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« Th e evo lution of behaviour is central to unders tanding processes of 
speciation in anima is, and also what evo lutiona ry bio logists m ean by 
the term "species" » 

B UTLIN, R .K . & RITCHI E, M.G ., 1994 

Photo 1. Triturus alpes tri s cy ren i m â le (S ie rra de And ia, 
Navarra) (photo M . DE OEL). 
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SUMMARY : A comparative study of courtship behaviour of Triturus 
alpestris alpestris (LAURENT!, 1 768) and Triturus alpestris 
cyreni (WOL TER STORFF, 1932) (Amphibia, Caudata) : an 
evolutionary perspective. 

The species concepl in the animal world is ve ry abstrac t. With di verse 
me thods sc ienti s ts try to pl ace bo undari es between spec ies. But thi s is genera ll y 
theore ti cal. lndeed species are in continuo us evolutio n, located more regul a rl y 
be tween two evoluti o na ry ca tegori es than in s ide a we ll -de fin ed o ne. ln thi s 
s tud y we a re inte res ted by the courtship o f two a ll opa tri c subspec ies o f the 
A lpine newt , Triturus a lpestris a /pestris a nd T. a. cyreni. W e in ves ti gate the 
behav io ur of two c lose ly rc latcd taxa, in expe rime nta l condi tions, to di spl ay the 
bas is o f behav iour evo luti on and isolating mechani sms pro minentl y. 

W e have identifi ed 24 behaviours in the male di spl ay and principa ll y 3 
in the female (negative, stati c , positive). Sexual encounte r w ill be di vided in 
fo ur stages : orientati o n during which animai s a re mee ting, fan and Jean-in 
ex hibiti o n ph ase s durin g whi c h the m ale di spl ays a nd the s permato ph o re 
tra nsfe r sequence where the male deposits a spe rmatophore and di spl ays also . 
The qualitati ve diffe rences between subspec ies are weak and concern princ i
pa ll y amplitude of movemenls . From a qua litati ve level some differences were 
underlined. So T. u . u lpeslris to uc hes the fe ma le w ith hi s sno ut freque ntl y , 
whereas T. a. cyreni whips more o ften. The two s ubspec ies don' t use the same 
stra tegy w ith a no n- respo ns ive fe ma le. lndeed the T. u . u lp eslris m a le ca n 
eas il y e nte r in spe rmato phore tra nsfer phase without the pos iti ve res ponse o f 
fe male. ln o rder to att rac t the latte r, he executes wo rm-like movements : in thi s 
way he Jures a nega ti ve fe male. On the contrary , T. u. cyreni ra re ly ùeposils a 
spe rmatophore whe n the female is not receptive. He the refo re makes ve ry littl e 
use o f the Jure system. The ana lys is o f ma le behavi ours in re lati o n with fe ma le 
response have a llowed us to establi sh a mode! which ass umes that some beha
viours are exhibited by the male o nl y whe n hi s inte rna i ene rgy and that of the 
female go beyond a parti cul a r level. 

Sorne stereotyped behav io urs (e.g. di sta l fan) concern movements whose 
amplitude is vari able . W e think that thi s movement modul atio n could be the 
fo undation of a behav io ur evo lutio n and iso lating mechani sm . The fe male is 
indeed sen sitive to these vari ati ons : in thi s way co mmuni cation is poss ible 
between transmitter and rece ive r. The new variants proble m is thus resol ved . 
The fanning freque nc ies vary with temperature . They are weak at low tempera
tures. We conside r thi s modul ation as an adaptatio n to ex treme and unpredic
table habitats, e.g. in high a ltitude lakes and temporary po nds . 

The observed behav io ural diffe re nces are in a lower leve l than be tween 
separate spec ies, like T. he/veticus and T. vulga ris. Moreover spe rm transfe r is 
like ly be tween the Lwo tax a. ln conc lusio n the present data confirm the ex is
tence o f two di sLin c t subspec ies T. a. ulpestris and T. a. cvreni as de tected by 
prev io us autho rs us ing a ll ozy me and osteological ana lys is . 
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RESUME 

La notio n d ' espèce dans le mo nde anima l est assez abstra ite. Par di verses 
méthodes , les sc ie ntifiques tente nt d'y apposer des fro nti è res . Ma is ce la reste 
bi en souvent seul ement une vue de l'esprit. En e ffe t, les espèces sont e n conti
nue évolutio n, situées plus souve nt entre de ux catégories é vo lutives qu 'au se in 
d ' une bi e n dé fini e . Dans la présente é tude, nous nous sommes inté ressés au 
comporte ment de cour de de ux sous-espèces allopatriques du trito n alpestre : 
Triturus a /pestris a lp est ris e t T. a. cyreni. Nous étudi o ns le compo rte me nt 
d 'espèces phy logéné tiqueme nt fo rt proc hes, en situati o n ex pé rime nta le contrô
lée, a fin de me ttre e n év idence des pré mices de diffé renc iati on qui po urra ie nt 
être à la base de l'évolution du compo rte ment et de mécanismes d ' iso le me nt. 

Nous avons identifi é 24 comportements chez le mâle e t princ ipa lement 3 
chez la feme lle. Une rencontre pe ut être di visée en quatre phases : l' o ri entatio n 
durant laque ll e les animaux se rencontrent, les phases d 'exhibiti on en éventa il 
et e n é tendard pendant lesque ll es le mâ le parade et la phase de transfert, pen
dant laque ll e le mâl e dépose un spe rmatopho re , mais parade auss i. Les diffé
rences qua litati ves entre les deux sous-espèces sont fa ibles e t concerne nt sur
to ut d es a mplitudes d e m o u ve m e nt. Pa r co ntre , plu s ie ur s d iffé re nces 
quantita ti ves o nt été observées. A ins i T. a. a /pestris do nne fréque mme nt des 
coups de museau à la fe melle, tandi s que T. a. cyreni do nne plus souve nt des 
coups de fo ue t devant la fe me ll e . Les de ux sous-espèces n ' adoptent pas la 
mê me stratég ie face à une feme ll e non pos iti ve. En effe t, T. a. a lpestris devance 
e t dépose un s pe rmatopho re que la fe melle so it positi ve o u no n, tandi s que 
T. a. cyreni requi e rt générale me nt une inte rve nti o n pos iti ve d e la part de la 
femelle po ur initie r de te ls actes. Mais T. a. a lpestris réuss it parfo is à trans fé re r 
son spe rmatopho re à une femell e no n pos iti ve g râce à des mo uveme nts ve rmi 
form es aya nt un e ffe t de le urre. L ' a na lyse des compo rte me nts du mâ le e n 
regard de ceux de la feme lle no us a permi s de dresse r un modè le moti vatio nne l 
duquel il ressort que l'exéc utio n de certa in s mou vements n ' es t réa li sée que 
lo rsque la sommati on des é tats inte rnes du mâle courti san e t de son récepte ur 
dépasse un certain seuil. 

Certa ins comporte ments s té réotypés (par exemple l'ondulat io n d ista le) 
concerne nt des mou vements do nt l' a mplitude est vari able. Nous inte rp réto ns 
cette modul ation de mouvements comme po uvant être à la base de l'évo lution 
du comporte ment e t d ' un mécani sme d ' iso le me nt . En effe t, la fe me ll e é tant 
sens ibl e à ces variatio ns, une communicati on est poss ibl e entre l' émetteur et le 
récepteur. Le problème des no uveaux vari ants est donc résolu . La fréquence de 
batte me nt de la queue lo rs du mo uvement d 'éventa il es t va ri ab le se lo n les 
conditi ons de température : e ll e est plus fa ible à basse température. Nous cons i
dérons cette modulati o n co mm e une adapta ti o n à des mili e ux ex trê mes e t 
imprév is ibles , te ls les lacs d 'a ltitude ou les mares temporaires. 

Le ni vea u de diffé renc iatio n comporteme nta l entre les de ux taxo ns est 
infé ri e ur à ce lui co ns ta té e ntre des es pèces di stin c te s , te ls T. vulgaris et 
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T. he /vet icus. De plu s, des transfe rts de sperme ont été observés en tre les deux 
taxo ns. En conclusion, nous attribuons un statut subspéci fique aux deux taxo ns 
é tudiés e t confirmo ns de la sorte les rés ultats des é tudes a ll oenzymatiques et 
ostéologiques. 
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INTRODUCTION 

Présentation, contexte et 
objectif de l'étude 

Parmi les amphib iens, l 'ordre des urodèles (sa lamandres et tritons) com
prend actuellement 390 espèces réparties en 9 voire 10 famill es (DUELLMAN & 
TR UEB, 1994 ; Gooo & w AIŒ, 1992 ; STEBINS & COH EN, 1995). En Europe, on 
compte 33 espèces réparties comme suit : 24 Salamandridae (dont 12 espèces 
du genre Triturus), 7 Pl ethodontidae, 1 Proteidae et 1 Hynobiidac (CORBETI, 
1989 ; L ANZA et a l. , 1995 ; NôLLERT & N ôLLERT, 1992). 

Dans cette étude, nou s projetons d ' étudier une espèce de Salamandridae 
largement répandue en Europe: le triton alpestre , et plu s parti culièrement deux 
de ses sous-espèces allopatriques : Triturus alpestris alpestris et Triturus alpes
tris cyreni. La sous-espèce ibérique occupe le nord de l ' Espagne, la nominati ve 
une bonne partie de l 'Europe, m ais n ' atteint pas les Pyrénées au sud-ouest de 
son aire ; cette répartition étant imputable aux glaciations quaternaires (BREUIL 
et a l. , 1984 ; BREUIL, 1986). La sous-espèce ibérique fut initi alem ent reconnue 
en 1932 par W OLTERSTORFF sur base de caractères morpholog iques. La même 
année, H ERRE confirme l ' opin ion de WOLTERSTORFF sur base de c ritères ostéo
log iques. H ERRERO en 1985 , pui s avec ARA NO en 1986, donnent un statut spéc i
fique au ta xon ibérique en étudiant les bandes-c des chromosomes et parlent de 
Triturus alpes/ris complex. BR EU IL e t al. ( 1984) , pui s ARA o e t a l. (dont 
H ERRERO) ( 199 1) ont revalidé le taxon ibérique en tant que sous-espèce par 
l ' étude élcctrophorétique des alloenzy m es. D ' après l 'étude de vertèbres et de 
crânes, GONZALEZ et al. ( 1986), quant à eux , considérant comme base de trava il 
qu ' ils ont affaire à deux espèces di stinctes, montrent que ces deux taxons sont 
fort proches. Il s n 'en tirent néanmo ins aucune conclusion quant à leur statut. D e 
tout cec i , il resso rt que le statut actue l du taxon ibériqu e ser ait de nature 
subspéc i Jïque. 

Ces modifications de statut ne concernent pas que l e triton alpestre. En 
effet, depuis l ' avènement des techniques de génétique (entre autres) et leur uti 
li sati on dans la sys tématique des amphibiens, les boul eversem ents au se in de 
« l' ordre étab li » ont été plus que fréq uents. De nombreux taxons supposés uni 
formes se sont vus sc indés en plusieurs espèces distinctes, et des sous-espèces 
o nt é té é lev ées au rang d ' es pèces , si bi en que du d ébut des années 80 à 

14 1 



aujourd ' hui , le nombre d ' espèces d ' amphibiens européens est passé de 48 
(MATZ & W EBER , 1983) à 77 (ARNTZEN & GARCIA-PARIS, 1995 ; BEERLI et al., 
1996 ; CoRBETT, 1989 ; LANZA et a l. , 1995 ; NASCETTI et a l. , 1995 ; NôLLERT & 
NôLLERT, 1992 ; SCH NEIDER et al., 1993 ; SERRA-COBO, 1993). De plus, de nou
vell es sous-espèces, très rares et localisées, on t été récemment découvertes. Les 
amphibiens se montrent donc comme un groupe très complexe et diversifié, et 
de ce fait très inté ressant po ur l' é tude des procédés évoluti fs . Parmi les amphi
biens, le triton alpestre est un matériel de choi x pour une telle étude car il com
prend une multitude de sous-espèces isolées dan s des massifs montag neux kars
tiques et dans les trois péninsules ayant servi de refuge lors des g lac iati o ns 
quaternaires: !' Ibérie , l' Ita li e et les Balkans. 

HALLIDA Y ( l 977a) fu t le premier à décrire convenablement le comporte
ment de cour du triton a lpestre, et ce principalement de manière qualitative. 
ARNTZEN & SPARREBOOM ont en 1989 repris les résultats de H ALLIDAY en y 
adjoignant de nouve lles données . ANDREONE, une année plus tard , redécrit le 
comportement de T. a. a lpestris du nord de l'i tali e, de manière qualitat ive et 
quantitative, et le compare à ce lui de T. a . apuanus, souli gnant seulement des 
d iffé rences au niveau quantitati f. 

L'objectif de cette étude est d'appréhender les notion s d'espèce et de 
spéc iation au travers de la comparaison qualitati ve et quantitative du comporte
ment de cour des taxons alpestris et cyren i. L'étude de la sous-espèce ibérique 
n ' a jusq u'à ce jour pas encore été abordée. Bien que le comportement de la 
sous-espèce nomi nati ve a it déjà été décrit (HALLIDAY , 1977a; AR NTZEN & 
SPARREBOOM, 1989 ; ANDREONE, 1990), les données quantitatives (et aussi qua
litat ives) sont in suffi santes. En effet, les comportements ne son t connus que 
dans leurs grandes li gnes. Ains i, d'une part, plusieurs parades , pourtant diffé
rentes, sont rassemblées sous les mêmes termes ; d ' autre part , certaines n ' on t 
pas é té décrites. Les analyses quantitatives, dépendant des précédentes , ne son t 
do nc pas complètes non plus. En ce qui concerne la réaction du mâle face au 
comportement de la femelle, très peu est également connu. A insi , il nous est 
également nécessa ire de décrire minutieusement le comportement de la sous
espèce nominative. Les résultats obtenus nous permettront peut-être a lors de 
mettre en évidence une éventue lle spéc iati on o u subspéciation du taxon ibé
rique vis-à-vis de la sous-espèce nomi native . S i la divergence est très forte, il 
est possible que les population s des deux taxons remi ses en contact (suite à une 
éve ntue ll e in vas io n d ' un ou des deux taxons) ne puissent plus se reproduire 
entre e ll es, formant de la sorte deux vraies espèces (jumelles). Mais il est plus 
probable que la d ifférenciation totale n 'ait pas encore eu le temps de s ' installer. 
Ainsi , un flux de gènes entre les deux taxons (intergradation secondaire) sera it 
vra isemb lable. No us parlerions a lors de sous-espèces, ou de semi -espèces 
incluses dans un complexe (cf T. cristatus, WALLI S & AR NTZEN, 1989) . 
Soulignons dès à présent que même s'il s'agissa it de deux espèces distinctes, 
les répertoires comportementaux pourraient quand même être très proches, 
comme c'est le cas c hez T. helveticus et T. vulgaris, dont les seules d ifférences 
sont d ' ord re quantitatif. Des expériences d ' hybridati on permettront d'affiner 
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nos hypothèses. Mais sou lignons dès maintenant qu ' un iso lement reproducteur 
ne s' in sta ll e pas forcément avant le chevauchement des a ires de répartition : il 
peut être le résultat d ' une sélect ion progressive à l' encontre des hybridations 
(DOBZHA NSKY , 1951 ). Nous essayerons alors de retrace r l ' hi sto ire du taxon 
Tri/urus alpestris depuis le Pliocène (date de la découverte des plus vie ux fos
siles attribués à ce taxon: HODROYA, 1984), et particulièrement lo rs du Würm 
et du de rni e r postglaciaire en se basant sur des données issues de la géné tique, 
de la cy togénétique, de la paléontologie, de la géolog ie e t de la c lima tolog ie. 

Cette étude, me née a u labo rato ire d ' Ethologie des Poissons, s ' insc rit 
dans l'optique de celui-ci e n ce sens qu ' e ll e étend à la c lasse des am phibie ns les 
recherches déjà entrepri ses sur l' aspect compo rtemental de la notio n d'espèce 
chez les poissons, e t en particulier chez le barbeau. 

Espèce, spéciation, mécanismes 
d'isolement et hybridation 

Concepts généraux 

La notion d'espèce 

L ' espèce est l' unité sys té matique de base. MAYR ( 1974) considè re que 
« les espèces sont des groupes de populations naturelles capables d'inlercroi
sement e l qui sont reproducti vement isolées d 'autres g roupes semblables » . 
Nous préférons cette définition à celles plus ambigües que sont (par exempl e) 
les définitions morphologiques : il n ' est en effet pas toujours aisé de différen
cier deux écotypes (= c ' est-à-dire de ux individus de la même espèce vivant 
dans des milieu x diffé rents et aya nt un habitus diffé re nt) de deux espèces 
jume lles (espèces morphologiquement très proches , mais rep rod uct iveme nt iso
lées) (M AYR, 1974 ; SOLIGNAC el al., 1995) . Toutefois, le concept biologique 
énoncé par MA YR ( 1974) est un peu restrictif. En effet, des échanges génét iques 
sont quand même poss ibles entre espèces distinctes (BLONDEL, 1995). Ainsi 
nous préférons le concept, é mis pa r TEMPLETON en 1989, qui considère l' espèce 
com me un groupe d 'organismes o u de populations qui , malgré d ' éventuel s flux 
géniques avec d'autres groupes analogues, maintient une cohésion et une iden
tité géné tique au fil du temps. Toutefo is, bon nombre d ' espèces o nt encore des 
moeurs inconnues et certaines d'entre elles peuvent s' hybride r (COUS IN, 1967) : 
il est a lors difficil e sinon imposs ible d'utiliser le concept bi o logique . Qui dit 
espèce, dit pool génétique plus ou mo ins fermé. li est dès lo rs poss ible d'appré
hender la no ti o n d ' espèce (et mê me de populati on ou d ' indi vidu) e n recourant à 
des analyses du génome ou de ses dé rivés . Pour cela, dive rses techniques son t 
aujourd ' hui possibles, tell es l ' é tude des alloenzymes (par é lectrophorèse) , des 
lo ngueurs des fragments de restrictio n du DNA mitochondrial , de la séquence 
de fragments de DNA, du nombre de chromosomes o u de la loca li satio n des 

143 



bandes hé térochromatiques sur ceux-c i. M ais il con vient d ' être prudent quant à 
l' ana lyse de ces résu ltats. En e ffet, ce qui est vrai pour un groupe d ' espèces ne 
l' est pas fo rcément po ur un autre. Ai nsi, des ind ividus de la mê me espèce peu
ve nt avo ir un nombre d iffé rent de chromosomes (te l es t le cas du crustacé Jaera 
a lb if i-ons do nt le nombre de chromoso mes va ri e de 14 à 9 se lon une c line 
s ' é te ndant d u Dane mark au sud-ouest de la France : SOLI GNAC et a l., 1995) e t 
ceux d 'espèces différentes, le mê me no mbre (par exemple le C himpanzé e t le 
Gorill e : SOLI GNAC et a l. , 1995) . L 'étude électropho rétique repose sur des diffé
rences de cha rge entre ac ides aminés, c haque fo rme d ' un e nzyme portant le 
no m d "allè le . Il est a in si poss ibl e de dé te rmine r des di s tances géné tiques entre 
les espèces sur base de le urs d ifférences a ll é liques (SOLIGNAC et a l. , 1995). 
Toutefo is, les ni vea ux de di ve rgences géné tiques peuve nt être très di ffé rent s 
d 'un g rou pe d ' espèces à un autre. De plus, l' ana lyse ne prend en compte que 
les changements d 'ac ides aminés cha rgés, issus de proté ines abondantes . A insi, 
se ul e un e fa ibl e pa rt , pas forcéme nt représentative, no us appa raît ( HARTL, 
1994) . T o utefo is , ARANO et a l. ( 199 1) cons idè re nt qu ' e n pren a nt un g rand 
no mbre de gènes, on obti ent des rés ultats tout à fait va labl es . E n conc lus io n, 
no us considé ron s q u' il faut , lo rsque ce la es t poss ible, se baser en premi e r sur le 
co ncept bio logique, mai s en utili sant to us les autres concepts di spo nibl es a f'in 
de nuancer e t de vé rifi er ses résultats . 

La spéciation 

La spéc iati o n est la fo rmatio n, à partir d ' un ensemble gé nétique fe rmé 
qu ' e st l 'espèce, de de ux e nse mbl es n ' ayant plu s a uc un éc ha nge géniqu e , 
c'es t-à-dire reproduc tiveme nt isolés lo rsqu'il s sont e n sy mpatrie (BLONDEL, 
1995 ; SOLI GNAC et al. , l 995) . Le mode de spéci ation le plu s couram me nt 
admi s est le mode allopatrique (géographique) chez les animaux à re productio n 
sexuée : « une nouvelle espèce se fo rme quand une population qui est géog ra
ph iquement iso lée des autres p op ulat ions de son esp èce parente. acquiert 
durant la période d 'isolement des caractè res qui f ournissent ou garantissent 
l 'isolement reproductif lorsque dispara issent les barrières externes» (MAYR, 
1974) . Deux grands ty pes d'évo luti on a llopatrique sont reconnus: la spéciation 
vica ri ante et l' effet fo ndate ur. La pre mi è re se produit lo rsqu ' une espèce es t 
séparée en de ux e nsembles importants suite à un facteur ex té ri eur (par exem ple 
lo rs d ' un e g lac iati o n o u de la s urrec ti o n d ' une m o ntag ne) ta ndi s qu e la 
de uxième a li eu lorsque seul s que lques individus s' iso lent de l'ensemble princ i
pal (par mig ration , ou par les fac teurs préa lable ment c ités). Dans ce second cas, 
I' échanti l Ion n 'est a lo rs pas représentatif de la popul ati o n ancestra le e t dès lo rs 
toute muta ti o n, tout all è le rare ont des chances d' ex ister e t de se fixer. li se 
produit a lors une réorgani satio n, ou, comme dit M AYR ( 1974 ), une révolutio n 
gé né t iq ue qui m odifi e ne tt e me nt plu s v ite une po pul a tion q ue la s impl e 
vicariance (SOLI GNAC et a l. , 1995) . 

La plus g rande parti e de l' étude de la spéc iati on va se fa ire , outre par 
l ' é tude des Foss i les (CA RROL L, 1988), e n é tudi ant des es pèces é tro ite me nt 
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apparentées , séparées par une spéc iatio n récente, ou bien des groupes de popu
lations plus o u mo ins différenc iés ou iso lés. Afin d 'ana lyser la spéc iat ion e t de 
retracer des phy logéni es, on a recours aux techniques utili sées pour d isc riminer 
les espèces (cf supra) (SOLIGNAC et a l., 1995). A ins i, o utre la no tion d ' espèce, 
o n aura recours à des notions plus fl oues te ll es que les sous-espèces , les semi
espèces et les a llo-espèces . En effet, les espèces se modifi ent sous les press ions 
de sélecti on, les mutatio ns, les migrations e t la dé rive génétique (SUZUK I e t a l. , 
199 1 ). Les sem i-espèces sont des taxo ns qui ont acqui s ce rtaines des propri é tés 
de l'espèce mai s pas leur totalité. L 'échange de gènes y est li bre mai s moi ns 
que dans des popul ations conspécifiq ues normales . Les semi -espèces sont a ins i 
dans une position interméd iaire entre sous-espèce et espèce (MAYR, 1974). Pour 
DOBZHANS KY e l a l. ( 1977) , e l les sont engagées dans un p rocessus de spéc iation 
graduel. Sc io n BLONDEL ( 1995) e ll es sont mo rpho logique ment différenciées 
ma is inter fécondent (cas de traqu ets), tandi s que scion OOBZHANS KY e l a l. 
( 1977) , c li cs peuve nt ê tre morphologiquement indi stinguab les e t pa rti e ll e me nt 
reproductive ment isolées (mai s moins que ne le sont des espèces jumelles) (cas 
de Drosophil es) . Les sous-espèces sont , elles, des popu lat io ns diffé renci ées les 
unes des autres , mais qui mo rpho logiqueme nt sont e ncore c lassées dans une 
même espèce. Une allo-es pèce, quant à e ll e , est une « bonne » espèce mai s q ui 
est trop proche de ses congénères pour vivre en sympatri e avec eux . Les assem
blages de sem i et d ' a llo-cspèces peu ve nt fo rmer ce q ue l' o n appe ll e un com
plexe, terme sous-entendant une différenc iation non e ncore ac hevée. Un com
plexe est éga le ment déno mmé supe r-espèce (BLONDEL, 1995 ). 

Les mécanismes d'isolement et leur transgression : l'hybridation 

Si deux espèces so nt géograph ique me nt séparées , la d is tance s u ffit ù 
e mpêche r tout llu x géné tique en tre e ll es, et auc un mécanisme particu li e r n ' est 
requis po ur ass ure r lï so leme nt (SO LI GNAC e t a l. , 1995) . Par contre , s i les 
espèces sont sympatriques , il ex iste diffé rents moyens qui empêchent le cro ise
ment d ' une espèce avec une autre e t qui se no mment mécan ismes d ' iso leme nt. 
Ceux-c i peuvent ê tre c lassés e n de ux ca tégori es selo n qu ' il s interviennent avant 
(précopulato ires) ou après (postcopulato ires) l' émi ss io n des gamètes. L ' iso le
me nt précopul atoire comprend l' iso lemen t sa isonnier, temporel e t écologiq ue 
(les partenai res ne se rencontre nt pas) , sexue l (différences re lati ves au compor
tement sex ue l : pa rades , s timuli vis ue ls, chimiques, auditifs) et mécanique (i l y 
a tentative d ' accouplement mais pas tra nsfert de sperme) tand is que l' iso le ment 
postcopul ato ire comprend la mo rta lité gamétique (le sperme es t trans fé ré , ma is 
il n ' y a pas fécondation), la faib lesse hybride ( viabi 1 ité des hybrides réduite), la 
sté rilité hyb ride ( les hybrides d ' un des deux sexes ou des deux sont stéril es) e t 
la dé pressio n hyb ride (fa ible descendance des hybrides) (DOBZHANSKY e t a l. , 
1977; M AY R, 1974; SOLIGNAC e l al. , 1995). Ai nsi, l' iso lement n'est total que 
lo rsqu ' il intervient ava nt la copu lat ion. Les gamètes ne sont a lo rs pas perdus o u 
mélangés avec ceux d ' une autre espèce. Mais des cas d' hybridatio n sont néan
moins très fréq uents . Il s peuvent se produire lorsque deux popu lations se sont 
re trou vées réuni es après un iso le ment géograp hique trop court pour que des 
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mécani smes d ' iso lement précopulato ire ai ent eu le temps de se mettre en pl ace 
(SouG AC e t a l. , 1995) . Cette situation correspond à une introgression ou inter
gradati on secondaire (BREU IL, 1986) . L ' isolem ent sex uel entre deux taxons peut 
être mesuré par des indices , tel ce lui de M ERRELL ( 1950) qui ca lcule le rapport 
entre d ' une part, les rencontres pleines de succès observées avec des partenaires 
appartenant à deux popul ations différentes et d 'autre part, avec des animaux 
d ' une m ême popul ati on. U tili sant cet indice, H OUCK et al. ( 1988) ont pu mon
trer une iso lati on to tale entre deux espèces de Pl éthodo ntidé sy mpatriques 
(Desmognathus ochrophaeus et D. fuscus) , et partielle, entre deux populati ons 
de la m êm e espèce de Pléthodontidé (D. ochrophaeus). 

L'évolution du comportement sexuel 

L es forces évoluti ves peuvent mener ~1 des changem ents dans l es patrons 
comportementaux, et spécia lement au niveau des signaux mi s en jeu dans l a 
rencontre sexuelle. Ces signaux ont un rôl e m aj eur dans la reconnaissance des 
partenaires sex uels. La modificati on de ceux -c i j oue alors un rô le dans la créa
ti on de nou ve lles barri ères et est donc à l ' o ri g ine de l a formation de nouvelles 
espèces (B UTLI N & RITCHIE, 1994). Si on s' intéresse à des espèces considérées 
comme phylogénétiquement et m orpholog iquement fort proches, on s' aperço it 
qu ' ell es mettent en oeuvre des signaux particuliers parfaitement distinguabl es ; 
tel est le cas des codes lumineux de vers lui sants du genre Photuris (LLOYD, 
1966) ou de la structure du chant de criquets du genre Chorthippus (B ELLMAN 
& L UQUET, 1995). 

Mai s la m ise en pl ace d ' un nouveau comportement pose de nombreu x 
problèmes, et ce pour deux raisons : le désavantage de la minorité et la coordi
nation signal-récepteur ( B UTLIN & RITCHI E, 1994) . D ans une grande populati on, 
une mutati on apparue chez un individu n ' aura que peu de chance de se propa
ger et de devenir la règ le générale ; par contre, dans une population de taill e 
fo rt réduite, la probabilité es t beaucoup plu s grande(« bottelneck effect ») 
(SOLIGNAC et a l. , 1995). La deux ième difficulté tient en l ' évoluti on concordante 
entre le signal et le récepteur. En effet , si un nouveau signal apparaît, m ais qu'i l 
n ' est pas accompagné par une acceptati on du récepteur, alors l 'ém etteur l' uti li 
sant ne pourra être compri s et ne pourra alors se reproduire : il , ou plutôt ses 
gènes, seront alo rs éliminés par sé lection . Le m ême argument est valable dans 
l ' autre sens : un nouveau type de récepteur ne servira à ri en, si aucun signal 
n ' évolue pour lui correspondre (B UTLI N & R1TCHIE, 1994). 

Si deux popu lation s d ' une m ême espèce divergent en situati on allopa
trique et que leurs aires de répartiti on sont de nouveau remises en contact alors 
qu'e ll es ne sont pas encore totalement reproductivement iso lées , il pourra y 
avoir se lon Ü OBZHANS KY ( 1951) un renforcem ent contre les hybridati o ns : 
chaque individu tendant à se reproduire avec un partenaire de sa popul ati on 
initi a le. Il se produit alors une spéc i ation stas ipatrique ( K EY, 1968). Cette 
h y p o th èse peut ê tre appu yée par l a co mp ara ison d e ca r ac t é ri stiqu es 

146 



INTRODUCTION 

comportementa les d ' animaux e n condition de sympatri e et d ' a llopatrie. Ainsi , 
chez les rainettes australi ennes Litoria ewingi e t L. verreauxi, on constate une 
nette dive rgence dans les chants d ' appe l des animaux vivant en sympatri e, tan
dis qu ' en a l lopatri e, il s sont presque sembl ab les (LITTLEJOHN, 1965). 11 y aurait 
a insi eu déplacement de caractères reproduc teurs, d'où iso lement en condition 
de sympatri e (LITTLEJOHN & W ATSON , 1985). Plus concrètement, pa r ) 'expé
rience, KOOPMAN ( 1950) a réuss i à isole r deux espèces de Drosophiles , e t ce 
très rapidement, en éliminant les hybrides à chaque géné rati on. Néanmoins, s ur 
base d ' une étude tra itant de l ' hyb ridati o n de de ux Cyprinidés, DOWLING et 
MOORE ( 1985) constatent que la sé lection respo nsab le du renforce me nt ne 
s ' effectue ra it que très le nteme nt. 

Applications au Genre Triturus 

Tritu rus vu /ga ris et T. helveticus sont deux espèces fo rt proches, proba
blement séparées lo rs des g lac iations qua te rna ires, l ' une ayant trouvé refuge 
dans les Bal kans , l 'autre e n Ibé rie (ZUIDERWUK , 1980) . Actuell e me nt , leurs 
a ires de ré pa rtiti o n se cheva uche nt e n France, au Be ne lu x, e n Ang lete rre , 
Al lemagne e t Suisse. De plus, ces deux espèces se reproduisent en même temps 
d ans les mê mes milieux (NôLLERT & NôLLERT, 1992). Toutefois , un se ul 
hybride a été découvert dans la nature (GR IFF!THS et al. , 1987), bie n que ces 
deux espèces so ie nt aisé m e nt hybridabl es a rtifi c ie ll e ment (SPURWAY & 
CA LLAN, 1960) . L 'ex plication doit ê tre reche rchée dans les mécanismes d ' isole
me nt sex ue l. En effe t, dans la zone de chevauche me nt (ma is pas seul ement 
dans ce ll e-c i), les mâl es des deux es pèces montrent des caractères sexue ls 
secondaires fort différents a ins i que des différences compo rtementa les légères 
(et phéromona les ?), tandi s que, dans les Balkans, les mâles de T. vu /garis res
semblent à ceux de T. he/veticus. L ' iso le ment reproducteur sera it unique me nt le 
fa it du bon d iscernement de la feme lle e t il y aurait ainsi une sé lection , un ren
forcement contre la productio n d ' hybrides. Ce renforcement - ou plutô t son 
absence - es t marqué par le c roi sement possib le e n laboratoire des sous
espèces ba lk a niques de T. vulga ris avec T. he lve ticus (HAL LI DAY, 1977a, 
l 977b ; SPURWAY & CALLAN, 1960). Ma is restons prude nts quant à l'efficacité 
de cette barriè re comportementa le, car T. montandoni, morpholog ique ment et 
com po rtementa lement proche de T. helveticus , peut lui , en sympatri e , s' hybri
der avec T. vulgaris: les hybrides pouvant fo rmer jusq u ' à 60 % de la po pula
ti o n (PECIO & R AFINS KY , 1985). Plu s réguli è re m e nt e nco re, l ' hyb ridation 
in natura ex iste entre T. marmoratus et T. cristatus et donne des descendants 
no mmés « T. b /asii » dans l' a ire de chevauchement des deux espèces (ouest de 
la France) , du moins dans les milieux où les espèces sont en syntopie. En effet, 
il existe une isolation écologique parti e ll e (SCHOORL & ZU IDERWIJK, 198 1 ). Il 
se mble rait que les hybrides a ie nt principal ement une mère T. cristatus et un 
père T. marrnoratus, comme l'atteste l'étude du DNA mitochondrial (ARNTZEN 
& W ALLIS, 199 1 ). Néanmoins, l' utili sation de marqueurs enzymatiques montre
ra it que la mère pouJTait appartenir aussi bien à une espèce qu 'à l'autre mais 
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quïl y aurait une surv i e différenti e ll e des hybrides (ARNTZEN , 1990). Les 
femelles hybrides sont plus f écondes que les espèces parentes, mai s le taux de 
surv ie de leurs oeufs et embryons es t bas (ARNTZEN & HEDLUND. 1990). L es 
mâl es hybrides, quant à eux, sont stériles. Ainsi , dans la nature, on n 'observe 
quasiment que des hybrides de premi ère génération , et ce. à une fréquence de 
4 ,2 % v is-ù-v is des cieux espèces parentales (AR NTZEN, l 986a). L e tau x cl' intro
gression est également bas el seul ement détecté dans la zone de sympatrie : fré
quence d ' all èles introg ressés de 0.3 % (ARNTZEN & W ALLI S, 1991 ). Cette intro
gress ion, résultant de back-cross , donnera it les triton s aux caractères anormaux 
qui ont été déco uverts clans l a nature (ARNTZEN, l 986b). Le faibl e nombre 
cl ' hy brides F 1 et back -cross nou s permet cl· appréhender les taxons mannoratus 
et cristatus comme des espèces di stinc tes. 

Le comportement sexuel 
des urodèles 

Le comportement pouvant const ituer une barrière ù l ' hybridation, nous 
décrirons, dan s ce c hapitre, les caractéri stiques du comportement sexuel des 
urodèles, et plus parti cu lièrement des représentant s du genre Triturus. 

