
1), isolated from each other by putting them individually in an immerged-net (16x13x13 cm).
A total of 42 larvae (Mean + SD: 32.1 = 10.8 mm) taken at random in the 700 | tank were
used in this experiment. Each individual was tested in two different contexts with a cross
maze (25x7 cm with 2 cm of water) (Fig. 1C, D). In the exploration test, the focal larva can
explore the entire maze (Fig. 1C). Fish were placed in the acclimatization zone (7x7x2 cm)
separated from the maze by a divider (Fig. 1C). After 30 min, the divider was opened and the
fish behaviour was video recorded during 20 min. In a sociability test, the same device was
used; but we changed the configuration and closed three arms of the maze in their middle with
a plastic transparent divider (Fig. 1D). Dividers were also pierced with very small holes to

allow water exchanges between the different arms of the maze. In the three arms of the maze,
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we placed respectively 0, 3 and 6 pikeperch larvae of the same age than the tested individual
(Fig. 1D). Tested larvae were put in the acclimatization zone for 30 min like the other larvae
in the different arms of the maze. After 30 min, we opened the divider and the focal larva was
let free to choose arms to explore during 20 min. All the sequences were video recorded and
analysed with The ObserverXT10® software (Noldus, Netherlands).

For the exploration test, the following behaviours were analysed: the individual
latency (in s) to emerge from the acclimatization zone, the number of visited zones of the
maze. Furthermore, the swimming activity was calculated over three periods of time of two
min each: from 3™ to 5% min, from 10" to 12™ min and from 18 to 20™ min, as previously
justified (Pasquet et al., 2015). For the sociability test, we analysed the total duration (in s)
spent near zones with (three or six) or without congener.

At the end of the sociability test, larvae were placed in acclimatization zone during 30
min and arms of maze were closed as for the test on the onset of piscivory. After 30 min,
larvae were confronted to three-zebrafish prey with the same protocol as in “the onset of

piscivory” test. The number of attacks and the number of captures were recorded.

I11.4. Statistical analysis

For the first experiment, we tested whether the time of the day at which the test was
realized could influence larval behaviours (attack, capture) by using a General Linear Model
using number of attacks and captures as fixed variables and with the time of the day separated
into four time periods (period 1: from 8:30 am to 11:30 am, period 2: from 11:30 am to 14:30
pm, period 3: from 14:30 pm to 17:30 pm, and period 4: from 17:30 pm to 20:30 pm) as the
random variable (glm, package ‘glmmADMB’, Zuur et al., 2009). The time of the day did not
affect the number of attacks (y’; = 6.7, P = 0.07) or the number of captures (y’; = 2.8, P =
0.42). After that, we compared the percentage of pikeperch larvae that attacked, and ate
zebrafish, or Artemia nauplii between the different ages with a »° test. When the global
comparison was significant, we compared ages two by two. After this comparison, we
excluded the data obtained during the first age (23 dph), because there was only one attack
and no capture of zebrafish. On the following statistical test (for the attack efficiency, the
distances of attack, behavioural syndromes and morphological analyses), the normality was
tested by Shapiro-Wilk test and the homogeneity of variance was test with Levene test
(leveneTest package ‘car’, Fox and Weisberg, 2016). When data did not fit with normality or

homogeneity, we used non-parametric test. The attack efficiency was calculated as the ratio
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between the numbers of captures on the numbers of attacks only for attacking larvae. For
comparison between ages, we used a Kruskall-Wallis test due to the non-homogeneity of data.

We compared the distances of attacks between ages. Pikeperch larva populations were
divided into three groups at each age: a larva can have a successful attack with a capture
(AC), or a non-successful attack without capture in another attacks (AnC1), and a larva can
have no successful attack at all during all the duration of the test (AnC2). The two first cases
(AC and AnCl) were paired data, and AnC1-AnC2 were non-paired data. Comparison
between AC and AnC1 were analysed by using a linear mixed model (Imer, package ‘lme4’,
Bates et al., 2014) with age and type of capture as fixed effects and the fish as random effect
(model=lmer (distance~(age*capture+(1|fish)) and distances as dependant variables.
Comparison between AnC1 and AnC2 were analysed by a linear mixed model (Im, package
‘lme4’, Bates et al., 2014) with age and capture as fixed effects
(model=Im(distance~(age*capture)) with distance as independent variable). In each
comparison, for model validation, residuals were tested for homogeneity and normality using
residuals vs fitted values and sample vs theoretical quantiles (Q-Q) plots respectively
(plotresid, package ‘RVAideMemoire’, Hervé and Hervé, 2017). When the model was
validated, a correlation table for various statistical models was performed to calculate F-tests
(Anova, ‘package ‘car’, Fox and Weisberg, 2016) followed by a simultaneous test for general
linear hypotheses as post-hoc test with Bonferroni correction (glht, package ‘multcomp’,
Hothorn et al., 2016).

The study of the relationship between responses in the two behavioural tests and
piscivory was realized in two steps. First, behavioural syndromes between all behavioural
variables were tested with correlations. As the data did not follow normality, we used a
Spearman rank correlations between all variables analysed. Then, we also highlighted the link
between behavioural responses and piscivory with Spearman rank correlations between the
number of attacks in piscivory test and behavioural variables of exploration and sociability
tests. As 26 pikeperch larvae had a score of 0 for capture, there were not enough pikeperch
larvae which made capture of zebrafish (n = 16), to make correlations with the behavioural
variables of exploration and sociability tests. For morphological analysis as data did not fit
normality and homogeneity, we used Mann-Whitney U test at each age for each parameter by
comparing larvae which captured and those, which did not capture.

All statistics were realized with R software (version 3.2.4) except for y° test, which
were realized with StatView software (version 5.0). The level of significance used in all tests

was P <0.05.
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II1.5. Ethical note

During all procedures, we took care to minimize handling and stress as much as possible for
the study animals. All fish treatments and procedures used in this study were in accordance
with the guidelines of the Council of European Communities (2010/63/UE) and the French
Animal Care Guidelines (Animal approval No. APAFIS#1813-2015111618046759v2).

1V/. Results

IV.1. Experiment 1: The onset of piscivory

The percentage of pikeperch larvae attacking zebrafish increased with age (y% = 36.9,
P < 0.0001; Fig. 3), particularly between 23 and 30 days (y?; = 13.8, P = 0.0002; Fig. 3).
With Artemia nauplii, the percentage of larvae attacking changed also with age (y% = 26.7, P
< 0.0001; Fig. 3). This percentage increased significantly from 23 days (45%) until 37 days
(95%), (23 dph vs 30 dph: y? = 5.2, P <0.02 and 23 dph vs 37 dph: %, = 11.9, P < 0.001),
and, it decreased after 37 dph (only 30% at 52 dph) (37 dph vs 52 dph: y?% = 18.02, P <
0.0001, and 44 dph vs 52 dph: %, =10.1, P <0.001; Fig. 3).
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Figure 3: Percentage of larvae of the five groups of ages (23, 30, 37, 44 and 52 days post-
hatching) attacking zebrafish larvae or Artemia nauplii. Two different letters mean a
significant difference at P <0.05.

Furthermore, there was a significant interaction between age and type of food
consumed (y%s = 391.5, P < 0.0001; Fig. 4). At 30 dph, larvae attacked less Artemia nauplii
than at 23 dph and more zebrafish (y% = 77.5, P < 0.0001; Fig. 4). Between 30 and 37 dph,
there was no difference (y% = 3.0, P = 0.22). At 44 dph, pikeperch larvae, which attacked
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Artemia nauplii, attacked also zebrafish (y?; = 43.2, P < 0.0001; Fig. 4). Indeed, after 30 dph,
most of pikeperch larvae were able to attack fish (Fig. 4). If we removed the day 23dph,
attack efficiency did not vary significantly with age (Kruskall-Wallis test, H3 = 7.5; P = 0.07;
Fig. 5).
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Figure 4: Percentage of larvae of the five groups of ages (23,30, 37, 44 and 52 days post-
hatching) attacking zebrafish larvae or Arfemia nauplii or both zebrafish and Artemia nauplii.
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Figure 5: Mean + SE of the number of successful attacks on the zebrafish larvae on the total
number of attacks for the pikeperch larvae attacking and capturing prey, relatively to their
age.
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There was an overall difference between age for the distances of attack between AC

and AnC1 (y% = 9.78, P = 0.02) and between a previous success or not of the capture (y?; =

15.14, P < 0.0001; Fig. 6). The distances of attack increased with age. Indeed, there was a
significant difference between 30 dph and 52 dph (z = 2.58, P =0.05; Fig. 6). The comparison

between AnC1 and AnC2 (non-capture attacks for non-successful individuals) showed that

the distance of attack was impacted by age only (% = 69.99, P = 0.04; Fig. 6). However,

attack distances were not different between AnC1 and AnC2 (y?;, = 1.0, P =0.7; Fig. 6).
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Figure 6: Mean + SE of the distance of attack for the different groups of ages, for successful
attacks (AC), or for the non-successful attacks of larvae attacking and capturing zebrafish

larvae (AnCl), and for larvae showing only non-successful attacks (AnC2).

For morphological parameters, there was no significant difference between larvae,

which captured or not zebrafish (Table 1).
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Table 1: Means and Standard Deviation (SD) of morphological parameters in function of the
capture success in the test in front of zebrafish. Results of Mann-Whitney-U-test (U and P-
value) comparing the morphological parameters of successful fish capture and non-successful
fish capture: Total Length (TL) in mm, Mouth Perimeter (MP) in mm, Mouth Width (MW) in

mm, and Eye Diameter (ED) in mm.

Age Morphological Successful fish Non-successful fish
U P-value
(dph) parameters capture capture
TL - 9.77 £ 0.66 - -
MP - - - -
23 MW ] ) ] i
ED - - - -
TL 11.42+£1.20 10.59 = 1.44 55 0.14
30 MP 437+0.70 3.29+1.64 46 0.34
MW 2.49+£042 1.89+£0.97 48 0.26
ED 0.83 +0.05 0.75 £ 0.09 58 0.08
TL 18.49+0.01 16.96 +2.00 28 0.26
37 MP 5.65+£0.32 4.96 +0.77 30 0.17
MW 3.19+£0.02 3.02+£0.40 20 0.85
ED 1.34 £ 0.05 1.21 £0.15 27 0.32
TL 19.92 +£2.41 20.07 £ 1.77 31 0.74
44 MP 5.83+1.40 6.07 £ 1.04 30 0.67
MW 3.32+£0.66 3.62+0.44 25 0.36
ED 1.42+0.16 1.44£0.10 35 1
TL 27.35+2.65 30.33£6.27 42 0.58
57 MP 8.36 £0.99 9.38£1.92 30 0.14
MW 4.71£0.46 5.14+£0.90 35 0.28
ED 1.89£0.16 2.02+0.23 31 0.17

IV.2. Experiment 2: Link between predatory behaviour and other behavioural traits.

All correlations between behavioural variables of exploration test and sociability test

are presented in Table 2. Active fishes were significantly the most explorative in cross-maze

and spent significantly more time near zones with congeners (three or six) than near zone

without congener. Fish, which spent time near three congeners was also those, which spent

time near six congeners in the sociability test.
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Table 2. Matrix of correlation between all variables of the two behavioural tests: exploration
and sociability. Variables for the exploration test were the swimming activity (E_A), the total
number of visited zone (E_NVZ), and the latency to swim out of the acclimatization zone
(E_L), and variables for the sociability test were the total duration near the empty zone (S_0),
the total duration near zone with three congeners (S_3), the total duration near zone with six
congeners (S_6).

Tests Exploration test Sociability test
Tests Variables E A E NVZ EL S0 S 3 S 6
E A ) r;=0.77 r,=0.02 r;=0.30 r; = 0.46 rs = 0.42
- p <0.0001 p=0.88 p=0.05 p =0.002 p =0.005
Exploration - rs=-0.07 rs=0.27 ry=0.47 ry=0.37
feost E_NVZ - p=067 | p=008 | p=0.002 0=0.01
EL ) ) ) r,=-0.03 r,=-0.23 r,=-0.04
- p=0.84 p=0.13 p=0.82
r,=0.23 r,=0.25
5.0 - - - - p=0.14 =012
Sociability S 3 ) ) ) ) ) r;=0.57
test - p <0.0001
S 6 - - - - - -

There was a significant correlation between swimming activity and the number of

attacks on zebrafish (r; = 0.41; P = 0.006; Fig. 7A). There was, also, a significant correlation

between the time spent near six congeners and the number of attack on zebrafish (rs = 0.32; P

= 0.04; Fig. 7B). There were no significant correlations between the number of attacks on

zebrafish and the latency to swim out of the acclimatization zone (rs = -0.03; P = 0.82), the

total number of visited zone (r; = 0.19; P = 0.23), the total duration near the empty zone (rs =

0.17; P =0.28), the total duration near the zone with three congeners (r; = 0.24; P =0.13).
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Figure 7: Significant Spearman correlations between the number of attacks on zebrafish and
two variables of behavioural tests: (A) Swimming activity (s) and (B) Time spent near six
congeners (s). Each point represented a tested fish.

V/ Discussion

Our work highlighted the behavioural shift leading to piscivory for pikeperch, a
freshwater predatory species. This shift from Artemia nauplii to piscivory for the first
individual appeared between three weeks post hatching when the larvae were about 11.0 (%
1.3) mm in length. However, the shift to piscivory did not occur at the same time among
individuals and therefore, can be described as an individual characteristic. During our study,

no morphological differences between larvae were found, regardless of the shifting time. We
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also showed that there were consistent behavioural trait differences between larvae, and that
these differences could be related to the success of the shift. More explorative, bolder and
more active larvae had the ability to capture and eat fish in a more efficient way than less
explorative, shyer, and less active ones.

In mammals, when a predatory shift exists, young predators often learn to catch their
prey through games or by following their parent’s lessons (Caro, 1995). This is not the case
for species without parental care, common among predatory fish species. For these species,
individuals must find solutions by themselves and they have little time to learn efficient
capture behaviours. The efficiency depends on the development of cognitive abilities but also
on physical aptitudes. Young individuals need some morphological and physical aptitudes to
hunt a prey (Hecht and Appelbaum, 1988), but the acquisition of these aptitudes throughout
development could not explain the shift to piscivory. Cognitive abilities, such as learning,
may be necessary to induce this shift.

Dietary modifications could result from the development of some morphological or
physiological traits (Hecht and Appelbaum, 1988; Otterd and Folkvord, 1993; Kaji et al.,
2002). For example, the mouth gape differs from the larval to the adult life stages and this
phenomenon is important to determine the dietary change (Bellwood et al., 2015). Mouth
morphology modifications could be related to the shift to piscivory (Hellig et al., 2010) and it
could be a limiting factor (Nilsson and Bronmark, 2000). For pikeperch larvae, our study did
not show any morphological differences, including mouth size, regardless of the shifting time.
As a consequence, the abilities of learning new behavioural patterns could be the factor
behind the shift for pikeperch larvae to moving prey.

According to recent studies, it was shown that individual differences in behaviour may
be related to individual differences in cognitive performance. Individual differences in
learning speed in cognitively-challenging tasks have recently been demonstrated (Morton et
al., 2013, Thornton and Lukas, 2012) whilst individual differences in cognitive abilities
leading to behavioural differences have been documented (Qverli et al., 2007; Revelle et al.,
2010; Guenther et al., 2014; Ferrari et al., 2015). In our study, we showed that individuals
taking more risks (displaying a bolder behaviour) are more explorative or aggressive and
should be more successful in gathering resources. In this context, these individuals made fast
decisions, which allowed them to benefit from environmental resources in the short term.
Non-bolder individuals could improve accuracy by investing more time in the decision
process, and reducing the rate of errors (Chittka et al., 2009; Trimmer et al., 2008). We

assume that it is the same process that could be involved in piscivory. Bolder and explorative
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fish found an earlier response and reacted rapidly to changes in their environment in order to
benefit of new potential prey. Our results support the hypothesis that some individual
behavioural traits could give advantages to perform predatory behaviour before others.

These intra-cohort individual behavioural differences lead to energy use and growth.
Juveniles, which switch from a diet based on zooplankton or invertebrates to a piscivorous
one, gain a lot in the use of energy, and their growth is accelerated. For example, when age-0
yellow perch shifted from zooplankton to benthic invertebrates and fish prey items, their size
increased following an increased energetic gain and a decreased foraging cost (Graeb et al.,
2006). This growth acceleration exists for a large number of marine and freshwater species
(Keast, 1985; Wicker and Johnson, 1987; Juanes et al., 1994; Galarowicz et al., 2006; Scharf
et al.,, 2009). To sum up, individual shifts to piscivory may lead to population size
heterogeneity, as fish juveniles that shift earlier to piscivory could benefit from the
exploitation of new resources. Under natural conditions, this can be regulated by the presence
of a wide variety of prey: bolder individuals may benefit from faster prey whilst, reactive
individuals may benefit from the presence of plankton or invertebrates. In conclusion, both
populations could maintain themselves over long-term periods and adapt to resources
available in the short term.

