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Réponses locomotrices du poisson cavernicole
Astyanax jordani (Pisces, Characidae) a des signaux
périodiques et apériodiques de lumieére et de
température.

par
G. THINES ET M. WEYERS

Locomoior responses of the cave fish Asiyanax jordani {Fisces, Characidae) 1o periadic and
aperiodic light and temperaiore signals.

SUMMARY

The locomorory activity of aduly cave fishes Astvanay jordand was recorded in izelation in 1he fol-
lowing light and temperature conditians; constant conditions (100 Ly - 20707, in a light cycle
(LA LAET - 10 L= - LOKY Lx) and in a temperature cyele {1111 175200, 19522, 20425, 2730500,
All lonpiudinal time series extended for a manimuan af 30 days.

Fesules shawwz 1) That ne circadian regulation appears o constam condiians; 2] thal passive en-
Lrammment occurs i LD {Amplitode: % Lx) and in periodic tempersture conditions (Amplitude:
37C) The entrainment of Tect damps oot and varies individoally; ¢3) thal the mean activity inorea-
sesawilh Lemperatuce; (4 The adjustment of activity o periodic signals i mdividuoally stable, The-
seresblis sugmest that A, Jordani s devord of any endoegenous oscillatar of the ciccadian type. The
nheerved thermal adapiation cowld have the fallowing Funcrions: (17 To ingrease the Tevel of acti-
vitv in functien of the thermal level under the Form af passive entrainment; {(2) To enhance the ¢x-
ploratory behaviour of the fish in search of & cermal preference allowing the ammal to keep inside
a well defined zone of the sublerranean hiotope o relation to small local temperature changes.

INTRODUCTION

Le probléme de existence éventuelle de rythmes biologiques cher les Poissons
cavernicoles reléve & la lois de 1'évolution cégressive de ces formes ot des Faits
elatifs aux ryithmes biologiques des Poissons épiges susceptlibles d'éclairer le
probléme tel qu’il se pose chez les formes régressées. Une hypothése d'ensem-

Menire de Paychalogic cxpérimentale o comparée, Université de Lowvain, It - 3041 Pellenberg
(Belgique).
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ble pourrait &re formulée, selon laguelle la dégénérescense phylétique des
Poissons cavernicoles aurait affecté les régulations tempaorelles de la Forme an-
cestrale en raison de 1'utilieg biclogique faible, voire nulle, gue celles-ci pré-
sentent théoriguement dans le milieu souterrain, lequel est largement soustrait
4 la plupart des influences cycligues du milicu épigé. Cependant la constance
du milieu aquatique souterrain ne saurail étre affirmée sans réserves. Elle est
évidente en ce gui concerne 'obscurité dans la zone profonde d'un systéme
karstigue et exclut de ce fait tout synchroniseur lumincux capable de régler
d'éventuelles variations circadiennes d’activite cher ces cspéces, Clest semble-
t-il également le cas pour les variations thermigues dans ces méme zones pour
des valeurs cyeliques de 'ordre du nycthémdre. Par contre, cette constance
semble moins évidente sur le plan saisonnier, particuliérement dans les grottes
tropicales, qui sonl en outre les seules & abriter des Poissons cavernicoles § Thi-
ner, 19697, On sait en particulicr que d'importantes modifications annuclles
surviennenl dans ces biotopes en lien avec le cycle des pluigs et que 'inonda-
tion saisonniére des groties accroit périodiguement les réserves nutritives sou-
terraines, Divers signaux chimigques et thermigues interviennent & ce moment
dans la régulation du cvele vital de certain poissons cavernicoles (Hewts, 1951,
19531 et particulierement dans le déclenchement de la reproduction. On doit i
Husson (1971) une synthese critigue des principaux faits connus au sujef des
rythmes biologiques des cavernicoles, Les conclusions de cet auteur, dont 'en-
quéte porte sur un matériel étendu au point de vue taxonomigque, soulignent
I'impartance des variations périodigues dans la composition de la faune sou-
terraine ansi que des rvthmes saisonniers, mais insistent par aillewrs sur 'ab-
sence de rythmes circadiens chez les troglobics, a quelques rares exceptions
prés, Ces Faits rendent trés plausible Dhypothése que le systéme circadien en-
dogéne des cavernicoles caractérises aurait subi une dégénérescence phylétique
comparable 2 celle qu'ont subie d'autres sysiémes comportementaux, Celle-ci
esl hien érablic chez les Powssons cavernicoles en ce qui concerne la tendance
grépaire des Cyprinilarmes {Caecobarbus geertsl, Tvphlogarra widdowsoni et
Anoprichthys jordani; Thinds, 1969} e la réponse 4 la substance d'alarme
chez les Characidag et certains Cyprinidae cavernicoles (Pfeiffer, 1963-1960
-Thinés et Legrain, 1973}, La structure du comportement alimentaire a subi de
son ofté des transformations dégénératives, accompagnees toutefois de certai-
nes substilutions constructives dans la polarisation spatiale de Mexploration,
chez Caerabarbus et chez Anoprichthys (Thinds, Saffid ol Vandenbussche,
1967 - Thinér et Wissoog, 1973 - Thindy et Capeon, 1973).