Généralités 

Les différentes espèces cl' u rodè les montrent une g rande variété de com
portements sex uels et de modes de tran sfert du sperme. Trois famill es - les 
Cryptobranchiclae, les Hynobiidae et les Sireniclae - pratiquent une fertili sa
tion ex terne. tandi s que les autres transfèrent le sperme v ia des spermatophores. 
Chez ces espèces. la féco ndation est intern e (ARNOLD, 1977 ; D uELLM AN & 
TRUEB, 1985). 

L es carac téristiques qui sui vent dans ce paragraphe peuvent être retrou 
vées clan s plu sieurs fam ill es cl ' uroclèles mai s, les exemples étant trop no m 
breux , nous ne ferons référence qu 'aux Salamandriclae. Certaines espèces se 
reproduisent clan s l ' eau ( Cy n ops , Echinotr iton . E upro c tus , Neure rRUS. 
Notophthalmus. Pachytriton , Paramesotriton. Pleurodeles. Taricha. Trituru s et 
T _v lototriton ) , tandi s qu e d'autres se r eprod ui se nt à terre (Chioglossa , 
M ertensiella, Salamandra et Salamandrina ) (BOUWMAN, 1993 ; NôLLERT & 
NôLLERT, 1992 ; SMITH, 1982 ; THORN, 1968). La rencontre sex uelle peut être 
courte ou longue. Chez beaucoup d ' espèces, le m âle retient la femell e en réa li 
sant un amplex us qui peut durer pendant presque toute la rencontre sex uell e 
(Salamandra. Chiog lossa) ou seul ement jusqu ' au transfert du spermatophore 
(Taricha, Notophtha l111us) (ARNOLD, 1987; H ALLIDAY, 1990) . L ' amplexus peut 
être utili sé par un mâle courtisan pour « protéger sa fem ell e » d ' une féconda
tion avec un autre m âle (No tophthalmus viridescens) (VERRELL, 1984a). Les 
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amplexus peuvent être de différents types : utilisant soit la queue (Euproctus ) 
so it l es m embres antéri eurs (Sa lamandra , Chioglos sa , Notophthalmus, 
Pleurodeles. Tvlototriton) (AHRENFELDT, 1960 ; ARNOLD, 1987 ; THORN, 1968 ; 
Y ERRELL, 1982). 

L a chémoréception est un mode de commLmication sexuelle des urodèles 
et il ex iste une grande vari été de mécani sm es pour transférer les phéromones, 
qui ' interv ienne ou non un contact entre les parten aires. Certaines espèces 
frottent ainsi certaines de leurs g landes sur le museau des femel l es (Pleurodeles 
wa ltlii , Notophthalmus viridescens) et cer ta ines (Eur_vcea bislin eata) sont 
m ême spéc iali sées au po int d ' injec te r directem ent les ph éro mones en 
« mordant » l a feme lle (H ALLIDAY , 1990) . L es tritons du genre Triturus , par 
contre, n 'entrent pas en contact lors du comportement sex uel. La communica
tion chimique du mâle vers la femelle s' effectue. en effet, suite à un courant 
d ' eau engendré par un m ouvement de la queue : l ' éventail (HALLIDAY, 1977a ; 
BELVEDERE et al., 1988). La progesterone est utili sée comme attractant sex uel 
par les m âles de T. carnifex (BELV EDERE et al., 1988). L es phéromones m âles 
stimulent probablement l ' activité endocrine des feme lles et donc augmentent 
leur récepti v ité (H ALLIDAY, 1990) . Ains i, la cour prolongée de Triturus vulgaris 
a un effet tonique sur la femelle, en augmentant sa récepti v ité jusqu 'à dépasser 
le seu il à partir duquel elle i ra jusqu 'au transfert du spermatophore (T EYSSEDRE 
& H ALLIL.lA Y, 1986). ln versement, les feme lles émettent également des phéro
mones que détec tent les m âles (COGALN ICEANU, 1992 ; HIMSTEDT, 1979) . La 
vision et l a m écanoréception sont éga lem ent importantes chez certains uro
dèles, tels les Triturus par exemple (H ALLIDAY, 1977a ; HIMSTEDT, 1979). 

Les tritons du genre Triturus 

Description du comportement de cour 

A la période de reproduction , les mâles acqu ièrent des caractères sexuels 
secondaires marqués tels une crête do rso-caudale (chez T. cristatus complexe, 
T. marmoratus, T. vittatus , T. v. vulgaris et T. alpestris), un cloaque protubérant 
(chez toutes les espèces) et une co lorati on particuli ère (par exemple bleutée 
chez T. alpestris). Ces caractéristiques les différencient alors aisément, contrai 
rem ent aux femel les qui restent d ' aspect plus ou moins identique tout au long 
de l ' année (THORN, 1968). 

Parmi les Tritu rus, c ' est le triton ponctué, Triturus vulgaris, qui s' est vu 
porté le plu s d ' attention qu ant à son comportement sexuel, et ce, particulière
m ent par H A LLI DA Y depuis les années 70. Auparavant, il avait été décrit par 
M ARQUEN IE ( 1950). B ELYA EV (1976) , peu après la première publication de 
H A LLI DA Y, redonne une desc ripti on du comportement de cour, mai s sans ajout 
par rappo rt à ce ll e d ' H ALLIDAY. L a nomenc lature utilisée par H ALLIDAY ( 1974, 
l 977a) a ensuite servi de base pour 1 'étude du comportement des autres espèces 
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de Triturus. Le comportement de T. vulgaris peut être divisé en quatres phases: 
l' orientation , la parade statiq ue, la phase de retraite et le transfert du spermato
phore. Durant la première phase , les tritons se rencontrent, le mâle se présente 
face à la feme ll e (mouvement vers l'avant) et la poursuit si celle-ci s'enfuit. 
Durant la parade statique, il exécute 3 parades : le coup de fouet (le corps res
tant ri g ide, la queue est violemment frappée contre son flanc, créant de ce fa it 
un courant d 'eau vers la femelle)( « whip »), l'éventa il (la queue repliée contre 
son flan c effectue un mouvement d 'ondulation léger et soutenu qui entraîne des 
phéromones ve rs la femelle) et l' ondulation (la queue, formant un ang le obtus 
avec le corps, ond ule légè rement). Ces trois parades fournissent respectivement 
des stimuli mécaniques , chimiques et visue ls. La phase de retraite commence 
lorsque la femelle se rapproche du mâle. Ce de rnier recule alors tout en exécu
tant les précédentes parades (ma is su rtout le coup de fouet). Si la femelle 
répond positivement à plusieurs reprises, le mâle passe ra a lo rs à la dernière 
phase : le transfert du spe rmatophore. Pour cela, il se retourne et rampe devant 
la femelle puis fait trembler sa queue (pos iti onnée dans l' axe du corps). La 
femelle touche alors sa queue : c'est un stimulus tactile généralement néces
saire pour que le mâle la rep li e et dépose un spermatophore (ce stimulus lui 
confirme que la femelle , qu'il ne vo it pas , est toujours là). Il avance ensuite 
d ' une distance correspondant à la longueu r de son corps et se tourne de 90°, 
faisant onduler le bout de sa queue . La femelle le suivant passe alors au-dess us 
du spermatophore qui peut a lors adhérer à son cloaque, puis elle est bloquée par 
le mâ le qui peut alo rs la repousser. Ce dernier peut ensuite revenir à la phase de 
re traite pour entamer une nouvelle séquence. Lors d ' une rencontre, un mâle 
peut déposer jusqu ' à 7 spermatophores, mais en généra l pas plus de trois sont 
déposés. W AMBRE USE ( 1983-84) décrit un autre comportement chez la même 
espèce: l' ondulatio n distale . Ce ll e-ci se produit lors de la phase statique et cor
respond à un mouvement léger de l'extrémité de la queue repliée en position 
d ' éventail. Nous constatons que le répertoire comportemental du mâle est 
important , tandis que ce lui de la femel le est plutôt faible : réponse statiq ue, 
positive ou négative. VERRELL et McCABE ( 1988) sur base d ' observations de 
terrain confirment les observations de laboratoire précédemment définies, mais 
n'apportent aucune donnée quantitative. 

Le comportement de cour de T. helveticus est fort simil aire à celui qui 
vient d ' être décrit. Toutefo is, des différences apparaissent clans la fréquence , la 
succession et la forme des actes du mâle. Ainsi, T. helveticus présente un mou
vement d ' ondulation distale légèrement différent de T. vu lgaris et, contraire
ment à ce dernier, privilégie l'éventail au coup de fouet (HALLIDA Y, l 977a ; 
WAMBR EUS E, 1983-84). Les différences entre le compo rtemen t de cour de 
T. vulgaris et T. montandoni sont également peu prononcées. Ainsi, la phase de 
retra ite es t plus courte et le coup de fo uet moins violent chez T. montandoni. 
De plus, la queue est positionnée selon un angle droit et non un angle obtus lors 
de l ' ondu lati on chez T. montandoni. Comme chez T. helveticus, ce dernier 
donne plus cl ' importance ù l' éventa i 1 qu 'aux autres comportements. De plus , 
ces deux espèces ont des caractères morphologiques (s ill on latéral, bourrelets 
dorso-latéraux) associés au mouvement d ' éven tail (PECIO & RAFINSKY , 1985) . 
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Le comportement de T. ita /icus se rapproche de celui des troi s espèces 
précédemment c itées par le fait qu'il comporte parfoi s une phase de retra ite. 
Mis à part cela, le répe rto ire de T. ita licus es t différent. E n effet, il ne contient 
ni coup de fouet, ni ondul atio n. Par contre, il comprend de no uve lles parades 
réa lisées juste avant le transfe rt : le flick ( il ressemble à l'éventa il , mais la 
seconde moiti é de la queue n ' est pas para ll è le au corps e t bat un peu au-dessus 
du dos) et le fl amenco ou « Jure» (le mâle dresse sa queue, pos iti on née dans 
l' axe de son corps, vers le haut et la fa it tre mbl er). Ce comportement est su rtout 
réali sé lo rsque la fe me lle se mo ntre non réceptive à !" éventa il et marque la tran
s iti on e ntre la phase stat ique e t le transfert. C hez T. ita /icus, le « to uc h-ta il » 
n 'est pas nécessa ire pour e ntraîne r le mâle à déposer un s pe rmato pho re. En 
outre , après avo ir ac hevé un transfert, le mâle peut e n recommencer directe
ment un nou vea u (G IACOMA & SPARREBBOM, 1987). 

Le comportement de T. boscai ressemble ~1 celui de T. italicus mais ne 
compre nd pas de phase de re traite . De plus, le fl amenco peut aussi être inclu s 
dans la ph ase de tran s fe rt. T. bosca i réa li se un « pus h-the-throa t » pendant 
leque l il repousse la fe me lle de son museau, puis il fa it quelques pas et rep rend 
une posture cl" éventail ou de fli ck. Après un dépôt, et selon le type de ré ponse 
de la remell e, le mâle peul revenir à une des troi s phases du comporteme nt de 
cour : orientati on, phase statiq ue ou phase de transfert (FARJA, 1993 ; RAFINSKY 
& PEC IO. 1992). 

Le triton alpestre, Triturus alpestris, do nt le comporte me nt se ra déta ill é 
clans la partie Matériels et M éthodes de ce tra vail , ne compre nd ni phase de 
retra ite, ni fl amenco. Ains i, il n ' y a pas de transitio n entre la parade statique e t 
le transfert. De plus , il ne mo ntre pas les comportements d 'ondulatio n, de coup 
de fouet et de « lli ck ».Toutefo is, il exécute le « Jean-in » en dos-de-chat: il se 
dresse sur ses pattes el projette sa queue ve rs ou sur le museau de la feme lle . 11 
peut to uche r cette dernière de son museau, comportement s'apparentant peut 
être au « pu sh-the-throat » de T. boscai. La répo nse de la remelle a éga le ment 
mo in s d ' importance que c hez T. Fulgaris car il peut passer a u dépô t sans 
ré ponse pos iti ve de ce ll e-c i (A NDREO E, 1990 ; BELYAEV. 1979 ; DEN OEL, 
1994; HALLLDAY, 1977a). 

Avec T. cristatus, une nouve lle s tructure de lai li e apparaît : la te rrito ri a
lité. En effet, les mâles, dits résidents , occupent à forte densité des li eux déga
gés qu'ils défendent contre des intrus qui peuvent ê tre des mâles de la même 
espèce ou de T. mannoratus (dans la zone de chevauchement ). Il s ' ag it d ' un 
système de le k comprena nt p lu s ie urs petits territoires qu e traverse nt d es 
femell es. Lors de la rencontre, les animaux se placent latéralement l' un par rap
port à l' autre, adoptant une posture en dos-de-chat. Les mâles peuvent a lo rs se 
po usser e n un mouvement de « ca rro use l », o u se lance r des coups de fo uet 
( « las h ») .La re ncontre se te rmin e gé né ra lement pa r la fuite de l ' intrus 
(H EDLUND & ROBERTSON, 1989 ; ZU IDERW IJ K & SPARREBBOM. 1986). Cett e te r
ritori a lité est assoc iée au fa it que les mâles ont une longue pé riode de reproduc
tion tandis que ce ll e des fe me lles es t courte (ZUIDERWIJK, 1990). Quand le mâle 
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n' est pas occupé avec une partenaire, il peut se re111uer (« wagg le ») : son dos 
es t légère111ent arqué et sa queue o ndule, pendant que so n corps osc ill e de 
gauche à droite. Ce co111porte111ent est peut-être lié au sys tème de reproduction 
en lek. La rencontre sexuelle ne co111prend pas de phase de retra ite. Elle débute 
par un 111ouve111ent vers l 'avant. Mais chez cette espèce, ce comportement est 
associé ~1 une sorte de posture en dos-de-chat ( « cat-buckl e » ou « Ready pos
ture »). L e 111âle effec tue ensuite une sorte d 'éventail , 111ais différent de ce lui 
des espèces précéde 111111ent déc rites (obs. pers.) : la queue bat d ' un côté du 
corps du m âle jusqu ' à former un angle légè re111 ent obtu s avec ce lui -c i. La 
bouffée d ' éventail se ter111ine avec une cadence de battement mo in s forte appe
lée « rade-out » (GR EEN, 1989). Selon ZUIDERWIJK ( 1990), le « w aggle » et le 
« fan » seraient associés et représenterai ent un 111ouve111ent appelé « balance
ment » ( « rocking » ). Le 111âle peut ensuite exécuter un co111porte111ent proche 
du « Jean- in », 111ais p lus rap ide et plus puissant (« the lash »): le coup de queue 
donné sur le fl anc de la fe111ell e peut la repousser de plu sieurs centi111ètres . Le 
transfert du sper111atopho re cont i ent deux va riantes par r apport ù ce lui 
d e T. a /p es tris : après le « brak e », le 111 â l e r ec ule l égè r em ent , tout en 
111odifiant son angle avec la femelle, une ou plusieurs fois co111 111e un crabe, et 
res te a l o r s dan s sa no u ve ll e pos iti o n de « brake » . Ce co 111porte111ent es t 
d éno 111111 é « rebrak e » . L 'a utre va ri ante est l 'absence d e « push-back » 
(GREEN, 1989). L e m âle réa liserait auss i des « Jean- in » lors de la phase statique 
(ZUIDERWIJK , 1990). 

L e comportement de T. nwrmorarus es t du m ême ty pe que ce lui de 
T. crisratus. L e systè111e es t aussi un lek . L e réperto ire agressir de T. nwrmora
rus contient toutefo is un comportement non observé chez T. cristatus : la mor
sure (ZU IDERWIJK & SPARREBOOM , 1986). Lors d ' une rencontre m âle- fem elle, le 
mâle réa li se des « Jean- in » et beaucoup plus de coups de fouet que T. cris/a/us 
(appelés « whip » ou « lash » en angl ais). JI effectue auss i le po irier (« hand
stand ») pendant lequel il se dresse sur ses pattes avant et élève ses 111e111bres 
postérieurs et l 'arri ère de son corps dans une pos ition verti ca le. La parade de 
T. marmoratus est plus courte et plus v iolente que ce ll e de T. cristatus , ce der
nier privilégiant le balancement (ZU IDERWIJK, 1990) . Le flamenco ex iste auss i 
chez T. marmoratu.\· (obs. pers.). 

T. vitwtus présente au ss i un comportem ent terr ito ri a l fort ag ress ir. 
Celui -c i comprend une partie du réperto ire sex uel , m ais aussi des m o rsures 
(B ELYAEY, 1979; RAXWORTHY , 1989). La rencontre hétérosex uelle débute par 
l ' ondulation caudale (« tail undulati o n ») : une vibration parcourt la queue 
(positionnée dans l ' axe du corps) de la base ù l ' ex trémité. Ensuite, le m âle réa
li se le « mouvem ent ve rs l ' avant » sans renifl er préa labl em ent l a femelle 
(comme c'est le cas chez les autres Triturus). A in si , au début du comportement 
de cour, seuls les stimuli visuels seraient utili sés. E nsuite, le m âle exhibe un 
« Jean- in » et un dos-de-chat, pui s le « tlurry », parade au cours de l aquell e le 
bout de la queue (celle-c i formant un ang le obtus avec le corps) v ibre à une fré
quence de 5- 10 H z m ais du côté qui es t peu v isibl e po ur la rem ell e. Durant 
cette parade, le m âle soulève ses pattes arri ère et effec tue une petite rotation 
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INTRODUCTION 

amenant sa queue près du museau de la reme lle. Le « flurry » se termine par 
un vio lent coup de fouet ( « whip »). les deux pouvant êt re séparés par une 
courte pause. Entre ces deux parades s' interca le parfois le « heacl-bob ing » : le 
mâle agite la tête rap idement de bas en haut, ce qui envo ie des vibra ti o ns , 
depu is la tête jusqu ' à la queue, le long de la crête dorsale. Le transfert s' effec
tu e comme chez l e trito n a lpest r e, avec éga l e m e nt un « pu sh -back » 
(RAXWORTHY, 1989). 

Variations au niveau subspécifique et populationnel 

D e nombreuses espèces occupant une large distribution sont divisées en 
de no mbreuses sous-espèces . Tel est le cas de T. vu lgaris qui en compte 9 
(THORN. 1968 ; RAXWORTHY , 1988). U ne de ce lles-c i , sch111 idtleri. iso lée géo
graphiquem ent de la sous-espèce nominati ve , présente un patron comportemen
tal un peu dillérent de cette dernière. E n effet, l e mâle met davantage l ' accent 
(p lus l ong ue durée) sur les actes d 'éventail et de freinage, ce qui le rapproche 
de T. helvelicus. avec lequel il partage éga lement des ressemb lances morpholo
g iques. De plus, il ne dépose pas plus d ' un spermatophorc par rencon tre et il 
n ' interrompt ce lle-c i que rarement pour respirer, ce qui serait peut-êt re dû ù sa 
pet ite taill e (RAXWORTHY, 1988). U ne autre sous-espèce, T. 1•. lant::i (éga lement 
géographiquement isolée de T. v. vu lgari.1) , montre c li c aussi des différences 
quantitatives : éven tail plus fréquent et de durée plus courte (B ELYAEV. 1978). 
Mais des différences ont éga lem ent été montrées à l ' intéri eur de l a m ême 
(apparente) sous-espèce. En effet, JOLY ( 1995). examinant le co mportem ent 
sex uel de T. helveticus du sud-est de la France, a constaté une différence impor
tante : un mouvement postcopulatoire , jusque l à no n décrit dans le ge nre 
Triturus . Celui -ci consi ste en un grattement (« scratching »)du c loaq ue de la 
femelle, effectué par le o u les avant-bras du mâle après une rencontre sex uell e 
condui sant ~1 la prise du spermatophore par la femelle. C e comportement es t 
peut-être réa li sé pour inhiber la récep ti v ité sex uell e de la feme ll e à d ' aut res 
mâles, mais cela n ' est encore que suppositi on . Cette différence comportem en
tale a 1 ieu ù l ' intérieur de la m ême sous-espèce, ce tte dernière étant morpholo
g iquement unil"orme. A insi , des différences comportementales peuvent exister 
al o rs qu e la différenciation morphologique ne s' est pas encore faite (JOLY , 
1995). Des vari at io ns de comportem ent peuvent éga lement se montrer en tre 
certa ines des « races » de Cvnops pvrrhogoster (anciennement c lassé clans le 
genre Tri tu rus). Rappelons que ces races sont reproducti vement partiellement 
i solées e t qu ' e ll es éta ient préalablement déterminées se lon des ca rac tères 
ex ternes (K AWAMURA & SAWADA, 1959: SAWADA, 1963a, 1963b). Mais les 
patrons électrophorétiqucs ne sont pas en accord avec la subdi v isio n en races 
loca les de ces précédents auteurs (H AYAS HI & M ATS UJ, 1988) . 
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Phylogénie et comportement 

Du compo rtement de cour de 9 d es 12 es pèces de tr ito ns du genre 
Triturus , un certa in no mbre de carac tè res o nt é té reconnus. Certa ins de ceux-c i 
sont présents chez to utes les espèces (et sont m ê me pa rfoi s p artagés avec 
d 'autres g roupes te ls Cynops, Paramesotriton ou Neurergus: ce sont des carac
tè res plésio morphes), tand is que d ' autres n 'ex istent que chez une o u q ue lq ues 
espèces (ARNTZEN & S PARREBOOM, 1989 ; S PARREBOOM, 1983). De ces do n
nées, o n reconn aît troi s g ro upes mo nophy lét iques : cristatus-marmora tus
vitta tus-a lpestris , boscai-italicus e t helveticus-vulga ris-montandoni . Mais il 
convient d 'être prude nt dans J' ana lyse des do nnées comportementales . E n effet, 
bien que nombreuses, toutes n 'ont certa ineme nt pas encore été décrites , com me 
l ' at tes te la d éco u ve rte d u fl a me nc o c hez T. m armora tus (o bs. pers.) e t 
T. helveticus par FAR IA & SPA RREBOOM (in ARNTZEN, 1995). De plus, les don
nées compo rtementa les seules (au ni veau qualitat if) ne permettent pas d ' iso le r 
les espèces du groupe vulgaris-helvericus-montandoni . Ains i, il est nécessaire 
d' utili ser d 'autres critè res de d iffé renc iati on, te ls l'étude des mi grations é lectro
phorétiques des a lloenzymes. Une compilation de ces deux types de do nnées 
fa it ressortir de ux sous-genres à l ' in téri e ur du genre Triturus : Palaeotriron 
(b osca i -he lve t icus- i ta li c us-mon ta ndo n i - vu I gari s) e t Tr i !urus (a lp es/ ris
marmoratus- vittatus-crisratus) (ARNTZEN & S PA RR EBOOM , 1989). D ' a ut res 
techniques ont également été util isées. Le séquençage de gènes du DNA m ito
chond ria l no us confirme l' orig ine monophy lé tique de helveticus-m ontandoni
vu lgaris et son ra ttache ment aux espèces-soeurs boscai et ita licus . Il regroupe 
égaleme nt cristatus-marmora tus-vitta tus , mais ne permet pas de do nner une 
pos itio n phy logéné tique à alpestris q ui reste ain si isolé (ZAJC, 1992). L 'é tude 
ostéologique donne des résultats proches : e ll e d ivise le genre Triturus en tro is 
so us-ge nres : Pa laeotri to n ( vu lga r is- he lvet icus -bosca i - i ta I ic us- vitra tus
m on tandoni ), Meso triton (a lpes tri s) e t Neo triton (marmoratus-cr is tatus) 
(BOLKAY, 1928). Les résultats de l'étude immuno logique de ARANO ( 1988) se 
rapprochent de ce ll e de Bü LKAY, mais vittatus rejo int le sous-genre Neotriton. 
D 'autres é tudes, dont nous ne re pre nd ro ns pas les rés ultats, o nt éga le me nt 
comparé l' un o u l 'autre taxon du genre Triturus e n se basant sur les bandes 
hé térochromatiques des chromosomes (H ER RERO, 1985 ; ARANO, 1988), sur les 
chromosomes en écouvill on ou sur des tentati ves d ' hybridation (synthèse dans 
M ACGREGOR et al., 1990). 
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MATERIELS ET METHODES 

Présentation du triton alpestre 

Description, différenciation et répartition des différents taxons 

. ,. 
/ / / T. a. a/pestris 

'\,.'\..'\.. T.a.cyreni 
1 1 1 T. a. apuanus 

_ T. a. veluchiensis 
~ ::E Ta. inexpectatus 

__ ,__ ' 

···.····----· ..... ..__/ .... -.,, 

---- ...... -
,- .. ~--'-'; 
·{~:::,• 

'· 

·., 

Fig. 1. Ré partiti o n du triton a lpestre. Seu les les a ires des taxon s a ll opatr iques ont é té 
représentées (d'après BARBAD ILLO, 1987 ; BAUWENS & CLAUS . 1996 ; BERGER & 
G ÜNTH ER, 1996 : BERGMANS & Z U IDERW IJK , 1986 : BR EU IL. 1986 : BRE UIL & 
P A RENT , 1988 ; BRI NSOE. 1994 ; BR INGSOE & MIKKELSEN . 1993 : B U RESCH & 
ZüN KOV , l 94 1 ; C A STAN ET & G U YETA NT. 1989 : COGA L N ICEANU . eomm. pers. ; 
D ELY, 1962 ; D ENOEL . 1994 ; f UD A KO WS K I. 1958 ; GI ACOM A , 1983; G IACOM A 

e l al. , 1988: GROSS EN B AC H E R, 1988: K A LEZ I C et al. , 1990 ; K OPSTEI N & 
W ETTST E IN , 1920: K UZM IN . 1995: MOR AV EC, 1986, 1994: P A RE NT. 1984: 
TIEDEM ANN, comm. pers.). 
Dis1rib111ion map of the Alpine newl. 0111.v the d islriburion uf the alloparric raxa is 
represe111ed. 
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La sous-espèce nominative et la sous-espèce ibérique 

La sous-espèce nominative, Triturus alpestris alpestris 
(LAURENT!, 1768) 

La description qui suit est va lable, sauf indi cati o n contraire, pour les 
autres sous-espèces. La sous-espèce nominative se renco ntre d 'ouest en est: de 
la Bretag ne aux Carpates orientales ; et du nord au sud : du sud du Danemark 
au sud-est de la France, au nord de l ' A lbanie et au sud de la Bulgarie (NôLLERT 
& NôLLERT. 1992) . Pour plus de détail s, se référer ~1 la figure 1. E n B elg ique. il 
es t largem ent di stribué et assez commun (PARE T, 1984). 

A) D escripti o n général e de l'adulte m étamorphosé 

La tête est un peu plus longue que large. On constate une augmentat ion 
de l ' encép hali sa tion avec l 'a ltitude (BREU IL & THIR EAU, 1985). Les lo bes 
labiaux ne recouv rent que peu la « lèvre» inrérieurc. La queue est un peu plu s 
courte que le res te du co rp s. E ll e es t comprimée latéralem ent et pointue à 
l 'extrémité (surtout chez les mâ les). Les doig ts et les ortei ls ne sont pas palmés. 
La peau est li sse ou un peu granul euse en phase aquatique, m ais en phase ter
res tre, elle est beaucoup pl us rug ueuse. L a co loration ventrale va de l 'orange 
c lair au rouge vif. L e ventre n 'es t que très rarem ent tacheté, mai s la gorge et le 
pli gulaire le so nt fréquemment. La partie ve ntrale de la qu eue es t orange, 
tachetée de foncé. L es dents voméro-pa latines, au plafond de la cavité buccale, 
en deu x séri es parall èles convergentes vers l ' avant, en form e de A , com men
cent au niveau des choanes (D E WITTE, 1948 ; DI ESENER & REICHHOLF, 1986). 

B) Dimorphi sme sex uel 

Le mâle m ature a une forme fin e et svelte, son tronc a une section sub
quadran g ulai re. Sa taill e va ri e entre 75 et 95 mm (ex trê m e de 102 mm ) 
(BREUIL, 1986). A la péri ode de reproduction , il arbore une crête dorsa le basse 
( 1 ~. 2,3 mm de hauteur), rec tili g ne, j aune (par ro is un peu orangée) avec des 
macules fon cées, qui se di sting ue encore le reste de l 'année (mai s d'une façon 
m o ins marquée) et qui se continue en crête cauda le. Le clos est noir bl euté, v io
lacé, souvent marbré. La queue, haute. est bl eutée et tachetée (parfoi s d ' un bleu 
très vif comme dans les A lpes Juliennes en Slovéni e : obs . pers.). L e bas des 
fl ancs est bleuté v if. L es côtés de la tête et des flancs so nt b lanc argenté ù brun 
arg il e, ponc tués de gros points no irs. L e c loaque est en forme de mamelo n 
arro ndi ( le reste de l ' année, il est beaucoup plus fïn) (photo 2a) (THORN. 1968). 

La femelle mature es t plus grosse et plus grande que le mâle : sa taill e 
va ri e généralem ent entre 80 et 1 10 mm (ex trême de 122 mm) (BREUI L, 1986). 
L e corps de la fem elle ne présente ni crête, ni co lorati on bleutée . Sa face dor
sa le es t généra lem ent m arbrée ; elle montre une co lorati o n no irât re, gri sâtre , 
brun âtre ou verdâtre (en altitude, les tons ont tendance ù être plus foncés et 
tern es ; cette remarqu e s'applique éga lem ent aux m âles, m ais d'une faço n 
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MATER IELS ET METHODES 

Photos 2a et b. Triturus a lpestris alpestris : a, mâ le (Les Bannes, province de Liège) ; 
b, femell e (En Mazouhé, province de Liège) (photos M. Ü ENOEL). 

Triturus a lpest ris a lpestris : a, male (Les Bannes, Lieg e Province) 
b, f emale (En Mazouhé, Liege Province) (photos M. D ENOEL). 

moins prononcée). Le cloaque est fin et généra lement clair. Un léger sillon dor
sa l de coloration habitue llement plus prononcée que le reste du corps remplace 
la crête du mâle (photo 2b) (DENOEL , 1994 ). 

C) Morphotypes particuliers 

Des cas de pédomorphisme (BREU IL, 1992) (cf infra) , de fl av is me 
(PARENT & THO RN, 1983) et d' a lbini sme (B ODENSTEIN, 1932) ont été re levés. 
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D) U niro rmité de ce taxon 

H ERRERO et a l. ( l 989a) considèrent, d'après des études de C-Banding, 
qu ' il ex iste des différences au sein de la sous-espèce nom in ative. Il y aurait 
ainsi le taxon dit d 'Europe centrale, celui de Yougoslavie et ce lui de Bulgari e. 
ARA NO ( 1988) sépare éga lem ent les popu lations bulgares et yougoslaves. 
Aucune étude é lec trophoré tique n ' a été réa li sée sur les popul ation s belges. 
Cependant, des populations de B onn (A ll em agne) et de la Mayenne (F rance) 
ont été étudiées (ARA NO & ARNTZEN, 1987): nous les considérons com me simi 
laires à ce lles de la Belgique. 

La sous-espèce ibérique, Triturus alpestris cyreni 
(WOLTERSTORFF, 1932) 

Cette sous-espèce se distingue de la sous-espèce nominative par un corps 
plus trapu (surtout chez le m âle) et un crâne plus large. Les m âcho ires ont une 
fo rme semi -c ircul aire. La gorge est habituellemen t tachetée et le ventre de cou
leur rouge v if (DELY, 1959; H ERR E, 1932) . La photo 3 montre un mâle et une 
fem elle de T. a. cyreni provenant d ' une population d ' altitude. U ne analyse mor
phom étrique des vertèbres et du c râne de cyreni et a lpestris m ontre que ces 
deux espèces sont très proches si on les compare aux autres espèces ac tuelles et 
fossiles (GONZALEZ & SANCHIZ, 1986; GONZALEZ et al., 1986). 

Cette sous-espèce occupe le nord de l 'Espagne. dans et au no rd des 
Monts Cantabriques (d 'ouest en est: de l ' ex trêm e sud-oues t des Asturies à l 'est 
de la Cantabrie ; et du nord au sud : de la côte au nord des provinces de L eon et 
de Burgos). On la rencontre également au sud-ouest des Pyrénées (dans les pro
vinces de Navarra, A la va et G uipuzcoa) , ainsi que dans un lac du m ass if de 
Penalara (nord-ouest de Madrid) (ALCADE et al. , 1989 ; B EA, 1983 ; BREU IL et 
al .. 1984; C ASTROVIEJO & SALVADOR, 1971 ; G ARCIA PAR IS & M ARTIN, 1987; 
M ELLADO, 1979 ; V EGAelal., 198 1). 

La caractéri stique chro m osomique unique de cette sous-espèce est l a 
présence de l a quatri èm e paire de chromosomes à l 'état homozygote. Cet te 
sous-espèce présente éga lem ent quelques différences au point de v ue de s 
bandes-C ( H ER R ERO et a l. , l 989a , l 989b ) . En c llc t , depuis la séparat ion de 
T. a. cyreni et T. a. alpestris , des nouvelles bandes sont apparues et d ' autres ont 
disparu . D ' un autre côté , des bandes conservées de part et d'autre ont changé 
leur co mpos iti on en bases. D e surcroît , on con state plu s d ' hétérochromatine 
télomérique chez T. a. cyreni (H ERRERO et a l. , l 989b). Se lon M ACGREGOR & 
SESSIONS ( 1986), au cours de l ' évolution, l'hétérochromatine serait primitive
ment centromérique, pui s péricentrique et enfin dispersée (clone en partie télo
m érique). Ainsi. sel on ce c ritère, T. a. cyreni aurait un statut évo lutif plu s 
ancien (ARANO, 1988: H ERRERO et a l. , 1989b). H ERRERO & ARANO ( 1986) ont 
attribué un statut spéc ifique au taxon ibérique. 
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MATER IELS ET METHODES 

Photos 3a et b. Triturus a lpestris cyreni a, mâle ; b, feme lle (Lago Isoba, prov ince de 
Leon) (photos M. D ENOEL) . 

Trituru s alpestris cy reni : a, male ; b , f emale ( Lago l soba, Leo n 
Province) (photos M. DENOEL). 

Le taxon ibérique est reconnu pa r des é tudes électrophorétiques qui le 
mettent au niveau subspéc ifique. La di stance génétique de Nei entre la popula
tion de Santillana de l mar (Cantabri e) et ce ll e de B o nn est de 0 ,26 , tandis 
qu 'elle est de 0 ,23 entre le Lago de la Erc ina (Picos de E uropa) et Bonn. Des 
distances de cet ordre correspo ndent à une différenciation de nature au moins 
subspécifique selon les c ritères de la génétique (SOLIGNAC et al., 1995). On 
constate qu ' il ex iste même une différenciation génétique au se in des popula
ti ons de T. a. cyreni, et en particulier entre la population de Santill ana de l mar 
et celles d ' Asturi es où la di stance de Nei va de 0 ,06 (Pola de Siero) à 0, 1 (Lago 
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de la Erc in a) (ARANO er al. , 1991 ). Un problè me subsiste pour la population du 
mass if de Pe nal a ra qui es t génétiqueme nt fort proch e des po pulations des 
Mo nts Cantabriques (O. Ne i = 0,04 à 0,06) et moyennement proche de celle de 
Santill ana del M ar (O. Nei = 0,12), a lors qu' e lle en est géographiquement fo rt 
é lo ig née et isolée. ARA NO er a l. ( 1991 ) cons idèrent de ce fait que cette po pul a
ti o n résulterait d'une introduction . 