Under intensive farming conditions where prey variety is heavily restricted,
cannibalism occurs among predatory species. Most of the time fish live with conspecific
individuals belonging to the same cohort. Cannibalism is an intra-specific predation, which is
defined as the act of attacking, hunting, capturing, killing and consuming the whole, or the
major part, of an individual belonging to the same species, irrespective of its stage of
development (Smith and Reay, 1991; Elgar and Crespi, 1992). In aquaculture, cannibalism is
an important bottleneck for the domestication of emergent predatory species, mostly in
larviculture (Teletchea and Fontaine, 2011). In this context, it is crucial for better
understanding of fish cannibalism, to study the onset of piscivory. Intra cohort cannibalism is
mainly observed in farmed species especially during the larval and juvenile stages (Baras,
2012; Pereira et al., 2017). In these populations, some individuals capture and eat
conspecifics. It generally matches with the shift from a planktonic diet to a carnivorous one.
In aquaculture controlled conditions, carnivorous diet is generally represented by artificial
diet (pellets). We could interpret the high level of pikeperch cannibalism under farming
conditions as the consequence of early piscivory onset for several individuals. In this case, the

only prey they have to their disposal are conspecifics and the first meal gives them a growth
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advantage on the others. Moreover, our results suggested that these individuals were more

active and explorative individuals than the other ones.

VI1/ Conclusion

The shift to piscivory can appear very early (at three weeks old) in some individuals of
pikeperch larvae. However, we demonstrated that all pikeperch larvae are able to hunt fish
prey at six weeks old. Consequently, this early piscivory onset for some individuals could
explain the emergence of cannibalism in reared populations. Furthermore, the predatory
abilities are linked to individual behavioural traits. In conclusion, the early shift to piscivory

could explain the early onset of cannibalism in rearing conditions.
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PARTIE II : VALIDATION DES PREREQUIS CHEZ LE SANDRE

Bilan de la Partie 11

Cette seconde partie avait pour but de valider les tests comportementaux utilisés par la suite et
de vérifier qu’il était possible d’utiliser ces tests des les premiers stades de vie, en validant des

techniques de manipulations des individus et des tests utilisés pour minimiser le stress.

Le chapitre III, nous a permis de définir les tests qui seront utilisés par la suite pour
déterminer la personnalité chez les premiers stades de vie du sandre et travailler ainsi sur
I’existence possible d’un lien entre personnalité et cannibalisme avec des tests fiables. Nous
avons démontré que le test d’exploration était tout a fait adapté pour les juvéniles de sandre.
En revanche, il apparait que le test de contention est un test trop stressant pour les premiers
stades de vie et donc ne permet pas de mettre en évidence de syndromes comportementaux
entre les réponses observées dans ce test et celles des autres tests. Dans le chapitre III, nous
avons néanmoins, mis en évidence pour la premicre fois, 1’existence de syndromes
comportementaux, entre les autres tests, chez les premiers stades de vie du sandre.
L’existence de ces syndromes dés les plus jeunes ages laisserait sous-entendre que 1’existence
d’une variabilit¢ dans les réponses comportementales engendrerait ou non des individus

cannibales chez les sandres.

Le chapitre I'V a permis de montrer qu’il existait une corrélation, entre les performances de
prédation et les réponses comportementales exprimées dans les tests de personnalité. De plus,
lors de 1’¢étude de la mise en place de 1’ichtyophagie, nous avons démontré que celle-ci ne se
mettait pas en place au méme moment chez tous les individus. Par conséquent, 1’apparition du
cannibalisme pourrait étre liée a I’émergence de capacités précoces de prédation de certains
individus. Dans un cadre d’¢élevage mono-spécifique, cette précocit¢ dans la prédation

générerait I’apparition de cannibales.

L’existence de syndromes comportementaux lors de tests de personnalité et la connaissance
de la mise en place de I’ichtyophagie différentielle chez les sandres permettent d’envisager de

tester les deux hypotheses émises dans les « Objectifs » de ce travail.
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PARTIE III : LIEN ENTRE CANNIBALISME, PERSONNALITE ET PREDATION

Contexte de la Partie 111

Cette troisiéme partie a pour but de comparer les comportements des cannibales avec ceux des
non-cannibales. En effet, la littérature et notre propre étude (Chapitre II) sur I’influence des
facteurs environnementaux, nutritionnels et populationnels montrent qu’ils ne peuvent a eux
seuls ni réduire le cannibalisme ni impacter la chronologie de celui-ci. Par conséquent, nous
avons émis 1’hypothése que 1’apparition du cannibalisme était liée a des variables propres a
I’individu. Dans ce cadre, nous avons émis deux hypothéses sur le fait qu’un individu soit
cannibale ou non. La premicre est que le cannibalisme serait 1i¢ a la personnalité de chaque
individu et la seconde est qu’un individu deviendrait cannibale en fonction de ces
performances précoces de prédation, elles-mémes liées a la personnalité.

Dans le chapitre V, nous avons essay¢ d’établir un lien entre cannibalisme et personnalité.
Cette étude est basée sur 25 juvéniles connus comme cannibales a partir d’observations
directes et sur 42 poissons « témoins » pris au hasard dans les mémes bassins d’¢levage. Au
bout de 24h, tous les poissons sont analysés respectivement dans deux tests afin de déterminer
leurs réponses comportementales face a des situations inconnues : un test en labyrinthe en
croix pour déterminer I’exploration, la témérité et I’activité et un test de sociabilité. A la fin
des deux tests, les poissons ont été mis a mort puis une analyse morphométrique géométrique
et une analyse histologique ont été réalisées pour déterminer 1’existence d’un profil
morphologique particulier et de possibles différences anatomiques (ceil et muscle) entre les
cannibales et les « témoins ».

Dans le chapitre VI, nous avons essay¢ de mettre en €vidence le lien entre le statut ou non de
cannibale et les capacités prédatrices des individus. Tous les individus ont été €levés dans des
clayettes contenues dans des écloseries. Les cannibales ont été repérés comme précédemment
a I’aide d’observations directes. Les non-cannibales ont été obtenus en élevant des larves de
méme age que les cannibales par groupe de quatre dans des isoloirs. Cet €levage en petit
groupe a permis d’identifier des non-cannibales, lorsque tous les individus présents dans un
isoloir étaient encore présents quelques jours ou semaines plus tard. Cannibales et non-
cannibales ont été passés en test de prédation (similaire au test utilisé dans le chapitre III) et
de cannibalisme (similaire au test utilis¢é dans le chapitre I). Ces deux tests ont permis de
déterminer les comportements des cannibales et des non-cannibales face a des proies ou des
congéneres. Le but de ces tests était d’évaluer si les non-cannibales, n’ayant jamais
consommé de congénéres, ¢taient capables de chasser une proie. Les cannibales quant a eux

devaient en principe, réussir a capturer une proie et un congeénere.
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CHAPITRE V

Lien entre le cannibalisme
et 1a personnalité chez les
juveniles de sandre
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Chapitre V :
Lien entre cannibalisme et personnalité chez les juvéniles de sandre.

Une partie des résultats de ce chapitre ont été valorisés dans un short-paper rédige dans le
cadre du congres Larvi (Ghent, 4-7 septembre) (cf. Annexe). Pour la cohérence du chapitre V
avec le reste de la these, nous avons decideé de présenter [’ensemble des résultats en frangais.

I/ Résumé

Apreés avoir démontré qu’il était possible de mettre en évidence des syndromes
comportementaux chez les juvéniles de sandre, nous pouvons maintenant tester la premicre
hypothése de cette thése : 1’existence d’un lien entre personnalité et cannibalisme. Le but de
ce chapitre est de démontrer que certains comportements, classiquement analysés dans les
¢tudes de personnalité, sont liés au statut « cannibale ». Pour cela, nous avons comparé des
cannibales a des individus pris au hasard dans la population (« témoins ») en analysant les
comportements ainsi que des caractéres morpho-anatomiques. En effet, nous avons montré
dans I’introduction de cette thése, que les cannibales, encore appelé, « jumpers » semblent
avoir une morphologie et une anatomie différente de celles des « témoins ». Nous avons donc
comparé le profil morphologique, ainsi que les capacités « motrices » et visuelles des
cannibales aux individus pris au hasard, et testé leurs comportements. Les juvéniles de sandre
ont ¢ét¢ confrontés a deux tests comportementaux : un test d’exploration permettant de
déterminer 1’audace, I’activité, et I’exploration et un test de sociabilité permettant d’évaluer la
nature des interactions sociales entre le poisson testé et des congéneres. Les poissons ont été
photographiés, afin de comparer le profil morphologique des deux groupes. Ensuite ils ont été
mis a mort pour réaliser des coupes histologiques sur certains organes (yeux, muscles) afin
d’évaluer les capacités visuelles et les capacités locomotrices des cannibales par rapport aux
individus « témoins ». Cette étude ne nous a pas permis de mettre en évidence un lien direct
entre personnalité et cannibalisme chez les juvéniles de sandre. En revanche, elle a permis de

montrer une différence de capacité visuelle entre les cannibales et les individus « témoins ».

Mots clés : exploration, activité, sociabilité, audace, rétine, morphologie
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11/ Introduction

La personnalité permet de décrire des différences interindividuelles, au niveau de traits
comportementaux, constantes a travers le temps et les contextes (Koolhaas et al., 1999 ; Sih et
al., 2004). Les traits comportementaux ¢tudiés dans le cadre de la personnalité sont souvent
corrélés entre eux et semblent avoir une base génétique (van Oers et al., 2005) suggérant que
la personnalité est fondamentale dans la mise en place et I’organisation des comportements,
dont le fourragement (Kurvers et al., 2010 ; Patrick et Weimerskirch, 2014 ; Mella et al.,
2015). En effet, plusieurs études ont démontré un lien entre 1’audace et la capacité de
fourragement individuelle (chez les oies (Branta leucopsis ; Kurvers et al., 2009), 1’albatros
(Thalassarche melanophrys ; Patrick et Weimerskirch, 2014), ou chez 1’opossum d’Australie
(Trichosurus vulpecula, Mella et al., 2015)). Chez les Téléostéens, il a méme été mis en
évidence des corrélations positives entre 1’activité individuelle et les capacités de
fourragement, chez le saumon Atlantique (Sa/mo salar L., Cutts et al., 1998) et chez I’omble
chevalier (Salvelinus alpinus L., Cutts et al., 2001). Enfin, Wilson et McLaughlin (2007) ont
montré chez I’omble chevalier, que les tactiques de recherche de proies dans la colonne d’eau
sont corrélées a I’activité et a [’utilisation de I’espace. Cette derni¢re étude démontre
I’existence d’un syndrome comportemental entre un trait de personnalité et le comportement
de fourragement. Dans ce contexte, il semblerait que les poissons les plus audacieux soient
des fourrageurs plus habiles (Conrad et al., 2011). Par conséquent, la personnalité et les
performances prédatrices seraient fortement corrélées.

Le cannibalisme est défini comme 1’acte de tuer et de consommer tout ou partie d’un
individu de la méme espece quel que soit son age ou son stade de développement (Fox 1975 ;
Polis, 1981 ; Smith et Reay, 1991). Le cannibalisme a été étudi¢ chez de nombreuses especes
des micro-organismes jusqu’aux mammiferes (Elgar et Crespi, 1992) incluant les T¢l€ostéens
(Smith et Reay, 1991 ; Baras, 2012). Chez ces derniers, le lien entre personnalité et
fourragement semble bien définis (Cutts et al.,, 1998 ; Cutts et al., 2001 ; Wilson et
McLaughlin, 2007). Le cannibalisme étant considéré comme une prédation intra-spécifique
(Polis, 1981), nous avons ¢émis I’hypothése qu’il serait directement li€ aux traits
comportementaux individuels réunis sous le concept de personnalité. De plus, les cannibales
possédent des caractéristiques morphologiques particuliéres : une taille plus importante que
les proies (Baras et Jobling, 2002), une ouverture de la bouche plus grande (Baras, 2012), ou
une vision plus performante (Baras, 1998). Un individu cannibale aurait donc un
comportement, une morphologie et une anatomie différente du reste de la population.

Dans cette étude, nous nous proposons d’étudier le cannibalisme chez les premiers
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stades de vie du sandre (Sander lucioperca), ou le cannibalisme est majoritairement présent
en condition d’élevage entrainant une forte mortalité. Afin de mieux comprendre le
cannibalisme chez cette espéce, nous nous proposons d’analyser les différences
comportementales, morphologiques et anatomiques entre des cannibales et des individus pris
au hasard dans la population. Pour ce faire, nous avons étudié (1) le lien entre le cannibalisme
et les traits de personnalité¢, (2) les différences de profil morphologique et (3) le

développement de certains organes (rétine et muscles) chez les deux groupes étudiés.

111/ Matériels et méthodes

III.1. Origines des poissons et conditions d’élevage

Les ceufs proviennent de pontes obtenues le 24/01/2016 de deux femelles élevées dans
une ferme aquacole (Asialor, Pierrevillers 57, France). Apres éclosion (01/02/2016), les larves
ont été ¢levées au sein du laboratoire ’'URAFPA (www.urafpa.fr, France) dans un systéme
RAS (Recirculating Aquatic System) jusqu’a 52 jours post-éclosion dans huit bassins de 700
l. La lumiere était artificielle (50 1x) et suivait un cycle de 12h de jour/ 12h de nuit avec la
lumicre allumée de 8h a 20h et un débit d’eau de 100l/h. La température de 1’eau était
maintenue a 20 = 0.3°C. Les parametres physico-chimique de I’eau ont été mesurés deux fois
par semaine (oxygéne dissous : 8.06 + 0.52 mg.I'"'; pH: 6.94 + 0.77; ammonium: 5.31 + 10.28
mg.I™"; nitrite: 0.08 £ 0.07 mg.I""). Les bassins étaient nettoyés tous les matins. Les poissons
ont €té nourris avec de la nourriture commerciale : premicrement avec des nauplii d’Artémia
(550-600 um, Catvis, Hertogenbosch, The Netherlands) de 4 a 18 jours post-éclosion puis
avec de I’aliment sec, Larviva PROWEAN 100, 300, 500, 700 pum (BIOMAR®, France)
jusqu’a 35 jours post-éclosion puis avec INICIOplus 0.8 mm (BIOMAR®, France) apres 35
jours post-éclosion. Le protocole de nourrissage correspond a celui développé par Schram et

Philipsen (2003). Les poissons étaient nourris sept fois par jour (entre 8h30 et 17h30).

111.2. Echantillonnage des poissons

Dans le but de comparer le comportement, la morphologie et I’anatomie de cannibales
aux individus pris au hasard dans la population que nous appellerons « témoins », il était
nécessaire d’obtenir des cannibales. Pour ce faire nous avons réalisé des observations directes
de cannibalisme dans les huit bassins utilisés dans les autres expérimentations. A partir de 10
jours post-éclosion jusqu’a la fin de I’expérience, de 9h a 9h40, cinq minutes d’observation

ont ¢été réalisées par bassin. Lorsqu’un cas de cannibalisme était observé, ’observateur
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essayait de capturer le cannibale. Sur les 192 cas de cannibalisme observés, 35 cannibales ont
été¢ capturés. Sur ces 35 cannibales, un sous-échantillon de 25 individus (longueur totale
moyenne * Ecart Type : 34,6 £ 9,4 mm) a été prélevé entre 28 et 52 jours post-éclosion. Ces
25 cannibales ont été¢ comparés en tests de comportement a 42 « témoins » pris au hasard dans

I’¢levage (dans les huit bassins).

I11.3. Tests de comportement

Les comportements des poissons ont ét¢ mesurés dans deux tests différents : un test
d’exploration permettant d’évaluer 1’activité de nage, I’exploration et la témérité et un test de
sociabilité permettant d’évaluer les relations interindividuelles.