Des observations récentes sur le Poisson cavernicole Lucifuga subterranea
{Ophidiidae) suggérent toutelois que les conséquences de la dégénérescence
phylétigue peuvent se traduire par des modifications structurales trés différen-
tes dans les réponses a diverses stimulations ( Things et Plgremal, 1978), L' im-
portant ¢sl, a notre sens, que des dégéndérescences phylétiques ajent £1¢ mises
en évidence gu niveny des comportements g - mémes; oe Taitl permel d’abor-
der en pringipe "étude de Ta structure des conduites temporelles des Poissons
cavernicoles dans une perspective du méme oredre.
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L'#ude des caractéres dégénératifs des cavernicoles dans g perspective de la
génétigue, telle gu’elle a été mende par Kosswig (1962, 1963, 1963), Parzeful!
{1973), 7. Perers (19731, N, Peters et G, Peters (1373), Schemmed (1973), Wil-
Kers (1973) et d'aurres encore, repose essentiellement sur Midée que la pression
mutatoire n'est plus contrdlée & un laux significatif par la pression sélective
dans les biotopes souterrains, en sorte que les modifications des caractéres se-
rajent presgue exclusivermnent détermindes par la pression mutatoire, En outre
les caractéres dénués de signification biologigue et les caractéres neutres pour-
ralent s'&tre maintenus par 'action de génes pléiotropigues. C'est avant tout
"application de cette théorie aux conduites temporelles qui méne 4 Mhypothe-
se déja mentionnée selon laquelle certains mécanismes régulateurs des rvthmes
hiologiques ancestraux guraient degénéré par suite de leur faible utilité biolo-
gigue dans des milicux prives de certains synchroniseurs, En outre, certains
autres régulateurs rythmigues endogénes pourraient s'étre maintenus par 1'ef-
fer de la pléiotropie. W n'est done pas exclu a priori que des rvthmes endogenes
ajent pu persister chez les cavernicoles en raison de la valeur adampative de leur
période propre dans le contexte du miliew souterrain, tandis gue dautres au-
raient dégénéré pour la raison inverse.

Cecl fournit en premiére approximation un critére susceptible dexpliguer
I'absence quasi génerale de rythmes circadiens ¢t la persistance marguée de
rvthmes circanniens relevee par Hrasson (19713 chez des formes cavernicoles
trés diverses,

Dautres considérations théoriques développées par Hewis (19317 et discutées
par Thinds (1969} définissent, 4 notre avis, une dimension fondamentale sup-
plémentaire dans Uanalyse de la signification hologique possible des condui-
tes temporelles des cavernicoles, La théorie de Hewiy (1951-1953) dlaborée &
partir des travaux de cet auteur sur e Cyprinidae cavernicole Coecobarfus
geerisi, souligne particuliérament Pabaissement spéciligue du taux métaboli-
que de base et le ralentissement considérable du développement ontogénérique
de cette espéce par rapport aux formes épigées les plus proches, Hents inter-
préte ces deux faits comme deux indices de maximalisation de I'érar troglobio-
tigue manifestant une déficience des régulations internes, cette derniére per-
mettant aux régulations externes du milieu d'imposer 2us cavernicoles leur
rythme de vie au ralenti, Cette passiviteé caractéristigue des organismes caver-
nicoles, qui correspond ris précisement a Uinféodation sans cesse rappelée
des troglobies au milieu souterrain, améne elle aussi 4 supposer que 1" sutono-
mic typique dun systéme cireadien ancestral (hypothétique) pourrait avoir éé
atteinte au cours de ce processus. On comprendrait sans peing, de ce paint de
vue encore, I'absence des rvthmes circadiens chez les cavernicoles vrais el chee
les Téléostomes en particulier.

Oulre les Fails de Mévolution régressive qui viennent d’étre mentionnés, il ¥ &
licu denvisager brigvement la question des rythmes biologiques chez les Té-
léastomes en général, Clest en effet sur cette base qu'il convient d'évaluer les
conduites temporelles des Poissons cavernicoles, lesquels ont tous évolué a
partir de formes épigées. Llexamen des principaux ravaux consacrés 4 cetie
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guestion révéle guelgues faits fondamentaux gu’il importe d'évaluer eritique-
ment, Dans la révision d'ensemble qu'il a consacrée & ce probléme, Schwas-
smann (1971) estime que chez la plupart des Téléostomes éiudigs 4 cette date,
les indications sur les rythmes circadiens se limitent 3 mettre en évidence la
persis-