Les autres taxons 

Triturus alpestris apuanus (BONAPARTE, 1839) 

Sa régio n g ul a ire présente de nombreu x points noirs, souve nt g ros e t 
contrastés. Néa nmo ins , il ex iste des popu lati o ns do nt la gorge es t presqu e 
exempte de po nc tuation noire (FERR AC!N er a l. , 1980) . La colorati o n ventrale 
est gé né ral ement vive . La néoténie est fréqu ente dans ce taxon (A ND REONE & 
DORE, 199 1 ) . Cette sous-espèce est localisée au Pi é mont , e n Li g uri e e t en 
Toscane ( It a li e) (GI ACOM A, 1983) a insi qu ' au lac de Tinibras (ait. 2650 m) dan s 
les Alpes Maritimes (France) (KNOEPFFLER, 1967). Une population apparten ant 
pe ut-ê tre à la sou s-espèce apuanus a été découve rte près de Ri e ti , e n Ita li e 
(CAPULA & BAGNOL! , 1982). 

Triturus alpestris inexpectatus (DUBOIS & BRE UIL, 1983) 

C hez cette sous-es pèce, le nombre e t surtout la superfi c ie des tac hes 
g ul a ires sont nettement infé rieures aux va le urs rencontrées chez Triruru s alpes
rris apuanus. La coloration dorsale est plus foncée et la queue est un peu plus 
courte. La néoténi e est fréque nte chez ce tte sous-espèce (D UBOIS & BR EU IL, 
1983). C inq localités sont connues en Calabre (Ita li e) : e ll es sont situées e ntre 
830 et 1200 mètres d ' altitude (DUBOIS, 1983 ; GI ACOMA er al. , 1988). 

Triturus alpestris veluchiensis (WOLTERSTORFF, 1935) 

Le tr iton a lpestre he ll énique se distingue de la sous-espèce no minati ve 
par une ta ille plu s pe tite des mâles et des feme lles e t par des patrons de colo ra
ti on pa rti cu 1 iers. La coloration des mâles n 'est jamais ble u foncé . La c rête est 
j aunât re et assez é levée (2,5 mm). On peut obse rve r sur le corps la présence de 
petits fil e ts fin s qui forme nt un léger treillis brunâtre . En aucun cas les indi vi
dus ne sont marbrés en ble u e t en noir. Le bas des flancs des fem e lles est mar
qué d ' une séri e de macul es brunes, disposées sur un à troi s niveaux . Les popu
lation s du Mont Smolikas s'é loi g nent morphol og iquement d e faço n assez 
prononcée des autres popul ati o ns. Il s 'ag irait peut-être d ' un taxon micro-endé
miqu e ( BR EU IL & PAREN T, 1988). D es popu lat io ns pédogéné tique s ont été 
s igna lées (BREUI L & PARENT, 1987). Géograph iquement, les aires de répartition 
de la sous-espèce no minati ve d'une part, de la sous-espèce hellénique d ' autre 
pa rt, ne se rencontrent pas : e lles sont, dans l' état actuel des connaissances, di s
tantes de 100 kil o mè tres . Trirurus alpesrris ve luchiensis se rencontre du 
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nord -oues t de la G rèce au nord du Péloponnèse. La di stributi on altitudinale 
s' éche lonne de 745 à 2200 m ètres (BRINGSOE, 1994 ; BREUIL & PARENT, 1987). 
T. a . 11e/1.1chiensis possède des particularités chromosomiques qu ' on ne retrouve 
pas dans les popul ations cl' Eu rope centrale. 

Triturus alpestris lacusnigri (SELISKAR & PEHANI, 1935) 

Cette sous-espèce s·é lo ignc fo rt de la sous-espèce nominati ve . E ll e est 
caractérisée par une grande taill e (une femelle de 128 mm a été capturée). des 
taches ou des poin ts no irs sur le ventre, des lobes lab iaux prononcés (q ui se 
recourbent sous la mâchoire inréri cure) , des yeux proéminents et une queue 
relativement longue. Néanmoin s, des trito ns alpestres ayant l ' hab itu s de la 
sous-espèce nominative, ou bien un habitus interm édi aire, ont été observés clans 
le même lac, c ' es t-à-d ire au Crno Jczero ( 1294 m ) dans les A lpes Juli ennes 
(S lovéni e) (obs. pers.). A insi peut être y a-t- il recoloni sation du lac par la sous
espèce nominative se reproduisant dans d ' autres points d ' eau du mass if. Pour 
Ro CEK ( 1976), d ' après des études morphologiques, lacusnig ri serait un sy no
nyme d'apuanu s. Mais nous ne partageons pas cet avis . 

Les sous-espèces douteuses ou invalidées 

L ' unique population de Trituru s ({/p estris !acustris SELISKAR & PEHA 1, 

1935 (Jczero, 1428 m . A Jpcs Juli ennes) a aujourd ' hui di sparu suite à un alev i 
nage du lac . L es auteurs y avaient découvert des indi v idus métam orph osés et 
néotén iques. Mais BREUIL ( 1986) les rattache à la sous-espèce nominati ve. 

Triturus alpestris reiseri (W ERNER, 1902) est une forme plus trapue que 
la so us-espèce no minative. Son c râne est nettem ent plus l arge. Cette sous
espèce se rencontre au Prokosko Jezero ( 1640 m ) dans l es M o nts Vranica 
( Bosnie) (obs. pers.). BOLK AY ( 19 19) a interprété ce taxon (qu ' il nommait 
Mo !ge a lpestris) comme la forme antég lac iaire de Triturus a. a lpestri .1· ayant 
survécu aux g lac iat ions quaternaires dans ce massif reru ge, tandi s que la ruture 
forme nominative gagnait des zones plus clémentes (in BREUIL, 1986). La pré
sence de la sous-espèce nominative clans le m ême lac sera it due à une reco loni
sa ti on postglaciaire (BR EU IL, 1986). Ce taxon ne présente que peu de dillé
renccs c hromosomiques avec l a sous-espèce nominat i ve et lui est associ é 
(ARANO, 1988; H ERRERO et a l. , 1989a). 

RADOVANOVIC a décrit troi s sous-espèces du triton alpes tre, toutes trois 
l oca li sée s au Montenegro : Tr i tu ru s a lp es tr is monte neg rinus (e n 195 1 ). 
T. a. serdarus et T. a. pipe ria ni us (en 196 1 ). Ces taxons. tous les trois pédogé
nétiqucs, ont été mis en synonymie (par étude génétique) avec la sous-espèce 
nom in ati ve (BREUIL & G UILLAUME. 1984). T. a. serdarus cliftè re éga lement très 
peu chromosomiquem ent de T. a. alpes tris ( H ERRERO et a l. , 1 989a ; ARANO, 
1988) : par contre. une étude é lcctrophorét ique de ARANO & ARNTZEN ( 1987) l a 
reva lidc comme sous-espèce . Triturus a lpestri.1· montenegrinus est connu au 
Bukumirsko Jczero ( 1430 m), Monts K omov i ; T. a. piperian us au Manito 
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Jezero ( 1773 m), Monts S inj ajev ina (ces trito ns pédogéné tiques ont é té é liminés 
de la loca lité type, Kape tanovo Jezero, 1678 m, suite à l' importati o n de salmo
nidés e n 1975 -76 : BREU IL, 1985), T. a. serdarus au Zminicko Jeze ro (1285 m). 
Mass if du Durmito r. 

Trois taxons ont é té décrits co mme sous-espèces à part e ntière par DELY 
e n 1959 : Triturus a lp es /ri s bukkiens is e t T. a. sa to ri ens is de Hon g ri e, et 
T. a. carpathicus du Mo nt Sina ia (Ro umanie). Actue lle me nt, ces troi s taxons 
sont mi s en sy no nymi e avec la sous-espèce nominati ve (BREU IL 1986 ; RüCEK , 
1972 ; THOR , 1968) . Des ana lyses é lec trophorétiques mo ntrent que les popul a
ti ons hongroi ses di ve rgent de ce ll es d 'A lle magne et d ' Autri che, mai s in suffi 
samme nt po ur ê tre cons idé rées comme des sous-espèces indépendantes (di s
tance de Ne i respec ti vement de 0 , 12 et 0 ,09) (ARANO e l a l., 1991 ) . 

Relations entre les taxons 

Les a na lyses a ll oenzy matiques montrent une ne tte séparati on entre les 
popul ati o ns les plus au sud et ce ll es du nord e t du centre de l' a ire de di stribu
tion. Ain si, veluchiensis. cyreni, serda rus et apuanus sont isolés e t cons idé rés 
comme sous-espèces indépe ndantes. D ' autre part , les popul ati o ns de France et 
d ' A lle mag ne sont fort proches, de mê me pour alpestris de Krusevac et po ur 
re iseri du Prokos ko j ezero (Yougo s lavi e) ( AR A o & ARNTZEN , 1987). Les 
é tudes cy togénétiques (C-banding) confirment éga lement la diffé renc iation des 
sous-espèces velu chiensis et cyreni . Par contre, e ll es rapprochent apuanus (s ud ) 
de alpestris . BREU IL ( 1986) s ignale qu ' il y aurait une inte rgradation secondaire 
entre alpestris e t apuanus à la limite occ idental e du Pa rc Nati o nal des Ecrins . 

La perception de l'environnement 

Les trito ns a lpestres viva nt dans une grande vari é té de mili e ux se trou
vent confro ntés à de multi ples pro bl è mes qui peuve nt ê tre résolus pa r le urs 
étonnantes capac ités sensori e ll es : la vision, l' o lfactio n e t la mécanoréceptio n. 
S i une source d ' in fo rmatio n n ' es t pas disponibl e (pa r exemple la lumiè re dans 
un mili eu obscur ou troubl e), il s po urront ainsi « s'en sortir » en utili sant leurs 
autres o rganes sensori e ls. 

1. La vue. La ré tine du triton a lpestre adulte comprend 79 % de cônes e t 2 1 % 
de bâtonnets (M OLLER, 195 1 ). Ce fait est confirmé par des expé ri ences o ù 
H1 MSTEDT (1 972) a démo ntré que le triton a lpestre pouvait fa ire la diffé rence 
entre le g ri s et les couleurs de longueur d 'onde sui vantes : 457 nm (Bleu), 
5 18 nm et 555 nm (ve rt), 584 nm (j aune) e t 635 nm (rouge). De plus, les 
trito ns adultes mo ntre nt des change me nts sa isonni e rs de le ur sens ibilité 
s pectrale (HI MSTEDT, 1973). Lors du compo rte me nt de cour, les triton s 
mâ les montrent une pré fé rence pour des le urres feme lles au ventre rouge, la 
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couleur du dos ayant moins d'importance. La colorati on agirait a ins i comme 
un m éca ni s m e d ' iso le m e nt e ntre les différentes espèces de triton s 
( HIMSTEDT, 1979). La vis ion es t égale me nt utili sée pour la détection des 
pro ies (JOLY, 1979) et dans l' intens ification locale (MARTI N, 1982). 

2. L'odorat. La perception d ' une odeur nécess ite le contact entre l 'épithé lium 
o lfactif et la substance odorante. L'aba issement du plancher bucca l crée une 
dé pression dans la cavité buccale. Comme les mâchoires restent fermées , la 
dé press io n produit un flu x inha lant des na rin es aux c hoa nes. E n milieu 
aq uatique, le rejet d 'eau filtrée s ' effec tue en grande partie par la bouche, de 
faço n synchrone avec le retour du plancher buccal à sa position originelle. 
La chambre olfactive du triton a lpes tre est un s imple conduit é largi, un peu 
compliqué par la présence d ' un s inus laté ral. Lors de l'aspi rat ion buccale, 
) 'échantillon d 'eau prélevé traverse la chambre o lfac ti ve en baignant 1' ép i
thélium sensoriel des gorges. Lors de situations entraînant un comporteme nt 
olfactif, la fréquence des mouvements du plancher buccal augmente. li est 
donc possible de détecter linfluence de l' o lfaction lors de di vers comporte
me nts exéc utés pa r les trito ns (JOLY, 1979 ; JOLY & CAILLERE , 1983). 
L 'olfac tion intervient dans de no mbreux comportements : la détection des 
proies e t l'appréciatio n de le ur pa latabilité (JOLY, 1979), l ' inte ns ification 
loca le (MARTIN , 1982), le co mpo rte ment de cour (ANDREONE, 1990 
BELVEDERE et al. , 1988) et le comportement de homing (M IAUD, 1993) . 

3. La mécanoréception. La réceptio n des stimul atio ns mécaniques s'effectue 
g râce à des mécanorécepteurs ( ne urom astes) localisés s ur les fl a nc s 
( li g ne latéra le) et la tê te. Ceux -c i sont opérationne ls unique me nt chez 
la larve et l'adulte aquatique. La mécanoréception peut ê tre utili sée lo rs de 
l ' intensification local e ( M ART IN, 1982 ) et du comportement sex uel 
(HALUDAY, 1977a) . 

Cycle de vie 

Le cycle de vie des tritons alpestres est (en général) amphibie : il s sont 
obligés de regagner l'eau pour se reproduire. Les tritons alpestres, aya nt déjà eu 
l 'occas io n de se re produire , regagne nt le ur s ite de reproduction g uidé pa r 
l' émanati on du bouquet d 'odeurs qui s'en dégage. On constate en effet qu ' il 
ex iste une fo rte fidé lité des adu ltes à leur site de reproductio n. Toutefois , dans 
des systè mes subdivi sés (complexe de mares par exemp le) , des passages exis
tent entre les différents points d 'eau, mais il s sont tout de mê me limités. Dans 
ce cas, o n parlera de sous-popul ati o ns au se in d ' une métapopulatio n (JOLY & 
MI AUD, 1989, 1993; MIAUD, 1990). 

La période de reproduc tion varie avec la latitude e t l'a ltitude. Ainsi, en 
Belgique (50-5 1 ° de !attitude Nord , a ltitude basse à semi-moyenne), e ll e débute 
de la fin février au mo is d 'avril e t se termine au plus tard début juill et (obs. 
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pers.) . Dans le sud-est de la France (46 °N ), ~1 altitude comparable, il arri ve lo rs 
d ' hi vers c léments que les tritons arri vent à l 'eau en j anv ier (MIAUD, 1990). Par 
contre, à moyenne et haute altitude, la reproducti on commence nettem ent plus 
tard . général em ent associ ée à la fonte des neiges ( B REU IL, 1986) . D ans les 
popul ati ons d 'a l t itude, le cyc le de reproducti o n peut même être bi enn al (VIL TER 
& VI LTER, 1963). A l ' in verse, en Itali e. T. a. apuanus peut se reproduire à deux 
m om ents de l' ann ée : au printemps et en automne, les deux sai sons étant sépa
rées par une péri ode de latence estival e (AN DREONE & D ORE, 1992) . 

A près avo ir été fécondées, l es l"cm elles pondent un à un leurs oeufs, au 
nombre de 1 OO à 500, qu 'ell es em ba ll ent le pl us souve nt cla ns la végétati o n 
aquatique, les mettant ain si à l 'abri (avant de les abandonner) de l a prédat ion 
inter- , m ais auss i intras péc ifique (MI AUD. 1990. 1993, 1994) . L es oeufs pondus 
par une m ême fem ell e n ' o nt pas fo rcément le m êm e père (R AFINSKY, 198 1 ). 
A près une péri ode de 2-3 semaines, seul s 3 % des oeufs sont encore p résents et 
éc losent afin de donner des larves à respirati on branc hi ale. Cell es-c i vont se 
développer cl ans l 'eau pour se métamorphoser 2-3 moi s plus tard (saur en alti 
tude, cf néoténie) en ju véniles. Ceux-c i vont m ener une ex istence terrestre pen
dant en v iron 3 ans. C'est durant cette phase q u 'a lieu l 'errati sme et la co lo ni sa
ti on de nou veaux milieux. Arrivés à maturité sex uelle ~1 3 ans pour les m âles et 
4 ans pour les fem ell es (dans les populations de plaines) (MIAUD. 1990), m ais 
seul em ent à 6 , vo ire 1 0 ans, pour certai ncs popul ati o ns cl ' al t i tu de (BR EU IL, 
1986 ; SCHABETSBERGER & GOLSCHMIDT, 1994), il s rej o ignent un point d 'eau 
(qui peut ou non être celui dans lequel il s sont nés). 

U ne excepti o n à ce qui v ient d 'être présenté co ncern e les popul ati o ns 
néoténiques, relat i vement fréquentes chez le triton alpestre. L a néoténie est la 
conservati o n de caractéri stiques de l 'état larvaire à un stade ontogénique cor
res po ndant no rm alem en t à ce lui des m étamo rphosés. L a néo téni e to tale o u 
pédogenèse concerne des animaux devenu s m atures dans cet état, tandi s que la 
néoténic parti e ll e ne s' applique qu ' à un retard de métamorphose (K OLLMANN, 
1884 ). SvoB ( 1965) a m ontré qu ' une faibl e luminos ité assoc iée à une basse 
tem pérature po uva it entraver la m étamo rphose. Ce tte situ ati on pourrait expli 
quer la prése nce de la néoténie dans des lacs d ' al t itude (BREUIL, 1992) . Certain s 
auteurs (D UELLMAN & T RUEB . 1985 ; WI LBU R & COLLI NS , 1973) ont vu C il une 
prétendue hostilité du mili eu terres tre une réponse à l a néoténie, m ais des cas 
d 'observati o ns de trito ns alpestres néoténiques dans des mili eux instab les, vo ire 
temporaires. lesquels étant même parfois ento urés d ' un mili eu terrestre appa
remment f avorable, contredi sent cette théorie ( BREUIL, 1986 ; D ENOEL, 1996 ; 
D UBOI S, 1983 ; D ZUK IC & K ALEZIC, 1984) . D e plus, ri en ne dit que le milieu ter
res tre so it hos tile (cf les cav ités k arstiques o u les terri ers de m ammifères) 
(BREUlL, 1992) . L ' ex istence de pédomorphiques v i va nt en syntopi e avec des 
m étamorpho sés l aisse supposer des différences de stratég ie. On constaterait 
ainsi un succès reproducteur inféri eur des néoténiques et une tac tique alimen
taire ain si qu ' une occ upation de l ' habitat clillérente entre les deu x (SELISKAR & 
PEHAN I, 1935 ; BüVERO, 1990-9 1 ; BREUIL, 1992) . 
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La cro issance du triton a lpestre , ve rtébré poeci lotherme, se poursuit 
durant toute sa vie. E ll e se ralentit néan moi ns fortement après l'acqui sitio n de 
la maturité sex ue ll e (MIAUD, 1990). E ll e dépend é troitement des conditi o ns du 
milieu . A insi , e n a ltitude où il fa it plus froid , l' évacuatio n gastrique se déroule 
plus lentement (SCHABETSBERGER, 1994). Toutefois , HÉROLD et al. ( 1994) ont 
montré que, lo rs de leur courte phase active, le métabolisme des tritons d'alti
tude éta it plus é levé que ce lui de ceux de basse altitude. Cette différence de 
métaboli sme é ne rgétique leur permet ainsi de subs ister dans des mili eux aux 
co nditi o ns difficiles ( lo n g ue late nce hi ve rnal e) ( H EROLD e t a l. , 1994; 
SCHABETSBERG ER & GOLSC HMIDT. 1994). Le plus vieux triton a lpestre décou
vert ava it 22 ans (SCHABETSBERGER & GOLSCHMIDT. 1994), mais c ' est un cas 
exception ne l. 

Les tritons passent habituellement l' hive r à terre, dans des ab ri s isolés du 
ge l. Il arr ive néanmo ins (s urtout dans les lacs tamponnés d ' a ltitude) que les tri
tons hivernent dans l' eau (BREU IL, 1986) . Mais cette phase de vie late nte des 
trito ns reste e ncore mi sté ri e use à b ie n des égards. J'ai utili sé ici les termes 
hi verne r et phase de vie latente plutôt que ce lui d ' hibe rner , la issant ce dernier 
aux mammo log istes (PINDER et a l. , 1992). 

Le comportement sexuel 

Description du comportement de cour de T. a. alpestris 

Le comportement de cour du triton alpestre es t composé de trois 
phases : l' orientation, la parade (« Static display », « Display phase ») et le 
transfert du spermatophore ( « spermatophore transfer phase » ). Les données 
sont reprises de ANDREONE ( 1990) ; ARNTZEN & SPARREBOOM ( 1989) ; BEL YAEV 
( 1979); DENOEL ( 1994) et HAL LI DAY ( 1977a). La séquence du comportement 
de cour est repri se sur la figure 2 . 

1. Orientation. Dès qu ' un m â le a repéré un e fe melle , il s ' e n approche 
( « approac h ») et la reni fie ( « sniff »). Ensuite, i 1 se p lace devant , ce qui 
l 'empêche d ' ava ncer. C ' est le mouvem e nt ve rs l ' avant (« m ove to the 
front »). S i la femelle s'esq ui ve, il la poursuit (« fo ll ow »)et se repositionne. 

2. Parade. Le mâle se met en oblique par rapport à la feme lle et applique sa 
que ue contre son fl anc. Il fait a lo rs battre cel le-c i : c ' est le mouve me nt 
d ' éventa il (« fan ») . Ce dernier es t inte1Tompu par de brèves pauses(« inte r
fan -bouts ») o u par le mouvement d'ondulation d ista le ( « wiggle tai 1 bent » 
o u « distal !ure ») ol:1, tout en restan t dans la même position, il ne fait plus 
que mouvoir l'extrém ité de sa queue. Le mouvement d 'éventa il crée un cou
rant d ' eau contenant des phéromones en direction de la fe me lle. U ne autre 
parade, pouvant s'intercaler e ntre les mouvements d ' éventai l, est la posture 
en dos-de-chat (« cat-b uck le ») accompag née du « Jea n- in » : le mâle 
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~~ ~ mouvementvers l'avant 

renifler 

ORIENTATION 

po"cs" ite \~ 

"lean-in" ~ 
& dos-de-chat \]' PARADE J 

PHASE DE 
TRANSFERT DU 

SPERMATOPHORE 

~~ 
éventai l 

ramper & suivre 

trembler 

toucher la queue 

dépôt 

ramper encore 

_/2__fi> t freiner & toucher la queue 

~ appât distal 

repousser 

Fig. 2. Séquence du com portement de cour du Tri ton alpestre, Triw rus a . alpestris . Le 
müle est en no ir (d'après H ALLIDAY . 1977a. ARNTZEN & SPARREBOOM. 1989) . 
The co ur/ship seque11 ce of the A lpine 11 e 11 ·1. Tri111r11s a. a lpes/ris. Th e male is in 
b lack (Jim11 H ALL/DA!', 1977a. A t<NTZEN & SPA RREIJOOM. 1989). 
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se dresse sur ses palles e t inc line son corps et sa que ue ve rs la fe me ll e a fin 
qu ' un de ce ux-ci effl eure ou touche son mu seau. li arrive éga le ment que le 
mâle donne de petits coups de museau à la fe me lle. 

3. Le transfert du spermatophore. Au bo ut d ' un certa in te mps de parade , le 
mâ le fait demi -tour e t précède la fe me lle(« c reep »).Tout en avançant, il 
fait tremble r sa queue (celle-c i é tant dans l' axe du corps)(« qui ver »), puis 
replie celle-c i derri è re le corps et la soulève . En géné ral , la fe me lle to uche 
alo rs la queue (« touch ta il »), ce qui amène le mâle à déposer un spe rmato
pho re sur le substrat (« depos itio n »). Le mâle co ntinue alors à prog resser 
(« c reep on »), puis s'ori ente pe rpendicul aireme nt à la fe me ll e e t pl ace sa 
queue dans une positio n voi sine de la pos ition d 'éventa il. Il e ffectue alors 
un mouvement di s tal de l'extrémité de ce lle-ci (« dista l Jure » o u « wiggle 
tai 1 bent » ). Si la feme lle s ' approche, e ll e est bl oquée pa r le mâle ( « bra ke ») 
qui peut a lo rs la repo usse r avec sa queue(« push-back »). 

Durant to ute cette séquence, la feme ll e peut reste r statique , s ' approche r, 
touche r le mâle ou s'en a ll er. Une ro is le trans fe rt du spe rmato phore te rminé, le 
mâle peut repre ndre cette phase et a insi dépose r plusie urs spe rmato pho res au 
cours d ' une mê me re ncontre . A NDR EO NE ( 1990) diffé renc ie le « w igg le tail 
bent » du « dista l Jure » : le pre mie r a li e u lo rs de la phase de parade , le second 
lors de la phase de trans fe rt du spermato pho re. Il cons idè re égale ment les deu x 
parades suivantes: le «Water tasting» qui est un abai sse ment du pl anche r buccal 
(et qui provoque une prise d'eau), princ ipalement réa li sé penda nt le compo rte
ment d' éventa il (ce comportement a é té déno mmé « sme lling behav io r » par 
JOLY & C AILL ERE [ 1983 1 dan s le c adre de la pri se de no urriture) ; e t le 
« bubble », c ' est-à-dire l' émissi on d ' une bull e d ' air pa r le mâle (surtout lo rs du 
transfe rt du spe rmatophorc). 

Description du comportement de cour de T. a. apuanus 

Qu a lita ti ve me nt , le compo rte ment de la so us-es pèce apuanus e s t le 
même que ce lui de la sous-espèce no minati ve (du no rd de l' Itali e). Mai s, du 
po int de vue quantitatif, o n note que lques diffé rences , et ce princ ipale ment lo rs 
de la phase d ' éventa il (nombre, fréquence e t durée de cette parade). Ma is les 
diffé re nces subspécifïques sont éga le ment montrées par l ' ex ame n des di a
grammes de flu x de la séquence du comporte ment de co ur. Le schéma de base 
est s imil aire mais les fréque nces de success ion des ac tes co mporteme ntaux dif
fèrent (A DR EONE, 1990). 

Interférence sexuelle 

Dans de no mb reuses situatio ns, un trito n mâle (le ri val ) peut dé to urner à 
son profit une fe melle qui est e n train de se fa ire pa rade r par un autre mâ le ( le 
courti san). Pour ce faire, so it il initie un mouve me nt d ' éventa il , so it il procède 
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directe llle nt au colllpo rte llle nt d ' initi a tion du trans fe rt du spe rlll a topho re. Face à 
ce co1T1po rte 1T1 e nt du ri va l, le courti san pe ut e ffectuer un co1T1po rte 1T1 e nt de 
« re tra ite » e ntraînant la fe llle ll e lo in de ce dernier. C'est ce que l'on nOITl llle 
une défe nse sex ue ll e. La ré uss ite d ' insélllina ti on des fellle ll es par les ri vaux es t 
estimée à 7,5 % (V ERRELL, 1988). 

Ecologie 

On trouve le tri ton a lpes tre dan s la plupa rt des points d 'eau : lllares, 
é tangs, lacs, ornières forestières e t rossés inondés, fl aq ues d' eau telllporaires, 
bass ins d ' orage, zone ca lllle des rui sseaux el ri viè res, carri ères ino ndées, abre u
voirs, fontaines, do uves , sources, pisc ines , ... (DELY, 1960 ; D E FONSECA, 198 1 ; 
D UMONT, 1984, PARENT, 1984). Il to lè re une vas te gamlll e de Ph : de 4 à 9. Il 
est pe u se ns ibl e à la pollution et se re ncont re a uss i bi e n dan s des mili e ux 
eutrophes qu ' oligotrophes. Il fréque nte la plupart des biotopes et a mê llle été 
observé dans une nappe d ' eau soute rra ine (BREUIL & PARENT, 1987), ainsi que 
dans des po ints d ' eau a rtifici e ls dans un bâtime nt désaffecté obsc ur (DENOEL. 
1996). La lucifugie est un trait qui a été constaté dans certains lacs : les tritons 
se lll a inte nant clans les zones profondes, co1T1me au lac Bukumir pour Triturus 
alpestris « montenegrinus » (BR EU IL & TH UOT, 1983). Les mili e ux aquatiques 
dans leque ls les tritons a lpestres se re produise nt peuvent contenir ou non de la 
végétation. Les trito ns a lpestres se re ncontre nt auss i bien e n pl a ine qu ' e n basse, 
1T1 oyenne e t haute lllo ntagne. li a été s igna lé jusqu· à 2650 mètres d 'altitude e n 
France ( KNOEPFFLER, 1967) et 2520 m e n Suisse (GROSSENBACHER, 1988). En 
phase te rrestre, les trito ns alpes tres vivent cachés , pe nd ant la journée o u la 
pé riode d'hivernation, sous des pierres , des tas de bois , dans le c re ux d 'a rbres 
pourri s, dans des infractuos ités kars tiques o u dans des grottes. Il s sont fréque m
lllent rasse mblés dans de te ll es cac he ttes (BREU IL, 1986 ; GOFFIN & PARENT, 
1982 ; obs. pe rs.). 

La sous-espèce espag no le occ upe une ni che écologique proche de la 
sous-espèce nominat ive, lll a is toutefo is p lus restre inte que cette de rni ère. On la 
re ncontre dans des lacs o ligotrophes e t e utrophes, des lllares, des fo nta ines , des 
abreuvo irs a rtifici e ls e l des rui sseaux. Elle se re ncontre depuis le ni vea u de la 
me r jusqu 'à 1850 lll è tres d 'a ltitude dans les Monts Cantab riques e t 2 120 m 
dans la S ierra de Guadarrama (BREU IL etal. , 1984; CASTROVIE.10 & SALVADO R, 
197 1 ; G ARCIA- PAR IS & M ARTIN, 1987 ; M ELLADO, 1979 ; obs. pers.). 

La sous-espèce nominati ve peul cohabite r avec toutes les autres espèces 
de tritons présentes dans son a ire de di s tributi o n. De même, la sous-espèce 
espagnole cohabite avec les trito ns palmés el marbrés (ALCADE et al. , 1989). 
E lle es t néanmoins souve nt mino ritaire à basse altitude. E n a ltitude , e ll e est la 
seu le présente (B REUIL et a l. , 1984) . 
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Méthodes 

Origine des animaux étudiés 

Les tritons a lpestres, au nombre de 20 3. on t é té récoltés e n Be lg ique et 
en Espag ne, entre les mo is de mars et de juin 1996. En Belg ique, S s ites ont été 
choi s is : 2 clans la vallée du Geer. 1 cl ans le Pays de Herve e t 2 dans les Canton s 
de l ' Est. En Espag ne, les pré lèveme nts ont e u li e u dans cieux loca lités des 
Monts Cantabriques . Les animaux ont été réco ltés dans l' eau ou sur leur che
min de mi gratio n, géné ra le ment au tout début de leur saison de re produc tion. 
Des observat ions de te rrain o nt éga lement été réali sées à la mare de Forêt (Pays 
de Herve). Les populatio ns be lges appartiennent à la sous-espèce no minati ve. 
tandis que les espagnoles ap partienne nt à la sous-espèce cyreni. Pour plu s de 
détail s, se référe r au tableau l . 

Le triton alpes tre est intégral e ment protégé par les légis lati o ns be lges, 
françaises et espagnoles. Afin de capturer, tran sporte r et ma intenir e n capt ivité 
des re présenta nt s de ce tt e es pèce. nous avo ns bé néfici é d ' autorisations du 
Ministère de la Rég ion wo //onne (D ivision de la Nature et des Forêts), du 
Minist e ri e va n d e Vlaa111se Ce m ee ns chap ( D epartem ent L eejinilieu e n 
/J~fi-astructuur) , de la Junta de Castillo v Le(JI/ (Consej e ria de Medio Ambiante 
_,. Ordena c ion d e l T e rrito r io) , du Minist e r io d e A g ri c ultura , P esca y 
Alimentacion (Organism.o auto110111 0 « Parques nocionales », Parque Nac ional 
de los Picos de Europa) et du Ministère de l 'En viron nement f i'an çais. D ans un 
souc i de conservation , les trito ns adultes ainsi que leur progéniture o nt é té re lâ
chés clans leur mili eu d ' origine. 

Dans le cadre de cette é tude . afi n de mi eux percevoir la biologie de 
Triturus alpestris cyreni , nous avons éga leme nt prospecté le nord de l'Espag ne, 
durant une sema ine, à la reche rche de cette espèce. Nous en avons ainsi observé 
dans la Sierra de Andi a ( limite est de répartiti o n), au bord du Pantano ci e l Ebro 
e t clans le Parc Nat io na l de Covado nga (centre de l ' a ire) a in si que clans la 
rég ion de Santande r (nord de l'a ire). Des observat ions antér ie ures ( 1989-95) en 
Be lg iqu e. France , Itali e. Es pagne , Ré publique T c hèque, S lové ni e. Bosn ie, 
Ro umani e et Bul ga ri e nous o nt pe rmi s de bien connaître cette espèce . 

169 



-
' 

0 

T
ab

le
au

 1
. 

L
o

ca
li

sa
ti

o
n

 e
t 

ca
ra

ct
ér

is
ti

qu
es

 d
es

 s
ta

ti
on

s 
ét

ud
ié

es
. 

L
o

ca
ti

o
n

 a
n

d
 c

h
a

ra
ct

er
is

ti
cs

 o
fs

tu
dy

 a
re

a
s.

 

L
oc

al
it

é 
C

o
m

m
u

n
e 

P
ro

vi
n

ce
 

P
ay

s 
U

T
M

 
A

lt
it

u
d

e 
M

il
ie

u
 

D
at

e 
T

 
C

oh
ab

. 
n

.
m

. 

L
es

 B
an

n
es

 
B

as
se

ng
e 

L
iè

ge
 

B
el

gi
q

ue
 

3
1 U

F
S

82
 

B
oi

rs
 

B
as

se
ng

e 
Li

èg
e 

B
e

lg
iq

ue
 

3
1 U

F
S

82
 

E
n 

M
az

ou
hé

 
T

ro
oz

 
Li

èg
e 

B
el

gi
qu

e 
3

1 U
F

S
90

 

F
or

èt
 

T
ro

o
z 

Li
èg

e 
B

e
lg

iq
u

e 
3

1 U
F

S
90

 

R
ab

ot
ra

th
 

E
up

en
 

Li
èg

e 
B

e
lg

iq
ue

 
32

U
K

B
8

1 

L
an

gu
cs

th
a

l 
E

up
en

 
Li

èg
e 

B
el

g
iq

u
e 

32
U

K
B

9
1 

Ll
o

ro
za

 
C

am
al

ei
ïo

 
C

a
nt

ab
ri

a 
E

sp
ag

ne
 

30
T

U
N

5
8 

ls
o

ba
 

Pu
eb

la
 d

e 
L

co
n 

E
sp

ag
ne

 
30

T
U

N
l6

 
L

ill
o 

L
ég

en
d

e 
: 

U
T

M
 :

 q
u

ad
ri

ll
ag

e 
10

 x
 

10
 k

m
 ;

 T
 =

te
m

p
é

ra
tu

re
 

d
e 

l '
c
a

u 
(i

1 
-

15
 

c
m

) 
(e

n 
° 

C
c

lc
iu

s)
 :

 c
o

h
ab

. 
=

 c
o

h
ab

it
at

io
n

 
av

ec
 d

'a
u

tr
es

 e
sp

èc
es

 e
tc

 
T

ri
/u

ru
s 

(V
 =

 
T.

 
1•u

lg
a

ri
s
. 

H
 

=
 

T.
 /

ie
/v

e
1i

c
11

s 
&

 
M

 =
 T

. 
11

w
r1

1w
rm

11
s

: 
-

, 
=

.+
=

l'
au

tr
e 

es
p

èc
e 

(m
) 

70
 

m
ar

ai
s 

2/
3/

96
 

3.
9 

V
-

ro
u

te
 

23
/3

/9
6 

-
V

-
m

a
rc

 
51

41
96

 
6.