Le test d’exploration a été réalisé dans un labyrinthe en croix (25cmx7cm avec 2,5cm d’eau)
divisé en cinq zones et mis sur une table translucide éclairée par une lumiére placée en
dessous (Fig. 1A). Les poissons ont été testés individuellement. Ils sont tout d’abord placés
dans la zone d’acclimatation (7cmx5cm) séparée du labyrinthe par une cloison amovible (Fig.
1A). Apres 30 minutes d’acclimatation, la cloison est retirée et le comportement des poissons
est filmé pendant 20 minutes. Pendant ce test, trois parametres ont été relevés : la latence de
sortie de la zone d’acclimatation (s) mesurant la témérit¢ (E_LS), le nombre total de zones
visitées mesurant I’exploration (E_NZV), et ’activité¢ de nage (E_A). Si un poisson ne sort
pas de la zone d’acclimatation pendant les 20 minutes, une latence de 1200s lui est attribuée.
La latence de sortie de la zone d’acclimatation et le nombre total de zones visitées sont
mesurés sur les 20 minutes tandis que I’activité est mesurée sur trois périodes de temps parmi

les 20 minutes : de la 1% & la 3°™ minute, de la 9™ a la 11°™ minute et de la 17°™ a la 19™
minute.

Les relations interindividuelles ont été évaluées dans le méme labyrinthe en croix que pour le
test d’exploration. Le labyrinthe est divisé en cinq zones avec une zone d’acclimatation, une
zone d’entrée, une zone centrale et trois zones contenant z€ro, trois ou six congéneres (Fig.
1B). Ces trois dernieres zones sont séparées du reste du labyrinthe par des parois
transparentes percées de trous permettant au poisson testé de voir les congéneres et assurant
une circulation d’eau entre les différentes zones. Apres une période d’acclimatation de 30
minutes, les poissons testés sont libres de visiter le labyrinthe pendant 20 minutes. Nous
avons relevé quatre parameétres lors de ce test : la latence de sortie de la zone d’acclimatation
(s) (S_LS) et les temps passés a cot¢ de la zone contenant zéro (S Z0), trois (S _Z3) ou six

congéneres (S_Z6).
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25cm 25cm

AZ | 7cm AZ | 7cm

Figure 1. Dispositif utilisé pour les tests de comportements.
(A) Test d’exploration avec une zone d’acclimatation (AZ) et quatre zones d’exploration. (B)
Test de sociabilité avec une zone d’acclimatation (AZ), une zone d’entrée (EZ), une zone
centrale (CZ) et 3 zones contenant zéro (0), trois (3) ou six (6) congéneres. Dans les deux
tests (*) signifie que la cloison est amovible.

I11.4. Morphologie géométrique

Apres les tests de comportement, les poissons ont été mis a mort a 1’aide d’une
surdose d’anesthésiant (MS 222 & 240 mg.1") afin de prendre des photos pour réaliser une
analyse morphométrique géométrique. Pour cette analyse de morphologie, nous avons utilisé
une analyse morphométrique basée sur des landmarks. Les poissons ont été photographiés en
position latérale avec la téte vers la droite. Sur chaque poisson, 15 landmarks ont été
positionnés (Fig. 2) grace au logiciel tpsDig (Rohlf, 2003a). Ainsi pour chaque individu, les
coordonnées cartésiennes x et y sont déterminées pour chaque landmarks posé. L’échelle est

déterminée grace au papier millimétré placé en dessous de 1’individu.

1 + > 3 3 =
.] u ‘lf ‘4_‘ ‘& 12
- i I |

Figure 2. Description des landmarks.

1. Extrémité de la mdchoire supérieure ; 2. Base de l’opercule, ventrale ; 3. Base antérieure
de la nageoire anale ; 4. Base postérieure de la nageoire anale ; 5. Base de la nageoire
caudale, ventrale ; 6. Base de la nageoire caudale, au niveau de la ligne latérale ; 7. Base de
la nageoire caudale, dorsale ; 8. Base postérieure de la seconde nageoire dorsale; 9. Base
antérieure de la seconde nageoire dorsale; 10. Base postérieure de la premiere nageoire
dorsale ; 11. Base antérieure de la premiere nageoire dorsale; 12. Base de [’opercule,
dorsale ; 13. Extrémité postérieure de [’'eeil ; 14. Centre de ['eil ; 15. Extrémité antérieure de
[ceil.
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II1.5. Histologie

Suite a I’analyse morphométrique, les poissons sont conservés dans du formol
tamponné a 10% (Sigma-Aldrich, HT501128-4L) afin de réaliser une analyse histologique.
L’histologie a été réalisée a ’IRTA (www.irta.cat, Sant-Carles de la Rapita, Espagne). Nous
avons réalisé des coupes sur deux parties d’intérét distinctes des poissons. Premierement, les
yeux ont été extraits et coupés en section frontale afin d’analyser le nombre de couches
contenues dans la rétine et de mesurer 1’épaisseur de chacune d’elles. Deuxiémement, le
poisson a ¢été coupé en arricre de 1’anus afin de réaliser une coupe frontale de la partie
musculaire au début de la queue. Cette analyse a permis de compter le nombre de fibres
musculaires et de mesurer la taille de ces fibres afin d’évaluer les capacités locomotrices des
poissons. Une fois les parties d’intérét découpées et extraites, les échantillons ont été
déshydratés a 1’aide d’une série d’éthanol croissante (de 70 a 100% d’éthanol) et mis dans la
paraffine liquide a I’aide d’un automate Histolab ZX-60Myr (Fig. 3A). Ensuite, les blocs de
paraffine ont été préparés dans une station appelée AP280-2Myr afin de placer les
¢chantillons dans le sens souhaité pour réaliser les coupes (Fig. 3B). Les blocs de paraffine
refroidis (Fig. 3C) ont été ensuite coupés en série de coupes frontales (3 um d’épaisseur) a
I’aide d’un microtome automatique Microm HM (Leica Microsystems Nussloch GmbH,
Nussloch, Germany) puis les coupes ont été¢ placées sur des lames de verre (Fig. 3D). Les
lames ont ¢été placées ensuite toute une nuit a 40°C. Enfin, les échantillons ont été
déparaffinés a I’aide d’une série de bain de xyléne et colorés par ’hématoxiline (utilisée
pendant cinq minutes) puis 1’€osine (utilisée pendant cinq minutes) (Fig. 3E). Les coupes ont
¢té analysées avec un microscope optique (Nikon Eclipse Ni-U) a x40 de grossissement
(Nikon France, Champigny-sur-Marne, France). Au total, les 25 cannibales et 18 poissons

« témoins » ont été utilisés dans 1’analyse d’histologie.
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Figure 3. Etapes majeures de I’histologie.
(A) Déshydratation et paraffinage dans I’automate Histolab ZX-60Myr. (B) Préparation des
blocs de paraffine dans la station AP280-2Myr. (C) Refroidissement des blocs de paraffine
avant la coupe. (D) Coupes frontales (3 um d’épaisseur) avec un microtome automatique
Microm HM (Leica Microsystems Nussloch GmbH, Nussloch, Germany). (D) Déparaffinage
dans une série de bains de xylene puis coloration par [’hématoxiline (utilisé pendant cing
minutes) puis [’éosine (utilisée pendant cing minutes).

Pour les yeux, I’épaisseur de sept couches composant la rétine a été mesurée : la couche des
cellules ganglionnaire (GCL), la couche nucléaire externe (ONL), la couche nucléaire interne
(INL), la couche plexiforme externe (OPL), la couche plexiforme interne (IPL), la couche de
photorécepteurs (P) et 1’épithélium pigmentaire (PE) (Fig. 4). Pour les muscles, les fibres
musculaires ont été dénombrées et classées en grandes et petites fibres et les diamétres
minimal et maximal ont été mesurés pour chacune des fibres sur quatre zones différentes de la

coupe (Fig. 5).
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Figure 4. Coupes histologiques frontale de la rétine
(A) Coupe de la rétine d 'un cannibale. (B) Coupe de la rétine d’'un « témoin »
Signification des abréviations : la lentille (L), la couche des cellules ganglionnaire (GCL), la
couche plexiforme interne (IPL), la couche nucléaire interne (INL), la couche plexiforme
externe (OPL), la couche nucléaire externe (ONL), la couche de photorécepteurs (P) et
[’épithélium pigmentaire (PE).

Figure 5. Coupes histologiques frontales de la partie musculaire.
(A) Coupe entiere ; les carrés noirs représentent les agrandissements réalisés pour effectuer
les comptages et les mesures des fibres. (B-C) Agrandissements réalisés sur des parties de la

coupe ; les fleches jaunes montrent des petites fibres et les (*) jaune représentent les grandes
fibres.
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II1.6. Analyses statistiques

Pour tous les paramétres comportementaux, la normalité (test de Shapiro) et
I’homogénéité des variances (test de Levene) ont été vérifiées. L’ensemble des données
respectant une loi de distribution normale et 1’homogénéité des variances, les parametres
comportementaux ont ét¢ comparés entre les cannibales et les poissons « témoins » dans les
bassins par un test-t (Student) pour données indépendantes. L’ensemble des analyses
statistiques a été réalisé avec le logiciel R (version 3.0.3) et les résultats sont présentés sous
forme de box-plot pour les paramétres comportementaux représentant la moyenne, la
médiane, le premier et troisiéme quartile ainsi que les individus sortant du lot. Les résultats
sont considérés significatif a p<0.05. Enfin, ’ensemble des parameétres mesurés ont été
regroupés dans une ACP (package R « FactoMineR ») puis une projection des individus a été
réalisée afin de visualiser la répartition des cannibales et des « témoins » dans la population.

Pour I’analyse morphologique, I’ensemble des coordonnées obtenues pour les
cannibales et les poissons « témoins » sont analysées par une méthode de superimposition
procrustéenne généralisée (GPA) dans le logiciel tpsRelw (Rohlf, 2003b). Cette procédure
permet d’éliminer les variations dues aux effets de translation, de rotation et d’échelle. Cette
méthode fournit des coordonnées alignées de chaque landmark pour chaque individu ainsi
qu’une configuration moyenne du jeu de données. Les coordonnées alignées ont ensuite été
analysées par la Relative Warps Analysis, qui est une analyse en composante principale.

Pour étudier les parametres analysés en histologie, une Ancova sur chaque paramétre
mesuré a été réalisée en prenant en compte la longueur totale de chaque individu comme co-
variable. L’analyse a ¢été réalisée avec le logiciel R (version 3.0.3). Les résultats sont

considérés significatif a p<0.05.

1V/ Résultats

IV.1. Analyse du comportement

Dans le test d’exploration, les cannibales ne sont pas plus actifs que les poissons
« témoins » (cannibales : Moyenne + écart-type = 171,7£110,3s ; « témoins » : 137,5+ 111,9s
;t=1,22;ddl =65 ; p=0,23 ; Fig. 6A). Les cannibales ne sortent pas plus rapidement que
les « témoins » de la zone d’acclimatation (cannibales : 237,3 + 346,1s ; « témoins » : 182,0 &
335,55 ;t=0,64 ; ddl = 65 ; p = 0,52 ; Fig. 6B). Les cannibales n’explorent pas plus de zones
que les « témoins » (cannibales : 68,7 = 74,8 ; « témoins » : 52,1 £ 65,4 ;t=0,95; ddl = 65 ;
p = 0,34 ; Fig. 6C).
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Figure 6. Paramétres mesurés dans le test d’exploration.

(A) Activité de nage (s) ; (B) Latence de sortie de la zone d’acclimatation (s) ; (C) Nombre de
zones visitées. La ligne noire représente la médiane, le triangle noir représente la moyenne et
les points blancs représentent les individus extrémes. Les lettres différentes montrent une
différence statistique a p < 0,05.

Dans le test de sociabilité, les cannibales ne sortent pas plus rapidement que les
« témoins » de la zone d’acclimatation (cannibales : 159 + 233,1s ; «témoins » : 251,6 *
395,1s;t=-1,06 ; ddl =65 ; p =0,29 ; Fig. 7TA). Les cannibales ne passent pas plus de temps
a proximité de la zone contenant zéro congénere (cannibales : 124,6 = 271,03s ; « témoins » :
152,4 £271,4s;t=-0,4;ddl=65; p =0,69 ; Fig. 7B), trois congéneres (cannibales : 126,4 +
134s ; «témoins » : 130,8 £ 177,02s ; t = -0,11 ; ddl = 65 ; p = 0,91 ; Fig. 7C) ou six
congéneres (cannibales : 257,7 £ 267,4s ; « témoins » : 176,02 = 229,6s ; t = 1,32 ; ddl = 65 ;
p=0,2; Fig. 7D).
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Figure 7. Paramétres mesurés dans le test de sociabilité.
(A) Latence de sortie de la zone d’acclimatation (s) ; (B) Temps passé a proximité de la zone
contenant zéro congéneres (s); (C) Temps passé a proximité de la zone contenant trois
congéneres (s),; (D) Temps passé a proximité de la zone contenant six congéneres (s). La
ligne noire représente la médiane, le triangle noir représente la moyenne et les points blancs
représentent les individus extrémes. Les lettres différentes montrent une différence statistique
ap <005

L’ACP permet d’expliquer 56,4% de la variance totale (39,0 % pour le premier axe et 17,4
pour le second). L’activité est corrélée positivement avec le nombre de zones visitées (r =
0,81 ;n=67;p<0,001; Fig. 8A), avec le temps passés a proximité¢ de zones contenant des
congéneres (zone avec trois congénéres: r = 0,44 ; n = 67; p < 0,001 et zone avec six
congéneres : r = 0,33 ; n = 67; p < 0,01 ; Fig. 8A). La latence de sortie dans le test de
sociabilité est corrélée négativement avec 1’activité (r = -0,32 ; n = 67 ; p <0,01 ; Fig. 8A) et
avec le temps pass€s a proximité de zones contenant des congéneres (zone avec trois
congéneres : r=-0,34 ;n =67 ; p < 0,01 et zone avec six congéneres : r =-0,34 ; n=67 ; p <
0,01 ; Fig. 8A). La projection des individus sur les axes montre que les cannibales et les
« témoins » ne se distinguent pas : tous les individus sont mélangés sur cette projection, sans
distinction de deux groupes (Fig. 8B).
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Figure 8. ACP réalisée avec les variables comportementales issues des tests de personnalité.
(4) ACP avec trois variables issues du test d’exploration (E_LS : latence de sortie de la zone
d’acclimatation ; E NZV : nombre de zone visitée; E A : activité de nage) et quatre
variables issues du test de sociabilité (S LS : latence de sortie de la zone d’acclimatation ;
S Z0 : temps passé a proximité de la zone sans congénere ; S _Z3 : temps passé a proximité
de la zone avec trois congéneres; S Z6 : temps passé a proximité de la zone avec six
congéneres. (B) Projection des individus cannibales et « témoins » s en fonction des variables
utilisées dans I’ACP. Les points bleus représentent les « téemoins » et les points jaunes les
cannibales.

IV.2. Analyse morphométrique géométrique

L’analyse morphométrique ne montre pas de différence morphologique entre les
cannibales et les « témoins » (Fig. 9). Le résultat de la Relative Warps Analysis montre que
les deux premiers axes expliquent 63% de la variance (42% pour le premier axe et 21% pour

le second).
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Figure 9. Analyse morphométrique
Les points jaunes représentent les cannibales et les points bleus les « témoins ».
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IV.3. Analyse histologique

Pour les yeux, la couche contenant les cellules ganglionnaires (GCL) et la couche
nucléaire interne (INL) sont significativement plus épaisses chez les cannibales que chez les
« témoins » (Tableau 1 ; Fig. 4; Fig. 10A ; B). Toutes les autres couches ne sont pas
significativement différentes (Tableau 1) et il n’y a pas d’effet de la taille sur aucun des
paramétres pris en compte (p > 0,05). Pour les muscles, aucun des paramétres mesurés ne
semble significativement différent entre les cannibales et les individus « témoins » mais il y a

un effet taille pour chaque paramétre mesuré (p < 0,05 ; Fig. 5 ; Tableau 1).

Tableau 1. Résultats de I’Ancova entre les cannibales et les « témoins » pour les paramétres
mesurés sur les coupes de muscles et de rétine.
Signification des abreéviations : la couche des cellules ganglionnaire (GCL), la couche
plexiforme interne (IPL), la couche nucléaire interne (INL), la couche plexiforme externe
(OPL), la couche nucléaire externe (ONL), la couche de photorécepteurs (P) et I’épithélium
pigmentaire (PE).