tance de certaines fonctions périodigues dans des conditions constantes. Lis-
serann et Schwassmann (1965) avaient d’ailleurs montré que les décharges pé-
ricdigues des organes électriques de Gymnorhamplichtines hypostamus pre-
sentaient une périodicité circadienne. En ce qui concerne 'existence d’un ryth-
me lypigue de Pactivité locomotrice, Siegaand et Wolff (1973) estiment gu'il
cxiste chez Lewcaspiny delinenius oL gu’il présente chez cette espéee la capacité
de synchronisation caractéristique de rythmes circadiens authentiques. 11 est
un fait que plusicurs Téléostomes dulcaquicoles présentent des distributions
dractivitg typigques en conditions constantes (Harringlon, 1963, Thinés, 1970,
Stickney, 1972, Andreasson, 1973, Varanelli et Mo Cleave, 1974), Cependant,
tour en mettant en évidence cerrains phénomenes d'enlrainement, ces données
suggtrent gque la stabilité de la période st en général moindre cher les Pois-
sons gue chez certains Invertébris el certains Vertébrés terrestres (Aschoff,
19635, Gibson, 1967, Haffmann, 1969, Medioni, 1967, Palmer, 1974, Weyers,
1974, Rensing, 1972). L'étude des rythmes biologigues des Téléostomes épigés
ne permet done pas, dans 'état actuel des choses, de supposer gue les formes
epigles ancestrales des Poissons cavernicoles auraient manifesté des rythmes
biclogigues endogénes au niveaw du comportement plus caractéristigues gue
ceux des espéces actuellement dudides. L'hypothése dune évolution dégéné-
rative d'un tel mécanisme de wcopier d'un systéme régulateur endogéne au ni-
veau du comportement, telle gu’elle est mentionnée plus hawt est done faible-
ment étayée au premier examen, Par contre, Phypothése d'un entrainement
passif par les rythmes exogénes, principalement saisonniers, semble plus con-
forme aux faits densemble relevés sur les espéces épigées précitées et cadre en
outre micux avec les conditions écologiques qui caractérisent le milien aguati-
que souterrain,

MNous avons procédd antéoieurement (Thines et all., 1965) 4 une élude prélimi-
naire sur la répartition temporelle de Uactivité locomotrice de la forme épigee
et de la forme cavernicole d' dsiyanax mexicanus ainsi gue sur les hvbrides Fr
et Foissus du croisement de ces deux formes. La forme épigée présente des dis-
tributions typigues d’activité en réponse 4 des signaux lumineux périodigues,
mais les distributions restent apériodiques en conditions constantes, tanl chez
la Forme épigée que cher la forme cavernicole, Au vu de ces résultats, on pou-
vait se demander si Pabsence d'un rythme caractérisé cher UAsfvenay, tant
épigé que cavernicole, n'étail pas imputable & la nature des signaux urilisés au-
tant qu’a unc déficience de principe de Uoscillateur endogéne lui-méme. On
sait en elfed, gue le rythme auto-entretenu en conditions constantes n’apparait
spuvent gue pour une bande étroite de 'échelle d*amplitude du signal constant
{ Winfree, 1974) et que souvend cette valeur efficace est sans rapport avec le ni-
veall mayen observe dans le milieu naturel, Cest pour cetle raison gue dans la
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présente recherche, nous avons utilise 4 la Ffors des signaux lumineux et des si-
gnaux thermiques, en vue d’élablir si la combinaison de ceux-ci ne Fournirait
pas de réponses plus typiques.

Matériel et méthodes

Crant donné les restrictions mentionnées ci-dessus au sujet de la stabilité des
rythmes Mologiques chez les Téléostomes érudiés a ce jour et compte tenu du
fait gue les rythmes circadiens peuvent présenter une variabilité intra-
spécifique et un polymorphisme inter-spécifique accusés {Saind Girans, 1971,
Miitfer, 1973, a, b, Hoffmanea, 1969, 19730l était difficile de décider d'un
schéma expiérimental satisfaisant sous tous les rapports. Notre choix métho-
dologique $est finalement porté sur un plan longitudinal prolongé duans lequel
un nombre lmité d'individus ful soumis 4 un programme comprenant diver-
ses conditions successives périodiques ou constantes tant du point de voue de
I'éclaitement que du point de vue de la température, Trois individus adultes
du genre Astpanex forme cavernicole™ ayant séjourne 18 mois dans des condi-
tions constantes (222, 100 Lx) avant Jo début de Pexpérience furent places
pour cette raison dans un dispositif iselant permettant des combinaisons va-
riées des deux tyvpes de signaux { Hevers, 1973), ensemble des expériences ef-
fectivement réalisées s'étalant sur un total de 16 mois (fig. 1). La figure 1 re-
prend quelques séquences réprésentatives des diverses conditions lmposées qui
portent sur 50% de la durée totale de Uexpérience. Bien que les Poissons aient
£IE soumis sans interruption a la séquence de conditions représentées a la fig,
1, activité locomotrice n'a pas ét¢ enregistrée de maniére continue durant les
16 mois de Pexpérience, les intervalles d’adaptation ou les quelgues jours con-
sécutifs & la distribution de nourriture vivanle élant néglipés,

Les Paissons waient isolés individuellement dans des compartiments 4 double
paroi el les aguariums ctalent protéges des vibrations par des materiaux absor-
bants de différentes densités, Les laisons électriques ¢ tubulaires éraient con-
gues de maniére & établir des connexions souples entre les agquariums et les ins-
tallations de contrdle des eaux et d'enregistrement. Le sous-sol dans leguel se
trouvaient les compartiments &taient relativement bien isolé dans Ie batiment
el les bruits continus de Iy pompe de circulation et de la pompe & air exergaisnt
un effet masquant complémentaire. Les compartiments étaient reliés & un ré-
servoit commun comprenant un filire, un élément refroidisseur et une rési-
stance chauffante. Le réservoir étail alimente de Facon conlinue en eau ¢ en
air frais de sorte que le mulicu aqualigue expérimental élait constant sous le