9 
V

-

75
 

m
ar

c 
8/

3/
96

 
5.

3 
V

-
m

a
re

 
16

/3
/9

6 
-

V
-

ro
ut

e 
23

/3
/9

6 
-

V
-

23
0 

ab
re

uv
oi

r 
21

61
96

 
17

.4
 

V
=

 

26
0 

m
ar

c 
30

13
19

6 
-

V
=

 

28
5 

m
ar

c 
13

/4
/9

6 
8 

V
+

 

28
5 

m
ar

e 
17

/5
/9

6 
-

V
-. 

H
-

18
50

 
la

c.
 

71
51

96
 

5 
ù 

7.
4 

-
m

ar
e 

&
 

« 
né

vé
s 

» 

14
50

 
n1

ar
c 

8/
5/

96
 

9.
4 

H
-,

M
-

es
t 

re
sp

ec
ti

ve
m

e
nt

 
m

in
o

ri
ta

ir
e

. 
e

n 
q

u
an

ti
té

 é
g

a
le

 o
u

 m
aj

o


ri
ta

ir
e)

 :
 1

1
.1

11
. 

=
no

m
b

re
 d

e 
m

â
le

s 
ca

p
tu

ré
s 

: 
n.

f.
 =

n
o

m
b

re
 d

e 
fe

m
e

ll
es

 c
a

p
tu

ré
es

 ;
 o

b
s.

 =
 l

e 
co

m
p

o
rt

em
e

nt
 d

e
s 

tr
it

o
n

s 
a 

é
té

 
o

b
se

rv
é 

u
n

iq
u

e
m

e
nt

 d
an

s 
le

 m
il

ie
u 

na
tu

re
l. 

13
 

6 14
 

2 11
 

9 8 

ob
s.

 

8 2 2
1 

10
 

n
. f

. 

4 6 14
 

2 5 14
 

7 

ob
s.

 

12
 

4 16
 

15
 



MATERIELS ET METHODES 

Identification individuelle 

C haque triton capturé est marqué au laborato ire, par amputat ion des pha
langes se lon un code prédéfini (fig. 3). Nous n ' avons pas utilisé exactement le 
même code que TwJTTY ( 1966) afin d 'évite r de couper trop de phalanges aux 
tritons. Ce l les-c i pouvant régénére r assez rapidement (GUTLEB , 199 1 ), nous 
avons éga lement dess iné le patron des taches gulaires. L ' identification est ainsi 
certaine. C haque triton est également mesuré (longueur totale et longueur de la 
queue) et pesé. 

WM 
'oo~ . Pattes avant 

Gauche 

Gauche 

Droite 

Droite 

Fig. 3. Code utili sé pour le marquage des triluns (d ' aprl:s T w 111v. 1966). 
Code used tu mark 11 ewt.1· (fi·o111 TwnTY. 1966). 
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Maintenance 

Les tritons son t tra nspo rtés s ur support humid e dans des glacières 
réfri gérées. 

Au laboratoi re, les trito ns sont stockés dans 15 aq uariums (dont un réfri 
géré par groupe fri go) e n vase c los et dans 3 cuves en a limentati o n continue en 
eau de distribution (captages de Hesbaye). Ceux -c i représen tent une surrace de 
fond de 7 ,7 m2 e t sont ga rni s de pierres et de végétau x (Elodées, Re nonc ul es. 
Potamots) offrant cache ttes et supports de ponte adéqua ts. Les oeufs obtenus 
son t récoltés réguli è rement et placés dans des aquariums iso lés en vue d'élever 
les la rves à l' abri de to ute prédatio n. Les ad ultes sont maintenus en photopé
riodc artificielle de 14.00L/ 10.00 N en mars e t av ril et de 15 .30 L/ 8.30 N en 
mai e t juin. L ' éclairage consiste en des tubes néons. Une ampoule à incandes
cence est utili sée pour s imul e r l'aube et le crépuscule. La température des aqua
riums oscille entre 13 et 17° . Les tritons sont nourris régulièrement de vers de 
vase. Tubifex, Daphnies e t Artémi as. 

Protocole expérimental 

Les observa ti ons sont réa li sées dans un aq uarium de 45 x 30 x 25 cm , 
dans leque l i 1 n 'y a ni cac he tte , ni végétation. L'eau es t reno u vc lée chaq ue 
jour: sa température osc ill e entre 13 e t 17 °C. Dans le cas des expéri e nces 
d'hybridation , e ll e est remp lacée avant et après chaque rencontre. Un éclairage 
néon éc laire l' intérieur de l'aq uarium . Le mâle es t introduit dans l"aquarium 1 à 
5 minutes avant la femelle. S i aucune parade n· a li eu e ndéans les 25 minutes 
qui su ive nt , le couple es t remplacé. De même. s i après un ce rt a in temps de 
parade. les deux partenaires ne manifestent aucun comporteme nt l' un envers 
l'autre pendant plus d'une minute, ceux-c i so nt retirés. La plupart des ren
con tres sont filmées de face en légère plongée avec une caméra vidéo Sony Hi8 
Y-600E. Pour les a utres , se ul s certaines phases-clcl"s de la re nco ntre sont 
notées, et parfois photographiées. 

Ainsi, nous avons organisé, outre les rencontres préliminaires, 100 rencontres 
avec T. a. alpestr is , 69 avec T. a. cYr e ni. a insi qu'une dizaine e ntre 
T. o. a lpes /ris et T. a. cyre11i (e n vue de réa li ser des hyb rid at ions ). E n tout, 
72 re melles et 80 mâles ont été utili sés. Des observa ti ons sur le comportemen t 
de cour de T. alpes/ris on t éga lement é té réa li sées in narura, tant en Belgique 
qu'en Espag ne. Nous avons auss i obse rvé des rencontres de T. h. helvericus, 
T. \'. l'ulgoris et T. c r islatus afin d e mieux percevoir les différences 
compo rte men ta les ex is tan t au se in du ge nre Tri/urus. Des comportements 
homosex uels dans les bacs de stockage o nt également é té sui vis. Ayant constaté 
une ac ti v ité sex ue ll e à faible te mpérature dan s le milieu nature l. nous avons 
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réa li sé des rencontres à une température de 6-8 ° (les mâ les é tant maintenus les 
jours précédant la rencontre à une température de 6 ,5°). Nous avons éga lement 
eu recours à des colorants a limentai res (rouge carmin) pour maté riali se r les 
courants d ' eau créés par les tritons . Ainsi , au total , plus de 200 rencontres ont 
été o rganisées. 

Analyse des résultats 

Les cassettes vidéos Hi8 sont visionnées une première foi s afin d 'enco
der, sur bande magnétique audio , la succession des différents comportements 
exhibés par le mâ le lors de la rencontre. Pour plus de facilités, un code alphabé
tique est donné à chaque comportement du mâle. L' écoute de la bande audio 
permet a lo rs d'encoder les données sur un programme informatique permettant 
le traitement de données comportementales. Celui-ci restitue la succession des 
comportements avec un rime code en heures/ minutes/ secondes. La cassette 
vidéo est alors revi sionnée une ou plusieurs fois, afin de noter le comportement 
manifesté par la femelle pendant chaque acte du mâle ainsi que pour observer 
en détail certains comportements. Chaque enregistrement Hi8 est transféré sur 
VHS afin de le conse rve r pour un éventuel vis ionnement ultérieur. Nous avons 
égaleme nt fait des photographies e t des diapositives afin d 'analyser la s tructure 
des parades et de réalise r des croquis. 

Nou s avons r éa lis é des matrices de transition de premi er ordre 
(W IEPKEM A, 1961) afin de déterminer la success ion des comportements du mâle 
lors de l'ensembl e de la re ncontre, du début de la rencontre au premier dépôt et 
lo rs de différentes phases de la rencontre , selon le comportement de la femelle 
(négative, statique ou positive). Dans nos analyses, aucun comportement ne 
peut se succéder à lui-même. De ce fait , les matrices ne possèdent pas de valeur 
dan s la diagonale principale. Les valeurs de chaque case de la matrice ex pri
ment les fréquences absolues des transitions. Afin de réali ser des diagrammes 
de flux , nous transformons les fréqu e nces abso lues e n fréqu e nces relatives 
conditionnelles. Celles-ci s'obtiennent en divisant la fréquence absolue de 
chaque trans ition par la somme des fréquences absolues de toutes les transitions 
partant du premier acte (c ' est-à-dire le total ligne) (CHAMPAGNE, 1980). Lors de 
la réalisation des organ igrammes, nous avons uniquement tenu compte des tran 
sitions apparues plu s de deux fois. Pour les matrices contenant un grand 
nombre de transition s, nous avons app li qué une méthode statistique afin de 
mettre e n év ide nce les transition s s ignifi catives. Cette méthode compare la 
va leur observée de chaque transition vis-à-vis de la va le ur attendue, suivant 
l' hypothèse d ' indépendance, et donne une valeur appelée résidu: plus un résidu 
est positif, plus la trans ition a des chances d ' exister. Le seuil de s ig nification 
(0,05) est atteint pour des valeurs de résidus inférieurs ~1 - 1,96 ou supé ri eurs 
à 1,96, avec un nombre de degrés de liberté de 440 (HABERMAN N, 1973) . La 
va lidité de cette méthode sera discu tée lo rs de l' ana lyse des résu ltats. 

173 



Le succès de la rencontre, le numéro du spermatophore pris (dans les 
dépôts successifs) , le pourcentage re lati f de chaque comportement, la durée des 
bouffées d ' éventai l (une parade exhibée par les mâles) , ainsi que la fréquence 
de battement de la queue lors de ce comportement sont également repris dans 
des tableaux pré imprimés. Dès qu'un triton a servi dans une expérience, un bref 
résumé de ses comportements est noté sur sa fiche indi viduel le. Ainsi, il est 
poss ible d ' une part, de savoir combien d ' adultes ont été utili sés effectivement 
dans les expériences et, d ' autre part, de tenter d ' es timer un éventuel succès 
individuel. Pour ana lyser ces données, nous avons utilisé plusieurs méthodes 
statistiques : le test du chi-carré en table de contingence 2 x 2 et r x c ; l' analyse 
de la variance à 1 critère et à 2 critères (pour ce ll e-c i nous avons eu recours à 
des distributions de type normale, gamma et log-normale : pour plus d 'ex plica
tions, voir le chapitre consacré aux résultats) ainsi que le calcul de la moyenne 
(MAXWELL, 1961 ; TOM ASSONE et al., 1993). Afin de modé li ser certai nes don
nées , nou s avo ns e u recour s à des régress ion s de type logistique 
(LINDS EY, 1995). Nous avons alors vérifié la justesse de la modéli sation obte
nue grâce à un test d ' ajustement ( « goodness of fit » ). Les traitements stati s
tiques ont été principale ment réa li sés à l 'aide du programme GLIM de la Royal 
Statistical Society. 

Photo 4. TriLUrus a/pestris alpes/ris paedogé nét ique femel le (Alpes-de-Haute-Provence, 
France) (photo M. D ENOEL). 
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RESULTATS 

Description qualitative des comportements 

Comportements du mâle 

Nous avons recensé 24 comporte ments ex hibés par les mâles Triturus 
alpestris lors des rencontres sex ue ll es ( 1 mâle x 1 femelle). Certains des com
portements observés ne sont pas des parades: il s'agit de moments d ' inact ivité 
o u de m o uve ments non dirigés vers la femelle a insi que de pri ses aé riennes 
d ' a ir. Les deux sous-espèces ont un répertoire comporte me nta l très proche du 
po int de vue qua litatif. Toutefois , des différences ex iste nt. Elles seront énon
cées dans la descripti on qui suit. 

Approche (« approach »). Un mâle ayant aperçu une feme lle s ' en approche. 
Généralement, il s'arrê te plusie urs fois sur so n parcours (ce lui-ci po uv ant 
excéder une trentaine de centimètres) avant d ' arriver au niveau de la femelle. 
Dans le cadre de cette étude , nous ne considérons sous l 'appe llation d ' approche 
que le premier comportement dirigé du mâle vers la femelle. 

Reniflage ( « sniff»). Lors de ce comportement, le mâle abaisse lente me nt son 
planche r buccal, ce qui crée une dépress ion à l ' inté ri eur des cav ités bucca le et 
nasa le , entraînant un mouvement d 'eau depuis le m ili eu ambiant. L ' eau est 
en suit e ex pul sée principalement p a r la bouche légèrem e nt o uverte. Les 
mouvements d' eau o nt pu être matérialisés à l' aide de colorants a limentaires. 

Coup de museau (« touch »). Le mâle touche ou frotte la fem e ll e, avec son 
museau , au niveau des flancs o u de la tê te . Ce comportement est fréquemment 
associé à un renifl age . C hez T. a. a lpestris , le mâle pe ut mê me pousser la 
feme lle. Par contre , chez T. a. cyreni, ce com portement est très rare et n 'est 
exhibé qu 'avec une très fa ible amplitude : le mâle ne po usse ni ne frotte j ama is 
la fe melle. 

Mouvement vers l'avant(« move to the front »). Le mâle, intiale me nt situé à 
côté o u derri è re la feme ll e , se positionne devant elle en maintenant sa queue 
plus ou moins dans l ' axe du corps (fig. 4 A). 
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Coup de fouet (« whip »). Lo rs d e ce c omp o r te m e nt , le m â le r a m è ne 
vio le m ment la que ue le lo ng d e son fl a nc gauc he o u droit , la que ue éta nt 
inti a lement dans l'axe du corps. Ce comportement apparaît sous deux fo rmes : 
une simple qui n 'est autre que le dépl acement très rapide de la q ueue jusqu ' ~1 la 
posi ti o n d ' éventa il et une plu s compliquée où la q ue ue «rebo ndit » contre le 
fl anc pour for mer un angle a igu avec le corps et ensuite rev ient contre le fl anc 
da ns un e pos iti o n d 'éventa il (fig. 4 A à D) . Lo rsqu e ce co mpo rte me nt est 
assoc ié au mo uvement vers l'avant, l'arri è re du corps du mâle est généra le ment 
dép lacé vers l'a rri ère. La pui ssance du coup de fo ue t est parfo is te ll e que la 
fe me ll e est repoussée vers l' arri ère. 

Fig. 4. U ne séquence d u Coup de fouet : A , le mâle est en mo uvement vers l 'avant : B . la 
q ueue cs l ramenée v io lemment co ntre le fl anc : C, la queue « rebond it » : D , la 
q ueue est ram enée contre le fl anc en positi o n d'éventail. Le mâ le est à dro ite. 
A whip sequence · A. the ma le is in move Io the Ji-ont : B, the tait is bringed 
violent/_1· against the side ; C. the ta it « bounces » ; D. the tait is bringed against 
the si de in fanning posture. Th e 111a/e is on the right. 

Poursuite ( « follow » ). L orsqu e 1 a fem e ll e se dép! ace dans une d i rec ti o n 
opposée à ce ll e du mâle, celui -c i la poursuit fréque mment . La poursuite peut 
avoir lieu auss i bien au ni veau du substrat que dans la co lo nne d 'eau. Lors de la 
poursuite , le mâle essaye généra le ment de se pl ace r devant la fe melle po ur 
bloque r sa progress io n (mouve me nt vers l'avant). 

Eventa il statique ( « static fan » ). Les deux de rniers ti ers de la queue du mâ le 
sont re pli és contre so n flan c. L 'ex trémité de la que ue po inte plus o u mo ins ve rs 
la fe me ll e. Durant cet acte, qui est un comportement statique, le corps du mâ le 
peut être pl acé dans toutes les pos itions vi s-à-vi s de la feme lle. Néanmo in s, les 
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ang les formés entre le corps des deux partenaires tournent en général autour de 
90 et 170°. Le m âle est fréquemment un peu dressé sur ses pattes lors de cette 
parade et son corps incliné, l a face concave du côté de la femelle. Lorsque nous 
parlons de pos ition d 'éventail , il s'ag it de ce ll e qui v ient d 'ê tre déc rite (à 
ce lle-c i peuvent s' adjoindre divers m ouvements caudaux: cf i11fi'a). 

Mouvement d'éventail («fan») . L e m âle, en positi on d 'éventail , fait battre 
rapidement sa queue contre son fl anc . La fréquence de battement varie entre 
3,33 et 6,66 H z. Lors de ce mouvement, !" entièreté de la queue bouge: la base 
v ibre tandi s que l es deux derniers ti ers ondul ent (fig. 5). Le m âle peut creuser 
légèrement ses fl ancs (chez T. a. cyre11i ). Le mou vem ent d"éventail c rée un 
dépl acement réguli er d 'eau le lo ng du fl anc du m âle. depuis so n c l oaq ue 
jusqu 'aux alentours de sa tête et de ce lle de la femell e. L e courant d'eau a pu 
être m atériali sé à l 'a ide de co lorant alimentaire. T out en faisant battre sa queue, 
l e m âle ab ai sse rréquemment so n planc her bucc al et in spire a in si l ' ea u 
environnante. 

Fig. 5. Mou vement d 'éventail. 
The male ·s fanning display. 

Fig. 6. Ondu lation di sta le : 
fo rme légère e t rapprochée 
du corps. 
The distal fan : 
light amplitude and 1ail 
close to the ho(/.I'. 

Ondulation distale ( « distal fan » ) . Ce comportement consiste en une lente 
ondu lat io n de l 'ex trémité de l a queue, le mâle étant en positi on d 'é ventail. 
L 'amplitude du m ouvement de la queue et sa position vis-à-vis du corps du 
m âle so nt très variab le ; toutefo is il es t poss ible de les regro uper clans des 
ca tégori es bien défini es. Dan s l a fo rme très légère rapprochée, renco ntrée 
uniquem ent chez T. a . alpestris, seul s les cieu x derniers millimètres ca udaux 
osci ll ent, et cc avec une amplitude d ' un millimètre à gauche et à droite. Ce 
mouvemen t est à pe in e perceptibl e, mais d étec t ab le. La forme l égè r e 
rapprochée, commune aux deux sous-espèces, correspond à une osc ill ation un 
peu p lu s importante d ' une portion caudale ell e aussi plus grande (fig. 6) . Lors 
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de la for me a mpl e é lo ig née, obse rvée de nombreuses fo is chez T. a. cyren i, 
mais une seule fois chez T. a. a lpestris, plus du ti ers de la queue est concerné 
par le mouvement, cette de rni è re é tant plus écartée du corps que dans la fo rme 
légère (fig. 7). La form e ampl e rapproc hée est une pa rade aux caractéri stiques 
inte rmédiaires entre la fo rme amp le é lo ig née e t la forme légère rapprochée. 
Une fo rme légère très é lo ig née du corps a é té o bservée une unique fois chez 
T. a. a lpestris : lors de ce ll e-c i, la to ta lité de la queue forme un angle aigu avec 
le corps du mâle. 

Fig. 7. Séquence de l 'ondulati on distale ( forme ample et élo ignée du corps) : le mâle, en 
position d 'éventail . exécute une lente osc ill at ion de la queue (A à F). 
The dista l fannin g sequence (ample a111plitude and tait far jf-om the body) : the 
male, infanning position. moves slm1 ·/_1· his l a i/ (A à F). 

Invers ion (« invers ion »). Le mâle, en pos1t1on d 'éventa il , pl ace sa q ueue le 
lo ng de son autre fl anc . Lors de ce mo uvement rap ide, la queue est amenée 
rep li ée derriè re le corps, avant d ' ê tre replacée le lo ng de l' autre fl anc. Il arri ve 
éga le ment que la queue so it ramenée du côté où e ll e é tait initi a lement. 

Etendard en dos-de -chat (« cat-buckle and lean-in »). Le mâ le, to ut e n 
exécutant le mo uve me nt d 'éventail, se dresse sur ses pattes e t arque e t voüte 
son corps à la ma ni è re d ' un c hat, faisant de la so rte ap pa raî tre la co ul e ur 
orangée de son ve ntre. Il tend alors au max imum ses me mbres postéri eurs et 
tend sa queue, mo ntrant a lo rs son corps et son c loaque dans toute le ur ample ur. 
E nsuite, il déplace l'arri ère du corps en directio n de la feme lle , la queue s'en 
rapprochant parfo is jusq u' à l'effl eurer. En mê me temps, ses pattes avant sont 
o ri e ntées fo rtement vers l ' a rri è re. La qu e ue es t fréquemme nt dépl acée, 
une à deux fo is de gauche à droite. ava nt d 'ê tre ramenée dans la pos ition 
d 'éventail (fig. 8). 
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Fig. 8. Séque nce de l'éte ndard e n dos-de-c hat : le mâle initiale ment e n pos ition d' éventail 
(A). arque et voû te son dos (8 ) et é tend sa queue (C-D). la fait parfois battre (D ). 
avant de la ramener en posi ti on d' éventail (E- F). La feme lle es t en avant-p lan. 
The cat-buck/e and /ean -in sequence : the male . initial/_,. in fann in.g position (A} , 
a rches hi.1· back (8) and reaches out his tail (C- D). sometimes makes his tail beat 
(D), be.fore return.ing in fa nning posi1im1 (E-F). The f emale is i11 1he foreg round. 

Devancer ( « creep » ). Le mâle , situé à côté ou devant la femell e, se dé to urne 
de ce ll e-c i pour la devancer. Le mâle se dép lace a lo rs dan s le même axe que 
ce lui dans lequel se trouve la femelle . Durant ce comportement, il ne vo it plus 
la feme lle. 

Tremblement de la queue ( « qui ver » ). Le mâle, tout e n devançant la fe me ll e , 
fait trembl e r sa queue dans l' axe d u corps. Ce mou vement fort ample et rap ide 
peut ame ner la moitié te rminale de la queue à 90° success ivement à gauche et à 
dro ite de l'axe centra l (ce lui-c i co rrespondant à l' axe d u corps) . 

Pliage de la queue en accordéon ( « fold up his tail concertina-fashion » ) . Le 
mâle, après o u pendan t qu ' il devance la feme lle, repli e sa queue en accordéon 
de rri ère son c loaque. La queue n 'est général ement pliée qu 'en un seu l endroit, 
mais il arrive qu 'elle le so it en de ux. Dans ce cas , la portion la plus di stale 
ondul e alors légèrement. 
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Dépôt ( « deposition » ). Les lèv res c loaca les du mâle s ·écartent douce ment e t 
ex trude nt un long c l fin spermalopho re bl anc contrastant avec le ton sombre du 
c loaq ue. Lors du dépôt, la queue reste pliée en acco rdéon. mais 1 ·ensemble de 
celle-c i se soul ève jusq u ' à cc qu·elle so it amenée a u-dessus de l' ar ri è re du 
corps du mâle au moment oli le spermato pho re est presque entièrement soni. Le 
c loaque et le spcrmatophorc sont a lo rs ne tteme nt o ffert s à la vue de la femelle 
(fig. 9 ). 

B c 

Fig. 9. Séquence du dépôt d ' un spermalophore: le mâle repli e sa queue en accordéon (A) . 
la soul ève en ex trud an t un sperm atophore (B) et ava nce tout en fini ssa nt de 
!"ext ruder (C). 
Spermatoplwre d epositio11 seq11 e11ce : the 1110 /e .fàld.1· 11p his ta il co11certina~fashio11 
(A). rai .1·e.1· it and deposits a sper111atophore (8). th e 11 creeps fi11ishi11g 
d epositi11g it (C). 

Avancer encore et freiner (« creep on »). A la fin du dépôt (fig. 9c), que 
celui-ci so it term iné ou non , le mâ le avance encore de quelques centimètres , 
to ut e n pivotant d'un ang le de 90°, pour se me ttre pe rpe ndi cul a irement ù la 
remc ll e. Le mâle est a lo rs dans la position dite de fre inage. 

Queue frémissante (« trembling tail ») . Une lente ondulation parcourt la 
queue de la base à l'ex tré mité. La queue du mâle est placée plus o u moins 
parai lè le ment à son corps. mai s e n es t éloignée, l'a rrière du corps étant courbé 
e t clan s la pos iti o n de fre in age. Cc mou ve me nt es t géné ral e ment très court , 
vo ire ne marque que la tran si ti o n avec l ' appât distal o u la queue laté ral e. li 
arrive néa nmo in s qu'il dure plus longtemps. 

Appât distal («distal lure ») . Le mâle es t en pos ition de freinage ; sa queue, 
plu s o u mo in s étendue perpendiculairement à son corps. est dirigée légère ment 
ve rs le ha ut. L 'ex tré mité d e ce ll e-c i exéc ute un m o u ve m e nt ample cl 
le nt de gauch e à droite. La qu e ue peut éga le me nt ê tre ramenée lente me nt , 
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parall è le ment au corps , ava nt de revenir dans sa pos ition initi a le (fig. 10). Il 
arrive qu 'au li eu d'être tendue à angle droit, la queue ne forme qu ' un ang le aigu 
avec le corps. 

A 

c~ 

Fig. 10. Séquence de l'appât dista l : le mâle étend sa queue perpe ndicu la ire me nt à son 
corps (A à D), ag it e le nt e me nt l ' extrém ité de sa qu e ue (E). pui s exéc ute un 
mouve me nt plus ample (F), avan t de la rame ner para ll èlement à son corps (A). 
Dista l /ure sequence : the 1na /e reaches ou t his lai / so lhat il form.1· a rig l"lf angle 
with 1he body (A ù D). mo1•es s /01v/y lhe lip of 1he lai/ (E), then exhibils a more 
ample movement ( F). be fore bring ing it a ga in parai/el Io his body (A) . 

Queue latérale (« lateral tail ») . Le mâ le , e n position de frein age, app lique sa 
queue contre son flanc , l'ex trémité de ce lle-ci pointant généra lement ve rs le 
haut. Elle peut ê tre statique, mai s bien souvent une onde légère la parcourt de la 
base à l'extrémité : e ll e correspond alors à la queue frémi ssante, mai s avec la 
queue placée contre le fl anc. 

Queue latéro-distale ( « latero-distal tail » ). Il s'agit du comportement queue 
latéra le oü seule l'ex tré mité de la queue osc ille de gauche à droite (fig. 11). Ce 
mou ve ment peut être léger ou ample. 

Repousser(« push-back »).Tandi s que le mâle est en position de freinage e t 
en queue latéra le ou latéro-d istale, la feme ll e peut avancer vers lui et presser 
son museau contre sa queue . En réaction à ce la, le mâle entoure de sa queue le 
museau de la femelle et la repo usse fortem ent. Celle-ci recule a lors parfois de 
plu s ie urs ce ntimè tres. En avançant de nouveau ve rs le m â le, e ll e re passe 
au-des s us du spermatophore (s i ce lui-ci n 'avait pas adhéré à son c loaq ue) 
(fig. 12). 
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F'ig. 11 . Q ueue latéro-d i stalc le mâ le en pos iti o n de rrein agc fait battre lentement 
!" ex trémité de sa queue appliquée contre son flan c. 
Latero-diswl /(li/ m ove111e111 : the male in b raki11g /){)Sitio11 slou-fy 111akes /1is tai/°s 
tip be{{/ close to the bod1-. 

F 

Fig. 12. Séq uence de l 'ac te déno mmé « repousser » ( le mâ le est à droite) la femelle 
app l ique son museau contre la queue du mâle, cc dernie r étant en position de 
freinage (A): le mâ le repousse alors la feme ll e vers l 'arri ère (B ~1 D): la femelle 
avance de nou vea u ve rs lui et peut alors capturer le spermatophorc (posit ionné 
par une fl èche) si ce lui -ci avait été esq ui vé lo rs de la première approche (E-F). 
P11sh-back seque11ce (the 111ale is on th e rig ht) : the fe111{{/e pushes quite hard 
{{gai11st the 1110/e'.1· ta it. Jh e m ale being in braki11g position (A) : the male bends 
his hocfr rmrnrds the fema/e and al Jhe S{{llle time flexes his wil a11·ay fro 111 his 
.fla11k (B to D) : the fe m a/e aga i11 mo ves /O\\ '{{rds hi111 {{/Id ca11 pickup the 
spennarophore (positirmed bv an arr<rn) if this /a/Ier lwd 1101 been picked 1.1p 
du ring Jhe fïrst {/pf'roach ( E -F}. 
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Les autres comportements. Lo rs d ' une rencontre sex uell e, il a rri ve que le 
mâle n 'exhibe aucune parade o u se déplace dans une autre direc tion que ce ll e 
de la feme lle. Nous regroupo ns ces ac tes sous les termes statique / hés itati o n / 
reche rche . Le mâle peut également a ll e r respire r à la surface. A que lques rares 
occas io ns, des co mpo rtements particuli e rs pe u vent apparaître. Ainsi , c hez 
T. a . cyreni, il arrive que le mâle replie sa queue en accordéon to ut en fa isant 
battre rap ide me nt l 'ex tré mité de ce ll e-c i. Chez T. a. a lpes tris. no us avo ns 
observé deux comportements parti culiers : une ondu lation di sta le de la queue 
pl acée dans l'axe du corps , et un mo uve ment s' apparentant à ce lui de la que ue 
dan s le co mpo rte ment de l 'é te nd a rd e n dos-de-c hat (ma is il n· y a pas de 
dos-de-chat et le mâle ne rapproc he ni son corps ni sa queue de la feme lle) . 
Tout en réalisant le compo1tement d ' éventai l o u de coup de fou et, il a rrive que 
le triton a lpestre se dépl ace vers l' arrière, amenant de la so rte la fe me lle à le 
s ui vre : ce compo rteme nt est dénommé re tra ite (nelle ment mo ins prononcée 
to ute fo is que chez T. vu /garis). 

Comportements de la femelle 

E n règ le gé né ra le, no us co ns id éro ns troi s états d ' activité de la 
feme lle : statique (e ll e n 'exéc ute aucun mo uve ment) , négative (elle se dirige 
dans une directi on diffé rente de ce ll e du mâle) et positive (e ll e se déplace ve rs 
le mâle, ou bien o riente son museau e n direction de la tête ou de la que ue de ce 
derni e r). Mais la fe melle peut réal ise r d ' autres comportements comme a ller res
pirer (comporte ment néga tif). comme prendre un spermatophore ou touc he r le 
mâle (com porte ment positif) ou e ncore lever la queue en l'a ir dans l" axe du 
corps, e t la maintenir fi xe de cette manière pendant un temps variab le. Ce com
portement que no us appelon s flamenco statique ( « s tatic flame nco ») ne se 
produit que chez les feme lles vena nt d 'être « fécondées » (fig. 13). Il a débuté , 
se lon les cas, 1 S ù 25 minutes après la prise du spe rmatophore. Au moment o ü 
e ll e lè ve ou baisse la que ue, la fe me ll e mod ifi e généra lement son comporte
me nt (de statique ù négatif pa r exemple). li a rri ve ~1 que lques occas ions qu ' une 
feme lle exéc ute des parades « pseudo-mâles » . 
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Fig.13. 
Fe m ell e e n fl am enco sta tique l a 
queue es t dressée c l res te immobil e 
dans cette position. 
T/1e female in slaric .flam enco : the 
jenwle raises her rail a nd nwkes il 
SWY in rhis posirion. 



Transitions comportementales 

Patron général 

Quatres phases o nt é té ide ntifi ées dans la séquence du compo rteme nt de 
cour: l' o ri entati o n, l' ex hibitio n en éventail , l'ex hibition e n étenda rd et le tra ns
fe rt du s pe rm ato pho re. Lors d ' une re ncontre, une, plu s ieurs o u l 'ense mbl e 
d 'entre e ll es peuvent ex is ter. 

L 'ana lyse des matrices de transition no us montre que ce rta ines tra ns i
ti o ns sont beaucoup pl us fréque ntes que d ' autres , certa ines é tant except ion
ne ll es , vo ire ine xi stantes. Re présente r toutes les tra ns itio ns dans un o rga ni 
gramme es t illuso ire, é tant donné la faibl e li s ibilité qui e n rés ulte rait. No us 
avons a lors tra ité les données par une ana lyse stati stique des rés idus sur une 
m atri ce de tran siti o n sans di ago na le princ ipa le (vo ir page 173 po ur ex plica
tio ns). Les résultats obtenus sont inté ressants ma is in suffi sants à eux seul s . En 
effe t, le no mbre de trans iti ons es t amo indri , ce qui était le but pre mi er, ma is 
ce rtaines, très importantes - comme le passage au transfert du spermatophore -
sont considé rées comme no n signifi catives , ca r masquées pa r d ' autres tran s i
ti o ns propo rtionne ll e me nt beaucoup plu s impo rtantes (co mme éventa il ve rs 
éventa il fi xe ou o ndul ati on di sta le). Inversement, une trans iti on très rare chez 
T. a. cyreni , li ée au coup de museau, est cons idé rée co mme s ig nificati ve. En 
e ffe t, l'anal yse pre nd en compte to utes les transiti ons concernant un com porte
ment, e t dès lors que ce de rni e r n ' a it été ex hibé qu'une o u que lques fo is, les 
tra nsiti o ns le concernant peuvent ê tre considé rées comme s ignifi cati ves. Dès 
lo rs, no us avons réali sé un di agramme de flu x entre comportements . Celui -c i 
éta it basé à la foi s sur l' ana lyse des rés idus et sur la réa lité bio logique, o u plus 
préc isément sur l' impress ion qu ' e ll e e n do nne. Les tra nsiti ons no n signi fi ca
ti ves sont al o rs re présentées par de s fl èche s surm o ntées du sy mbo le N.S. 
(fig. 14 A-B) (données brutes en annexe : Tableaux Al & A2). 

1. L'orientation . La rencontre peut débute r par une approche du mâ le. mais le 
plus sou ve nt e ll e commence sans qu ' il y a it approche de l' un ou l' autre par
tena ire (ceux-ci se c roisant lo rs de leurs déplaceme nts respectifs) . Le mâle 
renifl e a lors la feme lle pui s tente de se placer face à e ll e (mouvement vers 
l'avant). Il peut égaleme nt la po urs ui vre et recommencer à la renifl e r et à se 
pl acer en mouvement ve rs l'avant. C hez T. a. a /pestris, il arri ve que le mâle 
do nne de pe tits coups de museau à la fe me ll e to ut en la re nifl ant. E tant 
do nné l'ex trê me rareté de ce tte parade c hez T. a. cyreni (et sa s imilitude 
avec le compo rte ment de re niflage), no us ne la considé re rons pas dans le 
di agramme des transiti ons (fig. 14 B). La phase d ' orie ntati on es t donc une 
phase mobile o ù les partena ires se renco ntrent , les dépl acements étant d us à 
la fuite de la feme lle (cf inj i·a). La trans iti on entre cette phase et la phase 
d ' ex hibiti o n e n éve nt a il es t ty piqu e m e nt m a rqu ée par la tr a ns iti o n 
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mo uvement vers l' avant /coup de fo uet /éventa il c hez T. a. cyreni et mo uve
me nt-vers- ! ' avant /éventail c hez T. a. a /p est ris. La tra ns iti o n re niflage/ 
éventa il o u pours uite/éventa il es t fréq ue nte a uta nt c hez l ' une que c hez 
l'autre. Les compo rte ments dé nommés statique/ hésitation / reche rche e t de 
respirati on concernent cette phase. Dans un souc i de c larté , il s ne sont pas 
représe ntés sur les di agrammes de flu x des figures 14A et 14B. 