Cannibales Témoins
Paramétres (Moyenne + (Moyenne + Valeur de F Valeur de p
Ecart-type) Ecart-type)
Epalssiﬁin (;e GCL 1 35031558 | 24604651 3,90 0,05
EpalSS(iu;l)de PL1 4g61+1640 | 53462027 0,49 0,49
EpalSS(ei;l;ie INL 1 610022305 | 45442943 4,98 0,03
Rétine Epalss?ﬁ;c)ie OPL 1 155941001 | 17.54+7.42 0,27 0,61
Epaisseur de ONL 24,02+ 11,73 23,21 +5,39 0,04 0,83
(pm)
Epaisseur de P 21,78 + 13,96 21,49 + 7,65 0,004 0,95
_(pm)
Epalsiﬁlrl;)de PE 36,84+23,17 | 43311544 0,72 0,40
Nombre de grandes 2762+ 7,19 25,58+ 6,27 0,74 0,40
fibres
Nombre de petites 2228 + 9,69 29,00 + 10,78 2,64 0,12
fibres
Muscle Diameétre maximal
35,84+ 6,31 34,95+ 5,76 0,33 0,57
des fibres (um)
Diamétre minimal 24,46 + 4,75 23,53+ 5,82 0,76 0,39
des fibres (um)
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Figure 10. Mesures des couches de 1’ceil entre les cannibales et les « témoins ».
(A) Epaisseur de la couche des cellules ganglionnaires (um) en fonction du statut cannibales
ou « témoins ». (B) Epaisseur de la couche nucléaire interne (um) en fonction du statut
cannibales ou « témoins ». La ligne noire représente la médiane, le triangle noir représente
la moyenne et les points blancs représentent les individus extrémes. Les lettres différentes
montrent une différence statistique a p < 0,05.

V/ Discussion

Cette ¢tude a permis de mettre en évidence qu’il n’existait pas de différence dans les
réponses comportementales (audace, activité, exploration et sociabilité) étudiées ni de profils
morphologiques différents entre les cannibales et les « témoins ». En revanche, il semblerait
que d’un point de vue anatomique il y ait des différences au niveau de certaines couches de la
rétine.

Nous avions émis I’hypothése que le cannibalisme serait directement li¢ a la
personnalité étant donné les fortes corrélations trouvées entre le fourragement et les différents
traits de personnalit¢ dans des études antérieures (Kurvers et al., 2010; Patrick et
Weimerskirch, 2014 ; Mella et al., 2015). Cependant, il semblerait que chez le sandre, le fait
d’étre cannibale a un moment donné soit indépendant de la personnalité individuelle. Nous
pouvons toutefois soulever un probléme méthodologique : la comparaison entre cannibales et
les individus «témoins ». En effet, nous n’avons pas comparé des cannibales avec des
individus, dont nous étions certains qu’ils n’avaient jamais été cannibales. Il y a donc un
risque qu’ils y aient des cannibales parmi les individus « témoins ». A cela nous pouvons
objecter que, premi¢rement, le comportement cannibale étant tellement particulier que les

individus cannibales auraient dii présenter des réponses comportementales tres différentes par
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rapport au reste de la population. Deuxiémement, les cannibales ne représentent qu’une faible
proportion de la population, donc lorsqu’on capture au hasard des individus dans les bassins,
la probabilité de capturer un cannibale est trés faible, surtout au début du phénomene. En
conclusion, I’absence de différence entre la personnalité des cannibales et des « témoins » ne
peut pas étre attribuée simplement a un biais méthodologique. Par ailleurs, une étude récente
montre un lien étroit entre des traits comportementaux et I’expression du cannibalisme chez
des larves de poissons chat (Lophiosilurus alexandri) (Araujo Torres et al, 2017). En effet, les
auteurs montrent qu’il y a significativement plus de cannibalisme dans un groupe composé
uniquement d’individus audacieux, ou dans un groupe composé d’individus audacieux et
timides que dans un groupe composé uniquement d’individus timides. Cependant, cette étude
ne travaille pas a I’échelle individuelle. En effet, les auteurs réalisent un test de groupe (test
de prise de risque en groupe, par exemple) pour déterminer une personnalité. On pourrait
penser que dans de tels tests, 1’effet social soit plus important que la réponse comportementale
de la prise de risque individuelle. Dans notre étude, suite a des tests de réponses individuelles,
il semblerait que la personnalité¢ n’influe pas sur le fait d’étre cannibale ou non chez les
juvéniles de sandre.

Par ailleurs, le sandre est un prédateur dont les capacités physiques sont essentielles pour
identifier et capturer des proies. Nos résultats montrent que les cannibales n’ont pas un profil
morphologique différent du reste de la population ni une musculature particuliere qui
pourraient leur permettre d’étre plus performants vis a vis de la capture. En revanche,
certaines couches de la rétine présentent des différences en termes d’épaisseur entre les
cannibales et les « témoins ». Deux couches (la couche de cellules ganglionnaires et la couche
nucléaire interne) sont impliquées dans la collecte d’informations captées par les
photorécepteurs et permettent de détailler les formes, les couleurs ou les mouvements par
exemple. Nous pouvons donc faire I’hypotheése que la vision chez les cannibales serait plus
précise que celles des autres individus de la population au méme age. De plus, les poissons
ont une rétine qui continue de grandir apres I’embryogénese (Lyall, 1957 ; Fernald, 1989)
donc les couches rétiniennes sont en constante augmentation. La couche nucléaire interne
contient les corps cellulaires des cellules de Miiller (Mack et al., 1998). Les cellules de Miiller
ont la capacité de se modifier et de se démultiplier pour maintenir les fonctions gliales et donc
maintenir les performances visuelles méme chez un poisson en croissance (Mack et al., 1998).
En effet, lorsque les larves grandissent, la densité des cellules de Miiller diminue mais leurs
nombres totaux augmentent compensant 1’épaississement de la couche nucléaire interne afin

de conserver les performances visuelles a leur maximum (Mack et al., 1998). 1l semblerait
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donc que cette compensation soit maximale chez les cannibales de sandre, leur permettant une
vision plus performante malgré une croissance plus rapide.

En conclusion, cette étude ne permet pas de mettre en évidence un lien direct entre
personnalité et cannibalisme chez les juvéniles de sandre. En revanche, elle nous a permis de
montrer une capacité visuelle supérieure pour les cannibales par rapport au reste de la

population.

Dans le cadre de ma thése, cette étude démontre que le premier axe du triangle des
hypotheéses n’a pas été vérifié. Pourtant, la littérature semble montrer qu’il existe un lien
fort entre personnalité et capacité de fourragement. Chez le sandre, le fourragement est
caractérisé par ’ichtyophagie et nous avons montré que les capacités prédatrices étaient
liées a la personnalité (troisi¢éme axe du triangle). Par conséquent, il nous reste a tester la
seconde hypothése (deuxiéme axe du triangle), c’est-a-dire ’existence d’un lien entre
cannibalisme et prédation. En effet, le cannibalisme étant défini comme une prédation
intra-spécifique, nous pouvons supposer qu’il existe une corrélation forte entre les deux.
Cependant, la personnalité étant liée aux capacités prédatrices mais non au
cannibalisme, méme si une forte corrélation existait entre personnalité et prédation,
nous pouvons émettre I’hypothése alternative qui est que le cannibalisme et la prédation

reposeraient sur des mécanismes différents.
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Chapitre VI :
Lien entre cannibalisme et prédation chez les larves de sandre.

I/ Résumé

Apres avoir vérifié que la mise en place du comportement piscivore ou ichtyophagie pouvait
intervenir & des moments différents au cours du développement des larves de sandre, nous
allons tester I’existence d’un lien possible entre mise en place de I’ichtyophagie et
cannibalisme. Pour cela, des larves de sandre ont été ¢€levées en groupe d’une centaine
d’individus a partir de 14 jours post-éclosion dans des clayettes de quatre écloseries
indépendantes. Les cannibales ont été au préalable déterminés grace a des observations
directes dans des bassins d’¢élevage. Parallelement, d’autres poissons ont été élevés par groupe
de quatre dans des isoloirs dans les mémes écloseries. Cet ¢levage nous a permis d’identifier
des non-cannibales disponibles et de méme age que les cannibales prélevés dans les clayettes.
Les comportements des cannibales et des non-cannibales ont été analysés dans deux tests
comportementaux : un test de prédation ou les individus étaient confrontés a trois proies
(larves de poisson zebre) et un test de cannibalisme dans lequel ils étaient confrontés a trois
congéneres. Ces deux tests ont permis de mettre en évidence les comportements prédateurs
(orientation, approche, attaque et capture), définis dans le chapitre I, des cannibales et des
non-cannibales dans les deux situations. Le but de ces deux tests étant de déterminer
I’efficacité de capture des individus et de surtout d’évaluer si les individus non-cannibales,
n’ayant jamais attaqué et consommé de congénéres, sont capables d’exprimer un
comportement prédateur vis a vis d’une proie. Cette étude a permis de montrer un lien direct
entre le cannibalisme et les capacités prédatrices. En effet, les individus cannibales sont plus
performants (moins d’orientations, d’approches et d’attaques, mais plus de captures) vis a vis

des proies et des congéneres que les non-cannibales.

Mots clés: Ichtyophagie, prédation intra-spécifique, comportement, morphométrie

géométrique, poisson d’eau douce.
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11/ Introduction

La prédation est définie comme étant I’ensemble des items comportementaux par lesquels
le prédateur dépense de 1’énergie pour localiser, blesser et tuer une proie vivante dans le but
de la consommer. D’un point de vue évolutif, la relation proie-prédateur peut étre vue comme
une course aux armements, les deux présentant des ajustements morphologiques et
comportementaux en réponse aux changements dans ces traits apparus chez [’autre. Le
prédateur améliorera ainsi, au cours du temps ses stratégies de recherche, de reconnaissance et
d’attaque mais en contrepartie, la proie optimisera ses capacités de camouflage et
d’évitement. D’un point de vue énergétique, la prédation a souvent été associée a la théorie
optimale d’approvisionnement (Optimal Foraging Theory) qui permet de prédire les modalités
de ces stratégies sous certaines conditions €cologiques (MacArthur et Pianka, 1966 ; Krebs et
Davies, 2009). Dans le cadre de cette dernicre théorie, et en fonction de leur régime
alimentaire, on peut distinguer deux types de prédateurs : les généralistes, avec un temps de
manipulation de la proie assez long mais un temps de recherche minime car les proies sont
variées et donc potentiellement plus nombreuses dans le milieu, et les spécialistes avec un
temps de manipulation de la proie plus court mais un temps de recherche important. La
séparation entre ces deux types de prédateurs n’est pas nette : un prédateur peut étre
généraliste sous des environnements avec de faibles disponibilités en proies, et spécialiste
dans le cas contraire (MacArthur et Pianka, 1966).

Le cannibalisme étant une prédation intra spécifique (Polis, 1981), le passage entre le
statut de prédateur et celui de cannibale pourrait se faire selon les mémes conditions que le
passage généraliste-spécialiste et dépendre du contexte environnemental, avec la présence ou
non de proies potentielles : si les proies potentielles du prédateur sont présentes dans le
milieu, celui-ci les choisira préférentiellement, mais dans le cas contraire, ce seront les
congéneres qui serviront de proies.

Chez le sandre, le comportement prédateur se met en place graduellement au cours de
I’ontogenese (cf. chapitre IV). Durant le développement embryonnaire, aucun comportement
de chasse n’est observé. En effet, la transition du stade embryonnaire vers le stade larvaire est
caractérisée par le début de 1’alimentation exogene, ou le sandre se nourrit de zooplancton,
avec la mise en place d’un comportement de chasse. Les larves présentent alors des
comportements de chasse en « S » : la larve, a une courte distance de la proie, se « replie »
comme un ressort puis se détend pour attaquer (Houde, 2001). Par la suite, les larves de
sandre modifient leur alimentation et deviennent ichtyophage. C’est alors que se met en place

un comportement piscivore caractérisé par un comportement de chasse de type « affiits et
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poursuites » (Turesson et al., 2002). L’ichtyophagie apparait trés tot chez certains individus,
quand la larve atteint environ 20mm, mais ne devient présente dans toute la population
seulement qu’au début du stade juvénile, si les conditions de croissance sont favorables (a une
longueur totale de 7-8 cm soit a 1’age environ de 4 mois) (Persson et Bronmark, 2008). Dans
le milieu naturel, le sandre chasse en période de faible luminosité au crépuscule et la nuit
(Dorner et al., 2007) : son systeme visuel lui assure une parfaite vision en lumiére réduite (Ali
et al., 1977). Le passage a I’ichtyophagie est également dépendant de la disponibilité en
proies (Buijse et Houthuijzen, 1992, Claessen et al., 2002). Les conditions environnementales
comme la température influent sur la croissance des proies et des prédateurs, et ajustent de ce
fait la disponibilité dans le milieu, de proies d’une certaine taille permettant ou non le passage
a I’ichtyophagie (Buijse et Houthuijzen, 1992, Claessen et al., 2002). Par exemple, le sandre
adulte consomme des proies de plus petite taille par rapport a la sienne. Ce ratio taille
proie/prédateur entre dans une gamme spécifique appelée « fenétre de prédation », qui varie
en fonction de la nature de la proie (Claessen et al., 2002). Si la taille de la proie augmente
avec celle du prédateur au cours de 1’ontogenése (Dorner et al., 2007), le ratio peut diminuer
dans le cadre du choix de la proie. En effet, chez le sandre, il existe une préférence pour les
petites proies car les sandres doivent tenir compte de certains éléments contraignants de leur
anatomie (taille de la bouche) et de leurs capacités digestives (présence d’enzymes adaptées)
(Turesson et al., 2002).

Le cannibalisme est tres fréquent chez le sandre. D’aprés des expériences préliminaires,
dans nos conditions d’élevage nous avons observé un cannibalisme débutant a 14 jours post-
¢éclosion jusqu’a 80 jours post éclosion ; des cas de cannibalisme sont encore observables a
des stades de développement plus avancés (40-150g) (données personnelles). Le cannibalisme
est un des points de blocages majeurs dans 1’¢levage intensif en aquaculture des larves de
sandre, espece d’intérét aquacole. Mais le cannibalisme n’est pas seulement un point de
blocage pour 1’élevage intensif ; on sait maintenant qu’il n’est pas rare en milieu naturel. Il a
été montré expérimentalement qu’il améliorerait la « fitness » (Polis, 1981, Baras et Jobling,
2002) et que dans certaines circonstances, il permet de stabiliser une population (Kohlmeier et
Ebenhoh, 1995 ; Baras et Jobling, 2002) ou sert de « canot de sauvetage » a certains individus
lorsque les ressources alimentaires se font rares.

L’objectif de ce travail est de mettre en évidence un lien entre la mise en place de
I’ichtyophagie et le cannibalisme. Nous émettons 1’hypothése qu’un individu non-cannibale a
un moment donné ne serait pas capable a cet instant d’exprimer un comportement prédateur

efficace. Ce qui suppose que pour étre cannibale, il faut étre capable de réaliser la séquence
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comportementale compléte nécessaire a la capture d’une proie. Il ne faut pas oublier que nous
avons montré (chapitre IV) qu’aprés 44 jours post éclosion, tous les individus que nous
avions testés ont exprimé ce comportement prédateur, donc, chez le sandre, les cannibales
seraient des prédateurs précoces et le cannibalisme serait li¢ directement a la mise en place de

I’ichtyophagie.