iNLe genre Anagsiciefes n'érant plus admis, Vancienne dénomination Anopdtichihes fordaa doil
Etre remplacés par Asfvanayx forchnd pour qualitieor la ferme cavermicale de 1A sivanay mexicarrs
fcf. Sadogfe, 1957
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rapport de Poxveénation (100%) et de la turbidité. La circulation de Peau
¢lait assurée par une pompe o le débit de chaque aguarium était semblable,
Chagque aguarium ¢rait surmonté d'une source lumineuse constituée de 4 am-
paules & incandescence commutables indépendamment. L'éclairement, dans
["mguarivm, pouvait aller de 04 130 Lx selon le nombre de lampes en fonction-
nement et leur position dans le tube. La température de 1"eau était mesurée par
un thermostat électronique 4 la sortie de la pompe (175 de °C de précision) et
la température des agquariums était enregistrée aprés conversion en valeurs di-
gitales. L activité locomaotrice des Poissons &lait détectée par Uinterruption de
deux faisceaux paralléles de lumiére infra-rouge traversant 'eau 4 3 ¢m du
fond et 4 cm des parois verticales latérales. Des phototransistors transfor-
maicnl les interruptions des faisceaux en impulsions qui étaient accumulées
dans les compteurs pendant une heure (intégration horaire), Les séguences
temporelles étaient done constituées de 24 valeurs horaires par jour, pour les 3
aquariums et pour la température et "éclairement.

Les signaus utilisés sont résumés a la fig, 1. Les niveaux constants d'éclaire-
ment ont ¢ié de 10 ou de 30 Lx et ceux de la température de 207, 22° e 23°(.
Les signaux périodigues ont toujours cié de 22h de période (11 heures maxi-
mum, 11 heures minimum, atin d'isoler les effets induits par les signaux impo-
sés d'éventuels effets de signaux parasites de 24h de période) avee une ampli-
tude de 80 Lx (107000 pour éclairement et de 3°C (1797207, 1957237,
279530°), En ce qui concerne ["alimentation des Poissons, de la nourriture sé-
che clait introduite en petite gquantiteé a des intervalles d'au moins 4 jours ot
d’au plus 10 jours et 4 des moments de la journée qui variaient systématigque-
ment. De la nourriture vivante était donnée & des intervalles également varia-
bles mais beaucoup plus espacés (30 & 60 jours) et le plus souvent une semaing
avant une modification des conditions imposées,

Lo ce qui concerne le trailement mathématique des donndes, la préférence a
été accordée a la méthode du profilogramme développée par Citrg (1977).

Fig. 1. - Réprésentation schematigue des conditions imposées de cempérature el d delairement o1
des réponscs locomotrices de 3 <srpaney jordani,

La premidre e Ly deuxidme ligne résumendt bes canditions d'éclairement (L) et de température {T):
une bgne horizontale continue représente des conditions constantes ¢ une dent de scic reprisente
des conditiones périodigues (signal symétrique de Forme carrée <LTh LN - de période = 23h). Le
niveaw d'fclairement est indigqué en Lx (mesure dans eau des aguarinms) ¢ eelui de la températu-
re en degrés O,

Les trois lignes suivantes represenient evoletion des réponses des Poissons. Le mvean d activité
st reprdsentc par rapport 4 ja mayenne réduite des |5 mois dexpéricnee. Les valears sont calou-
[ées sur des sous-sequences de |24 heures décalées de 24 heures {chevauchementh. Larsque les ré-
ponses présenient une struciure périodiyue, ctest-dodine lorsque ba valeur chi-carré correspondani
& 220 dépasse lo seuil de 1.2, Ja ligne Gguarant les réponses eat modulés par une escillation d'allure
sinusoidale dont lamplitude est propertionelle 3 L prandear du chi-carré, Les sérics successives
sanl mdigudes par Ies chiftres de 1 a9, les mais par la premidre lettre du mais correspandant.
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Planche |,

isposilal expérimental utilisé dans los cxpéricnces sur les reponses locomotrices d°Asfyanax for-
elernnis () Vue générale Jes compartiments d'solement; (b Vee frontale d’un aguariam expéri-
mental & Vintéricur d'un compartiment; (©) Yue latérale d un agquariom expérimental monteant les
dérectours pholadlecitigues ef Ley elémeants chavuffants; () Pompe de circolation en filice,
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Dans la mesure oo il s'agissait de détecter des réponses périodiques, qu’elles
soient dlorigine endogéne ou exogéne, et compte tenw du fait que les données
relutives au comportement locomoteur des Foissons el 4 ses régulations tem-
porelles semblent sujettes 4 de fortes variations, cette méthode semblait la plus
pertinente, Les méthodes classiques, "aute-corrélation et ["analyse de Fourier
en particulier, sonl maing indiguées vu la nature des données recueillies, Le
caractére stationnaire des séries n’étail pas établi au départ et les modulations
de fréguence étalent hautement probables, de sorte gue 'application de ces
méthodes 4 des sous-séquences courtes ou 3 des séries A forte dérive aurail ren-
du leur interprétation moins légitime,

La méthode du profilogramme dont on trouvera un exposé complet dans ar-
ticle précité de e (19773 2st 2n bref la suivante: Disposant d'une séguence
temparelle de N valeurs équidistantes, il est possible de caleuler, pour toutes
les périodes désirées (depuist =2 jusqu'd te = N/2) les profils gui expliquent
une part de la variance totale de la séquence compléte. En d’avtres termes, o
structure de la composante périodique de période t; est aussi bien décrite gque
possible par la série des moyennes de toutes les valeurs situédes & une distance [,
dans la séquence compléte. La variance d'un tel profil des moyennes ¥ (1) est
d'autant plus élevie gue le phénoméne périndigue a une période proche de tj,
Le caloul de ¥ (1) pour toutes les periodes désirées donne e profilogramme,
dans leguel les valeurs élevées sont réwilatrices d'une composanie périodigue.