2. L'exhibition en éventail. Durant celte phase, les anim aux ne se dé pl acent 
que peu. To ute foi s, des dépl acements impo rtants ex iste nt lorsque les phases 
cl' ex hibi tio n e t cl ' o ri enta ti on s 'inte rpénètre nt. Cette phase est carac té ri sée 
par un mâle e n pos iti o n d 'éve nta il de vant la fe me ll e . Le mâ le pe ut a lo rs 
faire battre sa q ueue en éventail , réa li se r l'ondul ati on d ista le o u l' inve rs io n. 
Entre les bouffées d 'éve nta il , le mâ le maintie nt sa queue immo bile e n éven
ta il f ixe. Pa r con ve nti o n, auc une tra ns iti o n n ' es t re présentée e ntre les 
comporteme nts d ' é ventail fi xe e t cl ' onclul ation di sta le. En e ffe t, le compo r
te ment repri s sous le terme d 'ondul ati o n di stal e inc lut éga leme nt fréquem
ment l'éventa il fi xe (au début et à la fin de la bo uffée). La tran sitio n ve rs Je 
tra nsfe rt a 1 ie u pri nc ipal c ment après le mo uveme nt cl· éventa i 1, mais pe ut 
auss i avo ir li eu après !" éventail fi xe. Toutefo is, celle de ux iè me tran s itio n es t 
ne tte me nt plus ra re (v is-ù-vis de la pre miè re) chez T. a. cYreni ( 19.57 %, 
n = 46) que chez T. a. a/pestris (47. 12 % . n = 104) (rem.: n = 46 & n = 104 
représentent le no mbre de tra nsitio ns de pui s l'éventa il ). 

3. L 'exhibition en étendard . Cette phase rep re nd les parades d 'éve nta il e l 
d 'éventa il fi xe de la phase précédente, mais les inc lut de maniè re sté réoty
pée à un autre compo rte ment : l ' é tend ard e n clos-de-chat . Une séque nce 
c lass iq ue compre nd c hez T. a. cyreni plu s ie urs parad es d ' é te nd a rd e n 
dos-de-chat séparées les unes des autres pa r la trans itio n é venta i 1/éve ntai1 
fixe/ éventa i 1. tandi s que chez T. a. olpestris, cette trans itio n est auss i fré
que nte que ce ll e ne contenant q u'u n seul mo uve ment d ' éventa il. C hez les 
deux sous-espèces, celle phase marque presque to ujours la trans itio n ve rs la 
phase de tra nsfert du spe rmatophore (cette de rni è re contenant presque to u
j ours un dépôt). 

4. Le trans fert du s permatophore . Ce tte ph ase es t p récédée pa r ce ll es 
c1·ex hi bi1i o ns en éventa il ou e n é le ncl ard , qui pe uve nt ê tre plu s o u mo ins 
lo ng ues . T o utefo is, une re nco ntre a dé buté pa r cette phase (s uit e à un e 
approche de la fe me lle). Cette phase débute touj o urs par le devance ment du 
mâle vis-à-vis de la fe me lle . Ce comporte ment es t géné ra le ment sui vi par le 
pli age de la queue en accordéon. Toutefo is, le mâle fa it parfo is tre mbl er sa 
q ue ue entre ces cieux actes : chez T. a. a lpestris, celle trans ition supplémen
ta ire est fréquente (33 % , n = 1 15, vis-à-v is de la trans ition direc te devancer 
/ pli er la qu e ue), ta ndi s qu ' e ll e est très ra re c hez T. a. cyreni (6 ,90 %, 
n = 58). Après avo ir devancé la fe melle, les mâ les T. a . a lpestris peuvent 
con t inuer le trans fert (83 % des transitions, n = 184) o u b ien reve nir à la 
phase d 'exhibitio n o u d'o ri e ntat io n ( 17 'le. n = 184), con tra irement aux 
mâles T. o . cvreni qui ne rev iennent jamais à la phase d ' ex hi b itio n, c l très 
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rare ment à ce ll e d ' orientation (6,06 %, n = 66). Le retour aux phases précé
dentes peut éga le ment se faire après le pliage de la queue, mais le trans fert 
pe ut continue r par le dépô t d ' un spe rmatophore, acte qui est toujours suivi 
du comportement dénommé avancer encore . A la fin de celui -c i, le mâle se 
pl ace e n pos ition de frein age e t exéc ute diffé rents mo uveme nts ca udau x 
(que ue fré missante, appât di s tal , que ue latéral e , que ue latéro-distal e) qui 
pe u ve nt se succéder de difl"érentes mani è res. Les tran s iti o ns de e t vers 
l' appât di stal chez T. a. cyren i sont rares car ce comportement est peu repré
senté. Après l'exécution du comporte ment dénommé queue latéra le, le mâl e 
pe ut repousse r la fem e lle vers l' arrière. Du début du transfe rt jusqu 'à la 
position de freinage, le mâl e ne voit pas la femelle , qui en général le suit et 
fréquemment touche sa queue de son mu seau. Cet acte confirme au mâ le 
que la femelle est toujours présente (cl infra ). La femelle passe au -dessus 
du spe rmatopho re lorsqu 'elle se rapproche fort du mâle en pos iti o n de fre i
na ge . Le spe rmatophore pe ut alors adhérer aux lèv re s cloacalcs de la 
fe mell e. Le comportement dit repousser amène a in s i la feme ll e à passer 
plusieurs fois au-dessus du s pe rmatophore , ce qui pe ut au g menter les 
chances de prise de celui -c i (deux « fécondations » ont été réalisées grâce à 
ce comporte ment). Après la pos ition de frein age , le mâle pe ut ré initie r un 
de vancement e t, de ce fa it, réa li ser un nouveau transfe rt de spermatophorc. 
ou revenir à la phase d 'orientation (l a transitio n vers cette phase n ' est pas 
représentée sur le diagramme de flu x car e ll e passe par le co mportement 
dénommé statique/ hés itation/ recherche) . 

Transitions jusqu'au premier transfert complet 

Les tra ns iti o ns dé crites clans le paragra ph e précédent conce rnent 
l' ensemble de la rencontre. Etant donné qu ' à la suite d ' un transfert, même com
plet, un mâle peut ré initier les phases d ' orientation et d 'exhibitio n, les compor
teme nts lors de ces phases pre nnent dès lors plus cl' importance et masquent les 
transitions vers le transfe rt, qu ' il so it comple t ou non. Afin de compare r avec 
plus de finesse les trans itions jusqu ' au transfert (qui aboutit), nous avons réali sé 
des matrices de trans itions ne s'i ntéressant qu ' à ce qui se passe avant le trans
fert. e t ne prenant pas en compte les comportements statique/ hés ita ti o n et de 
respirati on. Dans cette analyse, nous avons distingué les transitions en direction 
d ' un transl"crt comp le t de ce ll es diri gées vers un incom pl et (c'es t-à-dire ne 
contenant pas de dépô t). Les trans itions sont représentées sur les diagrammes 
de flu x de la figure 15. D ans ce cas-ci, nou s avons un nombre moindre de tran
sitio ns (on ne s' inté resse qu ' à une partie de la séquence sex ue lle) . Nous avons 
alors pu nous passe r de la méthode stati s tique précédemment employée (cc ll c
c i étant , com me nous l ' avons dit plus haut, partie ll e ment contestable) : toutes 
les transiti o ns sont indiquées, excepté ce lles infé rieures ù 1 % e t ce ll es appa
rai ssant seulement 1 ou 2 foi s. L ' e nsemble des do nnées brutes est repris en 
annexe (tableau A3). 
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A) Triturus alpestris alpestris (n=1317) 

B) Triturus alpestris cyreni (n=672) 

RESULTATS 

0-9% 

10-24% 

25-49% 

50-74% 

75-100% 

Transfert sans 
dé~ôt 

Transfert avec 
dépôt 

Fig. 15. Diag ramme des tra nsitions compo rteme nta les ex hibées par les mâles avant le 
tra ns fe rt . clans les rencont res co ntena nt a u mo in s un dépôt. A. Tri111r11s a. 
alpesrris; B. T. a. cyreni. L' é pa isse ur des trait s es t propo rti o nn e ll e a ux 
fréque nces rel ati ves de transiti o n. 
Diagm111s of behavio11ral tra11sir io11 s exhibired ln males hefiJre spen11 1ra11sfe r, in 
e11 cou111e rs conrai11i11g a r leasr one deposirio11. A. Trirurus a. alpes/ris : B. T. a. 
c_vre11i. Widrh of ar1Dw1· is proporr io11al 10 rhe.frequency of'tra11sitio11. 
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Cette méthode confirme les résultats obtenus avec l'ensemble de la ren
contre. Elle montre également de nou ve lles différences au sein des transitions 
de e t vers le trans fe rt. Ainsi , sauf exception , T. a. cyreni ne passe au tran sfert 
qu ' après un mou vement d'éventail. Chez T. a. alpestris , par contre, la trans ition 
éventail fixe/transfert est assez fréquente (55 % vis-à-vis de la transition 
éventai 1 /transfert). Une a utre parti eu la ri té de T. a. cvreni est de ne revenir 
qu 'exceptionne llement aux phases d 'orientation ou d ' ex hibition après un trans
fert sans dépôt (T. a. alpestris y revient fréquemment ). 

Influence de la femelle 

Dans les chapitres précédents , nous avons montré les transitions entre les 
actes du mâle sans considérer l' influence de la femell e. Dans le présent cha
pitre, nous allons considérer les transitions co mportementa les faisant s uite à 
une femelle négativ e , s tatique ou positive , d ' une part a u sein des phases 
d 'orientation e t d ' exhibition, d ' autre part au sein de la phase de transfert du 
spermatophore (dans ce cas les données relatives aux femelles négatives et sta
tiques sont poolées ca r le nombre de données de ce type est faible : 3 % du 
nombre tota l observé, n = 12293). Dans la prése nte analyse , nou s tenon s 
compte des comportements dénommés statique/ hés itation/ rec herch e et 
respiration. Ceux-ci dépendent en effet du comportement de la femelle. 

Sur les phases d'orientation et d'exhibition 

- Chez T. a. a/pestris . Lorsque la femelle es t négat ive , les transitions 
concernent principalement la phase d'orientation : le mâ le poursuit la 
femelle et la renifl e. Mais le mâle exhibe également des comportements 
de la ph ase d 'ex hibition en éventail. Dans ce cas-c i, le comportement 
d ' inversion concerne le plu s souve nt une redirection de la queue ve rs 
une femelle en mouve ment. Le mâle peut a ll e r respire r après avoir pour
suivi la re melle o u ne montrer aucune parade (comporte ment dénommé 
statique/ hés itation / recherche) après les actes renifl e r, coup de mu seau , 
poursuite , éventail , éventail fi xe et ondulation distale. Lorsque la remelle 
est statique, le mâl e passe de la phase d'orientation à celle d ' ex hibition 
en éventail, et de celle-ci au transfert. li touche plu s la femelle que 
lorsq ue celle-c i se montre négative, et passe nette ment à des comporte
ments de type statique / hés itat ion/recherche . Les transitions avec une 
fe me ll e positive so nt limitées aux phases d'exhibition et de transfert 
(ainsi qu'entre le comportement de reniflage et d ' éventail ). L' inversion 
est également exhibée lorsque la feme lle se montre statique ou positive. 
Ainsi, il s'ag it bi e n d'une parad e à part e nti è re . Le co mportem e nt 
d 'ondulation distale est mo ins utili sé lorsque la femelle est négative . Ce 
com portement n'apparaît donc pas comme e fficac e pour leurrer la 
fe me lle , e t n 'es t peut-être pas utili sé dan s ce sens , du moin s dan s sa 
forme légère (sans vouloir faire de finali s me). Le s tran s ition s so nt 
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RESULTATS 

représentées graphique ment s ur la figure 16 ( les données brutes sont 
repri ses dans le tableau A4 repri s en annexe) . 

- Les remarques a ttribu ées à T. a. a lpestr is s'app liquent éga le me nt à 
T. a. cyreni. Les différences déj à évoq uées dans les chapitres précédents 
sont éga lement d ' application ici , mai s seul ement lorsque la fe mell e est 
négati ve o u statique. L ' o ndulation distale, généra lement plus am ple chez 
T. a. cvreni , pourra it tenir li eu de leurre. En effet, e ll e se rapproche par
fois du comporteme nt dénommé appât distal (cf infi-a) . Des différences 
de fréquences de trans iti on no n déce lées auparavan t appa raisse nt ic i 
ma is e ll es ne sont pas d ' importance majeure (pour plus de détai ls, se 
réfé re r au tableau AS repri s e n annexe). 

Sur la phase de transfert du spermatophore 

- Chez T. a. a /pestris. Pour être synthé tique, nous ne repre ndrons que les 
diffé re nces entre les transition s effectuées face à une fe me ll e négative ou 
statique d ' une part, positive d ' autre part. Lorsq ue la fe me lle se mo ntre 
négati ve, le mâ le n ' exécute pas le comportement repousser. Un contac t 
du museau de la feme ll e avec la queue du mâ le est en effet nécessaire 
pour l' exécution de ce comportement. Le mâle exécute autant la transi 
tion devancer/plie r que la transiti o n devancer/tre mbl er/plier a lo rs qu ' il 
ne fait jamais tre mble r sa queue lo rsque la feme ll e se mo ntre pos itive. 
Ce compo rtement supplé menta ire est a ins i une parade utili sée unique
me nt pour courti ser une femelle non réceptive. Lorsque la feme lle est 
pos iti ve , le mâle n ' utili se pas no n plus l'appât d is tal et peu la queue 
la téro-d ista le : des mouve ments s imil a ires à ceux de vers e t ayant un 
effet de leurre. li s n ' ont leur inté rê t qu 'avec une fe melle négative. Le 
mâle peut même a ins i attire r une fe me lle qui s'en é ta it écartée au début 
du transfe rt. Il s'ag it d ' un le urre haute me nt e fficace . Un a rg ume nt e n 
faveur d e l ' e ffet le urre es t l ' ex is te nce de mo rsures de la part de la 
feme ll e sur la queue e n mouvement. Les organ igrammes (fig. 17) (do n
nées brutes reprises dans le tableau A6 en annexe) no us apprennent éga
lement que des trans iti o ns entre différentes étapes du transfert vers les 
phases d'ori entati on et d 'exhibiti on sont fréquentes. 

- La feme lle a la même influence sur les deux sous-espèces, excepté dans 
les transiti ons propres à celles-c i dont il a déj à été fa it allusion précé
demment : a ins i, par exemple, il n'y a aucun re to ur aux phases d' exhibi 
ti o n et d 'o ri entati on après que le mâle T. a. cyreni a it devancé la femelle , 
que ce ll e-c i so it s tat ique , négati ve ou positive (cette trans itio n est fré
que nte chez T. a. a/pestris lorsque la femelle est statique). Bie n que les 
femell es T. a. cyreni se mo ntrent plus souvent pos itives que les fe me lles 
T. a. a /pestris, les différences subspéc ifiques au niveau de ces comporte
ments - qui dépendent éga lement du comportement de la feme lle, tel 
l' acte trembler - sont to ujours marquées . Les données re latives aux 
trans iti ons de T. a. cv reni sont repri ses en annexe (tableau A7). 
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A. femelle positive (n= 11 02) 

B. femelle positive (n=3155) 

C. femelle positive (n=41 9) 

•••• 
Fig. 16. Diag rammes des transition s comportem entales ex hibées par les m âles T. a. 

a/pestris lors des phases d'orientat ion cl d 'exhibiti on, scion le comportement de 
la femelle A , négati ve : B . statique : C . pos iti ve. L ' épa i sseur des trait s es t 
proportionnelle aux fréquences relati ves de transi t ion ( respectivement 0-9 %, 
10-24 % . 25-49 % . 50-74 % . 75- 1 OO % ). L es courbes (sans fl èche) dans la parti e 
supérieure des diagrammes sont orientées vers la droite : ce lles en dessous vers 
la gauc he. Abréviation s S =renifler, T =coup de museau, P =poursuite, 
M =mouvement ve rs l 'a vant. W = coup de fouet. E = éventail. F = éventail fi xe. 
G =ondul ati on distale. 1 = in version. L = étendard en dos-de-chat , Y= statique 
/hésitation/recherche. V = va respirer en surface. 
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A. femel le négative ou statique (n=314) 

• 

Fig. 17. Di agra mme des tran siti o ns co mport emental es ex hibées par les m âles T. a. 

alpestris lo rs de la phase de tran sfert du spcrmatophorc. sc ion le comportement de 
l a fem ell e A, néga ti ve ou statiqu e : B , positi ve. L 'épa i sseur des trait s es t 
proporti onne lle au x fréquences rel ati ves de tran sition ( respecti ve ment 0 -9 %, 
10-24 %. 25 -49 %. 50-74 % . 75- 1 OO % . Les courbes dans la panic supérieure des 
diagrammes sont o ri entées ve rs la droite ; ce ll es en dessous, ve rs la gauc he. 
Abrév iati ons C =devancer, Q = trembler. J =pli age en accordéon. D =dépô t. 
0 = avancer encore. H = queue frémi ssante. B = appât di stal. X= queue latéro
di stalc. U =queue latérale. R = repousser. 
Diagm111s ol behavioural transitions exhibited bv T. a. a /pestris males du ring the 
spermatuphore tran s/er pha se a nd in rela tion with the fe 111 ale behav io ur 
A , negat ive or static ; B. pusiti1•e. Width o/ fines is propu rtional Io the .fi-·equenc 1· 
of transitio11 (respecti1 •eh · : 0-9 %. 10-24 %. 25-49 %. 50-74 %. 75- 100 % ). Th e 
curves above the !10ri~<wtal read/i-m11 le.fi to right. those be/011· read .fi·o1n right to 
lefr. Abbreviat ions C = creep, Q = qui1•e r. J = .fàlding up concertinafashion. 
D = d eposirion. 0 = c reep -on , H = trembling rail, B = d is tal /ure, X= la te ro 
distal tuil 111ove111 en1. U = itlleral tait. R = push-back. 

Fig. 16. Diagra 111s of' behm•ioural transirions exhibited ln T. a. alpes/ris males d11ring the 
orientation and exhibition phases and in relarion 11 •ith the fe 111ale behaviour : A. 
negative: 8, static: C, positi1•e. Wid rh rl lines is proportiona/ Io 1he freq 11encv of 
rransition (respecti1•ely 0-9 % . 10-24 o/o , 25-49 o/o, 50 -74 % . 75- 100 % ). Th e 
c1 11Tes ( 11 ·i1hour arro 11') above the hori~o111a/ read j imn le.fi to right. rhose below 
read fro 111 rig ht Io le/t. Abbrev iati o ns : S =sniff T = tou c h. P = ./(11/ow, 
M = moi•e to rhe .fi·ont , W = 11 ·hip. E = fa11. F = s tatic fa n, G = di s ta l .fàn. 
I = i111 ·ers io n. L = cat- buc kle & /ea n - in , Y= s ratic / h es iratio n / sea rch. 
V= breathe. 
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25 

--- T.a.alpestris (n=2640) 

- - - - - - T.a.cyreni (n=1724) 

'!-
c 
.!!. 
c 
0 

·~ 15 
> • • ,, 
0 

" • 10 
0 
c • , 
" .• ù: 

10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 · 31· 41- 51- 61 · >70 

30 40 50 60 70 

Durée (en sec.) 

Fig. 18. Fréquences des durées de toutes les bouffées d ' é ve ntail de T. a . alpestris e t 
T. a. cyreni . 
Frequencies of a l! the fan bouts du rations in T. a. alpestris and T. a . Cffeni. 

25 

- - - - - - avanl dépôt {n=535) 

- - - après dépôt (n=1757) 
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Fig. 19. Fréquences des durées des bouffées d ' éventai l précéda nt et sui va nt le premie r 
dé pôt de spermatophore chez T. a. alpes/ris. 
Frequencies offan bouts du rations be/ore and after the .fïrst sperm deposition in 
T. a. alpestris. 
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RESULTATS 

Caractéristiques du mouvement d'éventail 

Nous consacrons un c hapitre e nti er au mo uveme nt d ' éventa il car, parmi 
!"ensemble des comporte me nts ex hibés par les m â les , c'est ce lui qui apparaît le 
plus souven t (37 % des comporte me nts de T. a. a /p estris Ln = 7475] e t 34 % de 
T. a. cvreni Ln= 48 14J). 

Durée des bouffées d'éventail 

Nous avons comparé les durées du mo uvem ent d ' éventail dans les diffé
rentes populations de T. a. alpestris , e ntre les deu x sous-espèces (fig. 18) e t à 
deux étapes de la rencontre (avant e t ap rès le dépôt) (fig. 19). Les résultats 
obtenus montrent des caracté ri stiques communes. En effe t, dans to us les cas, on 
obtient une courbe durée/ fréqu e nce di ssymétrique à droite avec un mode pour 
les durées de deux o u trois secondes. Nous n 'avons pas appliqué d ' a na lyse 
stat istique dans le cas présent car e ll e aurait été diffic ilement réali sab le (compa
raison de pl us d'une centaine de matrices , c hacune compre nant des di zaines 
de données) . 

C hez T. a. alpestris , le mode est s itué à troi s secondes, quelles que soient 
les populati o ns . Toutefois, les fréqu e nces d'observation des éve nta il s de 
2 secondes da ns les popul ations de Rabotrath e t de Boirs sont presque a ussi 
impo rta ntes que celles de trois secondes. Cette s ituation se rapproche de celle 
rencontrée chez T. a. cyreni c hez qui le maximum d ' o bserv ations intervi e nt au 
ni vea u des éventails de deux secondes . La différence princ ipa le e ntre les de ux 
sous-espèces tient en l ' utili satio n des mouvements d ' éventail de lo ngue durée. 
E n effe t, T. a . a/pestris ex hibe des mouvements d ' éventail po uvant dure r 
ju sq u ' à 208 seco nd es (e n to ut 17 o bse r va ti o n s de parades de plu s de 
60 secondes), a lo rs que T. a. cyreni n ' utili se j a m ais des parades de tell e durée 
(c ' est-à-d ire de plus de 60 secondes) , e t mê me celles de plus de 40 secondes 
sont trè s ra re s (0 , 12 % contre 1,63 % c hez T. a . alpestris) (fig. 18) ( la 
figure Al e n annexe indique le pourcentage de trito ns utili sant les bouffées 
d ' éventail de différentes durées) . En m oyenne, le mou ve m e nt d'éventail de 
T. a. cy reni est plus court e n durée que ce lui de T. a. alpestris (moyenne: 
4,0 secondes, n = 1724 pour T. a. cyreni ; moyenne : 5,2 secondes , n = 2640 
pour T. a. a /pestris). 

Le mouvement d ' éventa il a te ndance à durer plus lo ngte mps après le 
pre mier dé pôt qu ' avant. Ainsi, c he z T. a. a /pestris , on obser ve 0,56 % d e 
mo uvemen ts d'éventail de plus de 30 secondes avant le dépôt (n = 535), alors 
qu ' i 1 y e n a 2,22 % après (n = 1757). De même, le mode est à de ux secondes 
ava nt le dé pôt, à trois après (fig. 19) . Ces caracté ri stiques se reportent sur la 
durée moyenne d ' éve nta il : 4 ,5 seco ndes ava nt le dépôt (n = 535) contre 
6 ,0 secondes après (n = 1757) . 
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Fig. 20. Fréquences de battement clc la queue lors du mou ve ment cl 'évc ntail. A , chez 
T (/, alpes/ris Cl T a. nre11i U1 13- 17 °C ) ; B. dans cieux lo ts de T (/, alpestris 
différant par la taille (il 13- 17 °C ) ; c. il deux rég imes cle température chez 

7~ o. cyreni. 
Toi! b eating ji·equenc ies d11ri11 g fa1111i11g. A. in T a. olpestris and T a. cyre11i (in 
13- 17 °C) : B. in Iwo lots o(T o. a/pestris d1ffe ri11g J i-0111 one a1101!ter in /ength (in 
13- 17 °C) : c al Iwo tempera/ure ra1i11g .1· in T (/, C\Telli. 
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RESULTATS 

Fréquences de battement de la queue lors du mouvement 
d'éventail 

Lors du mouvement d ' éventail , le mâle fait battre les de ux de rni e rs tiers 
de sa q ueue contre son flanc . L ' analyse vidéo image pa r image nous montre 
que la fréquence de battemen t es t compri se e ntre 3,00 e t 6,66 Hz selo n les cas 
(fig. 20 A, B, C) . Un mê me individu pe ut utiliser diffé rentes fréquences au 
cours d'une rencontre , mai s ce ll es-c i diffè rent au maximum de 1,66 Hz . Nous 
avon s regroupé les fréquences de batteme nt selon des critères phylogénétique , 
morpho logique e t thermique . 

Fréquences de battement chez les deux sous-espèces 
(Température = 13-17 °C) 

Les di stributions des fréquences de batteme nt des deux sous-espèces en 
fonct ion de la fréquence d ' observation sont similaires. Nous ne constatons pas 
de d iffé rences significatives (P = 0 , 168, X2 à 1 ldl ) . Les fréquences se distri 
buent e ntre 3,66 et 6,66 Hz (fig. 20A). Les fréquences moye nnes sont égale
ment simil a ires (4.9 Hz, n = 1 17 pour T. a. a lpestris contre 5, 1 Hz, n = 95 pour 
T. a. cvreni). 

Fréquences de battement selon la taille des tritons 
(Température = 13-17 °C) 

Les Trituru s a. alpestris mâles étudiés mesuraient entre 75 et 96 mm de 
longueur totale. Afin de mettre en évidence des différences se lon la taill e des 
tritons , nous avons di stingué deu x groupes : 75-85 mm e t 86-96 mm. La diffé
rence es t sig nifi cat ive entre les fréquences de batte ment (P = 0 ,007, x2 à 1 1 dl) . 
A in si. nous avo ns constaté que les petits tr ito ns ont une fréquence de batte ment 
plu s importante (moyenne : 5 ,2 Hz, min .-max . : 4,00-6,66) que les g rand s 
(moyenne: 4,8 Hz, min .- max.: 3,66-6,00) (fig. 20 B). Nous n'avons pas réa li sé 
ce type d 'analyse chez T. a. cyreni , car les variat io ns de ta ille sont minimes 
cl ans l'échantillo n é tudi é (75-85 mm). 

Fréquences de battement selon la température de l'eau 

Sur le teJTa in , à 1800 mètres d 'a ltitude, e n Espagne, no us avo ns constaté 
des mo uveme nts de parade plus lents que ceux rencontrés au laborato ire avec 
des triton s de la sous-espèce nominati ve . Une fo is tran splantés en aq uarium , 
nous n ' avons plus re marqué de diffé rence clans les fréquences de ba tte ment 
(fig. 20 A). Comme la mare dans laq ue ll e avaient é té observés les trito ns espa
gno ls était à une température de 7 ° e t que ce ll e du laboratoire osc illa it entre 14 
et 17°, nous avons réa li sé des observations à basse te mpérature (6-8 °C) sur 
T. a. cyreni. Nous avo ns a lo rs observé de grandes diffé rences. Comme cela 
était supposable à la vue des courbes (fig. 20 C ), le test du chi-carré est très net
tement signifi ca tif (va leur de P ass imil ée à 0 pa r le programme stati s tique , 
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Photo S. Mouvement d'éventail chez Triturus a/pestris a/pestris. Le mâle est à gauche 
(pho to M. D ENOEL). 

Photo 6. Etendard e n dos-de-chat chez Triturus a/pestri.1· cyreni. Le mâl e est à gauche 
(photo M. D ENOEL). 
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1 1 dl). A basse te mpé rature, les fréquences de batte ment sont fa ibles : de 3,00 à 
4,00 Hz (moyen ne : 3.6 Hz, n = 46) a lo rs qu 'à plus haute température, e ll es 
oscillent entre 3,66 et 6.66 Hz (moyenne: 5, 1 Hz, n = 95) . Nous ne pe nsons pas 
qu ' i 1 y a it une re lation parfaitement 1 inéaire entre la température et la fréquence 
de battement. En effe t, lo rs d ' une même expé ri e nce, cette de rni è re peut varier 
de 1,66 Hz a lors que la tem pérature est plus ou mo ins s tati o nnaire. A insi , nous 
nous sommes pe rmi s d'ut ili ser deux ga mmes de te mpérature diffé rentes, plutôt 
que des températures bien précises. Cec i nous permet a lo rs de dire qu' e n des
sous de 8° , la fréquence de battem e nt osc ille entre 3 ,00 et 4 ,00 Hz, tandi s 
qu'au-dessus de 13°, e ll e osc ille entre 3.66 e t 6,66 Hz (c hez T. a. cyreni) . 

Les quatre mouvements caudaux de 
la phase d'exhibition 

Au cours de la phase d 'exh ibition, le mâle réa li se princ ipalement quatre 
m o u veme nts d e queue: l 'éve nt ai l, l' o ndul at io n di s tal e, l' é te ndard en 
dos-de-chat e t le coup de foue t. Ces rnou ve rn c nts se rencontrent chez les deux 
so us-es pèces rn a is à des fréquences re la tives s ig nifi ca ti ve me nt diffé re ntes 
(P < 0 ,001 . x2 à 3dl) (fig. 21). En co rn parant chaque cornporternent (pa r le test 
du X") entre les cie ux sous-espèces. no us observons des différences au ni veau 
du coup de fou et (P = 0.015 ) e t de l'ondulati o n distale (P = 0,02 1 ). Ainsi. 
lorsque les rn â les T. a. C\r·e11i se positionnent devant la fe rne ll c, il s ont plu s ten 
dance à réa li ser le coup de fouet que ne le fait T. a. a /pestris. Cette différence 
se rnarque éga lernent par le nornbre plus irnportant de triton s a lpestres ibé riques 
utili sant ce corn portement. Par contre . l' ondul ati on di sta le, bien qu ' uti 1 isée plus 
souvent par les mâ les T. a. a/pestris , est utilisée par le même nombre re latif de 
trito ns (fig. A2 en annexe) . 

Appréhension du niveau de motivation et 
d'indécision des mâles 

L ·ana lyse d es tr a nsit io ns co mpo rtem e ntal es peut no us permett re 
d 'appréhender les no ti o ns de motivation et d ' indécis io n. En e ffe t. au co urs 
d'une rencontre, le mâl e peut ou no n passe r ~1 certains actes-clefs se lon son 
ni veau moti vatio nne l. Ces transitions sont généra lemen t d'une g rande impor
tance car e ll es peuvent compromettre le succès d'une rencontre, et de là 1 ïnves
ti sse rnent sex uel déjà en trepris. 
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Fig. 21. Fréquences relati ves des quatre mouve ments de queue ex hi bés par les mâles T a. 
alpestris et T a. c 1·re11i lo rs des phases d' ori entati o n et d'exhi bi t io n clan s les 
rencontres menant au dépôt d'au mo ins un spermatophore. * p < 0.00 1 (X2) . 

Frequency histog rams of the fou r ta il 11 101·e111 e11 1s exhihited b_1· the T a. a lp es /ri s 
a 11 d T. a. cvre11i d urin g th e orien ra 1io 11 and exhib ition phases in e 11co 11 nte rs 
containing at least one deposition. * p < 0.00 1 (X2). 

Analyse du passage à la phase de transfert du spermatophore 
et au dépôt 

La rencontre sex ue ll e e t le transfert du spe rmatopho re se réa li sent à di s
ta nce c hez le trito n a lpes tre, to ut co mme c hez les a utres trito ns d u genre 
Triturus. A insi, po ur passer au tra ns fe rt du spe rmatopho re, le mâle do it devan
cer la fe me lle . Ma is dès cet ac te , ce ll e -c i lui est in vis ible . A ins i, devancer une 
fe me lle qui ne se mo ntra it pas pos itive est ri squé: ri en ne dit que cette de rni è re 
éta it prête à le sui vre . Le ni veau moti vationne l d u mâle peut donc ê tre appré
hendé à cette étape : un mâle très motivé peut initier le trans fert a lo rs qu ' une 
fe me lle se montra it néga ti ve juste avant. In versement, un mâle peu mot ivé pe ut 
ne pas passer au trans fe rt face à une femelle un pe u pos iti ve. Ainsi, le ni veau de 
moti vatio n est une caracté ri stique propre aux ind ividus. Afin de me tt re en év i
dence des d iffé rences subspéc ilïques au ni veau de celle stratég ie , no us avo ns 
comparé le no mbre de devancements se lo n que la feme lle est pos iti ve ou no n 
chez T. a. a lpestris e l T. a . cyreni. C hez la premiè re , 45 % des entrées (n = 159) 
dans la phase du tran sfert se fo nt a lo rs que la feme lle ne se montre pas pos iti ve, 
tand is que chez la seconde il y en a seulement 25 % (n = 85). La d iffé re nce est 
signifi cati ve (P < 0,00 1, x2 à 1 d l). 
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Après avo ir devancé la feme lle, le mâle peut replier sa queue e n accor
déon puis. se lon les cas. déposer un spermatophore, ou se retourner e t ainsi 
retourner aux phases précédentes . A cette é tape, la femelle peut montrer au 
mâle qu"elle se montre positive même si ce lui -c i ne la voit pas. En e ffe t, en sui 
vant le mâle, el le peut lui to uche r la queue de son museau, ce qui constitue un 
st imulus provoquant presque toujo urs le dépôt. Mais si la femelle ne to uche pas 
la queue du mâle. la réali sation d"un dépôt ne ti e ndra plus qu ' à l' é tat inte rne de 
ce dernier. Un mâle fo rt moti vé déposera a insi un spermatophore même s i la 
femell e ne manifeste aucun contact. Le même type de différe nces s ubspéc i
fique s que ce ll es évoquées dans le paragraphe précédent se retrou ve ic i : clans 
5 1 % des cas ( n = 106), les mâ les T. a. alpestris déposent un spermatophore 
a lors que la femelle ne donne pas de toucher de queue. a lors qu ' il y a seul e111ent 
26 cas s ur 100 (n = 54) où un mâle T. a. cwen i se risque à une telle transition 
(P <0,01, X2 à ldl ). 

Un mâle, considéré comme motivé par le fait qu ' il devance une femelle 
ne se 111ontrant pas positive, peut en rait être ce que nous considérons co mme 
indéc is. En effet, il arri ve que juste après avoir devancé la remelle et sans lui 
laisser le temps de le suivre, le mâle se re tourne vers e ll e po ur continuer à la 
parader. Sur cette base e t à titre d 'exemple, no us avons cons idéré com111e rorl 
indéc is un mâle (de T. a. o!pestris) qui a. lo rs d"une renco ntre de 42 minutes, 
montré 12 retournements de ce type. 

Le facteur respiration 

Le triton a lpestre est un animal qui a besoin d"un apport régulier d'oxy
gè ne pour assu re r son métabolisme. Lors d"une rorte activité , telle ce lle 
déployée lors d ' une rencontre amoureuse. le mâle doit parrois arrêter ses 
parades pour aller resp irer. Toutefois , nous avons constaté que les mâles ne 
vont pas respi re r n'importe quand. Ainsi , ils ne vont jamais resp irer lors d'un 
transfert au cours duquel la femelle se montre positive. Le urs prises d"air se 
réa li sent principalement lors de la phase d'orientation. et s urtout après avoir 
poursuivi une remelle a llant respirer. Les hi stogrammes représentés ù la 
figure 22 no us montrent à quels stades de la rencontre les mâles des deux sous
espèces vont respi rer. Nous constatons de la sorte des différences subspéci
lïques importantes: les mâles T. li. crreni n"allaient respirer que lors de l' orien
tation ou après une absence apparente de comporteme nt, alors que les mâles 
T. li. a/pestris y a llaient auss i lors de l' ex hibition o u après le transfert. Si on 
regroupe les 6 stades représentés en quatre (regroupement effec tué afin d'élimi 
ner un su rplus de zéros ; ceux-c i n 'étant pas souhaitab les dan s une analyse du 
chi-carré) correspondant ù l 'o ri e ntati on. ù l'ex hibiti o n, au tran sfe rt et a ux 
moments de non comportemen t (déno111més statique/ hésitation / recherche), la 
différence subspécitïque est significati ve (P = 0,0016, x2 à 3d l). En s ïnté res
sa nt de plus près à la phase d "o ri e ntation, nous constatons qu e les mâles 
T. a. c 1·re11i ne vont pratique111ent respirer que lorsq u'u ne femelle y va juste 
ava nt e ux (77 9c des cas pour cette sous-espèce 1 n = 23 J. contre 57 l/'c pour 
I" autre 1 n = 35 J). 
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Fig. 22. Pri se d 'a ir e n surface par les mâles T. a. alpes/ris et T a . cyren i à diffé rentes 
é tapes de la re ncontre. Les scores des de ux espèces d iffèrent s ig nifi ca ti veme nt 
(p < 0,01 , x2 ). 