111/ Matériels et méthodes

III.1 Origine et élevage des larves

Les ceufs proviennent des pontes obtenues le 24/01/2017 de deux femelles €levées dans une
ferme aquacole francaise (Asialor, Pierrevillers 57, France). Aprés 1’éclosion (01/03/2017),
les larves ont été élevées au sein de 'URAFPA (www.urafpa.fr, France) dans un systéme
RAS (Recirculating Aquatic System) jusqu’a 14 jours post-éclosion dans un bassin de 700 1.
Dans cette salle, I’intensité lumineuse était de 50 lx, la température de 16°C au départ et
augmentée de 1 degré par jour jusqu’a 20°C. L’arrivée d’eau se situait au fond du bassin. Les
bassins étaient nettoyés tous les matins (a I’aide d’un siphon). A 14 jours post-éclosion, les
larves ont été transférées vers les écloseries. La température de 1’eau était maintenue a 20 +
0.0°C. Les parametres physico-chimiques de 1’eau ont €ét¢ mesurés une fois par semaine
(oxygene dissous : 8.28 + 0.98 mg.I"'; pH: 7.83 + 0.05; ammonium: 0 + 0 mg.1"'; nitrite: 0.32
+ 0.14 mg.1"). Les écloseries étaient nettoyées tous les matins. Les poissons ont été nourris
avec de la nourriture commerciale : premi¢rement avec des nauplii d’Artémia (550-600 um,
Catvis, Hertogenbosch, Pays-Bas) de 4 a 18 jours post-éclosion puis avec de ’aliment sec,
Larviva PROWEAN 100, 300, 500, 700 um (BIOMAR®, France) jusqu’a 35 jours post-
éclosion puis INICIOplus 0,8 mm (BIOMAR®, France). Les larves ont été ¢élevées dans
quatre écloseries différentes. Les larves ont été mises en groupe dans trois clayettes par
¢closerie (une centaine de larves par clayette), afin d’obtenir des cannibales identifiés lors
d’observation de cinq minutes par clayette toutes les heures. Si un cas de cannibalisme était
observé, le cannibale était prélevé et placé dans un isoloir. D’autres larves ont été €levées en
isoloir par groupe de quatre afin d’obtenir des non-cannibales. Pour se faire, chaque matin les
mortalités dans ces isoloirs ont été notées. Si quatre larves étaient présentes, elles étaient
considérées comme non-cannibales. Afin de pallier a la mortalité importante chez les larves

de sandre, nous avons, au départ, utilisé un grand nombre d’isoloirs (96) soit 384 larves.
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I11.2. Déroulement de I’expérience

Lorsque le premier cas de cannibalisme a été observé, les tests de comportement ont
commencé. Le cannibale et un non-cannibale (échantillonné au hasard au sein d’un isoloir) et
ayant le méme age, ont été isolés pendant 24h et privés de nourriture la veille des tests a partir
de 17h. Le lendemain, les deux larves ont été placées dans les mémes tests de comportement,
soit en présence de proies (test de prédation) soit de congéneres (test de cannibalisme). Pour
chaque individu, ’ordre des tests est réalis¢ aléatoirement. Un cannibale et un non-cannibale
sont analysés au méme moment dans le méme test dans deux dispositifs en parall¢le. Apres ce
premier test de comportement (test de prédation ou de cannibalisme), les larves sont remises

en isoloir jusqu’au lendemain. Apreés 24h, elles passent dans le second test de comportement.

I11.3. Tests de comportement

Pour les deux tests (prédation et cannibalisme), une seule branche d’un labyrinthe en
croix (20 cm x 7 cm x 4 cm avec 2 cm de hauteur d’eau) a été utilisée et divisée en deux
zones par une cloison amovible. Pendant 30 minutes, la larve testée est placée dans une des
zones en acclimatation. Dans 1’autre zone de la branche, selon le test, trois larves de poisson
ze&bre (test de prédation) ou trois congéneres (test de cannibalisme) sont déposés, en méme
temps que la larve de sandre testée afin de leur laisser le méme temps d’acclimatation. Apres
30 minutes, la cloison amovible a été retirée et les larves étaient libres de se déplacer dans
toute la branche pendant 20 minutes. Durant cette période, les comportements ont été
enregistrés par vidéo. Le temps d’acclimatation n’est pas pris en compte dans 1’analyse vidéo.
Pour les différents tests de comportement, les parametres retenus concernent uniquement le
prédateur ou le cannibale (et non les proies) et sont les suivants : le nombre d’orientations,
d’approches, d’attaques totales (en « S » et «sans S») et de capture (Tableau 1). La
performance (nombre de captures/le nombre d’attaques) a également été calculée pour les
deux lots. Pour les cannibales, nous avons également comparé le type d’attaque en « S » ou
«sans S » (Tableau 1) dans le test de prédation par rapport a ceux effectués dans le test de

cannibalisme.
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Tableau 1. Définition des comportements étudiés

Comportement Définitions

Orientation Le prédateur tourne son corps téte la premicre vers la proie ou le
congénere et le suit du regard (Bell et Sih, 2007)

Approche Mouvement du prédateur vers la proie ou le congénére avec une nage

lente (Colchen et al., 2017)

Attaque “sans S” | Le prédateur avance vers la proie ou le congénére et 1’attaque avec
un petit mouvement rapide de la queue, le projetant rapidement
(Sullivan et Atchinson, 1978).

Attaque en “S” Un mouvement rapide du prédateur vers la proie ou le congénere,
avec la bouche ouverte (Colchen et al., in prep). L’attaque est
caractérisée par une position en « S » avant un rapide mouvement
(Houde, 2001)

Capture Le prédateur mord afin d’attraper la proie ou le congénére (Colchen
et al., in prep)

Grace aux observations de cinq minutes toutes les heures de I’ensemble des clayettes,
nous avons obtenu 59 cannibales 4gés de 17 a 34 jours post-éclosion auxquels nous avons
associ¢ 59 non-cannibales. Sur la totalité¢ de ces larves, deux cannibales sont morts pendant
I’isolement avant d’étre passé en test et un cannibale et un non-cannibale sont morts entre les
deux tests. Nous avons donc éliminé quatre couples de 1’analyse. Nous avons analysé les
comportements de 55 cannibales et 55 non-cannibales. Sur les 110 vidéos, quatre vidéos sont
inexploitables pour des raisons techniques, nous avons donc supprimé les couples cannibales
et non-cannibales correspondant, c’est-a-dire passés les mémes jours dans les deux tests de
comportement. Au final, I’analyse a été réalisée sur 51 cannibales (longueur totale moyenne +
écart-type : 19,2 £ 4,7 mm) vs 51 non-cannibales (longueur totale moyenne : 16,8 £ 2,7 mm).
Dans le cadre de ce manuscrit, une premiere analyse sur 20 larves (agée de 17 a 34 jours post-

¢closion) de chaque groupe est présentée.

II1.4. Analyses statistiques

Tout d’abord, nous avons vérifié s’il existait une différence de longueur totale entre les
deux groupes. Il est important de préciser que la longueur totale est significativement
différente entre les deux groupes (n = 102 (51 individus dans chaque groupe) ; Z =3,05;p =
0,002).

Puis, nous avons vérifié que 1’ordre de passage des tests de comportement n’avait pas
d’influence sur I’ensemble des comportements analysés (orientations, approches, attaques et
capture) sur n = 20 larves, grace a une GLM (glm, package ‘glmmADMB?’, Zuur et al., 2009)
en mettant le comportement comme une variable fixe en fonction du statut cannibale ou non-
cannibale et I’ordre de passage du test comme un effet aléatoire. Aucun comportement n’est
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influencé par 1’ordre de passage, ni par I’interaction entre 1’ordre de passage et le statut
(Tableau 2).

Tableau 2. Influence de I’ordre et du statut*ordre sur les comportements analysés
(orientation, approche, attaque et capture)

Orientation Approche Attaque Capture

Ordre £ =183p=018 | /=214;p=0,14 | ¥ =029;p=059 | ¥’ =0,004; p=0,95

Status x Ordre | ¥ =099;p=032 | ¥=098;p=032 | ,=042;p=052 | ,=125p=026

Pour tous les paramétres comportementaux, la normalité (test de Shapiro) et
I’homogénéité des variances (test de Levene) ont été vérifiées. L ensemble des données ne
respectant pas une loi de distribution normale ni ’homogénéité des variances, les parametres
comportementaux ont été comparés entre les cannibales et les non-cannibales par un test de
Mann-Whitney pour données indépendantes. Le nombre d’individus est de 20 dans les deux
groupes. De plus, pour les cannibales, les comportements exprimés (orientations, approches,
attaques et captures) dans le test de prédation ont ét¢ comparés aux comportements exprimes
dans le test de cannibalisme. Les données ne respectant pas une loi de distribution normale ni
I’homogénéité des variances, ces parametres comportementaux ont €té comparés entre les
deux tests par un test de Wilcoxon pour données appariées dépendantes. Les analyses
statistiques ont été réalisées avec le logiciel R (version 3.0.3) et les résultats sont présentés
sous forme de box-plot pour les paramétres comportementaux représentant la moyenne, la
médiane, le premier et troisieme quartile ainsi que les individus extrémes. Les résultats sont
présentés sous forme de Moyenne + Ecart-type. Les résultats sont considérés significatif a

p<0.05.

IV/ Résultats

IV.1. Comparaison entre les cannibales et les non-cannibales dans les deux tests

Dans le test de prédation, les comportements analysés sont significativement différents
entre les cannibales et les non-cannibales, les cannibales réalisant moins d’orientations (W =
92,5;n=20; p=0.003), d’approches (W = 101,5; n=20; p = 0.007) et d’attaques (W =
125 ;n=20; p=0.04) que les non-cannibales, mais ils totalisent plus de captures (W = 320 ;
n=20; p=0.0005) (Fig. 2). La performance des cannibales est significativement plus élevée
que celles des non-cannibales dans le test de prédation (Moyenne + écart type : cannibales :

0,34 + 0,29 ; non-cannibales : 0,04 = 0,06 ; W =313 ; n=20 ; p=0,0003).

180




CHAPITRE VI : LIEN ENTRE CANNIBALISME ET PREDATION

Nombre d’orientations
40

Cannibales Non cannibales
=)
A a
" o b
L <o
= 7 -
& <t -
=
=)
= 2
=
ot
=)
0 i
Il
g -
=) ;
Z o =
ag
= E— _

Cannibales

Non cannibales

Nombre d’approches

Nombre de captures

=3
oo
(=3
e b

a ]
< | :
< :

o i
)
N | 8 -
=y _— -

T T

Cannibales Non cannibales
v
b

<t - a o
P
N -

A
—_
= [ — -

Cannibales Non cannibales

Figure 2. Comparaison des comportements entre les cannibales et les non-cannibales dans le
test de prédation.
La ligne noire représente la médiane, le triangle noir représente la moyenne et les points
blancs représentent les individus extrémes. Les lettres différentes montrent une différence

statistique a p < 0,05

Dans le test de cannibalisme, le nombre d’orientations (W = 205,5; n =20; p=0,9), le

nombre d’approches (W = 211,5; n=20; p = 0,8) et le nombre d’attaques (W =217 ; n =

20 ; p = 0,6) ne sont pas significativement différent entre les cannibales et les non-cannibales,

mais le nombre de captures est significativement plus importants pour les cannibales que les

non-cannibales (W =254 ; n =20 ; p = 0,04). Dans ce test, la performance des cannibales est

plus élevée que celle des non-cannibales (respectivement : m = 0,21 + 0,31 et m = 0,04 + 0,10

; W=159,5;n=20;p=0,05).
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Figure 3. Comparaison des comportements entre les cannibales et les non-cannibales dans le
test de cannibalisme.
La ligne noire représente la médiane, le triangle noir représente la moyenne et les points
blancs représentent les individus extrémes. Les lettres différentes montrent une différence
statistique a p < 0,05.

IV.2. Comparaison des comportements des cannibales dans les deux tests

Les cannibales font significativement plus d’orientations (V = 180,5 ; n =20 ; p = 0,00006), et
d’approches (V =191 ; n =20 ; p = 0,001) vers les congéneres dans le test de cannibalisme
que vers les proies dans le test de prédation. Par contre ils font moins d’attaques (V =18 ; n =
20 ; p = 0,003) et de captures dans ce test que dans le test de prédation (V=14;n=20;p=
0,01) (Fig. 4). Les performances réalisées par les cannibales ne sont pas différentes entre le
test de prédation et celui de cannibalisme (respectivement, m = 0,34 £ 0,29 et m = 0,21 +

0,31;n=20;V=26;p=0,1).
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Figure 4. Comparaison des comportements des cannibales entre le test de cannibalisme et
celui de prédation.

La ligne noire représente la médiane, le triangle noir représente la moyenne et les points
blancs représentent les individus extrémes. Les lettres différentes montrent une différence
statistique a p < 0,05.

De plus, les cannibales réalisent significativement plus d’attaque en « S » dans le test de
prédation que dans le test de cannibalisme (respectivement, m =73 +6,9etm=25+25;n
=20;V=9;p=0,0008) tandis que le nombre d’attaque « sans S » n’est pas différent entre
le test de prédation (m = 0,75 £ 1,25) et le test de cannibalisme (m=1,45+1,45;V=25;n

=20;p=0,5).

V/ Discussion
Cette étude nous a permis de montrer un lien direct entre 1’expression de
comportements cannibales et celle de comportements prédateurs que ’on retrouve dans

I’ichtyophagie chez le sandre. Premiérement, les cannibales sont capables de capturer des
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proies et des congéneres alors que les non-cannibales n’expriment quasiment pas de
comportements de capture de congéneres et peu de capture de proie. Deuxiémement, il y a
une différence entre les cannibales et les non-cannibales au niveau des performances
prédatrices. En effet, lors du comportement de prédation vis a vis de proies d’une autre
espece, les non-cannibales réalisent beaucoup d’orientations, d’approches et d’attaques pour
trés peu de captures alors que les cannibales réalisent moins d’orientations, moins
d’approches et moins d’attaques mais sont plus performants dans la capture. En d’autres
termes, lorsqu’un cannibale déclenche une séquence d’attaque, la capture est presque
systématique, que ce soit une proie ou un congénere. Troisiemement, les cannibales ne sont
pas plus performants dans le test de prédation que dans le test de cannibalisme. Ils réalisent
plus d’orientations et d’approches avec un congénére qu’avec une proie, mais moins
d’attaques et de captures. Dans la séquence, ils se comporteraient avec leurs congéneres
comme les non-cannibales le font avec des proies dans le test de prédation.

Le fourragement des piscivores se décompose en une séquence
comportementale commune a toutes les espéces: la recherche, I’identification et la
localisation (que nous avons paramétré en orientation puis approche), I’attaque, la capture et
I’ingestion de la proie (Holling, 1965 ; Endler, 1991). L’acquisition de cette séquence apparait
comme nécessaire pour passer a I’ichtyophagie. Nous pouvons constater dans notre étude que,
a 1’age ou nous les avons testés, les non-cannibales ne maitrisent pas compleétement cette
séquence contrairement aux cannibales. En effet, ils réalisent de nombreuses orientations, puis
approches sans qu’elles soient suivies d’attaques ou lorsqu’ils réalisent des attaques, elles
n’aboutissent pas a une capture. Il semblerait que les non-cannibales ne maitrisent pas
totalement la séquence de capture et qu’ils soient encore dans un processus d’essais-erreurs et
donc, dans une phase d’apprentissage de la séquence comportementale, contrairement aux
cannibales qui possédent pleinement cette séquence. L’estimation de la distance efficace
d’attaque pourrait €tre 1’¢lément clé de cet apprentissage. Dans le quatrieme chapitre de cette
thése, nous avons montré qu’il y aurait une distance optimale pour réussir une attaque. Les
cannibales se situent chaque fois a bonne distance lorsqu’ils déclenchent leur attaque. Nous
pouvons supposer qu’il y a un apprentissage de cette distance d’attaque qui se ferait lors de
tentatives répétées du prédateur. L’estimation de cette distance met en jeu des capacités de
perception de la proie qui ne sont pas les mémes dans les deux groupes d’individus. En effet,
nous avons montré (Chapitre V) que le développement des couches rétiniennes et en
particulier celles qui sont impliquées dans la vision en faible intensité (Ali et al., 1977 ;

Dorner et al., 2007) et dans la perception des mouvements, sont plus développées au méme
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age chez les cannibales que les non-cannibales. Avec cette précocité de développement les
cannibales auraient plus de temps pour améliorer leurs performances prédatrices.

La différence de performance des cannibales dans le test de prédation comparée au test de
cannibalisme pourrait s’expliquer dans le cadre de la théorie de la course aux armements
(Abrams, 1986 ; Chapman et Partridge, 1996 ; Toledo et al., 2007). En effet, les poissons
z&bre et les sandres n’ont pas les mémes capacités pour se défendre face a un prédateur. Nous
pouvons donc supposer que c’est pour cela que les cannibales font moins d’attaques et
réussissent moins de captures dans le test de cannibalisme par rapport au test de prédation.
Les congénéres mis dans le test de cannibalisme ont le méme age que les cannibales testés, ils
sont donc entre le stade LS ou L6 (Ott et al., 2012), a ces stades les rayons épineux des
nageoires dorsales et I’ensemble des nageoires sont développés et les dents sont déja
présentes. Pour le cannibale, il est plus risqué d’attaquer un congénére que d’attaquer une
proie (poisson zebre). En effet, on peut remarquer que les cannibales face a des congénéres
réalisent beaucoup d’orientations et d’approches, comme les non-cannibales dans le test de
prédation avant de lancer une attaque. Méme si les séquences pour attaquer et capturer un
congénere ou une proie pour les cannibales semblent étre les mémes, il y a des différences
quantitatives dans les actes exprimés qui montrent que les cannibales « reconnaissent » dans
un congénere une proie potentiellement dangereuse. Ils optent donc pour une tactique qui leur
fera courir moins de risque. Cela semble étre confirmé par la différence de type d’attaque
qu’il utilise dans les deux tests. En effet, pour attaquer les poissons zebre, le cannibale
maitrise I’attaque en « S » et utilise majoritairement cette attaque pour capturer les proies. Par
contre, il semblerait que pour attraper un congénere, le cannibale n’ait pas encore la maitrise
de la technique a utiliser. L’attaque en « S » est caractéristique des sandres attaquant du
zooplancton et des invertébrés (Houde, 2001). Les individus cannibales et non-cannibales
sont capables de réaliser ce type d’attaque, lorsqu’ils sont nourris avec des Artémia et ils
’utilisent pour les capturer. Pour attaquer des proies de type « poissons », les cannibales et les
non-cannibales utilisent cette méthode d’attaque en « S » mais il semblerait que pour attaquer
un congénére cette méthode ne soit pas suffisamment performante et qu’il faille passer a un
autre type d’attaque, du type « affit-poursuite » (Turesson et al., 2002). Chez le sandre, cette
transition vers ce type d’attaque apparaitrait entre 35 et 40 jours post-éclosion (données
personnelles). Notre résultat semble montrer que le cannibalisme serait li¢ a la mise en place
d’un comportement ichtyophage efficace et non a la mise en place de la prédation qui apparait
des que les individus sont capables de capturer des invertébrés avec une chasse « en S ». Dans

le chapitre IV de cette thése, il a ét¢ montré qu’au début du développement, les sandres
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pouvaient étre capables de capturer des Artémia mais ne pas €tre capables de capturer des
proies de type « poisson ». Dans cette étude, nous montrons que tous les individus capables de
capturer des proies de type « poissons » sont des individus potentiellement cannibales.

