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CONSIDERATIONS SUR LE MECANISME CHIMIOSENSORIEL
DE LA MIGRATION REPRODUCTRICE CHEZ LES SALMONIDES

Ph. SAGLIO*

* Laboratoire d’'Ecologie des Poissons - Station d’'Hydrobiologie - .LN.R.A., BP 3, Saint-Pée-sur-
Nivelle, 64310 ASCAIN, France.

RESUME

Enréponse au probléme posé par le role du sens chimique dans la migration reproductrice des
salmonidés, deux hypothéses ont été particuliérement développées ces derniéres décennies :

— L’hypothese d’'HASLER (“Hypothése de I'imprégnation’’), selon laquelle le retour des reproduc--
teurs jusqu’'aux sites originels de développement dépend d'un processus de mémaorisation a
support olfactif mis en place au stade jeune.

— L’hypothése de NORDENG ("’Hypothése phéromonale’) qui considére que {'orientation des repro-
ducteurs est assurée par la perception olfactive de substances attractantes en provenance des
“smolts’’ et des “‘parrs’’ de méme population.

En dépit de considérations divergentes sur I'influence du facteur génétique dans le phéno-
méne, les démonstrations dont ces axes théoriques ont fait I'objet permettent de considérer que les
deux processus sont impliqués dans le "homing’’ des salmonidés. Les résultats des travaux menés a
I'appui de ces hypothéses sont présentés et discutés.

Par ailleurs, nous soulignons le caractére probable de I'action de substances organiques
extra-phéromonales dans le “homing’’. Enfin, nous considérons que les acides aminés libérés par les
organismes du milieu pourraient jouer un rdle 3 la fois dans les orientations phéromonales et
allélochimiques des juvéniles et dans le processus d'imprégnation olfactive de ces poissons.

ABSTRACT
CONSIDERATIONS ON THE ROLE OF CHEMICAL SENSE IN HOMING OF SALMONIDS.

Within last decades, two hypotheses have evolved in reply to the probiem set by the role of
chemical sense in homing of Salmonids :

— HASLER's hypothesis (“Imprinting hypothesis’’) states that early memorization of stream odor is a
prerequisite to homeward migration.

— NORDENG's hypothesis {"Pheromone hypothesis’’) considers that homeward migration is control-
led by olfactive perception of attractive chemicals derived from the related smolt and parr. Despite
of divergent opinions about genetic influence, demonstrations issued from those two basic theo-
ries support the assumption that both processes are involved in homing of salmonids.

After presentation and discussion of evidence supporting those hypotheses, we stress the
probable action of non pheromonal compounds in homing.

Lastly, we consider that free amino acids released by other organisms in the initial environment
could not only play a role in pheromonal and allelochemical orientations at the juvenile stage but also
contribute to the imprinting mecanism.

1 - POSITION DU PROBLEME

La migration se définit succinctement par des déplacements orientés entre des sites d’alimen-
tation (ou d'engraissement) et des sites de reproduction.

Au sein des canaux sensoriels impliqués dans les mouvements migratoires des Salmonidés
des genres Salmo et Oncorhynchus (consulter STASKO, 1971 ; STASKO et a/,, 1973}, I'olfaction joue
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un réle prépondérant dans I'orientation au cours de la phase finale de la migration de reproduction,
depuis ies eaux cotidres jusqu’aux sites de fraie de I'affluent originel (“homing”’).

En dépit de I'intérét des hypothéses avancées ces trois derniéres décennies sur le mécanisme
chimiosensoriet du “"homing” des salmonidés, I'exclusivisme de certaines théories, la variété des
especes utilisées, le faible niveau de dévelopement des mesures éthologiques et les problémes posés
par I'expérimentation dans un milieu peu maitrisable (ou modélisable) ont contribué a retarder
considérablement l'identification chimique des substances naturelles actives sur I'orientation des
adultes, des eaux cétiéres aux zones de frayéres.

Il demeure aujourd’hui une absence de données :

— sur l'origine et sur la nature précises des substances naturelles impliquées dans le conditionne-
ment olfactif précoce soutenu par HASLER (1966) ;

— sur l'identité chimique et sur 'action comportementale dans le milieu naturel des supstanges
d’origine intraspécifique (“phéromones’’), responsables selon NORDENG (1971) de I'orientation
des reproducteurs jusqu’aux zones de frayére originelles ;

— suri'action eventuelle de composés d'origines alimentaire et interspécifique dans le phénomene
migratoire.

Au travers d'un nouveau bilan des connaissances sur la communication chimique chez les
Salmonidés, nous examinerons ici les substances naturelles {organiques, minérales) pouvant agir sur
I'olfaction et sur l'orientation de ces poissons. Le cas du saumon atlantique sera plus particulierement
développé dans cet exposé.