A ir-gaping in T a. a lpes /ris and T a. cyreni males al d!ffere nt s tages of the 
encounter. Scores f o r the two subspecies a re signijïcantly diffe rent (p < 0. 01, x2 ). 

Photo 7. Mâ le Tri tu rus a lpes /ri s cyreni e n pos iti o n d'éve nta il deva nt un e fe m e ll e 
T. a. cyreni en fl amenco sta tique. Le mâle est à d ro ite (photo M. D ENOEL) . 
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Parades dans le « vide », comportement d'approche, rapidité 

D'autres é lé ments que ceux précéde mme nt cités pe rme tte nt de déce ler 
l'état de moti vati o n des mâ les, mai s sont mo ins qua ntifi ables . A in s i, no us po u
vons supposer que suivant l' état de mo ti vati o n, le mâ le a besoin d ' une certaine 
dose de s timuli po ur comme ncer à pa rader. Nous a vo ns e n e ffe t consta té d ' une 
part, que certa in s mâles ne parade nt pas une fe me ll e, mê me après l' a vo ir re ni 
fl ée, et d 'autre part que des mâles parade nt dans le « v ide » o u ve rs d 'autres 
mâles o u d ' autres espèces. Certains mâ les re ncontre nt des fe me ll es, par hasard , 
dan s leur dé pl ace me nt dans l' aquarium d 'obse rvati o n, ta ndi s que d ·autres s ·en 
approc he nt ac ti veme nt. Les temps e ntre lesque ls les a nimaux sont introduits et 
où le mâle comme nce à parader sont très vari a bles (de moins d ' une minute à 
25 m in utes) . De mê me, a près avo ir comme ncé à pa rade r la l'c me ll e. le mâ le 
peut passer a u trans fe rt après un dé lai plus o u moin s lo ng , ce lui -c i dé pe ndant 
fortement du comporte me nt de la fe me lle. 

Succès des rencontres 

Selon le nombre de séquences 

Si o n ne considè re que les re ncontres da ns lesque lles le mâ le a ex hibé 
des comporteme nts sexue ls, on consta te qu ' i 1 n 'y a dépô t de spe rmatophore(s) 
que lors d ' une renco ntre sur de ux. Le m âle T. a. a /pestri.1· pe ut dé poser de 1 à 
6 spe rmato pho res ( 1 à 5 po ur T. o . cyreni ) au cours de la re ncontre. C haque 
pha se de tran s fe rt conte nant un dé pôt es t dé no mm ée séq ue nce. A c haque 
séquence, le spe rmatophorc pe ut, o u no n, ê tre pri s par les lèv res c loacales de la 
fem e ll e. En e ffe t. la fem e ll e peut ne pas sui vre le mâ le o u bie n ne pas passe r 
correc te me nt au-dessus du spe rmato pho re . Mê me vis-à-v is d' une fe me lle néga
tive , avant e l pendant le dépô t, un spe rmato pho re a des chances d 'être pri s. En 
effe t, l'appât di sta l qui s uit le dépôt da ns cette s ituatio n pe ut a ttirer pa r le urre la 
fem e ll e. No us avons consta té , en to ute logique, que plus un m â le a dé posé de 
sperm ato pho res, plu s il a de c ha nce de trans fé re r ceux-ci à la fe me ll e (no us 
n'empl oyon s pas le te rme fécondati o n, ca r ri e n ne prouve que le spe rme d u 
mâl e va e ffecti veme nt féco nde r les oeufs). U ne l'e me ll e pe ut mê me pre ndre plu
s ieurs spe rmato phores au cours d ' une re ncontre (et de re ncontres diffé re ntes 
égal e me nt) . C hez T. a. olpestris , 24 % des spe rmatopho res (n = 104) déposés 
sont pri s par les lè vres de la fe me ll e . Par contre le score es t p lu s im po rta nt 
pour T. a . cyreni : 35 % (n = 5 1 ). S i c haqu e spe rm atopho re ava it la mê me 
probabilité d 'être pri s à c haque séque nce, les re ncontres, respecti veme nt po ur 
T. a. a /pestris el T. a. cyren i, comprenant une séquence auraient 24 el 35 Si(- de 
s uccès. de ux séque nces, 4 8 e t 70 %, tro is 72 e t 1 OO c;,,, e tc. En rega rd des 
re nco ntres à 1. 2 o u 3 dé pô ts (c ' est-à-d ire ce ll es do nt les données obte nues sont 

203 



s uffi samme nt quantitati ves pour ê tre utilisées), no us ne constatons pas de diffé
rences maje ures , hormi s un plus faible succès que prév u pour les rencontres 
comprenant seu lement une o u deux séque nces. A fin de mi eux percevoir l' aug
me ntati on du succès avec le nombre de séquences par re nco ntre. nous avo ns 
ré alisé un e modé li sati o n par rég ression log istiqu e. Cette mé thode permet 
d 'ajuster une cou rbe s ig moïde su r les données. L ' ajustement de la courbe es t 
statist ique ment correc t tant chez T. a . alpestris que c hez T. a. c\-reni (tes t du 
ch i-car ré) . Nous constatons ainsi qu e qu e l qu e so it le type de séqu e nce, 
T. a. cvreni a plus de succès que T. a. a lpestris (fig. 23). 
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Fig. 23. Succès des renco ntres sc ion le nom bre de séquences c hez T. a. olp es1ri.1· t:l T. o. 
nTeni: l'réq uences observées et modé li sat ion par régress ion log is tique. 
E11co11111er s11ccess in relolirm 11 ·ith 1/ie nu111ber '!{seq11e11ces i11 T. a. alpes/ris and 
T. a. c 1Te11i : ob.1·e1Ted freq11e11cies and 1110delisatio11 ln · log is lic regressio11. 

Aux différents dépôts 

Il est également intéressant de voir si les séq uences success ives au cours 
d ' un e re ncontre sont de p lu s e n plus fru c tue uses . C hez T. a. a lp es tris , on 
constate une augmentation de prise de spcrmatophore entre les dépôts 2 e t 3 . 
Etant donné le peu d 'obse rvati o ns de rencontres contenant un troisième dépôt 
chez T. a. cyreni , nous ne di sc uterons pas des différences subspéc ilïques à cc 
ni veau. Pour T. a. alpestris , nous avons également comparé le s uccès pour les 
rencontres à 1, 2 e t 3 séquences prises iso lément. Nous constatons ainsi que les 
rencontres à 3 dépô ts sont plus fructueuses que les deux autres, et ce. mê me au 
ni veau des séquences 1 e t 2 (Tableau Il ). 
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RESULTATS 

Tablea u Il. Succès du trans fe rt de sperma tophore dans les séquences success ives. A. chez 

T. a. alpesrris : B. chez T. a. cyreni ( les pourcentages e lllre pa re nthèses reposent sur des 

do nnées qu e no us ne cons idéro ns pas comme suffi sa mme nt qua ntit a ti ves, c'es t-à-dire 

cell es qu i ont fa it l 'obj et de moins de 10 observa tion s). 

Spermatophores transfer success in relation to the order in which they are 
deposited. A , in T. a. alpestris ; B, in T. a. cyren i ( Percentoges in brackets 
when N < 10). 

A. chez T. a. alpestris. 

Nombre de séquences 
pa r r encontre 

Toutes les séquences 
N = 104 

Séquences réussies 
N = 25 

2 
3 
4 
5 
6 

T otal 

1 

2 
3 
4 
5 
6 

Total 

Fréquences (en % ) des succès des 
différentes séquences 

B. chez 7~ a. cyreni. 

Nombre de séquences 
pa r rencontre 

Toutes les séquences 
N = 5 1 

Séquences réuss ies 
N = 18 

2 
3 
4 
5 
6 

Total 

2 
3 
4 
5 
6 

T otal 

Fréquences (en %) des succès des 
différentes séquences 

17 
14 
12 
3 
1 
1 

(a) 48 

3 
3 
4 
0 
0 
0 

(b) 10 

bla = 
20.83 

11 
7 
3 
3 
1 
0 

(a) 25 

3 
4 
1 
1 

0 
() 

(b) 9 

bla = 
:l6 
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Séquence 
zc 3c 4c 

14 
12 
3 
1 
1 

(c) 31 

2 
5 
0 
0 
0 

(d ) 7 

die= 
22.58 

12 
3 
1 
l 

(e) 17 

4 
2 
0 
0 

(t) 6 

fic= 
35.29 

Séquence 

3 
1 

1 
(g) 5 

1 
0 
0 

(h) 1 

glh = 
(20 ) 

zc 3c 4c 

7 
3 
3 
1 
0 

(c) 14 

3 
2 
1 
0 
0 

(d ) 6 

3 
3 
1 

0 
(e) 7 

1 
0 
1 

0 
(f) 2 

die= fie= 
42.86 (28.57) 

3 
1 

0 
(g) 4 

1 
0 
0 

(h ) 1 

glh = 
(25) 

(i)2 

1 
0 

(j ) 1 

ilj = 
(50) 

1 
0 

( i ) 1 

0 
0 

(j) 0 

ilj = 
(0) 

1 
(k) 1 

0 
( 1) () 

kl l = 
(0) 

0 
( h: ) () 

0 
( 1)-

kll = 



Temps de post-déposition 

Après avo ir déposé un spe rmatophore, le mâle se retourne et se place en 
position de freinage. li exécute alors différents mouveme nts caudaux . Nous 
pouvons supposer que plus un mâle consacrera de temps aux comportements de 
post-déposition (c'est-à-dire les comporteme nts réalisés entre le dépôt et le 
moment où le mâle ré initie un transfe rt ou passe à autre chose), plus la femelle 
aura l'opportunité et la motivat io n de s ' approcher du mâle. Si on calcule le 
temps de post-déposition dans les rencontres conten ant au moins troi s dépôts , 
nous constatons une augmentat ion entre les dépôts success ifs, tant chez T. a. 

alpestris que chez T. a. cyren i (fig. 24) . Nous avons appliqué à ces résu ltats une 
analyse de la variance à 1 c ritère en utilisant des distributions gamma (distribu
tion dissy métrique à droite), log-normale (même allure de courbe que la précé
dente, avec transformation logarithmique des données) et normale. N ' étant pas 
ce rta in de la va lid ité de ces trois di stributions dans le cas présent (p.ex. la nor
malité n 'est pas prouvée) , nou s avons appliqué le c ritè re d ' Aka ik e (A IC). 
Ce lui -c i nous apprend que la distribution gamma est la plus adéqua te ( la plus 
mauvai se, com me attendu , est la distribution normale). Su r base de cette di s tri
bution , l'aug mentation est significative tant chez T. li. a lpestris (P < 0 ,001 ) que 
chez T. li. cvreni (P = 0,016) (remarque: l 'augmentat ion éta it éga lement s ign i
ficative en utilisant les autres distributions) . C hez T. a. ll lpestris , l' augmenta
tion est sign ificat ive entre les dépôts 1 et 2 (P = 0 ,001) , tandis que chez T. a. 

c vreni, elle l'est entre les dépôts 2 et 3 (P = 0,035). Des différences ex istent 
donc entre les deux sous-espèces : ce ll es-c i sont signifi catives avec un risque de 
211000 (analyse de la variance à 2 c ritè res) (fig. 24) . 

140 
** 

120 * 
~ 100 
~ - 80 D T.a.cyreni (n=6) 
~ 
a. 

60 E • T.a.alpestris (n=13) 
~ 

40 t-

20 

Séquence 

Fig. 24. Temps clc post-cléposition (lors des trois premi ères séquences) chez T. o. alpesr ris 
e t T. a. c1Te11i. ** Les score s pour les séq uences 1 e t 2 so nt s ig ni fi ca ti vc mclll 
cli ffé rc nt s c hez T. a. alpestris (p < 0,001, ANOV A 1) : * les sco res pour les 
séq ue nces 2 e t 3 sont s ignificativement clilTércnts c hez T. a. e1Te11i (p < 0.05. 
ANOYA 1) : les sco res pour les ci e u x sous-es pèces so nt signi fi cat ive me nt 
d iffé rent s (p < 0.01. ANOY A li ). 
Ti111e .fi·o111 spermatophore deposition 10 the end of' 1l1 e sequence (du ring the .fïrst 
three sequences) in T. a. alpes/ris and T. o. cyre11i. **Sco res for /S1 and 21[{/ 

sequences are s ign ificanth- different in T. a. alpes/ris (p < 0.001, ANOVA /); 
*Scores for the 2"'' and 3rd sequences are sig nifïca111ly d ifferent in T. a. c_1-reni 
(p < 0.05. ANOVA /) : Scores .fiJ r rhe Hm subspecies are sign i.fïcant/y different 
(p < 0.01, ANOVA // ). 
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RESULTATS 

Notion de succès individuel 

La présente étude ne se voulait pas une é tude des s tratég ies indi vidue ll es. 
A ins i, no us avons seul e ment observé que lques rencontres mettant en je u les 
mêmes mâles. Certains de ceux-ci présentent des ca ractè res mâles fort dévelop
pés, et de ce fait sont mieux à même d'atti re r les feme lles que ceux aux li vrées 
plus di sc rètes . Les résultats n ' en seront donc qu ' anecdotiques , ma is néanmo ins 
inté ressants (Tableau Ill). S i on re prend l'ensembl e des rencontres clans les
quelles les mâles T. a. a lpes/ris ont montré une activité sex ue lle , on constate 
que dans 24 % de ces re ncontres (n = 80), i 1 y a eu « prise » du spermatophore 
par le c loaque de la femell e. Ainsi , s i on s ' intéresse au succès d ' indi vidus utili 
sés de trois à s ix fo is, o n constate de fortes diffé rences : certa ins n 'ayant pas de 
succès, d 'autres e n ayant beaucoup. A insi , un mâle de g rande ta ille (9 1 mm), 
très vivement coloré, présentant une haute crête dorsa le (2 ,2 mm) et étant très 
motivé (comme l'attestent entre autres ses parades soutenues), a « fécondé » à 
lui seu l 3 femelles (sur 6 qui lui ont é té présentées) ; et, clans chaq ue cas, la 
femell e se montrait positive. 

C hez la sous-es pèce ibérique, il est plus difficile d 'appréhende r ces 
notions. En effe t, les mâles présentent tous des carac té ristiques fort proches, 
tant en ce qui concerne la taille que la coloration. Les représentants de la sous
es pèce nominative montrent, par contre, une très grande variat io n avec des 
mâles mesurant de 75 à 96 mm et présentant des livrées nuptiales très di sc rè tes 
(basse crête, dos brunâtre) à exacerbées (dos fort bleuté, nombreuses rangées de 
points no irs sur le bas des Aancs , haute c rête). 

Tableau Hl. Succès individue l des mâles T. a. alpestris. Le succès re latif correspond au 

rapport e ntre le n o mbre de re nc o ntres fructueu ses (c'es t-à-dire OLI a u m o in s un 

spermatophore a é té pri s par Je c loaque de la fe me ll e) e t Je no mbre to ta l de rencontres où 

les mâ les on t montré une act ivité sex ue ll e. 

lndividual success of the T. a. alpestris males. The relative success agrees with 
the ratio berween the number of successfull encounrers (i. e. where at least one 
spermatopho re has been picked up by the f emale cloaca) and the number of 
encounters wh.ere th e males have displayed. 

Succès nombre Succès nombre Succès nombre 
relatif de mâles relatif de mâles relatif de mâles 

0/1 14 014 1 415 0 
1 Il 4 1/4 1 5/5 0 
0/2 8 214 0 016 0 
1 /2 4 3/4 0 1/6 0 
212 1 414 0 216 0 
013 2 015 0 3/6 1 
J/:l 1 1 /5 2 416 0 
213 1 215 0 5/6 0 
3/3 0 3/5 0 6/6 0 
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Hybridations, Homosexualité, Comportements 
pseudo-mâles 

Les rencontres me ttant en jeu un mâle et une fem e lle appartenant à une 
autre sous-espèce no us ont mo ntré que les mâles. autant q ue les re me lles, pou
va ie nt réagir pos iti ve ment l ' un pa r rapport à l'autre. Lo rs de deux rencontres, 
un des spermatopho res déposés pa r le mâle a été pri s pa r la femelle de l'autre 
sous-espèce (un cas po ur chaq ue sous-espèce). Noto ns que la fe me ll e ibé rique 
éta it ex trê me me nt pos iti ve e nvers le mâle : e ll e mo ntra it des compo rte me nts 
pseudo- mâles enve rs ce de rni e r (cf infra) . Ma is dan s l'autre cas, la fe me ll e 
é ta it pos iti ve. sans plus . La fe me ll e ibé rique. supposée comme no n fécondée 
avan t l 'expé ri e nce. n ' a po ndu a uc un oe uf a près ce ll e-ci. La fe me ll e de 
T. o . a /pestris a po ndu des oeufs, ma is ell e é ta it déj à vraisembl ableme nt féco n
d ée ava nt : la po nt e ne pe ut d o nc p as ê tre a ttribu ée à l 'ex p é ri e nce 
d ' hybridati o n. 

Dans les bacs de s tockage, nous avons fréque mme nt obse rvé des co m
portements homosex ue ls. Les comporteme nts ex hibés lo rs de te ll es rencontres 
sont les mê mes que ceux produits dans les rencontres hété rosex ue ll es (no us 
n ·avons cependant pas observé l'éte ndard en dos-de-chat e t l'ac te repo usse r). 
A ins i, des mâles o nt été ju squ '~t dépose r des spe rmatophores devant d 'autres 
mâles , qui pouva ient mê me mimer le comporte ment de la fe me lle : il y ava it 
do nc homosex ua lité réc iproque . Se fai sant passer po ur une feme ll e . il s provo
q ua ient le devanceme nt et ensuite l'émi ss ion d ' un spe rmatophore par le mâle 
courti sa n . D ans le ur bac de s toc kage, les mâ les se dé pl ace nt beaucoup e t 
rec herc he nt d 'a utres triton s . U ne fo is un de ceu x-c i re pé ré, le m â le s'e n 
approc he, le renifl e e t le plus souvent s'en va , mais parfo is il le parade. Nous 
avons également constaté qu ·un mâle ~1 li vrée nupti a le di scrète et de colorati o n 
dorsa le brun âtre (ce qui est une caractéri s tique plutô t fe me lle) é tait l' obje t de 
mul tiples parades par les autres mâles , bien que certa ins s'en dés inté ressa ient 
après l' avo ir re nifl é . 

En cc qui concerne les fe me lles, nous avons, à une di za ine de repri ses. 
observé des comport ements pseudo- mâles, que ce so it vers cl ' autres fe me lles ou 
ve rs des mâ les . No us déno mmo ns ces comportements comme pseudo- mâles car 
il s fo nt parti e d u répe rto ire comportemental de ces de rni e rs. Il s sont to ute ro is 
réa li sés d·une faço n un peu di ffé rente . Une feme lle réali sant de te ls comporte
ments se mo ntre très pos iti ve e t essaye souve nt de se pl acer dev ant le mâ le. 
Ce lui -c i à son to ur essaye de la devancer, ce qui fa it que les anim aux to urnent 
un peu à la maniè re d · un ca rrouse l. Les pa rades ex hibées par les fe melles sont 
le mo uve ment ve rs l' avant, le coup de fou et (léger), l'éventa il (plus di stant du 
corps que chez les mâles e t battant moins vite: environ 3 Hz) e t l'étendard -en
dos de chat. Lo rs de 4 rencontres sur 9, il y a eu pri se de spermatophore pa r la 
fe me ll e. Certaines de ces fe me ll es ava ient déj à é té pa radées. vo ire « fécon
dées » auparava nt. 
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RESULTATS 

Observations de terrain 

A fin de vérifier s i les rencontres se déroul a ie nt de la mê me mani è re en 
mili eu nature l, no us avons observé le comportement des tritons in natura, tant 
en Espagne qu ' e n Belg ique. Dans le lac espag no l (Pozos de Lloroza) , le max i
mum d ' activité sex ue ll e se déroul a it le matin (j uin 1995 ; mai 1996). La limpi 
d ité de l ' eau pe rmetta it une observatio n fac il e. 

Les observati ons en mili e u nature l confirment ce ll es o btenues en condi 
ti o ns expérime nta les. En effet, les comportements sont. du po int de vue qualita
tir, ide ntiques dans un cas comme dans !" autre . Nous ne di sposons pas d 'ana
lyse qu antitati ve des o bse rvati o ns de te rra in (manqu e de do nnées), m a is les 
trans itions para issent s imil aires . Toute fo is, dans la nature, les rencontres se te r
mine nt plus rapideme nt qu 'en laborato ire . En effet, lo rsqu ' une fe mell e fu it, le 
mâle a moins de chance de la retrou ver ou de ré uss ir ù la poursui vre dans un 
enviro nnement hétérogène. De même, un couple peut ê tre pe rturbé par d 'autres 
trito ns ( in te r fé re nce sex ue ll e) o u pa r d ' a utres a nim a ux (des d y tiqu es par 
exe mpl e) . ln natura , le succès des rencontres est donc amo ind ri. Notre é tude de 
laborato ire correspond ù une s ituation rée ll e : ce ll e d ' une rencontre d ' un mâle 
avec une fe me ll e, no n pe rturbée par des é lé me nts ex té ri e urs, e t se dé roulant 
dans un end ro it du mili e u aq uatique ne présentant que peu de re li e f ou cachette. 
Noto ns que cc sont les mêmes pa rades qui sont réa li sées lo rsque d 'autres mâles 
sont présents ù prox imité du couple . 
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Photo 8. Tritu rus a lpes/ris cyreni mâ le (Pozos de Ll oroza, Cantabri a) (pho to M . DENOEL) . 

Photo 9. Triturus alpestris cyreni feme lle (Pozos de Ll oroza, Cantabri a) 
(photo M. D ENOEL). 
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Photo 10. Lago Isoba (Lcon, Espagne, mai 1996) (pho to M . DENOEL). 

Photo 11. Pozos de Lloroza (Cantabri a , Espagne, mai 1996) (photo M. D ENOEL) . 
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Photo 12. Mâle Trit uru .1· a/pestris a lpestris re nifl ant une fe me ll e. Le mâ le es t à dro ite 
(photo M . D ENOEL). 
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DISCUSSION 

Un large éventail de comportements et 
de stimuli 

Lors d ' une rencontre sexuell e. le mâle Triturus a /pestris exhibe de nom
breux comportements aux caractéri stiques bien diffé rentes et qui font l 'obje t de 
transiti o ns bien dé fini es . La rencon tre est divi sée en quatre phases : l 'ori e nta
ti o n durant laque ll e les animaux se re ncontrent, s' ide ntifi ent, se poursui ve nt ; 
les ex hibitions en é ventail et en étendard pendant lesque lles le mâle parade, et 
la phase de transfert du spe rmatopho re où le mâle dépose un spe rmatophore, 
que la femelle peut ou non pre ndre au ni vea u de son cloaque, mai s où le mâle 
exéc ute aussi de multipl es parades. Les compo rte ments dits de pa rade fourni s
sent des stimuli de diffé rents types : v isue ls, mécanoréceptifs, o lfactifs et tac
til es . A chaque comporte ment du mâle , la fe me lle peut réag ir principal eme nt de 
troi s mani è res : néga tive , s ta tique o u pos iti ve . L' é thog ramm e sex ue l de la 
figure 25 représente une vue simplifiée des comporteme nts et des tran sitions 
exhibés lo rs d ' une rencontre type abouti ssant au dépô t d ' un spe rmatopho re. 

Au début d ' une rencontre, o u pendant ce ll e-c i, s i une feme ll e se mo ntre 
négative , le mâle essaye de la devancer et de se pl acer devant elle (mouvement 
ve rs l ' ava nt). Durant ce mo uveme nt , le m â le se présente v is ue ll e me nt à la 
femelle e t lui bl oque la route. Son dos bleuté, sa crê te dorsale e t sa que ue sont 
a lo rs ne ttement vis ibles. Rappe lons que ce sont des diffé rences spéc ifiques et 
que les tritons pe uvent percevoir les couleurs au moyen des no mbreux cônes 
contenus dans leur ré tine ( M ôLLER, 1951 ; HI MST EDT, 1973) . Le mâle pe ut a lors 
rabattre violemment la queue contre son fl anc, ce qui c rée parfoi s un pui ssant 
courant d 'eau proc urant une stimul ati o n mécanique à la fe me lle. Ces animau x 
sont en e ffet fo rt sensibl es aux vibratio ns (grâce au x récepteurs de la li gne laté
ra le). Le mâle exéc ute a lo rs, après le mouve ment vers l' avant, le mou ve ment 
d 'éventa il - une o ndul ation de la queue, repliée co ntre le fl anc - qui c rée un 
co urant d ' eau diri gé ve rs so n musea u e t ce lui de la fe me ll e. Ce courant est 
ca na li sé le long du fl anc qui est parfoi s c reusé d ' un sill on chez T. a. cyren.i 
(fo rmé unique ment lo rs de ce mouvement) et légère ment incurvé de manière 
concave vers la feme lle. Ains i, o utre un stimulus vi suel , la fe me lle reçoit un 
mo uve ment d ' eau cha rri ant des phéromones excrétées du c loaq ue. Ces de r
niè res rense igne nt la fe mell e sur le sexe et l' espèce de l ' individu en face d ' e ll e 
( m a is pe u es t connu s ur ces mol é cul es c himiques ) ( H A LLI DAY , 19 77a ; 
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Fig. 25a. Séquence (princ ipa le) du comportement de cour de Tri111rus a_ alpestris et T a. 

c 1Te11i · phases d'orientation et d'exhib iti on. Les dilTércnccs subspéci lïqucs sont 
indiquées par des traits interrompus. L e comportement de la femelle est indiqué 
par les symboles inscrit s clans les cerc les placés sur les fl èches : - . négative, 0 , 
statique.+. positi ve. L e mâle est en no ir. la femell e_ en blanc _ 
The cour/ship seq11 e11 ce of Triturus a. alpes/ris and T. a. C\Teni : orie11tatio11 and 
exhibition phases. Th e .rnbspec(fic differe11ces are indicated b,· the broke11 lines. 
The .fenwle heh(/\•io11r is .fïgured b_1· the swn bo l insc rihed inside the c irc/es 
located 011 the c11-ro11·.1· : - . 11egati1·e. O. swtic. +. posit ive_ Th e 111ale is in black. 
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MALACARNE & G IACOMA , 1986). Le mo uveme nt d ' éventa il est le plus repré
senté des comporte ments du mâle. Il es t fréq uemment assoc ié à l' o ndul atio n 
dista le, mo uvement beaucoup plus lent. C'es t le mo uve me nt d ' éventa il qui pro
cure le plus de s timuli e n direc ti on de la femelle. En regard à ce mouvement, 
une fe me ll e peut se montrer posit ive, cc qui poussera le mâle à e ntrer dans la 
phase de transfe rt ; mais la femelle peut éga le ment rester sLatique pendant une 
lo ng ue période, vo ire ne jamais se mo nt rer posit ive, com me s i cette parade ne 
suffi sa it pas à dépasser un seuil c ritique, correspondant à une réac ti o n positive 
de la feme lle. Le mâle a a lors deux poss ibilités offrant des s timuli différents : 
so it passer au transfert, e n faisant tre mble r sa que ue dans laxe du corps, pui s 
déposer un spe rmato phore , ce qui met en év ide nce son volumineux c loaq ue ; 
so it exécute r la phase d'ex hibiti on de l'étendard en clos-de-chat. Lors de ce tte 
phase, le mâle assoc ie au mouve ment d' éventai 1 une ex hibiti on de l' enti èreté de 
son corps en é te ndant sa queue, mai s aussi une vis io n de son c loaque et de la 
cou leur rouge de son ventre ( il est e n effet dressé sur ses pattes e t hé ri sse son 
dos à la maniè re d ' un chat). Cette de uxième stratég ie est efficace: la fem e lle y 
réagit presque toujours de mani ère pos itive. Lors du transfert , le mâle exéc ute 
di vers autres mouvements de queue, principa lement visue ls (q ueue frémissante, 
laté rale, latéro-di stale , appât dista l), à l' exceptio n de l'acte repousse r où le mâle 
encerc le la tête de la femelle avec sa queue et la repousse a lo rs vio le mment, ce 
qui lui procure une s timul ation tactil e et chimique. La distance minimale en tre 
les partena ires, lo rs de la queue latérale et de l'acte repousser, offre une concen
tration max imale des mo lécules chimiques. 

Il arri ve que le mâle do nne des coups de museau à une fe me lle stat ique. 
Cec i lui procure alors des stimulations tac til es. Mais ce comporte ment sera it 
peut-être auss i utili sé pou r « rassure r » le müle s ur l' ide ntité de sa partenaire 
immobil e. Peut-ê tre essaye- t- il de la fa ire se déplacer po ur avo ir la ce rtitude 
qu ' il a bien affa ire à un triton (v iva nt). De p lus, ce comporte ment est assoc ié ~1 

celui du renifl age: le mâle vérifie a insi , aussi par l'odeur, l' identité de sa parte
na ire. Il est éga lement possib le que le frottement du museau du mâle me tte en 
s uspen s io n des séc ré ti o ns des g landes d e la femelle. Lors du mouvement 
d ' éventa il , le mâle renifle, lui auss i, fréquemment l' eau ambiante . Or, le cou
rant d ' eau que lui -même c rée avec sa que ue et qui conti ent ses propres phéro
mones arrive au ni veau de son museau . S ' ass ure-t- il peut-être alo rs de la qualité 
chimique de ses séc réti ons? li est éga le ment probab le qu'il re nifl e des effl uves 
en provenance de la femelle. Ainsi, il peut continuer pendant long temps sans 
changer de pos ition et en étant peut-être sûr de l'efficacité de son comporte
ment qui a peut-être auss i un effet auto-stimulateur. 
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Des comportements stéréotypés mais des 
mouvements modulables 

Comme no us l' avons menti onné précéde mment, le mâle Triturus a lpes
tris ex hibe un certain no mbre de comportements de manière re lativeme nt sté
réotypée, et fa isant l 'obje t de transitions que l'on pe ut qualifi e r de c lass iques 
(fig. 25). Ainsi , la plupart des mâ les utili se nt le mouvement d'éventai l o u 
l' ondulation dista le, e t certa ins le coup de fouet. Chacun de ces compo rtements 
peut être exécuté de façon diffé rente , que ce so it par des individus diffé re nts ou 
à des moments diffé rents de la re nco ntre . La plu s g rande var iati on conce rne 
sans équi voq ue l' ondulation distale, lente osc ill ation de la porLio n termina le de 
la queue du mâ le . L ' amplitude du mouve me nt et la pos iti o n de la que ue du 
mâ le, lo rs de ce comportement, sont extrêmement variables : d ' un batte ment 
presq ue imperceptible des deux de rni e rs millimètres caudaux ~1 un mo uve ment 
fort ampl e s ' appa re ntant un peu à l'appât dista l (un comportement de la phase 
du transfert d u spe rmato phore). Le mou vement d 'éventa il , po urtant ex trê me
ment stéréotypé, peut battre ù diffé rentes fréquences : de 3 ù 6,66 Hz. Un mê me 
indi vidu peut utilise r différentes fréquences au cours d ' une renco ntre, mai s on 
constate que les petits trito ns font battre plus vite leur que ue que les g rands et 
qu 'ù basse température la fréquence de battement est très basse. Le coup de 
fouet peut n ' être qu ' une accélérati o n de la trans iti on mo uve ment-vers- l'avant 
/éventail ou bie n ê tre un acte très vio lent avec rebondissement de la que ue le 
lo ng du flan c du mâle. Ces types de variations concernent la plupart des com
portements exh ibés par les mâ les. Out re une sté réotyp ie spéc ifique prog ram
mée, les mâles ont donc l'opportunité d 'ex hiber des carac té ri s tiques propres. un 
plan de séduc ti on parti culi er. C hac un , en modu lant ù sa mani è re des mo uve
ments inscrits géné tiquement el interpré tabl es pa r la feme lle, pourra essayer de 
posi ti ve r cette de rnière. L'ampleur de la vari ati o n a bie n sûr ses li m ites , s inon il 
n' y aura it plus de reconnaissance spéc ifique (cf les parades des autres espèces, 
e ll es aussi fort proches). Ces vari at io ns compon ementa les , jo intes à ce lles des 
li vrées nupti a les, donnent vraisemb lab lement plus de chance ù certa ins mâles 
qu'ù d'autres. Ainsi, face à une ri gue ur spéc ifique, il reste une ce rta ine libe rté 
i ncl i v ici uell e. 

L'acceptation de la part de la femelle de ces modificati ons de comporte
me nt est bénéfique clans un mili eu aux ca rac té ri stiques changeantes. A ins i, au 
début de la sa ison de reproducti o n, la te mpérature de l 'eau peut être froide 
(moin s de 7°, l' eau é tant même parfois encore recouverte de g lace). Les trito ns 
étant des animaux poec ilo the rmes, la température de leur corps est e ll e auss i 
très basse et, de ce fait , leur métabo li sme l'est éga lem nt. Il leur sera it difficile, 
vo ire im poss ible , de soute nir une activité sex ue lle intense ù une s i basse te mpé
rature (de plus, le déficit en oxygène qui en résulte rai t les pousserait à prendre 
de l' a ir e n surface, ce qui ne sera it guère possib le). L'uti li sati o n d ' une très 
basse fréquence de battement de la que ue lors du mouvement principal de 
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la rencontre, !" éventail. leur permet a lors de pouvoir se reproduire dans des 
mili e ux durs , tel s ceux d 'a ltitude, où il es t util e de produire des jeunes le plus 
tôt possible (en effet, la pér iode de dége l est courte) . 