Pour conclure, le cannibalisme serait directement li¢é a la mise en place de
comportements nécessaires a 1’ichtyophagie. En effet, les individus capables de capturer une
proie sont capables de capturer un congénére méme si I’on peut constater que le degré de
difficulté n’est pas le méme. Dans le milieu naturel, le comportement de fourragement des
poissons piscivores structure le réseau trophique avec des répercussions sur 1’ensemble de la
communauté et plus généralement de 1’écosystéme (Randker et al., 2014). Le cannibalisme,
dans le milieu naturel apparait comme un « canot de sauvetage » a une partie de la population
lorsque les ressources alimentaires se font rares. Dans ce contexte, un individu doit étre
capable de capturer une proie pour pouvoir capturer un congénére. Dans un milieu d’élevage
mono-spécifique, les ressources alimentaires ne sont pas rares car ils sont nourris
quotidiennement. En revanche, nous pouvons assumer que face a une alimentation
essentiellement composée de granulés, le cannibalisme apparaisse comme une nourriture
alternative. Le sandre étant un prédateur piscivore, il semblerait que deés que la séquence
comportementale nécessaire pour capturer une proie soit mise en place chez un individu,
celui-ci acquiert la potentialit¢é de devenir cannibale. Ce constat permettrait d’expliquer
pourquoi certains auteurs concluent que dés que le cannibalisme est mis en place dans une

population de sandre, celui-ci est irréversible (Baras et Jobling, 2002 ; Steenfeldt et al., 2015).
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PARTIE III : LIEN ENTRE CANNIBALISME, PERSONNALITE ET PREDATION

Bilan de la Partie 111

Cette troisiéme partie avait pour but de tester les deux hypothéses émises dans le cadre de
cette thése. La premicre étant 1’existence d’un lien entre personnalité et cannibalisme et la

seconde I’existence d’un lien entre cannibalisme et mise en place du comportement piscivore.

Le chapitre V a permis de démontrer qu’il n’y avait pas de lien entre des traits de
personnalité et le cannibalisme. En effet, les cannibales ne sont pas caractérisés par des traits
comportementaux particuliers liés a la personnalité. En revanche, il semblerait que les
cannibales aient de meilleures capacités visuelles (caractérisées par une épaisseur plus
importante de la couche nucléaire interne et de la couche cellulaire ganglionnaire) leur
permettant une meilleure intégration des informations sur les couleurs, les formes et les
mouvements. De plus, nous avons montré qu’il n’y a pas de différence de profil

morphologique entre les cannibales et le reste de la population.

Dans le chapitre VI, nous avons démontré I’existence d’un lien direct entre le cannibalisme
et la mise en place du comportement piscivore. Nous avons mis en évidence que les
cannibales ou les non-cannibales face a une proie ou face a un congénere utilisent la méme
séquence comportementale mais que les cannibales sont des prédateurs plus performants que
les non-cannibales. En effet, face a une proie ou face a un congénére, les non-cannibales
réalisent beaucoup plus d’orientations, d’approches, d’attaques que les cannibales mais sont
moins performants dans la capture. En revanche, 1’attaque d’un congénére méme pour un
cannibale ne semble pas sans difficulté. En effet, en comparant les comportements dans le test
de prédation et dans le test de cannibalisme, les cannibales réalisent beaucoup d’orientations,
d’approches et d’attaques sans forcément réussir a chaque fois a capturer le congénere. Il
semblerait que ce succes dépende d’une transition d’un type d’attaque en « S » vers une

attaque « sans S » qui est classiquement utilisée dans la capture de proies de type « poisson ».

En conclusion, les cannibales sont de meilleurs prédateurs grace a 1’acquisition de nouvelles

tactiques d’attaques et aussi a de meilleures capacités visuelles.
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I/ Rappel des objectifs et plan de la discussion

En aquaculture, le cannibalisme est un des principaux points de blocage de 1’¢levage
de trés nombreuses especes (Naumowicz et al., 2017). C’est pour cela que depuis plusieurs
années, il y a une augmentation importante du nombre de publications se concentrant sur son
¢tude. Au cours des derniéres décennies, il a été mis en évidence que certains facteurs
(biotiques, abiotiques ou encore alimentaires) pouvaient influencer directement le taux de
cannibalisme (cf. synthéses pour les Téléostéens en général : Naumowicz et al., 2017 ; Pereira
et al., 2017 et pour les larves : Hecht et Pienaar, 1993 ; Baras, 2012). Chez le sandre, il a ainsi
¢té démontré que la densité, ou encore le début du sevrage pouvaient influer sur le taux de
cannibalisme. En effet, bien que Mamcarz et al. (1997) aient mis évidence que la densité n’a
pas d’influence sur le taux de cannibalisme, Molnar et al. (2004) montrent que le taux de
cannibalisme est plus élevé avec une forte densité. Concernant le sevrage, Kestemont et al.
(2007) ont démontré qu’avec un sevrage précoce, le taux de cannibalisme diminue. Le
probléme est qu’en condition d’élevage, tous les facteurs sont en interaction. Par conséquent,
avant de tester ’hypothése que le cannibalisme résulterait chez le sandre de différences
comportementales, nous avons, tout d’abord, voulu vérifier que le cannibalisme n’était pas
influencé uniquement par certaines combinaisons de facteurs d’¢levage. Dans le chapitre II,
nous avons démontré que plusieurs combinaisons de facteurs biotiques (environnementaux),
alimentaires (nutritionnels) et abiotiques (populationnels) n’avaient pas d’influence
significative sur le taux et sur la chronologie du cannibalisme. Ainsi nous avons été¢ amenés a
tester des hypotheses alternatives complémentaires et non exclusives basées sur des variables
individuelles, pouvant expliquer le cannibalisme: (i) le cannibalisme serait li¢ a la
personnalit¢ de 1’individu et/ou (ii) il serait lié a la mise en place du comportement
ichtyophage au cours du développement.

Cette discussion sera divisée en quatre parties. Premiérement, nous nous proposons de
discuter les termes utilisés pour définir la personnalité et ses relations avec la notion de
syndrome comportemental afin de préciser le cadre conceptuel de nos expérimentations. En
effet, a I’issue de cette thése, nous sommes arrivés a la conclusion que certains termes utilisés
au début n’étaient pas adéquats par rapport a la méthodologie effectivement utilisée.
Deuxiémement, nous proposons d’apporter une réflexion sur 1’absence de liens entre
cannibalisme et personnalité chez le sandre, en revisitant le triangle des hypothéses que nous
avions propos¢ dans les objectifs. Troisiémement, nous proposons de conclure sur nos

résultats en les intégrant a la littérature existante, et quatriémement, nous proposerons une
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perspective a ce travail en exploitant le résultat majeur de cette theése : le lien entre le

cannibalisme et I’ichtyophagie.

II/ Sémantique et ajustement des termes utilisés au cours de la thése

Premiérement, nous voulions tester le lien possible entre cannibalisme et personnalité.
Cependant, au préalable, il était nécessaire de s’assurer qu’il était effectivement possible de
mettre en évidence la personnalité chez des juvéniles de sandre. Nous avons expliqué dans
I’introduction de ce manuscrit que la personnalité était un concept complexe décrit a 1’aide de
différents mots souvent considérés comme synonymes alors qu’ils ne le sont peut-étre pas.
Depuis plusieurs années, de nombreux articles sont publiés afin d’expliquer les différences
entre les termes et 1’intérét de leur existence (Stamps et Groothuis, 2010 ; Uher, 2011 ;
MacKay et Haskell, 2015). Plusieurs synthéses bibliographiques définissent la personnalité
comme I’existence de différences comportementales entre les individus, qui sont stables a
travers le temps et les contextes (Dall et al., 2004 ; Dingemanse et Réale, 2005 ; Réale et al.,
2007 ; Biro et Stamps, 2008 ; Dingemanse et al., 2009 ; Toms et al., 2010 ; Uher, 2011). Ces
différences représenteraient la variabilit¢ du phénotype comportemental. Cependant, a
I’échelle expérimentale, plusieurs études utilisent la méme définition de personnalité sans
tester les comportements dans le temps ou quand cela est fait, c’est avec un laps de temps tres
court entre les tests (par exemple : Kurvers et al., 2009 ; Jones et Godin, 2010 ; Naguib et al.,
2011 ; Mella et al., 2015 ; Pasquet et al., 2015). On peut alors s’interroger : est-ce-que la
stabilit¢ des comportements est vraiment testée dans le temps (pour de nombreuses especes, la
réponse est clairement non) et surtout comment les résultats peuvent-ils étre interprétés au
regard de la durée de vie de I’espece ? En effet, une ou deux semaines d’écart ou méme un ou
deux jours pour réaliser des tests comportementaux doivent étre relativisés par rapport a la
durée de vie de I’animal avant de pouvoir conclure que les différences comportementales sont
stables dans le temps. Il est néanmoins important de préciser qu’en pratique, au vu du taux de
survie tres faible chez les poissons, surtout lors des premiers stades de vie, cela impliquerait
de tester des le début de I’expérimentation, un trés grand nombre d’individus pour étre sir,
quelques mois plus tard, d’avoir un nombre suffisant d’individus pour une analyse statistique
de leur personnalité. Pour pallier ce probléme de répétabilité dans le temps, il serait nécessaire
de définir pour chaque espéce ou au moins pour des especes ayant une histoire de vie
similaire, une (ou des) étape(s) de validation du délai suffisant entre les tests permettant de

confirmer (ou non) une constance des différences comportementales au cours du temps (Réale
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et al., 2010). Récemment, quelques auteurs ont modifi¢ la définition de la personnalité en
indiquant que les différences comportementales individuelles devaient étre stables dans le
temps et/ou a travers les contextes (Smith et Blumstein, 2008 ; Stamps et Groothuis, 2010 ;
Carter et al., 2012). Cependant, cette définition ne semble pas faire consensus au sein de la
communauté scientifique. En effet, a titre d’exemple, aprés une recherche (moteur de
recherche = « google scholar »), avec les mots clés suivants : personality = behaviours stable
« across time and/or across context », seuls 17 résultats sortent positifs avec les possibilités
(et/ou) alors que 1360 résultats sortent avec les mots clés suivants : personality = behaviours
stable «across time and context». Pour la majorit¢ de la communauté scientifique,
I’application du concept de personnalité n’est valable que si cette derni¢re a été testée a
travers les contextes et aussi dans le temps. De plus, les définitions sont souvent mal
interprétées. Par exemple, Nyqvist et al. (2013) définit la personnalité de la maniére suivante :
« The occurrence of animal personalities, where individuals in a population vary consistently
in their behaviour through time Or across contexts » en citant comme référence Bell et al.
(2009), qui elle donne comme définition de la personnalité « /...] personality [...] refer to
behavioural consistency through time and across situations ».

Par conséquent, aprés des lectures attentives, des recherches bibliographiques et la
confrontation de nos propositions face aux pairs du domaine lors de la soumission d’articles,
nous avons constaté que le travail réalisé dans le chapitre III ne correspondait pas au concept
de «personnalité » car nous n’avons pas testé la stabilité des différences comportementales
dans le temps. En effet, nous n’avons jamais vérifié¢ qu’il existait une constance dans le temps
de traits comportementaux liés a la personnalit¢. En revanche, nous avons testé¢ des
corrélations entre différents traits comportementaux obtenus dans le cadre de contextes
différents. Une telle analyse des liens entre comportements en fonction des contextes renvoie
directement a la définition de «syndromes comportementaux » qui sont une suite de
comportements corrélés entre eux a travers différentes situations ou différents contextes en
prenant en compte I’ensemble des individus d’une population (Sih et al., 2004a ; Bell, 2007 ;
Dingemanse et al., 2007 ; Réale et al., 2010). Par conséquent, nous avons décid¢é d’utiliser le
concept de syndromes comportementaux plutot que celui de personnalité dans le chapitre III.
Ainsi par rapport aux objectifs initiaux de cette thése, le sommet « personnalité » du triangle
décrits dans la partie « Objectifs » a été modifié¢ en « syndromes comportementaux » ; terme
qui s’est avéré plus adapté aux tests et aux analyses réalisées dans ce travail (Figure 20).

En termes de résultats, nous avons montré qu’il était possible de mettre en évidence des

syndromes comportementaux chez les juvéniles de sandre. En effet, aprés avoir comparé les
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résultats obtenus dans trois tests comportementaux (labyrinthe en croix, test en dyade et test
de contention), nous avons montré ’existence de corrélations entre les comportements
analysés dans deux des trois tests (labyrinthe en croix et test en dyade).

Maintenant, si nous replacons cette modification de terme dans le déroulement de la thése,
nous nous apercevons qu’elle apparait aprés 1’expérimentation du chapitre V. En effet,
I’expérimentation du chapitre I1I a été réalisée en 2015 et pour nous, les résultats montraient
clairement une personnalité chez les juvéniles de sandre. La possibilité de mettre en évidence
cette personnalité chez les juvéniles de sandre rendait alors possible de tester I’hypothése d’un
lien entre cannibalisme et personnalité (cf. « objectifs »). Nous avons donc testé I’existence
possible d’un lien entre cannibalisme et personnalit¢ en 2016, soit avant le retour des
commentaires de la part de pairs sur I’article issu de I’expérimentation de 2015. Par
conséquent si pour le chapitre III, nous avons pu remplacer le terme personnalité par celui de
syndrome comportemental, pour le chapitre V, nous avons maintenu ce terme de personnalité
car initialement c’est celui qui avait été choisi et I’analyse statistique utilisée dans ce chapitre
se référe a ce dernier et non a celui de syndrome comportemental. Il serait maintenant
intéressant de refaire cette analyse dans le cadre de cette nouvelle approche et de regarder la
répartition des individus cannibales et des « témoins » en fonction des corrélations entre traits

comportementaux.

Deuxiémement, nous avions émis, au début de cette these, I’hypothése que le
cannibalisme pourrait étre li¢ a la prédation. Pourtant apres 1’analyse de la littérature et
I’observation des larves de sandre, il semblerait que le comportement de prédation apparaisse
avant méme le cannibalisme. Le cannibalisme ne serait pas li¢ directement au comportement
prédateur mais a la mise en place d’un comportement prédateur particulier : 1’ichtyophagie.
En effet, les larves de sandre, dés quatre jours post-éclosion sont capables de capturer et de
consommer du zooplancton (Schram et Philipsen, 2003 ; Hamza et al., 2008). Cette capture de
zooplancton (par exemple, les Artémia) requiert une méthode de chasse particuliere : la chasse
en « S » (Houde, 2001). Le comportement prédateur se met donc en place des le début du
stade larvaire et n’est pas synonyme du comportement piscivore. Les larves passent d’un
régime zooplanctonophage a un régime ichtyophage impliquant un comportement piscivore.
Nous nous sommes alors demandés si le comportement de chasse en « S » classiquement
utilisé face au zooplancton était toujours utilis€¢ face aux proies de type « poisson » ou si ce
comportement évoluait avec la transition alimentaire. Le cannibalisme étant un comportement

ichtyophage, nous nous sommes alors concentrés sur la mise en place du comportement
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piscivore. C’est pour cette raison que nous avons décidé de remplacer le sommet du triangle
« prédation » par « ichtyophagie ». (Figure 20).