2 - DONNEES PRELIMINAIRES SUR LE “HOMING"”

— Attachement au site

Comme tous les Salmonidés migrateurs, le saumon atlantique se caractérise par un attache-

-ment au site originel de développement. Bien que ce phénomeéne constitue un trait comportemental

commun a de nombreux animaux, il apparait comme un fait particuliérement remarquable chez cette

espéce, capable de retourner frayer dans le cours d’eau originel aprés un voyage océanique pouvant
atteindre plusieurs milliers de kilométres.

Dés 1903, des expériences de marquage de “‘smolts’ sauvages {issus de la riviere TAY, Ecosse)
mirent en évidence la fidélité de cette espece vis-a-vis du cours d’eau natal (CALDERWOOD, 1922).

Plus récemment, SAUNDERS (1967) montra que le *homing’’ du saumon atlantique a I'inté-
rieur de la riviere Miramichi (Canada) s’achevait précisément dans les mémes zones que celles qu'ils
occupaient a I'état de juvenile (“‘parr”). Ceci révéle I'extréme précision des moyens d’orientation
utilisés par le poisson, au cours de la phase finale de la migration reproductrice.

— Possibilité d’induction du phénoméne

WHITE (1936) démontra que I'introduction du saumon atlantique 3 I'état d'alevins dans un
affluent non colonisé d’une petite riviére canadienne donnait lieu 3 des remontées d’adultes dans les
années suivantes.

Cette possibilité d’induction du “homing’ a été confirmée depuis par les résultats des nom-
breuses expériences de transplantations réalisées au Canada (STASKO et al., 1973), en Norvége
(ROSSELAND, 1978} et en Islande (ISAKSSON et a/., 1978).

Toutefois, le taux de retour de ces ““transplants”, issus d’ceufs artificiellement fécondés ou de
“$molts” d'élevage, apparait le plus souvent inférieur a celui présenté par les poissons natifs du
systéme fluvial étudié.

En Norvége, les expériences de transplantations réalisées de 1957 4 1962 ont donné un taux
moyen de retour de 0,09 % contre 2,3 % pour les populations sauvages étudiées au cours de laméme
période. Par ailleurs, le taux de divagation (1) des poissons nouvellement introduits demeure trés
supérieur a celui présenté par les poissons sauvages.

Le retour dusaumon atlantique aprés transplantation devrait pouvoir étre amélioré par la mise
-en pratique des nombreuses connaissances accumulées ces 20 derniéres années d'une part sur les
facteurs génétique, physiologique et environnemental susceptibles d'action sur le développement de
ce poisson (présentées par SAUNDERS, 1977, 1982 ; SAUNDERS et BAILEY, 1980 ;: PIGGINS et
BROWNE, 1982) et d’autre part, sur les mécanismes d‘orientation impliqués dans le “homing”.

(1) Exprimé par le pourcentage de recaptures dans d’autres riviéres que la riviere expérimentale.
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3 - PREMIERES HYPOTHESES

Bien que I’hypothése du réle de I'olfaction dans le “homing’” date de plus d’un si&cle (BUC-
KLAND, 1880), elle ne regut que tardivement un soutien expérimental et d’autres hypothéses accor-
dant une place essentielle aux caractéristiques physico-chimiques de I’eau ont été formulées. Ainsi,
celles de WARD (1939} et de HOAR (1958) selon laquelle la perception par le saumon de gradients
thermiques permettent son orientation jusqu’a la riviére originelle. Selon POWERS et CLARK {1943)
et COLLINS (1952), le parameétre responsable serait la tension en gaz carbonique de I'eau.

Sans écarter leur possibilité d"action au cours de la migration reproductrice, du fait de leur effet
sur le rhéotropisme (NORTHCOTE, 1962) et sur |I'orientation des Salmonidés, ces parameétres restent
insuffisants selon SCHEER (1939) et HASLER (1971), pour rendre compte de la remarquable spécifi-
cité du choix effectué par le saumon vis-a-vis de son affluent originel.

4 - MISE EN EVIDENCE DU ROLE DE L'OLFACTION

Chez le saumon atlantique, la preuve de la validité de I’'hypothése olfactive émise par BUC-
KLAND aiafindusiécle dernier ne fut apportée que récemment par certaines expériences de privation
sensorielle pratiquées dans le milieu naturel.