L'incaonveénient de la méthode du profilogramme résulte de la dépendance des
valeurs de ¥ {t), soit lorsgue ces valeurs sont adjacentes, soit lorsqu’elles som
en relation harmonique. En pratigue loutefois, et, vu que la méthode présente
["gvantage d'étre applicable & de trés courtes séries, elle peut étre utilisée pour
la détection de composantes périodiques si 'on tient compte de la possibilité
guiune valeur de V (1) élevée soit partiellement due & une composante de ¥
(1723, cette derniére étant nécessairement due a une oscillation, Afin d'éviter
des erreurs d'interprétacion, les profilogrammes ont toujours été caleulés pour
des périodes allant de 3h 4 500 afin 'y inclure les premicrs multiples et sous-
multiples de la période imposée (11 et 44 par rapport 4 22), Comme les compi-
raisons présentées dans les figures ont é6é caloulies aver les méme paramélres
de caleul (profilogrammes calculés sur des sous-séquences de 120 valeurs con-
sécurives) il etail possible de standardiser les résultats en les exprimant a tra-
vers une statistique chi-carré, comparant la variance des moyennes WV (1) a la
variance théorigue de la moyenne pour le méme nombre d'observations, Les
nombreuses applications antéricures de cette procedure sur des séquences Tecl-
les ou fictives ont montré gu'un dépassement du seuil 1.2 de la valeur chi-
carré, pour N =120, impliguait la présence d'une oscillation. Le tableau | rap-
porte les résultats analysés selon cette procédure. Il en 25t de méme pour la fi-
gure schematigue |,

Avanl 'analyse par le profilogramme, toutes les séguences on €té filtrecs par
movenne mohile (yi=a.xa +bXi+ax-,aveca+b+a=1etb=0.25 guin'af-
fecte gque les péoiodes inférieures 4 5, el réduites & une mayenne nulle et un
gcart-iype = 1.
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Les séquences daclivité el celles de la fempérature n’ont été analysées gu’en
partie dans le tableau 1. Ce tablean reprend les sous-séquences les plus repré-
sentatives, o'est-d-dire celles gui présentent les indices chi-carré les plus élevés,
Par contre, la figure | résume Manalyse compléte de toutes les séquences di-
sponibles,

RESULTATS

Les résultats d’ensemble sont représentés au tablean | et d la fig, 1. L'examen
de ces données permet de relever un certain nomhbre de phénoménes caractéri-
stiques gue nous analysons ci-aprés.

1) Premiére série: Condilions constanles d"éclairement e de température
(LL 10 Lx -t :20°C) (tableau 1,3 Ag. 1.1

Au cours de cette premiére série gui couvre aw total plus de 14K heures, aucu-
ne activité périodigque spontange ne se manifeste. L'activité traduit quelques
oscillations non Lypigues et variables ne présentant aucune persistance (plus de
2 on 3 jours). Le niveau moyen d'activité, exprimé en nombre d’impulsions
horaires, est du m&éme ordre de grandeur chez chacun des trois Poissons on
considérant la séquence entiére de 1400 heures, mais la variabilicd intra-
individuelle resie éleveée, En effet, des épisodes d’activité élevée se présentent
cher "un ou Pautre poisson sans qu'une covariation temporelle puisse étre mi-
se en evidence, exception faite pour les heures qui suivent la distribution de
nourriture. Les valeurs de chi-carré, caleulées sur des sections de 120 heures
avec un décalage de 22 ou de 24 heures, ne révélent aucun dépassement du
seuil de 1.2 et confirment "absence de toule expression locomoirice d'une ré-
gulation périodique interne de type circadien. Il n'est pas exclu que la variabi-
lité ménerique des poissons cavernicoles, soulignée par Kosswip (1985), mter-
vienne dans la fréquence spontanée de activité locomotrice, mais méme si el-
le apparaissail dans cet échantillon limité, le schéma longitudinal adopté ne
permet pas de procéder a une analyse poussée,

2} Deuxiéme série: Conditions périodigues d’éclairement el conditions con-
stantes de température
(LD 11701, 104900, ¢° 20°C) (tablean 1,b et fig. 1.2

Ceitte série couvre une durée de 1300 heures, Le signal périodique utilisé déter-
mine un effer d’entrainement de la répartition temporelle des réponses de deux
poissons, lesquelles atteignent des valeurs supérieures au sewl de 12 (fig, ).
Bien que ce ne soit pas le cas pour les trois Polssons et que la stabilitd de Majuos-
ternent dau signal ne soit pas compléte, ces résultats établissent gu’un signal
carre de lumiére entraine Pactivité de maniére périodique. Le niveau moyen
d'activité pour cet épisode reste comparable 4 celui du précédent.
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3) Troisieme série: Les condilions sont semblables 4 celles de la denxiéme se-
ric. mais le niveau de température est poreé 4 222
(tablean Lo fig. 1.3)