Au vu de nos résultats, nous avons montré qu’il existait une mise en place différentielle de
I’ichtyophagie entre les individus. Dans le chapitre IV, nous avons ainsi démontré que les
individus peuvent mettre en place 1’ichtyophagie entre 23 et 44 jours post-éclosion (au regard
des températures appliquées dans ce chapitre) soit entre 390°C.J™" et 800°C.J". Mais a partir
de 44 jours post-éclosion, tous les individus sont capables de capturer une proie de type
« poisson », donc d’étre ichtyophages. En outre, nous avons montré chez les larves de sandre
des corrélations entre les traits comportementaux impliqués dans 1’analyse des syndromes
comportementaux (activité et temps passé aux cOtés de congénéres) et les capacités
prédatrices piscivores. Ceci confirme chez le sandre, que la personnalité est fortement liée aux
comportements d’exploitation des ressources comme chez de nombreuses especes (Cutts et
al., 1998 ; Cutts et al., 2001 ; Qverli et al., 2007 ; Wilson et McLaughlin, 2007 ; Kurvers et
al., 2009 ; Revelle et al., 2010 ; Guenther et al., 2014 ; Patrick et Weimerskirch, 2014 ; Ferrari
et al., 2015 ; Mella et al., 2015) (Figure 20).

En conclusion, les objectifs ont été rédigés en fonction de la littérature connue pour
I’ensemble du régne animal. En théorie, les hypotheses émises pour le sandre auraient pu étre
émises pour d’autres especes cannibales chez les poissons. Grace a nos expérimentations,
nous avons confirmé ou infirmé ces hypothéses chez une espeéce prédatrice, cannibale. Apres
avoir effectué quelques changements au niveau des termes utilisés par rapport a ceux
initialement choisis dans la partie « objectifs », ’hypothese 1 (axe 1) a été infirmée (Figure
20). En effet, nous n’avons pas montré de liens directs entre le cannibalisme et les traits
comportementaux étudiés au travers de la personnalité. En revanche, I’hypothese 2 (axe 2) a
été confirmée. En effet, nous avons montré un lien direct entre le cannibalisme et

I’ichtyophagie chez le sandre (Figure 20).
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(Cutts et al., 1998 ; Cutts et al., 2001 ; Overli et al.,
2007 ; Wilson et McLaughlin, 2007 ; Kurvers et al.,
2009 ; Revelle et al., 2010 ; Guenther et al., 2014 ;
Patrick et Weimerskirch, 2014 ; Ferrari et al., 2015 ;
Mella et al., 2015)
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Figure 20. Schéma montrant 1’évolution sémantique au cours de la thése entre I’introduction
et la discussion.
Le schéma du haut est un rappel du triangle des objectifs évoqué dans la partie « objectifs »
de la these. Le schéma du bas est [’évolution du triangle suite aux résultats obtenus au cours
de la these. Les éléments en rouge montrent les hypotheses de départ qui étaient a confirmer
ou a infirmer. Les éléments en vert montrent ce qui a été validé chez le sandre et en orange ce
qui a été infirmé chez le sandre.
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III/ Le cannibalisme est lié a des traits comportementaux caractérisant
I’ichtyophagie

Les capacités prédatrices sont directement liées a certains traits de personnalité chez
de nombreux animaux (cf. bibliographie de 1’axe 3 ; Figure 20). Nous avions donc émis une
premicre hypothése chez le sandre que le cannibalisme, étant une prédation intra-spécifique,
serait li¢ a la personnalité. Cependant, dans le chapitre V, nous n’avons pas réussi a montrer
de différences de traits de personnalité entre les cannibales et des individus « témoins » pris
au hasard dans la population. Un tel résultat pourrait étre expliqué par un possible biais
méthodologique. En effet, nous ne savions pas exactement si parmi les individus pris au
hasard, nous n’avions pas capturé a la fois des individus cannibales et non-cannibales.
Cependant, le taux de cannibalisme chez le sandre est compris entre 7 et 30 % (Molnar et al.,
2004 ; Kestemont et al., 2007 ; Szczepkowski et al., 2011), donc, en prenant des individus au
hasard au sein d’une population, la proportion de cannibales est faible. De plus, le
comportement cannibale étant tellement particulier que les individus cannibales auraient di
présenter des réponses comportementales trés différentes par rapport au reste de la population.
Par conséquent, I’absence de lien entre cannibalisme et personnalité ne peut donc pas étre
expliquer par a un biais méthodologique. Comment expliquer alors que le cannibalisme qui
est une prédation intra-spécifique (Polis, 1981) ne soit pas li¢ a la personnalité, alors que

celle-ci est liée au comportement prédateur (chapitre I'V) ?

Nous pouvons émettre 1’hypothése que le cannibalisme ne reposerait pas sur la méme
séquence comportementale que la prédation d’une proie de type « poisson ». Nous avons vu
dans I’introduction de cette thése, que la prédation était constituée d’une suite d’actes
comportementaux : recherche de la proie, orientation, approche, attaque, capture puis
ingestion. Dans le chapitre I et VI, nous avons démontré que qualitativement la séquence
comportementale était la méme pour le cannibalisme et I’ichtyophagie. Pour résumer, nous
avons démontré que les items comportementaux utilisés pour la capture des proies
« poissons » et des congéneres ne seraient pas différents mais que les cannibales seraient plus
performants dans la capture qu’un non-cannibale aussi bien face a une proie que face a un
congénere. Par conséquent, la mise en place de la séquence comportementale reposerait sur
des capacités d’apprentissage qui seraient différentes entre les cannibales et les non-
cannibales. Chez le sandre, il semblerait que la capacité de capturer un congénére repose sur

I’acquisition d’une nouvelle tactique de capture : la position d’attaque « sans S ». En effet,
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nous avons décrit dans le chapitre VI, que I’attaque en « S », ne serait pas performante pour
capturer un congénére. Si ce type d’attaque semble adéquat pour capturer une proie de type
« Artémia » ou « poisson », nous avons remarqué que face a un congénére, le cannibale
utilisait aussi bien I’attaque en « S » que I’attaque directe « sans S » donc sans un temps
d’arrét que nécessite la position en « S ». Ce résultat semblerait montrer qu’une transition
d’un type d’attaque vers un autre soit nécessaire et soit lié a une transition alimentaire. Cette
transition alimentaire a déja été référencée de nombreuses fois chez les Téléostéens :
I’Achigan a grande bouche (Olson, 1996 ; Garcia-Berthou, 2002), la Gambusie (Garcia-
Berthou, 1999), le Crapet-soleil (Garcia-Berthou et Moreno-Amich, 2000), le brochet (Hart et
Hamrin, 1988), la perche (Heermann et Borcherding, 2012) ou le sandre (Persson et
Bronmark, 2002) et s’accompagne généralement d’une transition comportementale,
particulierement chez le sandre (Persson et Bronmark, 2002 ; Graeb et al., 2005). Le
changement de comportement se réalise généralement au changement de proies: des
invertébrés aux poissons. Cette transition comportementale est nécessaire chez le sandre pour
capturer un congénere. Sur le long terme, 1’attaque « sans S » encore appelée chasse de type
« afflt-poursuite » sera adoptée par le sandre lorsqu’il devient piscivore. D’un point de vu
comportemental, cette transition est tout a I’avantage du prédateur. En effet, la position en
« S » implique que le prédateur s’arréte a une certaine distance de sa proie, se positionne et se
propulse. La distance d’attaque doit étre treés précisément €valuée. Toute erreur d’évaluation
entraine un échec. Dans le chapitre IV, nous avons montré qu’une distance trop courte ou
trop longue face a une proie entrainait un échec pour le prédateur. Par contre, avec une
position d’« affiit-poursuite », il n’y a pas d’arrét du prédateur lui permettant d’ajuster la
distance qui le sépare de la proie. Par ailleurs, le succeés de I’attaque est extrémement
dépendant du comportement de la proie. Nous avons observé, que si la proie se déplace au
méme moment que le prédateur a formé le « S », il n’est plus possible pour lui de se déplacer
ou de réajuster son axe d’attaque pour se réaligner avec la proie. En revanche, 1’attaque « sans
S » apparait comme plus adaptative pour le prédateur. Cependant, attaquer une proie en
mouvement et une proie a 1’arrét ne demande pas la méme gestion d’informations pour le
prédateur. L’adoption d’un comportement plus « complexe » comme 1’affiit-poursuite par
rapport a la position en « S » nécessite I’intégration d’informations, en particulier sur le
mouvement des proies. Dans le chapitre V, nous avons montré que les cannibales avaient des
capacités visuelles différentes par rapport aux autres individus de la population. La couche
rétinienne permettant une intégration précise d’informations de leur environnement, en

particulier la détection de mouvement, est plus épaisse chez les cannibales.
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Les cannibales développent des techniques de chasse que les autres individus n’ont pas
encore acquises. En effet, ils utilisent une nouvelle méthode de chasse plus précocement par
rapport au reste de la population. Il est & noter que le développement de ces nouvelles
méthodes va de pair avec le développement de nouvelles capacités visuelles (perception du
mouvement). Les cannibales sont donc des individus de la population qui semblent avoir un
développement plus rapide que les autres individus. Mais si un développement plus précoce
ou plus rapide des cannibales peut expliquer leur statut (ils passent plus rapidement a une
alimentation ichtyophage dii a I’apprentissage d’une nouvelle tactique de capture, a des
caractéristiques anatomiques et peut étre physiologiques adaptés), il ne faut pas oublier que le
couple prédateur-proie est composé de deux éléments : le prédateur et la proie. Nous avons vu
comment le prédateur peut évoluer pour devenir un cannibale, mais les proies ne sont pas
¢quivalentes. Une proie « poisson » reste une proie et I’approche d’un prédateur modifie son
comportement. Face a un prédateur, une proie peut avoir différentes techniques pour éviter ou
fuir un prédateur. Ces techniques peuvent reposer sur des stratégies populationnelles
(Landeau et Terborgh, 1986 ; Pitcher et Parrish, 1993) ou sur des comportements individuels
(Eaton et DiDomenico, 1986 ; Sakakura et Tsukamoto, 1996). Quoiqu’il en soit, le prédateur
doit activement rechercher ses proies et la séquence comportementale pour la capturer doit
étre adaptée aux comportements d’évitement des proies. Par contre, la situation pourrait étre
différente dans le cas du cannibalisme qui se produit dans un groupe de conspécifiques. Les
comportements de fuite ou d’évitement des prédateurs ne devraient pas exister au sein d’un
groupe composé de conspécifiques lié par des relations sociales. Il serait donc nécessaire pour
un cannibale, de mettre en place une tactique différente pour capturer un congénere par
rapport a une proie. Ainsi, qu’un individu soit « téméraire » ou « timide », I’apprentissage de
cette tactique serait totalement indépendant de la personnalité, ce qui expliquerait 1’absence
de lien entre cannibalisme et personnalité. En effet, le cannibalisme serait dépendant des
capacités visuelles du cannibale et de ’acquisition de nouvelles tactiques d’attaque, dues a
I’absence de comportement de type « proie » des congéneres. En condition d’¢élevage mono-
spécifique, les cannibales pourraient rapidement acquérir une technique tres efficace pour la
capture de congéneres et peut-€tre se « désintéresser » de 1’aliment sec sous forme de granulé

qui leur est distribué.

Pour conclure, il serait pertinent d’étendre le travail sur les mécanismes qui au cours
du développement font que I’acquisition de capacités perceptives des larves et juvéniles de

sandre différe entre les individus. De plus, il serait pertinent d’accentuer I’étude
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comportementale en confrontant des populations de larve de sandre a des proies potentielles
en condition d’élevage. En effet, nous avons analysé les réponses comportementales des
cannibales et d’individus non-cannibales dans des tests ne comprenant qu’un nombre limité
de proies (3) et qui plus est des proies ne correspondant pas a des proies naturelles. Il serait
donc intéressant de tester les larves et juvéniles de sandre en présence ou non de proies
potentielles et de comparer les tactiques de capture utilisées dans un contexte de mixité
d’espéce par rapport a un élevage classique mono-spécifique. Cette mixité permettrait de
vraiment savoir si I’apprentissage des tactiques de capture est le méme face a une proie

« poisson » ou face a congénére.

IV/ Conclusions : pertinence de I’étude de la variabilité individuelle en élevage

Ce travail a permis une meilleure compréhension du cannibalisme d’un point de vue
comportemental. En effet, en larviculture, le cannibalisme a souvent ét¢ étudié en considérant
les effets de facteurs d’élevage, comme des facteurs biotiques (la densité, 1’hétérogénéité de
taille), abiotiques (I’intensité lumineuse, la température, la présence d’abris) ou encore 1’effet
social du groupe (Hecht et Pienaar, 1993 ; Baras, 2012 ; Figure 21). La principale
conséquence de ces facteurs est une influence sur 1’hétérogénéité de taille et cette
hétérogénéité impacte directement le cannibalisme. Ces expériences ont été menées dans un
but de mettre en évidence des facteurs permettant de limiter (ou arréter totalement) le
cannibalisme en aquaculture (Figure 21). Les études précédentes se sont concentrées sur
I’influence des contraintes extrinseques sur le cannibalisme, mais jusqu’a présent, a notre
connaissance, aucune étude n’avait recherché I’origine du cannibalisme dans d’éventuelles
différences comportementales entre individu. Cela peut étre di a la difficulté d’analyser
simultanément le comportement, la morphologie et ’anatomie sur les premiers stades de vie
qui sont tres difficiles a maintenir en €levage (mortalit¢ importante, sensibilité €élevée aux
fluctuations physico-chimiques) et a étudier (petite taille, pigmentation faible). En proposant
une étude a 1’échelle comportementale basée sur la variabilité interindividuelle, cette thése a
permis d’apporter un regard nouveau sur la manicére d’aborder le cannibalisme (Figure 21).
En effet, si nous intégrons nos résultats aux résultats connus dans la littérature, d’un point de
vue phénotypique, I’expression du comportement piscivore est directement liée a I’expression
du cannibalisme tandis que nous n’avons pas trouvé de lien direct entre la personnalité et le
cannibalisme (Figure 21). De plus, a I’inverse des facteurs environnementaux ou de 1’effet du

groupe, la mise en place de D’ichtyophagie semble étre directement en lien avec le
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cannibalisme, sans présenter de relations avec I’hétérogénéité de taille. Le cannibalisme est
donc li¢ a la capacité individuelle de mettre en place précocement 1’ichtyophagie. En effet, un
individu maitrisant la séquence comportementale (apprise dés la consommation d’Artémia)
nécessaire a 1’attaque et la capture d’une proie, devra également intégrer les différentes
tactiques de capture en fonction du type de proies proposées. Les capacités d’apprentissage de
ces nouvelles tactiques de capture vont de pair avec des modifications anatomiques,
morphologiques et physiologiques permettant le développement de nouveaux comportements.
Les larves de sandre passant plus précocement a I’ichtyophagie sont aussi celles qui
développent plus précocement des aptitudes physiques, telle que la vision par rapport aux
autres de méme age : ceci souligne I’importance de la variabilité interindividuelle dans une
population. Les cannibales seraient des prédateurs ichtyophages précoces par rapport aux
autres méme si tous les individus d’une méme cohorte peuvent potenticllement devenir
cannibale a un moment ou a un autre. Ce résultat montre la nécessité de prendre en compte la
variabilité interindividuelle dans 1’élevage d’espéces piscicoles. En effet, la variabilité
comportementale existante entre les individus de la méme cohorte, apparait comme un facteur

majeur dans la régulation du cannibalisme en milieu controlé.
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Variables
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 Bioénergétique Hétérogénéité
; de taille
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Variabilite
interindividuelle

Apport de la thése

Figure 21. Principaux facteurs expliquant le cannibalisme en larviculture.
Adaptée d’apres Hecht et Pienaar, 1993 ; Baras, 2012.
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V/ Perspectives

Nous avons montré, chez le sandre, que le cannibalisme serait li¢ a la mise en place
précoce du comportement piscivore. En effet, d’un point de vue comportemental, les
individus qui n’étaient pas capables de capturer une proie de type « poissons », n’étaient pas
capables également de capturer un congénére et qu’inversement les cannibales étaient de
meilleurs prédateurs que les non-cannibales. Quelles pourraient étre les conséquences de ces
résultats sur une éventuelle régulation du cannibalisme en milieu d’élevage ?