Apreés lésions bilatérales des nerfs olfactifs de “grilses’”” de saumons de la Baltique (Sa/mo
salar) capturés au momentde leur remontée fluviale (riviére Indalselven, Suéde) et déplacés a prés de
40 km de |'estuaire, BERTMAR et TOFT {1969) constatérent que ces poissons étaient pour la plupart
incapables de retourner jusqu’a lariviére. Dans des études complémentaires, TOFT(1975) confirma ce
fait et montra par ailleurs qu'une privation totale de la vision ou unilatérale de I'oifaction affectait peu
le retour des reproducteurs, aprés déplacement 3 100 km de l'estuaire.

Outre cette espéce, de nombreuses expériences de lachers-recaptures de poissons porteurs de
lésions olfactives ou/et visuelles montrent que |’olfaction constitue un canal sensoriel dont |’activité
est déterminante dans cette structure de comportement que représente le "homing’’ des salmonidés
(voir revue établie par STASKO, 1971).

5 - THEORIES EN COURS

Au cours de la deuxieéme partie de ce siécle, les recherches sur les bases chimiosensorielles de
la migration reproductrice des salmonidés se sont développées principalement selon deux axes
théoriques : la premiére hypothése introduite par HASLER et WISBY (1951 (1)), considére que le
“homing’ repose sur les capacités de conditionnement olfactif précoce des poissons, tandis quecelle
de NORDENG (1971 (2)) accorde aux interactions chimiques a caractére intra-spécifique (“interac-
tions phéromonales’’) un role essentiel dans cette phase d’orientation.

Nous examinerons brigvement |'intérét de ces deux hypothéses, 2 la lueur des appuis expéri-
mentaux dont elles disposent aujourd’hui.

5.1. Conditionnement olfactif précoce

5.1.1. Théorie d’"HASLER : définition et bases expérimentales

Selon HASLER (1966), chaque riviére est constituée d’'un bouquet d’odeurs caractéristiques et
I'orientation sélective des reproducteurs vis-a-vis de celle-ci est assurée grace a3 un phénoméne de
conditionnement olfactif opérant au stade jeune.

Cette théorie de I'imprégnation (“imprinting hypothesis”’) implique 4 ta fois un haut pouvoir de
discrimination olfactive et I'existence d’'une mémoire a long terme. Se basant sur les résultats de
nombreux travaux (résumés par HASLER et COOPER, 1876 ; HASLER et a/. 1978), menés par le
Laboratoire de Limonologie de I’'Université de Wisconsin (USA), HASLER présente les preuves sui-
vantes a I'appui de son hypothése :

— la haute sensibilité olfactive des poissons susceptibles de détecter des substances A des concen-
trations de l‘'ordre de 10°® mg/I ;

— -la capacité de conditionnement olfactif & des eaux de différentes origines ;

(1) Hypothese surtout développée chez des espces du genre Oncorhynchus.
(2) Hypothése développée chez des espéces du genre Sa/mo.
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— les retours de reproducteurs constatés aprés transplantation d'ceufs ou de juvéniles sur de

nouveaux sites ;

le role actif de V'olfaction dans |'orientation, mis en évidence par les expériences de privations

sensorielles partielles ;

— lesréactions comportementales (olfactométrie) et les modifications de la sensibilité des récepteurs
olfactifs (électrophysiologie sensorielle) observées en réponse & un effluent d’eau provenant du
site originel de développement ;

— la possibilité d’utiliser un composé artificiel afin de faire migrer sélectivement les adultes dans un
site donné, aprés imprégnation a ce composé au moment de la smoltification ;

— les suivis radiotélémétriques de déplacements des reproducteurs a proximité du site d'imprégna-
tion artificielle.

5.1.2. Intéréts et limites de I’approche utilisée

L'hypothése d’'HASLER est étayée d'observations remarquables qui réveélent d’'une part le réle
prépondérant de I’'olfaction dans le “homing’* etd’autre part I'existence d’'une mémoire a long terme
édifiée & partir des caractéristiques physico-chimiques de I'environnement pergu au stade jeune.

Outre son intérét appliqué immédiat, I'orientation méthodologique soutenant cette hypothése
donne accés a I'étude fine de nombreux aspects du mécanisme chimiosensoriel de la migration chez
les Salmonidés.

Toutefois, la plupart des travaux ont été menés sur le saumon “‘coho’’ (Oncorhynchus kisutch)
dans lés grands lacs américains. Chez le saumon atlantique, les bases de cette théorie d’'une impré-
gnation olfactive précoce suivie de mémorisation a long terme demeurent inexplorées, ce qui rend
pour l'instant hasardeuse toute tentative d'imprégnation artificielle appliquée au sea-ranching de cette
espéce.

Par ailleurs, I'approche utilisée par I'équipe d'HASLER suscite un certain nombre de
remarques :

— Peu de données sur I’environnement et sur les substances naturelles impliquées dans
“I'imprégnation’’ au stade jeune.