Durant cet intervalle de 500 heures, dom 264 sont analysées a la fig. 3, Peffet
d'entrainement disparait a travers un aceroissement du niveae moven d'activi-
1€,

Le résullats des 3 premiéres séries indiguent done:

1) un effer d'entrainement passif par les signaux lumineuy cycligues;

2) un net accroissement de Pactivité en fonction de Pélévation de la tempéra-
ture;

3) un amortissement de la réponse périodigue avx signavx lumineuy paralléle-
ment gux modifications des conditions thermiques.

4) Quatriéme série: le signal d'éclairement est remplacé par des conditions
constantes de lumiére et le nivean de température est augmenté de 15C
{LL 50 Lx, t 23°C, tableau 1,d; fig. 1.4)

Cet intervalle de 336 heures donne les méme résultats que dans 1a premiére seé-
rie suud gue le niveau maoyen dactivité est plus élevé.

5) Cingui¢me série: A partir de celte série, toutes les séquences sonl oblenues
dans des conditions constantes d’éclairement (LL S#Lx) et sous des condi-
fions périndiques de tempérafure dont "amplitude est toujours de 3°C et la
périnde de 22 hegres (11711 Dans cette cinguigme sérig, les limites de va-
riation du sigonal thermigue sont de 20°C et de 23°C (tableau 1,e; Hg, 1.5).
I épisode couvre une ¢lendue de 1080 heures.

Les réponses périodiques des Poissons réapparaissent, avec les mémes ca-
racteristiques générales gue celles qui sont obtenues sous le seul signal
d'éclairement. 1 vy a done dépassement de seuil 1.2 du chi-carré et instabili-
e relative de la réponse périodique associdée 4 une dissocialion inter-
individuelle des répanses, Deux poissons tendent & présenter un ajusiement
a la période du signal, mais on peut observer une composante différente
pour 'un d'entre eux et pour le troisiéme. Vers la fin de 'épisode, les va-
leurs chi-curre tendent & redescendre au-dessous du seuil conventionnel.
Le niveaun maoyen des réponses, caleulé sur 'ensemble de 1'épisade, resie
sensiblement voisin de celui qu'il avait atteint dans la série précedente. La
variabilité est cependant élevée et est due essenticllement 4 des séquences
{de guelgues jours le plus souvent), dans lesgquelles Mactivité crott ou dé-
croit sans qu'il soit possible de metire en évidence une influence commune,
exception faite pour les valeurs conscculives a une discribution de nourricu-
{1,
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Sixieme série: seul le niveau de la température est modifié et le cycle thermigue
de cel épisode de 1560 heures est fixé entre les limifes de 19°C el 22°C. (1a-
bleau 1,f; fig. 1.6).

Cest dans cette série gque 'on trouwve les valeurs chi-carré les plus élevées,
L entrainement par la période 22 du signal thermique est trés puissant ¢ pre-
sque stable pour le premier poisson pour la tedalitd de Mépisode. Les deux au-
tres manifestent inlervention d'une composante de 24 heures s'ajoutant &
celle qui correspond au signal. Chez ces derniers, el principalement chez le
troisieme, 'effet d’amortissement est presque total 4 partir de la moitié de la
séguence,

La fig. 2-A présente le profil moven de période 22h pour les 3 poissons pour la
sous-sequence de 960 heures qui présente, dans I'ensemble, la variance du pro-
fil 22h la plus élevée. On peut observer des différences considérables entre les
3 poissons. Le premier et le deuxieéme présentent des profils en opposition de
phase. La comparaison des valeurs chi-carré de la table et des profils de la {ig,
2-A souligne a nowvean la variabilité inter-individuelle gu'il est difficile d’at-
tribuer a Minterférence de deus svsiémes oscillants, 'un etant le rythme circa-
dien endogéne et 1'autre le cycle thermigque imposé, puisgu’aucun rvthme cie-
cadien endogéne ne se manifeste durant les épisodes de conditions constantes.
Celte variabilité intra-spécifique devrait done s’expliguer 4 partic des différen-
ces inter-individuelles dans le systéme réactionnel des Poissons tant & Pégard
des caractéristigues périodigues des sighaux imposés {amplitude, phasc, pério-
de et nature) que de leurs caractéristiques apériodiques {niveau). En outre, ce-
ci ne tient pas compte de la possibilité d'effets consécutifs retardés, o'est-a-
dire de Pinfluence sur la régulation actuelle des conditions et des réponses an-
térieures, que le plan expérimental de cetle recherche n'a pas pris en considé-
ration.