Le leurre ou comment attirer une femelle 
sexuellement négative ou statique 

Lors d ' une rencontre sexue ll e, la fe me lle se montre le plus fréquemment 
négative o u stat ique. Comme nous l"avo ns vu précéde mme nt, le mâle peut 
quand même initi e r un transfe rt du spermatophorc. a lors que la feme lle ne se 
montre pas positive. Il joue a lors s ur un autre a to ut (pa rti c uli è remen t chez 
T. a. alpes/ris) : leurrer la fe melle . Pour ce la, il exécute divers mouve ments 
caudaux rappe lant le mouve ment de vers. Lorsqu ' i 1 devance la feme lle, i 1 peut 
a lo rs fai re tre mbl e r rapideme nt et de façon ample sa queue, à la ma nière d ' un 
gros vers qui nage ; lorsqu' il replie sa queue en accordéon avant le dépôt, il 
peut l'aire onduler l'ex trémité de celle-ci ; en pos ition de fre in age. il exéc ute 
l' appât distal , mouve me nt le nt de la queue é loig née du corps ou la que ue latéro
distale, où la queue est ramenée contre le corps. ce mouvement ressembl ant à 
ce lui de l' ondulation di stale ex hibée lors de la phase d' ex hibiti on en éventa il. 
C'est l' appât distal qui att ire le plus les feme lles. et mê me ce ll es qui s'éta ient 
é lo ig nées du mâ le e t qui repassa ient ensuite à proximité. L ' ex tré mité de la 
queue, lo rs de ce mouveme nt, est nettement di stinc te du corps : c'es t en cc sens 
le meill eur leurre (bon contraste). L'interprétati on de cc mo uvement en tant que 
leurre est validée par les morsures que la femell e infli ge à la queue du mâle. cc 
dernier restant généra le me nt pass ib le Uusqu'à une certaine limite toutefois). 
Ains i, g râce au leurre, plusieurs spermatophores o nt pu être pris par le c loaque 
des fem e ll es . Tl s'agit là d ' une stratégie alternati ve où s ' inte rpénètrent acti vité 
sexuel le e t alime nta ire, le mâ le « se servant » du besoin a lime nta ire de la 
feme ll e po ur sati s fa ire son beso in sexue l. Cette tactique es t de bonne adéqua
ti on car les tritons passent une grande partie de leur temps ù chasser, mai s est 
quand mê me ri squée (producti on inutile d ' un spermatophorc. durée de vie des 
spermatozoïdes dans le mili eu ambiant assez limitée) . Dans la même c ircons
tance que cell e des tritons , un poi sson Characidé. le Corynopoma riisei, attire 
sa fe mell e en ag itant l'ex tré mité d'une protubérance allongée de son opercu le 
qui ressemble à une daphnie (EIBL-EIBESFELDT, 1984; NELSON. 1964). 

Succès des rencontres 

Les mâles passent de plus en plus de temps à parade r la femell e dans la 
pos iti o n de fre inage au cours des séque nces success ives (une séque nce est une 
portion de la renco ntre co rrespondant au transfert du spcrmatophore et conte
nant un dépôt ). Cette augmentation de temps permet peut-être au mâle. d' une 
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part de produire ses futurs spermatophores , d 'autre part de mi eux positi ver la 
re me ll c car il lui reste mo ins de spermatophores disponib les. Lorsqu ' il ne res te 
que peu de spcrmatophores, il est ri squé de les gasp ille r, ca r. outre leur perte, 
c'es t tou t l' in vestissement en parades qui sera perdu. On constate ainsi (chez 
T. li . lllpestris) que la probabilité de pri se du spe rmatopho re augmente dans les 
séq uences success ives. 

Les parades exhibées dans la position de fre inage ne « servent » pas qu ' à 
positi ver une feme ll e non positive. En e ffet, après avoir déposé un spermato
phore. le mâle avance cl' une longueur corporel le to ut e n se tournant pour se 
retrou ver pe rpendic ul a ire à la femelle . Les mouveme nts caudaux attirent a lors 
(généra lement) la reme ll e vers la queue du mâle. Or, se dirigeant vers ce lle-c i, 
elle se diri ge auss i vers le spe rmatophore, au-dessus duquel e ll e va passer. Les 
parades exhibées pa r le mâle clans la position de fre in age permettent cl o ne 
cl ' orienter conve nab lement la fe melle vers le spermatophore. H ALLIDA Y ( 1974) 
ne constate pas de 1 ien entre l' acte repousser ( « push-bac k ») e t la pri se du sper
matopho re (« pi c k-up » ) c hez T. vulgllris , bien que ce comportement fasse 
recule r la feme ll e et a in si fasse repasser son c loaque aux a lentours du spe rmato
phorc esqui vé. En e ffet. aucune des femelles n ' a été fécondée suite à cc com
porte ment. Nos observations su r T. a /p estris ne vont pas clans ce sens. En e ffet , 
à ci e ux reprises, un e fe me ll e aya nt manqu é le spermatopho rc e t repoussée 
ensuite en arrière fut « fécondée » en réava nçant ensuite ve rs le mâ le. Mais , 
dans la plupart des cas , le réajuste me nt ne se fait pas bien e t le spermatophore 
n' est pas pris . Ains i, l' acte repousse r serait un atout supp lémentaire pour év iter 
au mâle un gaspi ll age de son investi ssement sex ue l. 

U n fact e ur fort important influ e nça nt le su ccès d es re ncontres es t 
l' importance du caractère mâle. En effet, alo rs que cert a in s n 'ont qu ' une livrée 
di sc rè te. d 'autres présentent une haute crête. un clos fo rtement marbré de bleu, 
des fl ancs argentés marqués de points noirs (chez T. a. lllpestris). Nous avons 
a ins i constaté, mai s ce la reste encore anecdotique. que les mâ les aux plu s be ll es 
li vrées avaient le plus de succès. Les individus possédant cette caracté ri st ique 
auraient clone un avantage compétitif sur les autres en ce qui concerne le succès 
reproducteur et donc la propagation de leur patrimoine génétique. Les animaux 
aux li vrées p lu s discrètes sera ie nt a lo rs écartés par sélection sex ue ll e . C hez 
T. a. cyreni. clans les populations d ' a ltitude du moins, on note , par contre. un 
conservati sme prononcé. Il n 'y a que peu de différences indi vidue ll es au se in 
d'une mê me population. 

Le succès dépend également de la motivation des pa rte naires (cf infi'll) 
et de l'exéc uti on de comporte me nts particulie rs te ls l'étendard e n cl os-de-chat 
ou les le urres (cf supro). 
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L'analyse des comportements : une mesure de 
l'état interne et des conflits d'intérêt 

L 'exécution des différentes étapes d ' une rencontre sex uelle dépend de 
l 'état de motivation et des comportements des deux partenaires en présence. 
Avant la rencontre, l 'é tat interne du m âle et de la l"cmelle es t à un certain stade. 
très va ri able, et non quantifi abl e. Mi s en présence, selon leur état mutuel, les 
deu x partenaires vont exécuter tel ou tel comportement. C haque exécution de 
compo rtem ent a une influence sur l 'autre partenaire, celui -c i pouvant ou no n le 
m ontrer. L e mâle. par ses parades, se présente comme un mâle de son espèce 
auprès de son interl oc uteur, que nous appellerons le récepteur ( lui étant l ' ém et
teur). Suivant son état interne de départ, c'est-à-d ire sa m o ti va ti o n initi ale, le 
m âle va exécuter des comportements et des transitions particuli ers. Ains i. un 
m âle peu moti vé reniflera une femelle, puis s'en ira, tandi s qu ' un ro rt motivé va 
parader une fem ell e. vo ire un m âle, voire ri en d ' apparent. Nous considérons 
ce tte parade dans le « v ide » co mme une ac ti v ité de débord em ent. L e mâ le 
libère son énerg ie intern e avec un stimulus ex téri eur nettem ent inféri eur au sti 
mulus déc lencheur normal , qui est une femelle de son espèce. A insi , un m âle 
peut parader clans le « vicie» , en particulier après avoir perdu une femelle qu ' il 
venait de parader. Nous restons prudents quant à l 'ex press io n d ' activité cl ans le 
v ide, à laque lle nous préférons le terme d 'ac ti v ité de débordem ent car le v icie 
n ' ex iste pas : il ex iste toujours quelque chose clans l ' en v ironnement du triton , 
que ce so it un objet o u une odeur, qui puisse faire objet de stimulus déc len
cheur. Face au m âle, peut se tro uver un autre triton . Celui -c i , que nous cons idé
ro ns comme le récepteur. présente un certain compo rtement et un certain état 
intern e. L ' émetteur peut ain si se retrou ver devant une remelle négat i ve, sta
tique, positi ve , très pos iti ve, vo ire pseudo-mâle. Il peut auss i se retrouver face à 
un autre mâle, à livrée di scrète o u ex travagante, et qui peut répondre de diffé
rentes manières. Ainsi, face à la réaction de son interlocuteur et se lon son état 
interne initial , le m âle émetteur va exhiber tel ou tel comportement. La résul 
tante entre l ' état des deux partenaires correspondrait alo rs à un ni veau inféri eur 
ou supéri eur à différents seuil s correspondant à l ' exéc uti on de comportements 
parti culiers. A insi. le seuil po ur déposer un spermatophore es t supéri eur à ce lui 
pour pl ier la queue. qui est lui -même supérieur à ce lui correspondant à l' exéc u
ti o n d ' un comportem ent d ' exhibition . D'après ce modèle, un mêm e comporte
m ent peut être réa li sé avec la réunion d ' un ém etteur peu m o ti vé avec un e 
femelle fort m o ti vée. ou in versement. Notons que la m o ti vati o n du récepteu r 
dépend des comportements exhibés par l ' ém etteur, eux-m êm es dépendants des 
précédents comportem ents du récepteur, et ain si de suite. les comportem ents 
des cieux partenaires étant intcrclépenclants. Si o n reprend le modèle, un émet
teur fo rt motivé pourra se contenter d ' un stimulus déc lencheur moindre que 
celui nécessa ire à un peu moti vé. A insi , nous po uvons exp liquer les comporte
ments sex uel s destinés à des remcll es néga ti ves o u à des m âles . Ces derni ers, 
s' il s ont une livrée d isc rète, c ' est-à-d ire de type femelle, seront plus souvent 
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paradés que les mâles au x 1 i vrées exace rbées, carac tè re représentant probable
ment une inhibitio n (mais pas totale toute fo is) pour les mâles . Le modè le repré
senté à la figure 26 résume ce qui v ie nt d"être dit e l re pre nd avec plus de 
dé tail s les diffé rents niveaux , que ce so it d "étal de motivation, de seuil el d 'exé
cution de comportement. Chez le triton a lpestre, i 1 n'y a pas de variation du 
patron de co loration selon l' é tal de motivation , co ntraire me nt a u Guppy 
Poecilia reticulara par exemp le où BAER EN DS ( 1956) a pu corré le r les pigmen
tati ons corporelles avec l'état inte rne des mâles. 

Le mâle é melleur peul également paraître indéc is. En effet, avant toute 
réponse de la femelle, plutôt que de continuer dans le c heminement no rmal de 
la rencontre, il rev ient à une pa rade précédente; tel est le cas juste après avo ir 
deva nc é l a fe m e ll e . Y ERR EL L ( 1984) a obse rvé Je m ê m e co mpo rte m e nt 
(dénommé « vac ill ati o n ») chez T. vulga ris lorsqu ' un autre mâle est à prox imité 
du couple. En e ffet , ce mâle , déno mmé l' intrus, pourra it mimer le comporte
ment de la feme ll e en touchant la que ue du mâle courti san, et a ins i lui faire pro
duire un spe rmato phore po ur rien , et en plus féconder la fe me ll e déj à paradée 
par le courtisan. Dans nos observations, il n'y avait pas de mâle intrus, ma is il 
aurait pu y e n avoir un. Cette indéci sion du mâle courti san se rait alors due au 
risque de présence d ' un mâle intrus non détecté par le courtisan aupara va nt : le 
mâle s 'assure rait a ins i que c'est bien la femelle qui est de rri è re lui. 

Un autre moyen d ' appréhender l 'étal inte rne du mâle est de s' inté resser à 
ce que nous appe lons le facte ur respiration . En e ffet, le mâle doit rréqucmmenl 
rejoindre la surface pour y prendre de l'a ir, nécessaire à son métabolisme. S ' il 
exécute un te l acte dans le mi lie u nature l, il n ' a que peu de chance de retrouver 
sa femell e (HALLIDAY, J977a). Ainsi, il a inté rêt à retenir sa respirati on le plus 
lo ng te mps poss ible et n'aller respirer qu ' au mo ment prop ice. S ' opposent donc 
le besoin d ' a ll e r respirer et celui de parade r. Durant le transfe rt du spe rmato
phore. tout comme chez T. vulgaris (HALLIDAY & SwEATMA ', 1976), le besoin 
de pri se d 'air sera it inhibé par ce lui d 'achever le tran s fe rt . No us avons a ins i 
constaté que la pri se d 'a ir ne se déroul a it qu ' après un transfert où la fe me ll e 
éta it négati ve : l' inhibition serait alors levée. Si elle est positive, la rencontre 
continue et d ' autres tran s re rls pe uve nt ê tre exéc utés. La dés inhibiti o n aurait 
presque to ujo urs li eu durant l' o ri entation (surtout chez T. a. cyreni) : le mâ le 
sa isirait l'oppo rtunité d ' une feme lle allant pre ndre de l' a ir en surface. po ur a ll e r 
respirer tout en la poursuivant. Ainsi , il restaure sa réserve d'oxygène. to ut en 
conse rva nt la possibilité de continuer à parader la feme ll e auprès de laquelle il 
ava it déj à in vest i une certa ine quantité d ' activité sexuelle. 

C hez T. a. cvreni , nous avons observé, à troi s repri ses, un comporte me nt 
que nous considé rons comme composite: l'éve ntail en accordéon. Celui -c i est 
la réalisation d ' un battement de queue de type éventa il , mais dans la pos iti o n du 
pliage en accordéon. Ce comportement représente dès lo rs un mé lange d ' un 
compo rte me nt d'ex hibiti o n et d ' un comportement de tran s fert. C hez les 
de ux so us-espèces , no us avons éga le me nt obse rvé , à de rares occasio ns , 
l ' in co rp oratio n du mouvem e nt d 'éve nt a il dans le début du tr a nsfert du 
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F ig. 26. Modèle montrant l lnllucnce de la moti va ti on des partenaires sur 1·exécu1i on des 
comportemen ts du mil le émeu eur. L ' émeu eur est le mâ le courti san. le récepteur. 
le triton auqu el s'adresse l ' émetteu r. que cc soit un mâle ou une femel le (voir 

tex te pour exp l ica tion ). 
Mode / displav i11g t/1e i11/l11e11 ce of" se.mal part11ers · 111oti1·a1io11 0 11 the exec11tio11 of" 
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11 e wt (a 1110/e or a fe11wle) .fin 11 ·h ich applie.1· rhe rra11s111i/ler (ro see rexr .fi1r 

expla11ario11 ). 

222 



DISCUSSION 

spermato pho re. N o us interpréto ns ces comportem ents comme un conflit à 
l ' intéri eur du m âle: continue- t- il à parader la femell e et ainsi augmentera- t- il 
ses chances de la m oti ver , m ais auss i ri sq ue-t- il de perdre son in vesti ssem ent 
sex uel par un m anque de réser ve d ' oxygène, un abandon de l a fem ell e ou 
l ' interférence d ' un autre m âle ? Ou bi en passe- t- i 1 au tran sfert du spermato
phore au ri sque de gaspiller un spermatophore alors que la fem ell e n 'est pas 
assez m otivée ou qu ' un m âle pourrait interférer ù ce m om ent (« fem ale mimi
cry »)? 

Il arri ve qu ' une fe mell e se comporte comme un m âle en exhibant des 
parades qui sont normalement l ' attribut de ce dernier, et que nous dénommons 
de ce fa it parades pseudo-mâles. E lles sont toujours exhibées par des fem ell es 
qui se m ontrent fo rt pos iti ves : ell es approchent le m âle, le poursui vent, le 
devancent. Ces com po rt em ents aber ra nts sont con sidérés chez T. vu lgaris 
comme résultant d ' une fru strati on sex uell e ( HALLIDAY, 1974) , interprétati o n 
inspirée de M O RRI S ( 1955 ) qui ex pliquait éga lement le comportement pseudo
m âle (chez l ' épinoche Pung itius pung irius ) par la hiérarchie ou l 'agress i v ité, 
deux struc tures absentes chez le triton alpestre : ces hypothèses ne peuve nt 
donc ex pliqu er ce comportem ent dans l e cas prése nt. N o us so mmes do nc , 
comme H ALLIDAY ( 1974). parti sa ns d ' un e ex pli cati o n d e ty pe fru strati o n 
sex uel le, du m o ins parti ell em ent. E n effet, nous avons constaté qu ' i 1 pouvait 
être le fait de femell es déj à paradées, vo ire « f écondées », mai s cela ne signifi e 
pas pour autant qu 'elles ne soient pas « en manque » de m âle (cf la nécess ité de 
plusieurs accouplem ents pour féconder tous les oeufs) . Il s'agit ù no tre sens de 
femell es extrêmement moti vées qui recherchent un stimulus déc lencheur : elles 
paradent ain si d ' autres triton s ( femell es ou m âles) , s'o ffrant ainsi ù la vue de 
leurs interl ocuteurs. De la sorte, il es t poss ible qu· ayant attiré l ' attention sur 
elles, ell es so ient paradées ù leur tour. Cette stratég ie foncti onne bien (plusieurs 
de ces fem elles ont été « fécondées » de la sorte) , mai s perturbe parfo is le m âle 
qui n ' arri ve pas à les devancer (ce ll es-c i tentant de faire de même). 

A plusieurs repri ses, nous avons obser vé un comportement non encore 
décri t en ce qui concerne les fem elles . Cell es-ci , quelque temps après avoir été 
« f écondées », lèvent la queue en l 'a ir (comportement dénommé fl am enco sta
tique). D ès ce m om ent, leur comportement change radicalem ent (de statiques, 
elles dev iennent négati ves par exemple) . Il es t possible, mai s ce la n ' es t que 
pure supposition, que cet état so it dû ù la mi gration des spermatozoïdes dans le 
tractus génital de la femelle, ce qui stimulerait des récepteurs intern es qui m odi 
fi eraient le comportement de la fe mell e pendant un court laps de temps. N o us 
n ' avons pas constaté que ce mouvement serve à arracher le spermatophore bien 
qu ' il so it parfo is mi s plus près du so l. L e mâle, quant à lui , ne mod ifie en ri en 
son comportement face au fl am enco de l a fem ell e. H ARDY & D ENT ( 1988) ont 
observé un tel comportement chez Notophthalmus viridescens (un tr iton proc he 
du genre Tritu rus) , lors de l 'amplexus. Il s concluent que ce comportement est 
un prédi c teur sûr du comportem ent pos itif de l a f em ell e. N os obser va ti ons, 
comme ce la a été m entionné plus haut. ne vont pas dans ce sens. 
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La guerre du sperme 

Le mâle récepteur (cf comporteme nt homosexuel) pe ut aussi avoir un 
rô le actif. A in si, un mâle paradé peut réagir comme une feme lle en répondant 
positivement au mâl e é metteur. Ce dernier peut a lo rs a ll e r jusqu'à déposer un 
spermatophore qui sera a lo rs pe rdu . No us cons idérons que cette tactique du 
récepteur pourrait être une ruse pour fa ire gasp ille r un spermatophore à un mâle 
potentiellement concun-ent dans la gue rre du spe rme . Le no mbre de spe rmato
phores étant limité, en fa ire produire un inutile ment à un autre mâle rev ien t à 
diminuer ses chances de pe rpétuer ses gènes à la générati o n suivante. Cette tac
tique es t dénommée interférence sex ue ll e. E lle a été obse rvée chez de nom
breuses espèces de tritons et de salamandres , mais en géné ra l associée à une 
rencontre hé té rosex ue ll e oü un mâle détournait à son profit une fe me ll e qui 
ve nait d ' ê tre paradée par un autre mâle, tout en faisa nt gaspille r un spermato
phore au courti san. Ce dernie r peut réagir en éloignant la fem ell e de l' intru s : 
chez le trito n a lpest re ( Y ERRELL, 1988), tout comme chez le trito n vul ga ire 
( Y ERRELL, l 984a) , c ' est le comportement de retraite qui tiendrait ce rô le (toute
fois , ce comportement est ne tte ment moins prononcé chez le triton alpestre). 
N ' ayant réa li sé principa leme nt que des rencontres deu x à deu x, nous avons 
pourtant observé ce comportement (rarement) : c ' est ains i probablement aussi 
un moyen par leque l le mâ le s'assure que la femelle est positive. 

Un mâle qui a déposé des spe rmatophores dont l ' un a déjà été pris par le 
cloaque de la femelle , peut encore en déposer d ' autres. Vraisemblablement, il 
ignore qu ' un de ses spermatophores a déjà é té récolté par la femelle . Mais les 
spennatophores suivants ne sont pas forcé me nt gaspillés. E n effet, ils peuvent 
aussi être pri s par la femell e. Or. i 1 y a assez de spe rmatozoïdes dans un sper
matophore pour féconder tous les oeufs . Mais les spermatozoïdes ne les fécon
dent pas to ut de suite : ils sont engrangés dans le réceptac le séminal. Or, une 
femelle peut par la suite être réceptive à d ' autres mâles (ou bie n e ll e peut égale
ment avo ir déj à receuilli des spermatozoïdes d'un autre mâle). A in si, no us sup
posons que plu s un mâle fournit de sperme à la feme lle, plus ce lui-c i sera pro
portio nne ll ement important par rapport à ceux des autres mâles , car comme l' a 
mo ntré R AFINS K I ( 198 1 ), les descendants d ' une femell e peuve nt avo ir des pères 
différe nts. Il y aurait donc également une guerre du sperme au se in mê me des 
cav ités in ternes de la feme lle. 

Différences subspécifiques et spécifiques 

Les taxon s a lpestris et cyreni e xhibent les mêmes comportements de 
base : du point de vu e q ua litatif, leu rs répertoires comportementaux so nt 
presque identiques. Nous no tons cepe ndant l' ex istence de comportements diffé
rents , apparus exceptio nn e ll e me nt se ul e me nt c hez un des deux taxons : 
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DISCUSS IO N 

apparition de nouveaux comporte ments e t/ou comporteme nt aberrant, rés iduel ? 
C hez T. vulgaris, H ALLIDAY ( 1974) constate q u'à la fin d'une rencontre amou
reuse, les parades peuvent être mal exécutées . Nos observat ions mo ntre nt pour
tant que ces comportements appara issent au cours de la rencontre et no n à sa 
fin . Toutefo is. un d 'entre eux - l'éventa il e n accordéon - apparaît chez des 
mâles considé rés com me indéc is : il pourra it donc être la résultante d ' un conflit 
d ' inté rê ts (cf supra) ou bi e n consis ter en un no uveau comporte ment Nous 
avons vu précéde mment que certa ins mo uveme nts, te ll e l' ondulatio n di s ta le, 
peuvent ê tre mod ul a bl es , ma is que cert a in es formes n 'ex is te nt qu e c hez 
T. a. alpestris : ai nsi , des représentants de ce taxon o nt exécuté une ondu lation 
d ista le, avec la queue dans l' axe du corps ou formant un ang le a ig u avec ce der
nier. De même et d ' une maniè re plus générali sée, la fo rme quasime nt imper
ceptible de l' ondul ation d is tal e n 'a été observée que chez T. a. a lpes /ris. e t ce, à 
bien plus d ' une rep ri se. O n constate que d 'autres espèces (T. boscai, T. ita licus) 
sont caracté ri sées par une ondul ati on di stal e de la queue dressée en hauteur : le 
fl amenco (G IACOMA & SPARR EBOOM, 1987 ; R A FINSKY & P EC IO, 1992). Qui dit 
évo lution du comporteme nt sous-ente nd évolution concertée : il doit y avo ir 
une communica ti o n entre le mâle et la feme lle ( B UTLI N & RITC HI E, 1994). La 
modulat io n supposée des mouvements . te lle l' o ndulati on d is ta le , po urra it a lo rs 
être à la base d ' un iso lement sex uel des espèces. En effet, la feme ll e tol è re des 
va ri ations dans la structure type des comporte ments (du mo in s dans une cer
ta ine limite): il y a a ins i une compréhension vis-à-vis d ' un nouveau comporte
me nt qui , s ' il devenait important dans la déte rminatio n du ca ractère de l'espèce, 
pourra it a lo rs ag ir en tant que mécani sme d ' iso lement. 

Quoi qu'il en soit, deux espèces peuvent ê tre di s tinc tes, même s i leu r 
ré pe rto ire co mpo rte menta l es t ent iè rement identique. En effet , T. vulga ris , 
T. helveticus e t T. m ontandoni présentent les mê mes comportements, a lo rs qu ' i 1 
s'agit de troi s espèces uni for mément reconnues . En effet, la diffé rence se situe 
au ni veau quantitatif. T. vulga ris priv ilégie le coup de fouet, tand is que T. hel
veticus e t T. montandoni utili sent surtout l'éve nta il (ces deux de rni e rs ne viva nt 
pas en sympatri e). Il e n résulte un iso lement bi en marq ué, rés ultante des carac
tè re s co mpo n e me ntaux , ma is auss i morpholog iques , e t probabl e me nt c hi 
mique s ( il ne fa ut pa s o ubli e r la gra nd e import a nce des phéromon es : 
M A L ACA RNE & G1 ACOMA , 1986). Dans leur a ire de sy mpatri e, T. vulga ris e t 
T. helveticus sont ne ttement d iffére nc iés. morphologiquement et comportemen
ta lement, alo rs que la ressembl ance est beaucoup plu s fo rte dans les a ires dis
ti nc tes (basse c rê te de T. vulgaris, filament caudal , plus d ' impo rtance à l' éven
ta il : c ' est-à-d ire to utes des carac té ri stiques de T. helveticus). 

A in s i , la ressemb lance qualita ti ve e ntre les co mporte m e nt s de 
T. a. cyreni et de T. a. a lp es /ris ne s ig nifi e pas que no us ayons a ffaire à la 
même espèce. L' analyse minutieuse des fréquences d ' utili sation des compo rte
ments et des trans itions entre ceux-c i nous a révélé des différences à bien des 
égards. Ain si, T. a. cyreni utili se plu s le coup de fo ue t et l' ondu lation d istale 
que T. o. alpestris. A in si. après le mouvement-vers- l' avant. T. a. cyreni a plus 
tendance à exécute r un coup de fouet pui s un éventail , a lo rs que T. a. a lpestris 
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passe géné ra lemc nL direclc ment à l'éventa il. T. o. alpestris. par contre , fro tle e t 
pousse fréquemme nt la feme ll e de son museau , ce que ne fa it quas ime nt j am ai s 
T. o . C\"ren i (et en tout cas jamais avec une tell e ampl eur). 

Pour cc qui est du mouve ment d 'évenlail , la fréquence de battement es t 
ide nLique c nlre les de ux ta xo ns, ma is le taxon ibé rique n ' utili se j ama is des 
bouffées de lo ngue durée, al o rs que le no minaLif le fa it fréque mment. La fré
qu e nce de batte me nt de T. helve ticus es t supé ri e ure à ce ll e de T. Fulga ris. 
e ll e-mê me un pe u plus im portante que T. alpestris ( H AL LIDA Y. 1977a). La d if
fé rence est donc mo indre au se in des de ux taxo ns du triLo n a lpestre qu ' au se in 
d 'espèces di ITé re ntes . Toute fo is, no us avon s constaté que , au se in du même 
taxon T. a. a lpestris , les indi vidus de plus petite ta ille fa isa ient battre leur que ue 
plus vite . Or, T. helFe ticus es t beaucoup plus petit que T. olpestris, T. vu lgaris 
éLant de ta ille comparab le. A ins i, cette diffé renc ia ti on se se ra it peut-ê tre in sta l
lée avec la diffé renc ia ti o n morpho log ique des indi vidu s, d u mo ins en pa rti e. 
Po ur ce qui es t de l'éve nta il déc rit chez T. cristotus , il n ' y a auc un rappo rt 
avec ceux obse rvés chez les autres tritons : il ne s'agit que d ' une homo logie 
de te rme . 

U ne diffé rence qui nous semble essenti e ll e entre les cieux taxons est la 
s tratég ie que no us ap pe ll ero ns fe m e ll e -dé pe nd a nte. E n e ffe t, ~t diffé re ntes 
é tapes de la rencontre, le mâ le pe ut requérir une inte rventi o n pos iti ve de la 
fe me ll e. A ins i, lorsque le mâle devance la fe melle , e ll e pe ut ê tre pos iti ve ou 
no n lo rsqu ' il pli e la queue. e ll e peut ou no n la lui to uche r : se lo n les cas, il peut 
a lo rs reve nir à la ph ase d ' ex hibition ou bi e n dé pose r un sperm a to ph o re. 
T. a. a lpes tris de van ce la fe me ll e , qu ' e ll e so it o u no n pos itive, tandis que 
T. a. cyreni ne la devance qu ' une foi s sur quatre si e lle n 'est pas pos iti ve. Il en 
est exac teme nt de même pour le clépôl cl ' un spe rm atophore san s contact tac til e 
préa la b le d e la fem e ll e. E n ce qui c o nc e rn e les pri ses aé rienn es d ' a ir , 
T. a. c1·reni n'e n réali se qu as ime nt que lors de l'ori entati on, en poursui vant une 
feme ll e qui va respire r, tandi s que T. a. alpestri.1· y va auss i lo rs de l' ex hibitio n 
ou après un trans fe rt. T. a. c1-reni a donc une tac tique plus sécuri sante : il ne se 
ri sque pas à gasp ill e r un spe rmatophore ou à pe rdre une feme ll e (en a ll ant res
pirer) comme le fa it T. a . alpestris . Cette stratég ie semble se répe rcute r sur son 
succès reproduc teur. q ui es t plu s é levé que T. a. alpes/ ris, pour un in vesti sse
ment comparabl e : 24 % des spe rmatophores de T. a. alpestris sont pri s par les 
fe mell es, tandi s que 35 % le sont chez T. a. cyreni . 

La stratég ie de T. a. cyreni rappe lle ce ll e de T. vu lgaris o u T. helveticus , 
chez qui le touche r de queue de la fe melle es t presque nécessa ire po ur que le 
mâle dépose un spe rmalopho re. et chez qui le succès reprod uc teur es t auss i fo rt 
important : 43 & 60 % respecti ve ment ( H ALLI DA Y. l 977a). De plus, T. a. cyreni 
utili se le coup de fo ue t. une ca racLéri s tique de T. helveticus et T. vulgaris. Mais 
ce lui de T. a . cyreni n' est pas au ss i impress io nnant que chez ces autres espèces 
(en pa rti culi e r T. vulga ris) oü plu sieurs violenls e t ampl es coups de fo uets inté
grés à une phase de re tra ite sont ex hibés (obs. pe rs .). 
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DISCUSSION 

Les comporte me nts de type vermi forme ( « worm- like movements ») de 
la phase de transfert sont auss i plus rares chez T. a. cyreni : l' acte tremb le r e t 
l'appât d istal sont excepti onne ls alors que fréque mment utili sés par T. a. alpes
/ris. Ce la tient encore au fait que le mâle s'assure que la feme ll e soit pos iti ve 
avant d 'exécute r un transfert. En effet, ces comportements ne sont exhibés que 
vis-à-v is d ' une feme ll e négati ve ou s tatique . 

Le Tableau IV reprend de manière plus chiffrée les diffé rences subspé
c ifïques qui viennen t d 'être évoquées dans les paragraphes précéde nts . 

Des hybridations ont pu être réali sées entre les deu x taxon s. du mo ins en 
ce qu i concerne la prise de spermatophore pa r le c loaque de la feme lle. Ri en ne 
dit e n effet que les spe rm atozoïdes o nt survécu dan s le tractus géni tal de la 
feme ll e e t o nt bi en fécondé les oeufs . De mê me, les éventue ls oeufs produits ne 
se sera ient peut-être pas di visés ou n ' aurai ent pas do nné d'oeufs viabl es . Ou 
encore, il y aura it eu une sté rilité tota le ou pa rtiell e des hybrides, comme c'es t 
le cas chez T. marmoratus x T. cristatus (ARNTZEN, l 986a). Mais nous pouvon s 
néanmo ins dire qu ' il n 'y pas, à l' heure actue ll e , de barri è re comporteme nta le 
po ur réa li ser un iso le me nt sex uel to ta l entre les taxo ns . E n effet, les mâ les , 
auss i bi en que les fe me ll es , se mon trent réceptifs l' un e n ve rs l ' autre, bien 
qu ' appartenant à des taxons diffé rents. Ceci nous mo ntre auss i que bien que les 
li vrées des mâles espag no ls so ient diffé rentes (p lus discrè tes), e ll es représentent 
touj ours la caractérist ique « triton a lpestre » . Vu que même après s'être reni 
fl és , les tr itons se montre nt to uj o urs mutue ll e me nt pos iti fs , les phéromones 
semblent donc auss i fo nct ionne ll ement identiques. 

M ais tout ceci ne prouve pas qu ' il n ' y a it pas d ' iso lement. En effet, il 
existe quand même des différences aux niveaux comporte mental e t morpholo
g ique. Ains i, s i les deu x taxons se re trou vai ent en contact, il pourra it y avo ir un 
renforcement contre l' hybridatio n (accoupl e ments ho moty piques préfé rés) et 
a ins i indi vidua li sation progress ive des taxons (DOBZHA1 S KY , 195 1 ). M a is qui 
di t renfo rcement , dit évolutio n di ve rgente entre les deux fo rmes, ce qui n 'est 
pas forcéme nt év ident . En effet, d ' une part des hy brides se ront produits, et 
d ' autre part il fa ut une évoluti on coordonnée mâle-femelle po ur que le nouvea u 
co mporte me nt o u la nouve ll e stratég ie du mâle so it compri se pa r la feme ll e 
(B UTLI N & R1TCHIE, 1994). Dans le cas présent, no us cons idé ro ns que les diffé
rences comporte me ntal es sont d ' un o rdre infé ri eur à cell es rencontrées chez des 
espèces proches, tel s T. vulgaris et T. helveticus. Ainsi , les taxons ne sont , à 
notre avis, pas encore suffi sam ment d ifférenc iés po ur être to ta lement iso lés e t 
de là fo rmer des espèces di stinc tes. Remi ses en contact suite au phéno mène 
d ' in vasion, il y aurait vraisemblabl eme nt inte rgradation prog ress ive des gènes 
d ' un taxon à l'autre , d'oü homogénéisation. Il y aura it a insi une zone tampon 
e ntre les de ux taxon s avec des indi vidus aux carac té ri stiques intermédi a ires 
(zo ne d ' inte rgradat io n seco nda ire) co mm e ce la s'obse r ve un pe u e ntre 
T. a. apuanus e t T. a . a lpestris dans le sud-es t de la France (BREUIL, 1986). 
Notons que de te ll es zones existent à la limite des a ires de répartitio n de triton s 
considérés comme appartenant à des espèces diffé rentes e t formant ce que l' on 
appelle un complexe (cf T. cristatus ). 
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Tableau IV. Synthèse des principales diffé rences comportementa les obse rvées 
lo r s d es int erac ti o n s sex ue ll es de Tritu rus a. a /p es tri s e t T. a.cyre ni. 
L'astéri sque (*) fait ré fé rence aux différe nces sig nilï catives . 
Sn11h es is of main observed behav ioura l differences durin g the sexua / 
interactions of Tri/urus o. alpestris and T. a . cyre11i. The osterisk (*) refers ta 
th e sign ifïcant d ifferences. 