Dans I’hypothése d'HASLER, la nature des substances actives sur I'imprégnation précoce
dépendrait des composantes odorantes du milieu originel en relation avec le sol, laflore etlafaune en
place.

Bien que le “bouquet odorant’ résultant de ces influences puisse contenir des médiateurs
chimiques dont le caractére unique (nature et concentration) s’accorde bien avec la précision du retour
des reproducteurs jusqu’au niveau méme du site de développement, cette hypothése n’a été suivie
d’aucune étude approfondie sur I'origine, I'effet comportemental ou I'identité chimique des subs-
tances naturelles impliquées.

Depuis 1952, date a laquelle WISBY proposait la morpholine (C4HgNO ; P.M.: 87) comme
composé artificiel utilisable a des fins de conditionnement olfactif des poissons, I'effort de recherches
produit par I’équipe américaine s’est peu dissocié de I'utilisation de ce composé, tant pour la mise en
évidence de I'actiond’une mémoire a long termedans le “homing’’ que pour la définition d'opérations '
contrblées dans le cadre du sea-ranching du saumon.

— Faible considération de I'influence génétique.

Lathéorie “environnementaliste”” d’HASLER fait peu de cas de I'influence du facteur génétique
dans la précision du "homing”. Cette influence directe a néanmoins été mise en évidence chez le
saumon “pink”, Oncorhynchus gorbuscha (BAMS, 1976). Chez le saumon atlantique, STABELL (1982
a) souligne également I'importance de ce facteur en faisant remarquer que, malgré des taux de survie
comparables au cours de la période de vie marine (1), les populations sauvages présentent un taux de
retour jusqu’a lariviére originelle supérieur & celui que I'on peut constater chez.des poissons issus de
souche d’'élevage. En outre, le taux de divagation chez les saumons sauvages est inférieur a celui que
'on peut observer chez des saumons nouvellement introduits. Toutefois, la moindre capacité de
“homing” présentée par ces derniers peut également étre due a des conditions d'élevage défavorables
précédant leur introduction.

(1) Ce fait peut étre déduit de I’'analyse des données canadiennes de recapture de 1960 a 1970 (dér.
de STASKO et al., 1973).
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A ce sujet, il est regrettable que les études de transplantation et d'imprégnation artificielle
pratiquées dans les grands lacs (PECK, 1970 ; MADISON et al., 1973 ; SCHOLZ et al., 1975 ; COOPER
et al, 1976 ; HASLER et al., 1978) n"aient guére pris en compte l'influence possible des conditions
d’élevage avant smoltification (moment du lacher) sur le taux de retour de ces poissons.

— A propos de la ‘‘période critique’’ d’'imprégnation
Les travaux de I'école d’'HASLER ont permis de démontrer chez le saumon “‘coho’” I'importance

du conditionnement olfactif précoce dans le retour des reproducteurs jusqu’au point de lacher initial
au stade smolt.

Selon HASLER et al. (1978) le processus (irréversible) de I’ |mpregnat|on olfactlve est extréme-
ment rapide et limité a ce stade. Ces auteurs citent I'étude de MIGHELL(1 975) qui mlt en'évidenceque
I'exposition de ’smolts”’ de coho pendant 4 heures 4 I'eau d'une nouvelle riviére ‘suffisait 4 les faire
retourner dans celle-ci a l"état adulte.

De méme, CARLIN (1968), aprés transplantation de saumon atlantique en début de smoltifica-
tion, constatait que les poissons quittaient la riviére dans les deux jours et revenaient néanmoins y
frayer les années suivantes. Bien que ces expériences démontrent une sensibilité particuliére des
poissons au moment de la smoltification, elles ne permettent pas d'écarter I'action sur le "homing”
d’un conditionnement olfactif antérieur a cette période.

Avant le Jacher au stade “smolt”, les juvéniles ont été soumis a des conditions contrdlées parmi
lesquelles la qualité de 'eau, la densité en élevage et I'aliment distribué constituent des facteurs
susceptibles de créer une sensibilisation olfactive particuliére et donc, selon la méme hypothése,
d’agir sur I'orientation des comportements des adultes.

Nous pensons qu’il est difficile de soutenir que I'imprégnation olfactive déterminant le
“homing’” des salmonidés est limitée au stade “‘smolt” en I'absence de données sur I'action condi-
tionnante éventuelle de ces facteurs chez les juvéniles. En particulier, I’action conditionnante précoce
de substances d’origine intraspécifique (phéromones) n'a guére été examinée. Ces phéromones
constituent pourtant dans les expériences de transplantation les principaux médiateurs communs ala
fois au milieu d’élevage et au milieu de lacher.