Septiéme série; Les conditions sont les mémes que celles de Ia série précédente,
sauf gue le cycle thermigue de cel épisode est fixé entre les limites de 17°C et
20°C (tableau 1,g; fig, 1,7},

On peut observer la réapparition d'un épisode périodigue des réponses. A
nouveau, le changement survenu dans les conditions imposées tend 4 produire
un effet d'entrainement qui, comme dans les serics précédentes, s"amaortit pro-
gressivement,

Huitigme séric: Le niveau du eycle thermigue esl porté progressivement de
17°C - 20°C 4 27°C - 3W7C en une douzaine de jours (fiz. 1,8).
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Fig: 2. - Exemple de pralil moyen (chrenosramme] des réponses de 3 Potssons paur dews sous-
sequances différentes, Liéclairement ¢ar cansiant (50 1.x).

En A, le profil maven de 40 jours conséomtils dans lesquels one ascillation est ohservée o) corme-
spondant § 1a seplicme sérig de la fig. | En B, le profil moyen de 17 jours consgeutifs d un $piso-
de comparable de la serie Y. Le crait conting horizental situe 1o valeur movenne de la séquence, les
dewx rants discontinus situent les valeuss de 4 Let de — | éecarms-ype, En haut; prodils des signaux
thermigues.
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Menviéme série: Les conditions restent inchanwsées (LL 50 Lx, t7 11711, 27°C
3070, Mg, 1,90,

C'est au cours de cette neuvieme série quiun glissement de phase Lthermigue a
eté opére par la prolongation de 110 de la fraction de empérature élevee du
eyele, La figure 3 représente les ajustements de phase de "activité pour la
sous-séquence prenant cours a la fin de lu huitiéme série (fig. 1.9).

La figure 2B illustre & nouveau la vaciahilite inter-individuelle des ajustements
de phase par le caleul du profil des 17 jours au cours desguels la réponse des
Foissons est suffisamment périedique ( = 1.2). Le glissement de phase est in-
troduit le 19° jour de la sous-séquence 9.

DISCUSSION ET CONCLUSLON

Les résultats obtenus sur Vactivitd de DAsovanax fopdani présentent [rois ca-
ractéristiques essenticlles: 13 Les poissons ne présentent aucund composante
circadienne endogéne dans la régulation de leur activitg, mais peuvent &tre en-
trainés par des signaux exopénes lumineux et thermigues; 23 la variabilité
inter-individuelle est trés marguée, en sorte gue entrainement donne liew &
des réponses locomaotrices parfois trés divergentes d'un spécimen expérimental
a 'autre. Il s’agit d'interpréter ces fails 4 la lumiére des données relatives 4 la
biologie générale des polssons cavernicoles, et de I"Asspamax jordani en parti-
culier, telles qu'elles ant G1E exposées au début de ce travail. 3) Enfin, les rvth-
mes induits par un cyele imposé tendent invariablement & s’amortir lorsgu’au-
cun changement ne vient affecter la stabilité du cycle. Toul se passe comme si
un rythme effectif de I'activité ne pouvail apparailre qu'aprés un changement
dans les caractéristiques du signal periedigue el comme si "absence d'une
nouvelle modification aboutissait & 1'amortissement compler du rythme des
réponses (fig. 1}, BEn outre, celte tendance a M'amortissement semble indépen-
dante du niveau Lthermique qui, par ailleurs, est en relation avee le niveau de
Pactivité. Le comportement des poissons, analysé sur de trés longues séries,
s'apparente done au phénoméne de Mhabituation, dans la mesure ol un cycle
lurnineux ou thermique, non pertinent du point de vue de la biologie d'un ca-
vernicole, peut étre assimilé & une information périndique non renforcée.

L’absence d'une composante circadienne endogéne de "activité chee la forme
cavernicole étudite est conforme au tableau général qui se dégage des dtudes
effectudes sur les Téléostames épleés qui ont été rappelées plus haut. I n'est
done pas possible d’invoquer une explication de cet état de fai chez les caver-
nicoles & partie d'un mécanisme ancestral supposté plus partait, En bref, les
Poissons cavernicoles étudiés ne différent en rien des formes épigées sous le
rapport de la régulation temporelle, qu'il s'agisse de formes épigées actuelles
ou d hypothétiques tormes ancestrales, Cette conclusion rejoint n owtre celle
de Husson (1971 4 propos des cavernicoles en général, On se voil done obligé
de rechercher la signification biologique de ce fait dans une autre direction.
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Fig. 3. - Exemple d'ajustement de phase des réponses des Poissens 4 la phase du signal thermiguee
HnposE,

La figure cst abrenuc en calcutant fa phase (par rapporl &u premice point de 1a séquence nvisa-
péey d'une sinuzorde ajusice (moindres carrés] aux prefils movens de 22 henres calealeés sur des
sous-séguences de |1 heures avec decalage de 220 Lrangle de phase esr cxprimé on radian, La sé-
quense correspond aux 28 premiers joucs de laosérie @ de la fig, 1, La phase de la température est
indiquie par les cereles noirs, celles des Poissons 1, 2 o1 3 respectivemen) par un cercle, un sarrd 21
un triangle. Le plissenient de phase du signal thermigue (18OY) est opdré 1o 19" jour de cotne aé-
quence,
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Dans cette perspective, il n'est pas exclu de supposer que 'absence de régula-
tion circadienne chez de nombreux Téléostomes ait constitud un caraciére
preadaptarif chez les formes ancestrales, tel qu'il 91 soulipné par Kosswig
(1962, 1963, 1963),

Dans ces cus comme dans celud do déficit de la régulation hygrométrigue rele-
vé de longue date par Fage (1931} & propos de certains Arachnomaorphes, le
milisy cuvernicole apparait comme un refuge électif susceptible d éire mis 4
profit dans le processus de peuplement souterrain (Vanedef, 19643, [ faur
néammoins remarquer que absence de signaux périodigues exogénes de type
nycthéméral qui caractérise les habitats souterrains délinie une simple disponi-
bilité et semble moins dircctement favorable, voire moins impératif pour la
survie dans le cas des Poissons guiun degré hygrométrigue elevé et constant
dans le cas des Arachnomorphes.