Depuis longtemps, les chercheurs et les pisciculteurs ont mis en place des techniques
pour tenter de réguler le cannibalisme comme la synchronisation des pontes ou le tri par la
taille (Naumowicz et al., 2017). La synchronisation des pontes a toujours joué un role
important chez plusieurs espéces de poisson car elle permet de maintenir un stock homogene
avec une hétérogénéité de taille limitée (Naumowicz et al., 2017). Pour autant, le
cannibalisme de type I n’est pas limité par I’hétérogénéité de taille (Ribeiro et Qin, 2015b) et
donc, méme avec un stock homogene et un tri par la taille, le cannibalisme de type I pourrait
se maintenir. De plus, méme en synchronisant les pontes, il suffit d’un infime décalage dans
I’éclosion pour que 1’hétérogénéité apparaisse et que le cannibalisme se mette en place chez
des espéces prédatrices (Naumowicz et al., 2017). En effet, chez la dorade, I’émergence du
cannibalisme serait majoritairement liée au développement de dents (Baras et al., 2000a, b).
Cela suggére qu’un individu ayant une éclosion un peu tardive, ou avec un développement un
peu plus lent, qui ne sera peut-€tre pas visible en termes de taille, peut étre capturé par un
congénere ayant un développement plus rapide de certains organes (la machoire par exemple)
(Naumowicz et al., 2017). De plus, d’apres nos observations, chez le sandre, le tri par la taille
ne semble pas diminuer le nombre d’individus ayant une croissance plus rapide que le reste de
la population, couramment appelé « jumpers », en tout cas lors des premiers stades de vie. En
effet, en retirant les « jumpers » régulierement, nous nous sommes apercus que de nouveaux
jumpers apparaissaient les jours suivants. Pourtant, cette méthode de tri est la plus simple et la
plus utilisée en conditions d’¢élevage. Il semblerait qu’il y ait un seuil de différence de taille
auquel les cannibales puissent étre retirés pour avoir un réel impact sur le cannibalisme. Par
exemple, le seuil est de 50% chez le barramundi (Ribeiro et Qin, 2013), de 88% chez le
brochet (Szczepkowski, 2009), 75% chez la morue de 1’ Atlantique (Folkvord et Otterd, 1993)
et 55% chez I’omble chevalier (Jobling et al., 1993). Chez le sandre, il a déja été montré que
le tri au niveau larvaire avait un impact sur la survie et sur le taux de cannibalisme

(Szczepkowski et al., 2011), contrairement a notre étude ou, en interaction avec d’autres
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facteurs populationnels, le tri n’a pas d’impact sur le taux de cannibalisme. Dans le chapitre
I, nous avons montré un ratio de taille moyen entre le prédateur et la proie compris entre 62%
et 75%, le maximum observé étant de 95% ce qui pourrait étre considéré comme le seuil
maximum. Avec un tel seuil, le tri serait compliqué et ne pourrait pas &tre réalisé a grande
échelle en conditions d’¢levage.

Désormais, avec les résultats de ce travail, en sachant que le cannibalisme est lié a la
mise en place de I’ichtyophagie, il pourrait étre intéressant de proposer des méthodes
alternatives pour limiter le cannibalisme en milieu contrdlé.

Premierement, nous pourrions proposer des proies de type « poisson » rapidement au cours de
I’¢levage pour réduire le cannibalisme. En effet, les larves de sandre sont classiquement
nourries avec des Artémia puis rapidement avec de 1’aliment sec (Schram et Philipsen, 2003).
Cependant, il a été montré qu’avec un sevrage plus long, donc avec un apport d’Artemia plus
long, le cannibalisme était réduit (Kestemont et al., 2007). Nous pouvons faire 1’hypothése
que la présence d’Artémia induit une prédation active des larves de sandre et donc qu’ils
prédateraient moins de congénéres. Ajouter des proies « poisson » couramment appelées
«vifs » est un mode d’alimentation généralement utilisé chez les adultes. Nous pouvons
supposer que si nous proposons des proies plus précocement dans le développement, dés les
stades larvaires, cela pourrait diminuer le cannibalisme. Il y aurait cependant quelques regles
a respecter. En effet, il semblerait que le sandre ait une préférence pour des proies proche
phylogénétiquement comme la perche plutot que le gardon (Dorner et al., 2007) et que cela
influence directement le cannibalisme et la prédation interspécifique (Bystrom et al., 2013).
De plus, en fonction du jour ou de la nuit, le sandre n’aurait pas la méme sélectivité des proies
(Ranéker et al., 2014). Ces informations permettraient d’établir le meilleur protocole possible
pour tester la mixité dans les bassins.

Deuxiémement, depuis des années, les pisciculteurs et les chercheurs sélectionnent des
poissons ayant une croissance importante. Cependant, dans le cadre d’une espece cannibale,
cette méthode de sélection a tendance a favoriser la sélection d’individus a croissance rapide
qui pourraient étre potentiellement des cannibales. En effet, nous avons vu dans
I’introduction, qu’il existait une hétérogénéité de taille entre les cannibales et le reste de la
population provoquant des taux de cannibalisme élevés chez le sandre. Avec la mise en
¢vidence d’une relation entre le cannibalisme et la mise en place de I’ichtyophagie, nous
pourrions envisager une sé€lection faite sur les individus qui sont les moins bons prédateurs ou
qui ont une mise en place du comportement piscivore plus tardive. Cependant, une telle

sélection aurait tendance a privilégier les individus présentant un développement et une
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croissance moins rapide. Si une telle sélection était faite cela permettrait de limiter les cas de
cannibalisme mais pas le comportement cannibale et si une sélection était faite sur des
individus avec une mise en place tardive de ’ichtyophagie cela permettrait de reculer le début
du cannibalisme et donc d’éviter des pics de cannibalisme précoce. En effet, nous avons vu
qu’il y a deux pics de cannibalisme chez le sandre lors des premiers stades de vie : un entre 35
et 41 jours post-éclosions et un autre apres 50 jours post-éclosion. En sachant, que les cas les
plus tardifs de mise en place de l’ichtyophagie ont été observés jusqu’a 44 jours post-
éclosion, la sélection de ces individus permettrait d’éviter le premier pic de cannibalisme,

représentant une perte importante dans les bassins (Hamza et al., 2008).

Pendant longtemps le cannibalisme a été considéré comme un artefact di a
I’expérimentation (Fox, 1975). En milieu naturel, le cannibalisme est trés peu observé et
semblerait étre occasionnel (Pereira et al., 2017). En revanche, il est référencé dans 1% des 30
000 especes marine et d’eau douce de Téléostéens (Lévéque et al., 2008) majoritairement en
aquaculture. Il semblerait donc que le cannibalisme soit dii aux conditions d’élevage
entrainant la multiplication de ce comportement considéré comme « aberrant ». D’apres
certains auteurs, une fois le cannibalisme mis en place dans une population élevée en milieu
controlé, il est impossible de le supprimer (Baras et Jobling, 2002 ; Steenfeldt et al., 2015), ce
que confirment nos données. Dans le cadre de la domestication du sandre, la mixité d’espece
ou encore la sélection de lignée a ichtyophagie tardive (correspondant a un lent niveau de
croissance) permettraient peut-étre de réduire considérablement le cannibalisme en élevage et

d’apporter une solution durable pour les pisciculteurs.
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Introduction

Cannibalism is a predatory feeding strategy that involves killing and consuming
the whole, or major part, of an individual belonging to the same species, irre-
spective of its stage of development (Baras, 2012). It occurs in 30 fish families
and is reported in both wild and farmed conditions. In aquaculture, cannibalism
is highly undesirable and is one of the major bottlenecks in larviculture. Several
studies look for causes of cannibalism (for review, see Naumowicz et al., 2017)
searching for rearing factors (environmental, nutritional, populational) able to
stop cannibalism (Hecht and Pienaar, 1993; Baras, 2012). Manipulating some of
these factors reduces cannibalism but never stops it. Consequently, the existence
of cannibals could be explained by individual characteristics that rearing factors
can not regulate. A new concept called personality, defined as behavioural indi-
vidual differences stable over time and/or in varying environmental contexts, has
emerged (Réale et al., 2007). Several personality traits have been recognized in
animals in relation to diverse behavioural responses of individuals within the
same population and the performances of these traits followed a continuum
along the personality axis. Five traits have been identified: boldness-shyness,
exploration-avoidance, activity, aggressiveness, and social tolerance (Sih et al.,
2004; Réale et al., 2007). As a consequence of inter-individual variability, we
can assume that cannibals may have a different personality compared to other
individuals of the population. To confirm this hypothesis, pikeperch (Sander
lucioperca) is a good model because it has a strong economic potential for in-
land aquaculture diversification in Europe (Wang et al., 2009), and there is a
high mortality rate due to cannibalism during early life stages (up to 29% in that
species, Kestemont et al., 2007).

Materials and methods

Eggs were obtained from stripping two domesticated females reared in a French
fish farm (Asialor, Pierrevillers 57, France) on January 22:2016. After hatching
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(27/01/2015), larvae were raised at URAFPA (www.urafpa.fr, France) in a RAS
(Recirculating Aquatic System). Fish were hand fed commercial food (first with
nauplii of Artemia (550-600um, Catvis, Hertogenbosch, The Netherlands) from
4 (days post-hatching: dph) to 18dph, followed by Larviva PROWEAN 100,
300, 500, 700um (BIOMAR®, France) until 35dph and INICIOplus 0.8mm
(BIOMAR®, France). We compared the behavioural responses of 42 fish taken
randomly (unknown status) in the eight tanks to those of 25 cannibals of the
same age (between 29 and 54dph) in two different tests of personality: a cross-
maze test and a sociability test.

Swimming activity, exploration and boldness were evaluated using a cross-maze
test. The cross-maze (25cmx7cm with 2.5cm of water) was divided into five
zones, and placed on a translucent table with a light below. Fish were tested one
by one. Each fish was placed in the acclimatization zone (7cmxScm) separated
from the maze by a vertical divider. After 30min of acclimatization, the divider
was opened and fish behaviour was video recorded for 20min. If a fish did not
go out of the acclimatization zone during the 20 minutes’ period, a latency of
1200s was attributed. For exploration, three parameters were analysed: the indi-
vidual latency to emerge from the acclimatization zone (in s), the total number
of visited zones, and the swimming activity. They were analysed over the whole
20 minutes’ period, except for swimming activity that was calculated over three
periods of time: from the 1% to the 3" minute, from the 9™ to the 11™ minute, and
from the 17" to the 19® minute.

Relationships between fish were evaluated with a sociability test. A similar de-
vice as the cross-maze test was used for this test. Cross-maze was also divided
into five zones with three zones occupied by small box separated from other
zones by a transparent wall, to let the tested larvae to see congeners and small
holes to let water circulated. In these small boxes, we put 0, 3, or 6 congeners.
After an acclimatization period of 30min, larvae were tested for sociability dur-
ing 20min. We measured four parameters: the latency to emerge from the accli-
matization zone, and the time spent near 0, 3, and 6 congeners.

For all parameters, we tested the assumption of normality (Shapiro test) and of
homogeneity of variances (Levene test). Consequently, data were compared with
t-test for independent data. All statistical tests were performed with “R” software
(version 3.0.3) and results are presented as mean, median, and outliers in box
plots for all the parameters. Results were considered significant at P<0.05.

Results and discussion

In the exploration test, cannibals were not significantly more active than random
fish (cannibals: 171.7£110.3s; unknown status: 137.5+111.9s; t=1.22; df=65;
p=0.23; Fig.1A). Cannibals did not emerge significantly faster than fish with
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unknown status (cannibals: 237.3£346.1s; unknown status: 182.0+£335.5s;
t=0.64; df=65; p=0.52). Cannibals did not explore significantly more zones than
fish with unknown status (cannibals: 68.7+74.8; unknown status: 52.1+65.4;
t=0.95; df=65; p=0.34; Fig.1B).

In the sociability test, cannibals did not emerge significantly faster than fish with
unknown status (cannibals: 159+233.1s; unknown status: 251.6+395.1s; t=-1.06;
df=65; p=0.29). Cannibals did not spend more time near zone without congener
than fish with unknown status (cannibals: 124.6+271.03s; unknown status:
152.4+271 4s; t=-0.4; df=65; p=0.69; Fig.1C). Cannibals did not spend more
time near zone with three congeners than fish with unknown status (cannibals:
126.4+134s; unknown status: 130.8+177.02s; t=-0.11; df=65; p=0.91; Fig.1D).
Cannibals did not spend more time near zone with 6 congeners than fish with
unknown status (cannibals: 257.7+267.4s; unknown status: 176.02+229.6s;
t=1.32; df=65; p=0.2; Fig.1E).

B

Activity (x)

100

Cannibals Unknown status

Cannibals

=
F

g

0
°

Cannibals Unknown status Canmibals Unknown status Cannibals Unknown status

200 400 600

Time spent mear throe congeners (s

Fig. 1. Parameters used in both the exploration and the sociability tests: (A) activity (s),
(B) total number of visited zones, (C), time spend near zone without congener (s),

(D) time spend near three congeners (s), and (E) time spend near six congeners (s)

in function of groups (cannibals and individuals with an unknown status). The
black line is the median, the black triangle is the mean and the white dots are out-
liers.

To our knowledge, the present study is the first one that investigated the behav-
ioural responses of cannibals compared to random sample of the population. We
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showed that behavioural responses of cannibals did not differ from those of fish
taken randomly within the same population. It seems that behavioural responses
of personality did not allow us to characterize cannibals in young pikeperch ju-
veniles.
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RESUME / ABSTRACT

Le cannibalisme intra-cohorte est I’acte de tuer et consommer tout ou partie d’un individu
conspécifique du méme age. Longtemps considéré comme un artefact d’élevage, le
cannibalisme est maintenant admis comme un phénomeéne naturel pouvant étre soumis a des
mécanismes de sélection. Chez les Téléostéens, il est majoritairement référencé au niveau des
premiers stades de vie. En condition d’¢élevage, plusieurs facteurs biotiques et abiotiques ont
¢été testés sans réussir a totalement I’éliminer chez de nombreuses espéces. Dans ce contexte,
cette thése a pour objectifs de mieux comprendre la mise en place et le maintien du
cannibalisme, chez le sandre, en se focalisant sur le lien entre cannibalisme, personnalité et
mise en place de I’ichtyophagie. Cette thése a été divisée en trois parties : (1) description du
cannibalisme chez les premiers stades de vie du sandre et étude de I’influence de certains
facteurs d’¢levage, (ii) détermination des traits de personnalité chez les juvéniles, et mise en
¢vidence de ’apparition du comportement piscivore chez les larves, (iii) recherche des liens
entre cannibalisme, personnalité et mise en place de I’ichtyophagie. Cette thése a montré que
les facteurs d’élevage testés n’ont pas d’influence sur le cannibalisme. Elle a permis de
démontrer ’existence de syndromes comportementaux dés les premiers stades de vie, que
I’ichtyophagie ne se mettait pas en place au méme age chez tous les individus et que celle-ci
¢tait lice a la personnalité. Nos résultats montrent, également, que le cannibalisme chez les
premiers stades de vie du sandre serait li¢ a la mise en place d’une ichtyophagie précoce et
non a une personnalité particuliére. On peut en déduire que le cannibalisme ne repose pas, au
cours du développement, sur les mémes caractéristiques individuelles que 1’ichtyophagie.

Mots clés : Comportement, Personnalité, Prédation intra-spécifique, Ichtyophagie, Poisson
d’eau douce.

Intra-cohort cannibalism is the act of killing and consuming the whole, or major part, of a
conspecific individual of the same age. Most often considered as an artefact of captive
conditions, it is now assumed that cannibalism is a natural phenomenon, which could be
submitted to selection. In Teleosts, it is mostly found in early life stages. In rearing
conditions, several biotic and abiotic factors have been already tested, yet without
successfully stop it in several species. In this context, the aim of this thesis is to better
understand the onset and the stability of cannibalism, in pikeperch, by focusing on the link
between cannibalism, personality and the onset of ichtyophagy. This study comprised three
main parts aiming at: (i) describing the cannibalism in early life stages and studying the
impact of rearing factors, (ii) determining personality traits in juveniles and describing the
onset of ichtyophagy in larvae, (iii) searching the link between cannibalism, personality and
onset of ichtyophagy. This thesis showed that rearing factors have no impact on cannibalism.
Furthermore, we found behavioural syndromes in early life stages and that the onset of
ichtyophagy did not occur at the same time for all individuals. Our results highlight that
cannibalism seems to be linked to the onset of ichtyophagy rather than individual personality.
In conclusion, cannibalism is not due, throughout the development, to the same individual
characteristics than ichtyophagy.

Keywords: Behaviour, Personality, Intra-specific predation, Ichtyophagy, Freshwater fish.
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