Par ailleurs, ce rapprochement entre smoltification et période d'imprégnation ne peut s"accor-
der avec lavariété des modes migratoires présentés chez les salmonidés. Chezle coho, QUINN (1 985)
souligne le fait que de nombreux poissons descendent en mer au premier printemps a I'état de parr,
sans signe apparent de smoltification.

En outre, les études olfactométriques menées par BRANNON (1972) sur des alevins de saumon
sockeye (Oncorhynchus nerka) ontrévélé I'action possible de conditionnement chimiosensoriel avant
I'’émergence. De méme que chez les pink (0. gorbuscha) et chum (0. keta), le sockeye quitte la zone
d’incubation peu apres I'émergence.

Chez ces espéces, I'imprégnation devra donc se produire au plus tard au cours de cette période.

— “Imprégnation artificielle’” et ‘’sea-ranching’’ : des conclusions discutables.

Dans les expériences types d'imprégnation de saumon “‘coho’’ a la morpholine (SCHOLZ et a/.,

1973). I'eau qui alimente les bassins d’élevage des juvéniles (eau de ville) puis des “smolts’’ (eau
pompée a 1,5 km au large du lac Michigan) est sans relation avec le milieu susceptible d’étre occupé
par ces poissons aux stades considérés. Dans le lot expérimental (poissons imprégnés), la morpholine
constitue, au sein de cet environnement chimique appauvri ou non représentatif, le principal média-
teur commun aux deux phases étudiées ('smolt’”’ et géniteur). Par opposition, les poissons du lot
témoin, relachés aprés smoiltification (aprés la “période critique” d’'imprégnation) n’ont pu acquérir
aucun type de conditionnement physico-chimique particulier susceptible d’opérer lors del’orientation
ultérieure jusqu’au site de recapture. Ceci est d’'autantplus vrai que dans ces expériences d’'imprégna-

- tion, le site de lacher (embouchure de la riviére) et le site de recapture {riviére) ne sont pas les mémes.

Bien que les taux de recapture observés aprés imprégnation des “‘smolts’” a la morpholine, puis
émission de ce composé au moment de la migration reproductrice des adultes plaident en faveur de
I’'existence d’'une mémoire along terme a support olfactif (1) active sur V'orientation des reproducteurs,
I'absence de références simultanées a un lot témoin imprégné aux caractéristiques chimiques dusite
de lacher ou de recapture ne permet pas de tirer de conclusions définitives sur I'avantage de cette
méthode, par rapport a la seule imprégnation naturelle.

(1) Cefaitpeut étre également déduit d'une part des résultats des expériences de transplantations et
de Iésions olfactives et, d’autre part, de I’absence de retour constatée chez les poissons témoins
non imprégnés.
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A ce propos, STABELL (1984) montre que les taux de retour observé chez les “"smolts”
imprégnés A la morpholine sont tout & fait similaires & ceux obtenus 2 la suite des opérations de
transplantations de “‘smolts’’ effectuées dans les grands lacs. Il semble donc que chez ces populations
d'élevage, I'imprégnation 3 la morpholine n'augmente enrien le "homing’ des reproducteurs, compa-
rée a une imprégnation naturelle au stade “smolt”.

Par ailleurs, le choix de la morpholine comme composé d'imprégnation a soulevé de nom-
breuses critiques (HARA, 1974 ; HARA et MACDONALD, 1975 ; HARA et BROWN, 1979, 1982). Selon
ces auteurs, la stimulation des récepteurs olfactifs avec une solution de morpholine produit une
réponse électrophysiologique différente (persistance aprés stimulation) de la réponse normale a des
substances odorantes(1)d‘activité comportementale. Cette différence serait liée davantage a un effet
général irgitant au niveau de la muqueuse olfactive qu’a une action spécifique au niveau des cellules
sensorielles. En outre, la morpholine inhibe la sensibilité olfactive'd la L. sérine. Bien qu’en réponse
cestravaux, les études de COOPER et d'HASLER (1976) et de COOPER (1982) apportent la preuve de la
relation existant entre la stimulation & la morpholine chez des poissons imprégnés préalablement (4 la
dose de 5.10— 5 mg/I) et I'apparition de réponses trés nettes au niveau des bulbes olfactifs, un certain
nombre de problémes concernant I’activité psychophysiologique de ce composé demeurent posés.

Selon nous, la principale critique que I'on pourrait adresser a la multiplication des expériences
d'imprégnation artificielle 4 la morpholine (2) réside dans le fait que cette méthode risque de perdre
trés rapidement toute spécificité d’action. Cecipourrait étre évité en disposant d'un plus grand spectre
de composés artificiels utilisables (soluble, non toxique, hautement diffusible et perceptible par
I'olfaction & faible concentration). Cette approche risque néanmoins d'étre trés lourde compte tenu de
I'importance des études préalables devant étre développées en vue de | utilisation de tels composés.