En ce gqui concerne 'entrainement par un signal périodique exogéne, tel que
nos expériences le mettent en évidence, il est compatible avec les vaes de fHenrs
{1951-1953) rappelées plus haut au sujet de Pincorporation passive des orga-
nismes cavernicoles aux variations faibles du milieu souterrain. I faur toute-
fois préciser que nos résultals montrent un entrainement meilleur par les si-
gnaux thermigues que par les signaux lumineux (fig. 2 et 30, 5 un el processus
dradaptation passive est effectivement un trail majeur de Madapration des ca-
vernicoles, il semble bien que la recherche d'un praeferendum thermigue soit
plus cruciale pour les Poissons. Ceel n'a du reste rien de surprenant, les répon-
ses aux stimulus' lumineux n'ayvant une signification biologique de principe
gue pour permetire & un cavernicole de détecter les limites extrémes de son
biotope { Fhinds, 1969) ot n'intervenant en sucune fagon i Uintérieur de ces Li-
mites, o les variations lomineuses sont inexistantes, au moins pour les troglo-
bies des zones profondes. Les signaux thermigues, au contraire, peuvent con-
tribuer a délimiter, a intérisur méme du milien aquatique soulerrain, des zo-
nes différentielles trés localisées, soit sous 'effer de courants, soil en raison de
la proximilé de pareis ou de Pexistence de dérivations résultant en la forma-
tion de gradients thermiques trés particularisés. Comme il apparait que le
praeferendum thermigue est variable d'un individu 4 Pautre mais est intra-
individuellement stable, 'exploration variant en fonction du niveau imposé,
O peul supposer que ce mécanisme contribue & disperser au maximum les in-
dividus d’une population sur lensemble du biotope sguatique soutercain dés
guiun sewil thermique local est atteint, L'utilitd biologigque de cet effet de dis-
persion est sans doute lidge 4 la provende et au niveau saisonnier - a la repro-
duction. Cette interprétation trouve un argument supplémentaire dans le fait

i sl liew de stpnaler que, dans une séance récente (24 janvier 1977, 1" Académie des Sciences de
Paris a rappeld gue son Comité du langage scientifigue a décidd depuis lomptemps gue les termes
dorigine étrangére entrés dans la langue Mrancaise devaiont swivee, dune Tagon générale, les régles
de Lo grammaire Frangaize ef non pas celles de leur grammaire d arigine; en conséquence elle préci-
se que le pluriel de cstimualuse g3 estimuluae et non astimudiz.

(M.d LB
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que la tendance grégaire des Polssons caverniceles est faible, voire nulle,
"orientation duw corps dans les conditions naturelles drant trés individualiste,
comime Hewts et Lefeup (1954) Mont monotré cher Caecobarbus, Des remar-
ques similaires peuvent éire faites & propos de VAscvanax fordami {Thinds et
Legrain, 1973).

En conclusion, les réponses locomaoirices de cetle derniére forme cavernicole a
des sipnauy périodigues lumincux el thermigues révéle I'existence d'un pracle-
repdum individualisé réelé prioritairement sur la température et dépourva de
composante endogéne circadienne,

RESLNME

Lt activitg lecomotrioe de Poissons cavernicoles adulies de Pespice Aspvpsax fordani a coé enregi-
sirée dans Misolemant dans les conditions saivances declairement (LELEA T - 10 Ly - L0 1.x1 el
darts unt evele thermiue {11711 -0742%9; 197225 2023 et 2772070, Chacune des 7 séries longitu-
dinales fai éoalée sur un mamimum de 30 jours, Les résulats monirent: (1) gqu’awcune régulation
vircadienne nlapparail en cenditions canatanies) (2 gn’il exisee an entrainement passal en LD
fampliwde @ 90 Lxp el dans des conditfans thermianes périedigues (Amplitade = 3*Ch Lleffor
d'entraimement s"amar Gl el vanie madividuellement; {3) Uactivied movenme augmente fvee a em-
pérature; (49 Cajusiement de Cactivied ans signaws perioddigues est intea-individuellement s1able.
Cen résullars sugeérent que PAsonmiay fordand ne posséde aucun cecillareur cndogéne de 1ype cir-
cadicr, L'adantarion (thermique observée aurail les Tonstions suivanoes: (1) modifier le miveau
d'activité on Fonction do niveso de la lempérature sous Ferme d entrzinement passils (2] déenmi-
mer une activitd exploratrice hée & la recherche dun pracferendum thermigue permetlant aux
Poissons de se mamilenir & Vintérieur dune gone bien détimirée du biotope soulerrain en Tancbion
e faibles vanations lecales de lempdratore.
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