Caractère T. a. alpes/ris T. a. cyreni 

Ondulati on di stal e : 17. 13 % (n = 2930)"' 10,95 'Ir (n = 16 17)* 
- rorme ample très rare occasionnellemen t 
- rormc très légère et rapprochée fréquente jama is 
- rormc légère et distante du corps très rare jama is 

Coup de musea u prononcé : le mâle peut léger : le mâle ne pousse 
pousser la remellc jama is la femell e 
0.77 % (n = 7475)* 0.062 % en = 48 1 w· 

Coup de fouet 0.55 % (n = 2930)* 1.98 '7c (n = 16 17) * 
Transiti on Mou vement vers 8.63 % (n = 139)"' 32.88 '7r (n = 146)* 

l ' avant-coup de fouet-éventail 
Transition M ouvement-vers- 85,6 1 % (n = 139)"' 63.70 % (n = 146)"' 

1 ·avant-éventail 

Tremblement de la queue 0.55 % (n = 7475) * 0. 19 % (n = 4813)"' 
Transition devancer-trembler-plier 20,65 "I<· (n = 184)* 6.06 % (n = 66)"' 
Transition devancer-pl ier 62.50 % (n = 184)"' 87.88 % (n = 66)"' 

Appât dis tal (leurre) 0,76 C/c (n = 7475) * 0.21 %( n =48 13) * 

Passage au tran sfert alors que 45 % (n = 159)* 25 % (n = 85)'' 
la feme lle n'est pas posi ti ve 

Dépôts sans nécessiter un toucher 51 % (n = 106)* 26 % (n = 54)" 
de queue de la part de la remelle 

Pr ise d'air du mâle juste après 57 % (n = 35)* 77 % (n = 23)"' 
ce ll e de la rcmc lle 

Pourcen tage de spcrmatophores 24 % (n=l04) 35 o/r (n = 5 1) 
tran sférés 

Temps de post-déposition long (moy. · cou rt (moy. · 
( lors des 3 premières séquences) 90.8 sec.)* 55,3 >ec.)"' 

Mouvement d 'éventail . 
Bouffées de plus de 40 secondes 1,63 % (n = 2640) 0.12 % (n = 1724) 
Durée maximum des bouffées 208 secondes 57 secondes 
Mode 3 secondes 2 secondes 
M oyenne 5,2 secondes 4.0 secondt:s 
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DISCUSS ION 

Les é tudes cytogéné tiques on t montré que T. a. cyreni était ho mozygote 
pour le chromosome 4 , carac té ri stique unique au se in du genre Triturus e t qui a 
é levé ce taxo n au rang d 'espèce (HERRERO, 1985). Les é tudes é lec trophoré
tiq ues e t ostéo logiqu es , q uant à e ll es , le mo ntre nt co mme une sous-espèce 
(ARA NO et al., 199 1 ; HERR E, 1932) . En regard de ) ' e nsemble de ces résulta ts et 
de nos propres observat io ns , no us considérons que le triton alpestre est un 
taxo n e n vo ie de subdi visio n que l' o n peut cons idé re r comme un complexe (ce 
terme étant à pre ndre a u se ns la rge : il ne s ig nifi e pas seul e me nt g ro upe 
d 'es pèces proche s). T o utefo is , la différenciation , e n particu li er en ce qui 
concerne T. a. cyreni et T. a. alpestris n'est encore que légè re, sauf si la diffé
rence c hromosomique é tait te ll e qu ' e ll e empêchera it la formation du zygote ou 
de son développement lo rs des rencontres e ntre les de ux taxons (ou la sté rilité 
des hyb rides) . La fa ibl e différenciation comportementa le observée et la po te n
ti a lité dï1y bridatio n cadrent assez bi en avec la déduc ti on faite à partir de l' ana
lyse des a lloenzy mes. En e ffe t, sur base d ' une di s tance de Nei de 0,23 à 0,26 
entre les deux taxo ns, ARA NO et al. ( 199 1) ava ient conclu à une différenciation 
de nature subspéc ifique. Nous considé rons a insi que T. a. cyreni est un taxon 
engagé dans une vo ie de spéc iation et qui , ~1 l' heure ac tue ll e , do it encore ê tre 
considéré comme une sous-espèce (vo ire mê me comme une semi -espèce, si on 
se réfè re a ux do nn ées de la cy togé né tiqu e) , mai s, e n to ut cas , pas e ncore 
com me une espèce di stincte. 

Evolution du triton alpestre et mise en place des 
taxons alpestris et cyreni 

Le précédent chap itre a mi s l ' accent s ur le niveau de diffé renc ia tion 
comportemental e ntre les ta xo ns. Ayant constaté une diffé rence, qui sera it plu
tô t de nature subspécifique , o n est en droit de se demander o li , quand et dans 
que lles c irconstances o nt pu se form er les deux taxons à partir d ' un ancê tre 
commun. Dans le présent chap itre , nous allo ns essaye r de re tracer l' hi s to ire de 
ces deu x taxons depui s leur séparatio n, en utilisant des c ritè res issus de la géo
logie , de la géographie , de la c limato logie, de l'écolog ie, de la pa léontol ogie e t 
de la génétique . 

Les plus vieux fossiles re latés au genre Triturus datent de ) ' Oligocène 
(GO NZA LEZ & SA NC HI Z, 1986) , voire d e la fin d e ! ' Eocè ne ( H EC HT & 
HOFFSTETTER, 1962 ; MI LNER et a l., 1982). En ce qui concerne le triton a lpestre, 
nous po uvo ns supposer qu ' il était répandu cl ans une bonne parti e de l'Europe 
au Pliocène et au début d u quate rna ire (Ple istocène) (découverte de foss iles au 
Pliocène supé ri eur en S lovaquie : HODROYA, 1984). Suite aux g lac iatio ns qui 
o nt marqué cette époque (CHARLESWORTH, 1957), l' aire de répartitio n du triton 
a lpestre aurait été frag mentée. En effet, l'lndlans is descendait jusqu ' aux alen
to urs du 50ème parall è le , et les hautes montag nes (particuli è rement la C haîne 
a lpine) éta ien t couvertes de g lace. En bordure de ces glac ie rs, on trouvait des 
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toundras et des steppes péri g lac iaires, mili eu x in adéquats pour les trito ns 
(ac tu ell em ent o n n 'en t rou ve pas au nord d u ce rc le po l aire : NôLLERT & 
N ôLLERT. 1992). Les to undras descend aient jusq u 'à 56° de l atitude no rd 
(FRENZEL er al .. 1992). Ce tte espèce n 'aura it alo rs survécu que dans les troi s 
péninsul es du sud de l' Europe: !'Ibéri e, l'Itali e et les B alkans, et cc , à basse et 
m oyenne altitude (notre av is s'é lo igne en ce sens de ce lui de Zu 1DER WIJK, 1980, 
qui ne parl e q ue de deux refu ges, l ' un en Ibéri e. l' autre dans les B alkans. L es 
caractères ex téri eurs de T. u. upuanus sont. à no tre sens, trop d ifférents de ceux 
des T. u. a lpes/ ris du nord de l'Itali e et de Y o ugos lav ie, avec lesquels il s ne 
sont d 'a illeurs pas en contact) . Ces aires géographiqu es étaient alors par endroit 
recouvertes de forêts (feuillu s et conifères). L ors de chaque interg laciaire. il est 
néanm o in s poss ib le q ue l' espèce so it rem ontée vers des latitudes plu s no r
diques, comme l' o nt fait T. 1•11lgaris et T. cris /a/us (H OLM A . 1993) j usqu 'en 
An g l e te rre (foss il es d éco u ve rt s l o r s du C rom éri en. d e l ' Ho x ni c n e t d e 
l ' lpsw ic hien. les troi s derni ers interg lac i aires sc io n la termino log ie ang laise). 
En e ffet. les co ndi t io ns c limatiques lors des interg l ac iaires étaient plus o u 
moins simil aires à ce ll es d ' auj o urd ' hui (F RENZEL et a l., 1992). Quoi qu'il en 
soit , des groupes de popul ations se sont retrou vés isolés, cl ans des milieux aux 
caractéri stiques différentes. C ' es t à cc moment que se serai ent formées la plu
part des sous-espèces du triton alpes tre, dont T. a . C\·reni et T. a . ulpestris . 
Selo n les auteurs, T. a . alpes/ris serait apparue dans les B alkans : au sud de la 
Roumanie (B REUIL, 1986). en Bul garie (ARANO. 1988), voire en Y o ugosl av ie 
(B OLKA Y. 191 9). E ll e serait alors remontée vers le nord en remontant les A lpcs 
dinariqucs et les C arpates. E lle aurait co lonisé les A lpes. d'une part par le nord 
(GR OSSENBACHER, 19 88). d ' autre part par le sud (cf c arte de répartiti o n 
actuell e : figure 1. p. 155). Différent s lacs du karst dinarique conten ant des 
taxons particuli ers ( te ls T. a. la cusnig ri ), contiennent également des indi v idu s 
qu e n o u s rappo rton s à la so us- esp èce n o min ati ve (o u au ta x on dit d e 
Y ougos lav ie si l ' on se réfère à la classificati on de ARA NO, 1988) : nous suppo
son s qu'il s 'ag it d ' une rcco l oni sati o n récente de l a part de T. a . alpes /ris 
(quelques milli ers d 'années B. P.). Sc io n B REU IL ( 1986), so n installation dan s 
les A lpes fran çai ses serait récente (5000 ans) et aurait bl oqué la progression de 
T. a . apuanus venu de son re fuge italien (phéno mène dïntrog ress io n observé). 
L a sous-espèce nominati ve n ' a en tout cas pas atteint les Py rénées au sud-ouest 
d e so n aire (C AST AN ET & G UYETANT. 1989). R e m o ntant ve r s l e no rd . 
T. u. a lpes /ris aurait alors col oni sé une bo nne partie de l' Europe mais pas le 
Royaume uni (formati on probabl e de la M anche. sui te au dége l. avant l ' arri vée 
du triton alpes tre : ce dernier aurait alors eu une remontée moin s rapide que 
T. vu lgaris , T. he li •e /icus et T. crisla tus que l ' o n rencontre ac tue ll em ent en 
Grande Bretag ne : ARNOLD, 1995 ). L ors des G lac iatio ns quaternaires, comme 
nou s l 'avon s déj à m enti o nné plus haut, T. o lpesrris aura it été c loiso nné en 
Ibérie . ainsi iso lé du reste de l 'Europe par les Pyrénées. recouvertes en parti e 
par des g lac iers ( B ARRERE. 1963 : T AILLEFER. 1982) . Il y aurait alors évolué 
indépendamment du res te d es r eprése ntants d e l 'es pèc e po ur donner l e 
T. a . c \Teni que no us conn ai sso ns auj o urd ' hui . A près la derni ère gl aciation 
pl eistocène. l' aire de T. a . cyre11i se serait al o rs à la fo is agrandie et rrag m entéc. 
En e ffet, durant la g laciati o n. certain s massifs montag neux (par exempl e les 
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DISC USSION 

Picos de Europa) é taient recouverts par des glaciers (CHARLES WORTH. 1957). A 
la place même de ceux-ci, on trouve aujourd ' hui des lacs contenant des tritons 
alpestres, et qui plus est en grand nombre. du moins pour la loca lité Pozos de 
Lloroza. La co lonisation aurait pu se faire à partir de milieux périphériques 
situés en contrebas des glaciers comme ce la se fait actuellement suite au recul 
du glacier du Rhône (BREU IL, comm. pers.). Pour ce qui es t de la localité Pozos 
de Lloroza (notre principal s ite d.étude) , la colonisation n'aurait vraisemblable
ment pu se faire que par la vallée du Rio Duje et avant ce ll e-ci par la va llée de 
la Cares, c 'est-à-dire par le nord du massir. Nous n 'avons pas découvert de tri
ton alpestre dans cette va ll ée, mais bien le triton palmé (dans un ruisseau) , ce 
qui montre que le triton alpestre aurait peut -êt re pu y survivre en petit nombre, 
fait également appuyé par l'observati on d·une femelle clans un rui sseau du Parc 
National de Covaclonga. A !"est de l'aire, au sud-ouest des Pyrénées. le triton 
a lpest re est extrê mement rare, et en minorité vis-à-v is des autres tritons. Nous 
ne pensons pas que les populations s ituées le plu s à l'es t soient à l' origine 
d ' une colonisation postglaciaire effectuée à partir de l'ouest. Nous considérons 
plutô t que l' aire s'es t restreinte à que lques noyaux d'altitude moyenne, se ul s 
capables d ·o rrrir des conditions adéquates au triton alpestre (cf aridité des 
milieux avoisinants). L'aire éta it même probablement déjà restreinte lors du 
maximum g laciaire ( 18000 B.P.) comme le laisse suppose r la présence de toun
dras au sud -ouest des Pyré nées (FRENZEL el a l., 1992). Les populations 
actuelles trouvées dans cette zone auraient alors vécu e n milieu périphérique et 
reco loni sé ce ll e-c i lo rs du réc hauffement c lim ati qu e post -g lac ia ire. E ll es 
auraient alors disparu de ces milieux périphériques suite à une augmentation de 
l' aridité (vers 6000 B.P .. il y faisait même plus chaud qu'aujourd'hui : FRENZEL 
et a l .. 1992) . Nous constatons, en outre, que les trito ns alpestres ibériq ues ne se 
re ncontrent que dans des mili e ux oli les préc ipitati o ns annuelles dépassent 
800 mm ( IGN , 1992) : la limite sud de répartition (BARBAD ILLO, 1987) corres
pond plus ou moins à la fronti è re de la rég ion méd iterranéenne (po int de vue 
climat) (CHEYLA , 1991 ). Etant en cond ition limite à l'est de son ai re, le triton 
a lpestre subirait la compétition du trito n palmé. abondant clans ces régions. Les 
populations de tritons alpestres sont, dans ces mili eux, extrêmement réd uites 
(de l'ordre de que lques individus). Le seu l exempl aire qu ' il nous ait été donné 
de capture r présentait des ca ractéri st iques morpholog iques et un patron de colo
ration particulier (nette ment différents , et des popul at ions cle montag ne et cle 
celles de moye nn e a ltitude qu e nou s avons observées). Dan s ces milieux
limites, comme dans les milieux marginaux en contrebas des glac ie rs, les pro
cessus de spéc iatio n ont pu êt re accé lé rés . En effet, chaque a ll èle mutant a dès 
lors des chances d·exister, ca r il ne risque pas d'être noyé au sein d ' une majo
rité écrasante. Dans la chaîne pyrénéenne. on ne trouve pas de triton alpestre. 
bien que le trito n palmé y soit abondant (obs. pers.) , e t même jusqu 'à plus de 
2200 mètres d'altitude (MARTINEZ- RI CA & REINE- YI NALES, 1988). Comme nous 
l' avons vu, étant bloqué ù la limite est de sa répartition par un environnement 
« inadéquat » (mais cela n 'ex plique pas tout) ainsi que par une compét ition 
avec le triton pa lmé, T. li. cyreni n'aurait alors peut -être pas pu y accéder (clans 
ce sens, mêmes conclusions que cel les de BR EU IL et al., 1984 ). 11 est également 
possible que T. li . cYreni ait , lors de son évolution , restreint sa niche éco logiq ue 
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vis-à-vis de l' espèce parente, e t qu 'elle n'ait plus le même« pouvoir » de colo
ni sation , ce qui répondrait alors aux questions sou levées par le douloureux pro
blème de sa non-présence dans les Pyrénées. Notre étude comportementale et 
l'observation des populations d 'altitude peuvent quelque peu appuyer ces argu
ments, en ce sens que no us y avo ns déce lé un conservatisme plus prononcé 
(moins de différences individuelles) que chez T. a. alpestris . 

Photo 13. Balsa lruchiqui , Sierra de Andia (Navarra, Espagne, 
mai 1996) limite est d e répart iti o n de Triturus 
alpes/ris cyreni (photo M. D ENOEL). 
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CONCLUSIONS 

Les apports de cette étude 

Bien qu e qu e lque s a uteurs (ANDREONE , 1990 ; BELYAEY, 19 79 ; 
H ALUDA Y, 1977a) se so ient déj à penchés sur l'étude du comportement de cour 
du triton alpestre, ce lui -c i res ta it e ncore mystéri e ux à bien des égards . Notre 
étude a a ins i mis l' accent s ur plus ieurs ca ractéris tiques non enco re déc rites qui 
nous ont permis de formu ler diffé rents modè les et hypothèses . 

L ' apport princ ipa l de notre étude peut se résumer comme suit: 

• Desc riptio n du comporteme nt de cour, e ncore to ta le ment inconnu , e t de 
toutes les caractéristiques qui en découlent, de Triturus a lpes/ris cyreni. 
Nous avons a in s i pu souli g ner plu s ie urs différe nces avec celui de la 
sous -espèce no minative. M a is les ex périences d ' hybridati o n nou s ont 
montré que les représentants d ' un taxo n paradaient e t/o u é tai ent réceptifs 
à ceux de l'autre. De ces fa its, e t en co mparai son avec les données issues 
de la génétique (ARANO et al., 199 1 ), nous avons attribué un statut sub
spécifique au trito n a lpestre ibérique. 

• Desc ription de co mporteme nts no n encore décrits chez cette espèce: le 
coup de fou e t exhibé pa r le mâl e e t le fl amenco statique par la femcl le . 

• Desc ription déta ill ée de quatre mouvements distaux de la queue , a lo rs 
qu e les précédents auteurs n 'e n cons id é raient que un o u deux 
(ANDREONE, 1990 ; H ALUDAY, 1977a). Nous avons a ttac hé partic uli è re
ment beaucoup d ' importance au mo uvement dé nommé ondu lat ion dis
ta le . Nous avo ns ainsi pu montrer sa grande vari abilité e t e n définir six 
formes, a lors qu ' une seul e ava it jusqu ' à ce jour é té déc rite (ANDR EONE, 

1990). D e ce tte modulati o n comportementale , no us avo ns é mi s une 
hypothèse sur l' évolution des espèces. 

• Mise en év idence d ' un comporte ment vari abl e sc ion les conditi o ns du 
mili eu (le mou vement d 'éve ntail ), duque l nous avons tiré des hypothèses 
évoluti ves. 

• Observation du comportement de retraite (ra re ment ) dans des re ncontres 
deu x à deux , alors qu ' il n ' avait é té déc rit que lors des re ncontres mettant 
en j eu plus ieurs mâles e t une femelle. 

• Impo rtan ce accordée au x comportements du mâ le s uit e ~1 ce lui d e 
la femelle, et ce à toutes les phases de la rencontre (précédemmen t, seule 
é tait connue lïnllue nce de la fe mell e sur le passage au tra ns fe rt pa r 
le m â le : H AL LI DAY , 1990). Nous avons ainsi montré qu e ce rtain s 
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comportements e t tran s iti o ns ne sont ex hibés qu e lo rsque la fem e ll e 
répond d ' une certaine maniè re (négati ve me nt o u pos iti ve ment) . De ces 
transition s fe melles-dépe ndantes et de l'observa ti on de compo rtements 
homosexue ls, no us avo ns tiré un modè le motivati onne l. 

Preuve que le co mpo rte ment repousser pe ut pe rmettre la prise d'un 
spermatophore que la feme lle ava it raté en s ' approch ant une premi è re 
foi s du mâle. 

•Tout comme ce la ava it é té fa it pour T. vu lga ri .\· ( H ALLI DAY & 
SWEATM AN, 1976) , nou s avons émi s des hypothèses sur la re lation entre 
les beso ins de respirer et de parader. 

• Observations de te rrain confirmant les résultats de laboratoire. 

• Hypothèses inédites sur la mi se en place des taxons depuis les de rni è res 
g laciat io ns, en rega rd de do nnées climato logiques, écologiques , pa léon
tolog iques et génét iques. 
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Tabl eau A3. Mat ri ces des tra ns itio ns de prem ier o rdre des com po rtements 
précéda nt le dépôt d ' un spermatophore. 
F irst -o rde r transi tions .fà)/11 male b ehaviours be.fore th e spe r111atoph ore 
deposition. 

A. chez T. a. alpestris 

1 rr compo rtement s ~ I w p F E G 1 L T 
Transfert Transfert 7iltal 

ci-dessous sans dépôt avec dépôt 

Rcnifl age s - 15 0 36 1 :\:\ 0 0 0 12 () 0 /19 

Mouvement 
M 3 3 0 () :1-l 0 0 0 0 () () 40 vers l'avant -

Coup de fo uet w () 3 - () () 7 0 0 0 0 0 0 7 
Poursuite p 32 17 1 - () 17 () 0 () 0 0 () 67 
Erentail fi xe F 25 5 () 14 - 27 1 0 3 () () 13 1.\ 344 
Eventail E 2 5 3 Il :1-12 - 106 19 13 () 24 7' --' 548 
Ondulation 

G 1 0 0 1 () 103 1 1 () 0 () 107 distale -

ln version 1 0 0 0 () () 24 0 - () 0 0 () N 

Etendard en 
L 0 () 0 () 0 13 0 () 0 0 1 14 dos-de-chat -

Coup de 
T 6 0 () 2 () 4 () {) () - 0 () 12 museau 

Transfert 
9 1 () 1 2 21 1 () 0 0 0 35 sans dépôt -

Total 78 n 7 65 345 549 107 23 14 12 37 37 1317 

B. chez T. a. cyreni 

I '"'comportement s ~ I w p F E G 1 L T 
Transfert Transfert Total 

ci-dessous sans dépôt arec dépôt 

Reniflage s - 9 1 18 () 37 0 0 () () () 1 66 
Mouvement 

M 3 7 0 0 17 0 0 0 0 ü ü 27 vers l'avant -

Cou1i de fo uet w () 0 - 0 0 8 0 0 0 () 0 0 li 
Poursuite p 10 12 0 - () 29 0 0 () () 0 0 6/ 

Erentail fi xe F 19 1 0 1-\ - 1.18 0 1 () () 1 1 175 
Eventail E 1 4 0 8 185 - 37 7 Il () 3 18 m 
Ondulation 

G 3 0 0 1 () 32 0 () 1 0 0 37 distale -

Inversion 1 0 0 () () () 8 0 - () () () () 8 
Etendard en 

L 0 0 0 () () Il 0 0 0 0 () Il dos-de-chat -

Coup de 
T 0 () () () 0 1 0 () () - 0 () I museau 

Transfert 
2 0 () 1 () 1 () () () 0 0 4 sans dépôt -

Total 48 26 8 n 185 282 37 8 Il I 4 20 672 
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Tableau A4. Matrices des trans iti ons de premi e r ordre des actes des mâles T. a. 

alpestris lo rs des phases d ' o ri entation e t d ' ex hibition selon un comporte ment 
de la fe me lle . A, femelle négative; B, feme lle statiq ue ; C , fe me ll e positive . 
First -order transitions from T. a. alpestris ma le acts du ring th e o rientation and 
displa_,. phases and in relation Io th e fema le response. A, negati ve f emale ; 
B, static f emale; C, positive f emale. 

A. femelle T. a. alpestris négative 

1er comportement 
ci-dessous s T p M w E F G 1 L Transfert y V Total 

Reniflage s - 10 53 12 0 5-1 1 1 0 0 2 63 0 196 
Cou1i de 

T 8 - 3 1 0 0 0 0 0 0 () 3 0 15 museau 
Poursuite p 40 () - 27 0 26 1 0 0 0 0 46 9 l.f9 
Mouvement 

M 1 0 0 1 10 0 () 0 0 () 0 () 13 vers l'avant -

Cou Il de fouet w 0 0 0 0 - 2 () 0 0 0 () 0 0 2 
Eventail fixe F 21 0 13 1 0 58 - 2 2 0 0 -17 0 l.f.f 
Eventail E -1 0 12 .j 1 - 132 9 17 0 () 65 1 2-+5 
Ondulation 

G 5 0 () 1 0 15 1 0 0 0 1-1 0 36 distale -

In version 1 0 () 0 0 0 15 0 0 - 0 0 () 0 15 
Etendard en 

L 0 0 0 0 0 0 0 () 0 0 () 0 0 dos-de-chat -

Statique/ y 83 5 86 9 0 7-1 1 6 0 () 0 - 1 7 hésita tion 
Va respirer V 0 0 3 () 0 0 0 0 0 0 0 10 - 13 

Total 162 15 170 55 3 254 136 18 19 0 6.f 187 17 1100 

B. femelle T. a. alpestris statique 

1er comportement 
ci-dessous s T p ~ I w E F G 1 L Transfert y V Total 

Reniflage s - 27 -1 12 0 61 0 0 0 0 0 13 0 117 
Coup de 

T 21 - 0 0 () -1 () 0 0 0 0 2 0 27 museau 
Poursuite p 3 0 - 6 1 10 0 0 0 0 () 5 0 25 
Mouvement 

M 1 1 0 5 66 1 0 0 0 0 1 0 75 vers l'avant -

Coup de fouet w 0 () () 0 - 15 0 0 0 0 () 1 0 16 
Eventail fixe F 3-1 2 3 2 1 82-1 - 0 2 1 26 25 0 920 
Even tail E -1 () 1 6 8 - 883 402 34 15 60 26 0 Jn9 
Ondulation 

G 3 0 0 0 0 365 () 1 1 1 -1 1 376 distale -

ln rersion 1 0 0 () () 0 36 () () - 0 0 0 0 36 
Etendard en 

L 0 0 () () () 15 0 () 0 0 () 0 15 dos-de-chat -

Stat ique/ y 43 0 1 2 0 52 1 0 0 0 3 - 2 10.f hésitation 
Va respirer V 0 0 0 () 0 0 0 () () 0 0 3 - 3 

Total 109 30 9 28 15 l.f48 885 402 37 17 90 80 3 3153 
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C. femelle T. a. alpestris positive 

1 cr comportement 
ci-dessous s T p M w E JI G 1 L Transfert y V Tota l 

Renitlagc s - () () 0 0 10 () 0 0 0 0 1 0 Il 
Coup de 

T () - () 0 0 0 0 0 0 0 () 0 () 0 museau 
Poursuite p () () - 0 0 0 0 0 0 0 () 0 () 0 
Mouvement 

M 0 0 0 0 0 () 0 0 0 0 0 0 0 vers l'avant -

Coup de fouet w () () 0 0 - () () () () () () 0 0 0 
Eventail fixe JI 2 0 0 0 0 rn - 0 1 1 Il 1 0 /~9 

Eventail E () 0 0 0 0 - 135 30 6 () 28 2 () 201 
Ondulation 

G () 0 0 0 0 3-l 0 1 () 0 0 () 35 distale -

Inversion 1 0 0 0 () () 6 0 0 - 0 0 0 () () 

Etendard en 
L () 0 () () () -l 0 0 0 2 0 () 6 dos-de-chat -

Statique/ y 2 0 0 0 () 8 () () () () 1 0 Il Hésitation -

Va respirer V 0 0 0 0 0 0 0 () () () 0 0 - 0 

Total 4 0 0 0 0 194 135 30 8 1 42 5 0 ~1 9 

Tableau AS. Matrices des transitions de premi er ordre des actes des mâles T. a . 

cyreni lors des phases d ' o ri e ntation et d' ex hibition se lon un comportement de 
la feme lle. A , feme lle négat ive; B, feme lle stat ique; C , feme ll e pos itive. 
First-order transitions fi'om T. a . cyreni male acts during th e orientation and 
disp lay phases and in rela tion to the f e11 wle response. A, negative female ; 
8 , sta ticfemale ; C, positive female. 

A. femelle T. a. cyereni négative 

I'" comportement s T p M w E JI G 1 L Transfert y V Towt ci-dessous 

Renillage s - 1 53 1-l () 58 0 0 0 0 () 57 0 183 

Coup de 
T 2 - 0 0 0 0 0 0 () 0 () 0 0 2 museau 

Poursuite p 39 1 - 38 () 3-l 1 0 () () OO 65 28 206 

Mouvement 
M 1 0 0 8 28 () ü ü () 0 2 0 39 vers l'avant -

Coup de fouet w 0 0 0 () - 9 0 0 () 0 0 () () 9 

Eventail fixe F 2-l 0 37 7 0 87 - 0 1 () 0 95 () 251 

Eventail E 1 0 34 7 0 - 184 3 19 0 () 103 () 351 

Ondulation 
G 0 0 0 () 0 8 0 () 0 0 l'i () 23 distale -

Inversion 1 () 0 0 () 0 19 () () - () 0 0 () 19 

Etendard en 
L 0 () () () 0 0 () () 0 0 () () 367 dos-de-chat 

-

Statique/ y 90 0 rn 20 1 107 3 2 () 0 0 - Il 367 Hésitation 
Va respirer V 1 () -l 0 0 2 0 () 0 0 () J:l - 20 

Total 158 2 261 86 9 352 188 5 20 0 0 350 39 1470 
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B. femelle T. a. cyreni statique 

1 rr comportement s T p M w E F' G 1 L Transfert y V Total 
ci·dessous 

Reniflagc s - 0 2 6 1 23 0 () () () 1 1 0 34 

Coup de 
T 0 - 0 0 0 1 0 0 0 () 0 0 0 I 

museau 

Poursuite p 7 0 - 36 0 6 1 0 0 0 () 4 0 54 

Mouvement 
M 0 0 0 39 68 0 0 0 () () 1 0 108 

vers l'avant 
-

Cou1> de fouet w () 0 0 0 - 41 0 0 0 0 0 () () .// 

Eventail E 1 0 () 6 1 - 878 231 19 17 Il Il () 11 75 

Eventail fixe F 5 0 1 1 0 776 - 1 1 0 4 12 0 801 

Ondulation 
G 1 1 0 0 0 198 0 0 () 0 1 0 201 

distale 
-

Inversion 1 0 0 0 0 0 20 0 0 - 0 0 0 0 20 

Etendard en 
L 0 () () () 0 16 0 1 0 0 0 0 17 

dos-de-chat 
-

Statique/ y 20 0 1 7 () 14 () 1 0 0 0 - 0 ./3 
Hésitation 

Va respirer V 0 0 0 () () 1 () () 0 0 0 3 - 4 

Total 34 I 4 56 41 1164 879 23./ 20 17 16 33 0 2499 

C. femelle T. a. cyreni positive 

1 rr comportement s T p M w E F G 1 L Transfert y V Total 
ci -dessous 

Reni Il age s - 0 0 0 0 14 1 0 0 0 1 5 0 21 

Coup de 
T () - 0 0 0 1 0 0 0 0 () () 0 I 

museau 

Poursuite p 0 0 - 0 0 0 0 0 0 0 0 () () 0 

Mouvement 
M 0 0 () 0 0 0 0 0 0 () () 0 0 vers l'avant 

-

Coup de fouet w () 0 0 0 - 0 0 0 0 0 0 0 () 0 

Eventail E () 0 1 0 0 - 106 1 9 4 34 6 0 161 

Eventail fixe F 4 0 () 0 0 106 - 0 2 0 5 5 () 122 

Ondulation 
G 0 0 () () () Il 0 1 0 0 1 0 13 

distale 
-

In version 1 0 0 0 () () 12 () () - 0 0 0 0 12 

Etendard en 
L 0 0 () 0 0 7 0 0 0 0 0 0 7 

dos-de-chai 
-

Statique/ y 14 0 0 1 () 21 () () 0 0 1 0 0 37 Hésitation 

Va respirer V 0 0 0 () 0 () 0 () 0 0 0 0 - 0 

Tota l 18 0 I l 0 172 107 I 12 ./ .// 17 0 374 
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Tableau A6. Matrices de tran s iti o n de prem ie r o rdre des co mpo rtements 
ex hibés par les mâles T. a. a lpestri.1· lors de la phase de trans re rt du sperma
topho rc. A, la feme lle est négative o u sta tique; B, la rc me ll e est positive. 
First-order transitions.fi·om T. a. o lpestris mole acts during th e sperm transfer 
phase and in re lation Io th e fenwle response. A. negati ve or static female ; 
B, positivefemale. 

A. femelle T. a. alpestris négative ou statique 

1er com1>0rtement Orientation c Q J D 0 B H X u R Total 
ci-dessous /Exhibition 

Devancer c 24 - 30 34 0 0 0 0 0 () 0 88 

Trembler Q 8 0 - 25 0 0 () () 0 0 () 33 

Pliage en accordéon J 24 0 1 - 29 () 0 0 () 0 () 54 

Dépôt D 0 0 () 0 - 29 0 () () () () 29 

A vanccr encore 0 0 0 0 0 0 - 17 14 (} (} () 31 

Appâ t dista l B 8 0 0 0 0 () - 0 1 () () 9 

Queue frémissante H l () 0 0 0 () 14 - 1 1 () 17 

Queue latéro-distalc X Il 0 0 0 () () 6 0 - 5 0 22 

Queue latérale u 5 0 0 () () () () 0 24 - 1 30 

Repousser R 0 0 0 () () () () () 0 1 - I 

Total 81 0 31 59 29 29 37 14 26 7 I 314 

B. femelle T. a. alpestris positive 

1er comportement Orientation c Q J D 0 B H X u R Total 
ci-dessous I Exhibition 

Deva ncer c 1 - 0 63 0 () 0 0 0 0 () 64 

Trembler Q 1 () - () 0 0 0 0 () 0 () I 

Pliage en accordéon J 17 0 0 - 46 0 0 0 0 0 0 63 

Dépôt D 0 0 0 0 - 46 () 0 () () () 46 

Avancer encore 0 () 0 () 0 () - 9 :n () 5 () 47 

Appâ t distal B 3 0 0 0 0 () - () 4 19 () 26 

Queue frémissante H 0 () 0 0 0 0 1 - 2 24 () 27 

Queue latéro-dista le X 3 1 0 0 0 () () () - 19 6 29 

Queue latérale u 3 13 () 0 () () 0 0 19 - 71 106 

Repousser R 2 6 0 0 0 0 () 0 4 65 - 77 

Total 30 20 0 63 46 46 10 33 29 132 77 486 
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ANNEX ES 

Tableau A7. M atri ces de tran s iti o ns de premier o rdre des co mporte me nts 
ex hibés par les mâ les T. o . cyreni lors de la ph ase de tran s fe rt du s pe rma
to phore . A, la fe me ll e est négati ve ou statique; B, la fem e lle est positi ve. 
Firsl-order transitions f i-0 111 T. a . cvreni male ac/s du ring lhe sperm 1ra 11.1fe r 
phase and in re la tion to th e f enw le response. A , negative or starie fe ma le ; 
B. posilivefemale. 

A. femelle T. a. cyreni négative ou statique 

1er comportement Orientation c Q .J D 0 B H X u R Total 
ci-dessous / Exhibition 

Devancer c 2 - 4 JO 0 0 0 0 0 0 0 16 

Trembler Q 2 0 - 2 0 0 0 0 0 0 0 4 

Pliage en accordéon .J J3 0 0 - 3 0 0 0 0 0 0 16 

Dépôt D 0 0 0 0 - 4 0 0 0 0 0 4 

Avancer encore 0 0 0 0 0 0 - 2 2 0 0 0 4 

Appât distal B J 0 0 0 0 0 - 0 0 0 0 / 

Queue frémissante H () () 0 0 0 () 4 - 0 () 0 4 

Queue latéro-distale X 5 0 () 0 () 0 J () - 4 J Il 

Queue latérale u 8 0 () () () 0 0 J J8 - () 27 

Repousser R () () () () () () () () 0 J - I 

Total 31 0 4 12 3 4 7 3 18 5 I 88 

B. femelle T. a. cyreni positive 

L cr comportement Orientation c Q .J D 0 B H X u R Total 
ci-dessous I Exhibition 

Devancer c 0 - 0 59 () 0 () () 0 0 0 59 

Trembler Q () 0 - 0 () 0 0 0 0 0 0 0 

Pliage en accordéon .J J2 0 0 - 42 0 () 0 0 J 0 55 

Dépôt D () 0 0 () - 4J 0 () 0 0 0 41 

Avancer encore 0 0 0 0 0 () - 0 28 0 J3 0 41 

Appât distal B 0 0 0 0 () 0 - 0 0 7 0 7 

Queue frémissante H 0 0 0 () 0 () 3 - 0 24 0 27 

Queue latéro-distale X J 0 0 () 0 () 0 0 - J3 J 15 

Queue latérale u 3 J9 () () () 0 () 0 JO - 54 86 

Repousser R 0 3 0 0 0 0 0 0 0 52 - 55 

Total 16 22 0 59 42 41 3 28 10 110 55 386 
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