5.2. Commhnications chimiques intraspécifiques

Les récents développements de la recherche sur la communication chimique intraspécifique
chez les salmonidés permettent aujourd’hui de supposer que, parmi les facteurs organiques caracté-
ristiques de I'affluent originel évoqués par HASLER (1966), les substances émises par les populations
en place jouent un role essentiel dans |'orientation finale des reproducteurs.

5.2.1. Définition et historique de I'hypothdse phéromonale

Dés 1924, CHIDESTER suggérait que le “"homing’’ du saumon atlantique dépendait de la
perception chimique par les adultes d‘émanations’’ provenant des juvéniles présents dans lariviére.

Aprés implantation d'alevins de saumon atlantique dans I'affluent d’'une riviére connue comme
ne possédant plus de représentants de cette espéce, WHITE (1936) observait dés la méme année
d'importantes montaisons d’adultes. Cet auteur émit I'hypothése que la laitance produite par les
maéles précoces de “parr’” constituait |I’attractant agissant sur la remontée des reproducteurs.

Toutefois, I'absence de précision sur I'origine des alevins introduits laissa cette hypothése
inexplorée jusqu’en 1971, date a laquelle NORDENG démontra que des attractants a caractére racial
intraspécifique pouvaient agir sur l'orientation des reproducteurs des populations migratrices d’'omble
arctique (Sal/mo alpinus L.).

Dans cette expérience de NORDENG, les ceufs artificiellement fertilisés issus de populations
migratrices d'omble arctique de lariviére Salangen (Nord de la Norvige) étaient transportés dans une
pisciculture du sudde la Norvége ol avaient lieu I'éclosion puis I'élevage des poissons pendant 3 ans.

Au terme de ce délai, les poissons étaient reldchés d’'une part A 'embouchure de la riviere
“parentale’ (riviere Salangen) et, d’autre part, 41'embouchure d'uneriviére située 3 10 km de celle-ci
(riviére Lgksebotn). 26 sur 27 poissons recapturés du 1°" groupe (3) furent dénombrés dans la riviere
Salangen. Sur les 31 poissons recapturés du 2¢ groupe (4), 21 furent capturés dans lariviere Salangen
et 10 dans la rividre Lgksebotn. Ces résultats montrent que des salmonidés migrateurs “‘répondent’’
préférentiellement a la riviére d'origine parentale, méme en |'absence d'expériences précoces des
caractéristiques physico-chimiques de I'eau deselle-ci.

(1) Extraits alimentaires, ringage de mains, substances muqueuses et acides aminés.
(2) Outre le risque de perturbation des moyens naturels d’orientation chimique.

{3) Lacher initial de 143 poissons a I'estuaire Salangen.
(4) Lacher initial de 174 poissons & l'estuaire de Lgksebotn.
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Chez le saumon atlantique, SOLOMON (1973) souligne la rareté des captures de poissons 3
proximité d’estuaires de rivieres non colonisées par I'espéce, par opposition au mélange des stocks
constatés a proximité de rivieres colonisées. Selon l'auteur, la présence de juvénilés de saumon
atlantique dans une riviére produit une attraction générale des adultes 3 proximité de son
embouchure.

SOLOMON cite pour preuve que I'introduction d’ceufs de saumon atlantique dans un affluent
de larivigre Parret (Grande-Bretagne) a permis d’augmenter considérablement les captures a proxi--
mité de I'estuaire de cette riviére.

L’intervention de phéromones de caractéristiques plus spécifiques (effet au niveau de la
population) sur la derniére phase du “homing’’ ne peut cependant étre déduite des observations de
SOLOMON.

Prés de 20 années d'observations sur les déplacements migratoires des populations de sau-
mon atlantique, d’'omble arctique et de truite, Sa/mo trutta L., & I'intérieur de la riviére Salangen,
permirent 3 NORDENG (1977) d’édifier une hypothése susceptible dans son ensemble de rendre
compte de la précision du “homing”’ chez les salmonidés migrateurs.

L’hypothése phéromonale de NORDENG s’appuie sur deux faits essentiels, constatés chezles
trois espéces étudiées :

a) les “smolts’’ ontcommencé leur migration aval quelque temps avant que les premiers adultesde la
méme espéce ne soient arrivés a I'embouchure.

b) les mouvements de migration aval des smolts et de migration amont des adultes se superposent
pendant une période spécifique et un “trafic” a deux voies s’instaure alors dans la riviere etdans
les eaux proches de I'estuaire.

Considérant ces faits, I'orientation des adultes jusqu’a |’'embouchure de lariviére s’effectuerait
grace a la perception chimique de substances phéromonales émises simultanément par les “smolts’’
de mémes populations au cours de leur dévalaison et de leur migration (dans le sens du courant,
BRAEMER, 1960 ; ROYCE et a/., 1968) vers les sites d’engraissement. L’orientation finale jusqu’aux
sites de fraie pourrait étre déterminée par la présence de phéromones venant a la fois des populations
de jeunes en place (“parr’’) et des premiers reproducteurs arrivés. Dans le cas particulier du saumon
pink (Oncorhynchus gorbuscha), dont la remontée migratoire s'effectue dans des rivieres alors
dépourvues d'individus de 1a méme population (cycle bisannuel), NORDENG suggére la possibilité
d’'une communication chimique avec les autres saumons du Pacifique (O. keta et O.nerka) présents
dans ces riviéres, tandis que selon LARKIN (1875), I'orientation des reproducteurs de cette espéce
serait assurée gréce a la perception de substances odorantes laissées par le “run’ précédent. Chez
d’autres saumons du genre Oncorhynchus (O. nerka, kisutch ettshawytscha), LARKIN émit également
I'hypothése selon laquelle les odeurs intraspécifiques provenant des populations en place constitue-
raient les facteurs chimiques responsables de |'orientation des reproducteurs.

5.2.2. Différents types d’interactions phéromonales

Dans I’hypothése de NORDENG, I'action attractive trés spécifique (1) de substances provenant
d’une part des “smolts’’ en mouvement et d'autre part des populations en place de juvéniles (*‘parr’’)
permettrait aux adultes de s’orienter jusqu’aux sites originels.

Outre ces interactions, des communications phéromonales entre juvéniles ou entre reproduc-
teurs peuvent également étre impliquées dans le "homing”.

Avant de définir les substances actives, nous examinerons ici les principaux modes de commu-
nication chimique intraspécifique mis en évidence chez les Salmonidés.

— Interactions aux stades ‘‘parr’’ et “‘smolt’”’

Chez ie saumon atlantique, les retours de “parr’ aprés déplacement a l'intérieur de la riviére.
originelle (SAUNDERS et GEE, 1964) prouvent que I'aptitude au ""homing’’ se développe précocement.
Par ailleurs, le fait que la migration reproductrice des adultes s’achéve précisément au méme siteque
celuioccupé 4 lI'étatde “‘parr’”’ (SAUNDERS, 1967) montre que les interactions sensorielles a ce stade
sont susceptibles d’agir sur I'orientation des comportements ultérieurs.

En 1973, HOGLUND et ASTRAND démontrérent en “‘fluvarium’ (2) I’'existence d’interattrac-
tions phéromonales chez les juvéniles d’'omble arctique et mirent en évidence le rdle de I'oifaction
dans le phénoméne. )

Desinteractions phéromonales semblent également opérer entre “’parr’”’ de saumon atlantique’
(STABELL, 1982 b).

(1) Action limitée aux poissons de mémes populations.
(2) Olfactometre type ruisseau artificiel & choix multiple.
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Chez le saumon coho, les interattractions se produisent préférenfiellement entre juvéniles de
méme parenté et un conditionnement collectif préalable renforce le caractére attractif des substances
impliquées (QUINN et BUSACK, 1985).

La possibilité d’'une odeur spécifique a chaque population estici suggérée par le fait que, méme
en I'absence d’expérience commune préalable, |’attraction est plus importante en réponse aux juvé-
niles de méme parenté qu’en réponse a des juvéniles d’autres souches.

L'effet de la perception phéromonale de substances émises par les reproducteurs sur le
comportement des “‘parr”’ ou des “smolts’ demeure pour I'instant inconnu. Il en est de méme des
interrelations phéromonales éventuelles entre “smolts”.

— Interactions au stade reproducteur

Les substances phéromonales actives sur les reproducteurs peuvent provenir des juvéniles,
des “smolts” ou des reproducteurs eux-mémes.

a) Perception phéromonale des juvéniles par les reproducteurs.

Deux observations soulignent |’attraction intraspécifique exercée par.les jeunes avant smoltifi-
cation sur les reproducteurs.

— Au moment de la migration reproductrice de saumons d’élevage et de saumons sauvages a
I'intérieur de lariviere St-John, (New Brunswick, Canada), SUTTERLIN et GRAY (1973) constatérent
que 67 % des poissons d’'élevage étaient retournés 3 I'écloserie contre 3 % seulement pour les
poissons sauvages. Des tests olfactométriques (1) complémentaires confirmérent la préférence
des adultes d’élevage pour l'eau issue de I'écloserie, tandis que celle-ci demeurait sans action
comportementale sur les poissons sauvages.

— Cefait peut étrerapproché de I'étude de FOSTER et BERLIN (1980) quidémontra que le marquage
du substrat avec des extraits réalisés a partir d’alevins de truite de lac, Salvelinus namaycush,
orientait le choix.du site de fraie chez les reproducteurs de cette espéce.

b) Perception phéromonale des smolts par les reproducteurs.

Chez I'omble arctique & maturité, les enregistrements électrophysiologiques des réponses
olfactives provoquées par la stimulation avec de I'eau ayant contenu des “smolts’ mirent en évidence
la sensibilité phéromonale de cette espéce (DBVING et al., 1973).

Dans une étude complémentaire, DBVING et al. (1974) montrérent la capacité de discrimina-
tion olfactive de I’adulte vis-a-vis de “'smolts” de différentes populations. Cette capacité de discrimina-
tion fut confirmée par les études comportementales en olfactométre réalisées par SELSET et DOVING
(1980).

Chez le saumon atlantique, les mesureés électrophysiologiques effectuées par FISKNES et
D¢VING (1982) soulignent également la sensibilité olfactive particuliére des poissons matures vis-
a-vis des “‘smolts”. Cependant, I'effet spécifique lié 3 la population étudiée ne semble pas aussi net
que chez I'omble arctique.

c) Perception phéromonale entre reproducteurs

L’action de phéromones sexuelles sur les inter-relations entre reproducteurs a été mise en
évidence chez de nombreuses espéces de poissons (consulter LILEY, 1982).

Encore peu explorée chezle saumon atlantique, cette action semble néanmoins courante chez
les salmonidés. Chez la truite arc-en-ciel, Salmo gairdneri, NEWCOMBE et HARTMAN (1973) révéle-
rent I'existence d’interattractions sexuelles entre reproducteurs & maturité.

L attraction exercée sur le male mature par la femelle ovulée de cette espéce fut ensuite
démontrée par EMANUEL et DODSON (1979), puis par HONDA (1980) qui montra que |'olfaction était
déterminante dans la réalisation du comportement sexuel du male.

L'attraction en olfactométre du male par la femelle de la méme espéce ressort également des
observations de PETE (1977) chez le Coho et chez le Chinook (O. tshawytscha) et de DUKER (1981)
chez le Chum (O. keta).

Chez les males de saumon du genre Oncorhynchus (0. masou et O. rhodorus) HONDA (1982)
mit en évidence la capacité de discrimination olfactive du cycle sexuel de la femelie. L'induction du
comportement sexuel des males de chacune de ces espéces apparait étroitement liée a la perception
olfactive des femelles respectives, au stade post-ovulatoire.

(1) Systeme a double choix.
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5.2.3. Substances actives

L'épiderme, le systéme digestif et les gonades constituent a ce jour les trois principales origines

histophysiologiques des substances responsables des interactions phéromonales chez les salmoni-
dés.

— Mucus épidermique

Chez les poissons, le mucus épidermique constitue un médiateur chimique d’importancedans
les phénomenes de socialisation intraspécifique.

L’action phéromonale attractive de cette sécrétion superficielle a été démontrée au sein des
Cyprinidés (WREDE, 1932; HATTINGH et COETZEE, 1975; SAGLIO et LE MARTRET, 1982), des
Ictaluridés (TODD et al., 1967) et des Anguillidés (SAGLIO, 1982).

Chez les salmonidés migrateurs, NORDENG (1971) suggérait que le mucus épidermique des
juvéniles et des “smolts’* possédait un effet attractif sur les reproducteurs de méme origine.

pois§ons, les résultats des mesures électro-physiologiques réalisées au niveau des voies olfactives a
partir d’extraits bruts ou de fractions d’analyses du mucus soutiennent cette possibilité.

L'activité olfactive de cette sécrétion fut tout d’abord mise en évidence par D@VING et al. (1973)
chezl'omble arctique. L'activité observée en réponse au mucus épidermique apparaissait supérieure a
celle provoquée par des extraits intraspécifiques d’urine, de laitance, de sang ou de muscle.

Par ailleurs, I'importance de cette sécrétion dans la perception des caractéristiques odorantes
de I'esp&ce était suggérée par le fait que les extraits de mucus épidermique de juvéniles d’omble
arctique présentaient un effet stimulant sur les voies olfactives des adultes, trés proche de celui
produit par I'eau ayant contenu ces juvéniles.

Chez le saumon atlantique, STABELL et al. (1982) relevérent des différences dans la composi-
tion chimique du mucus épidermique de juvéniles de saumon atlantique provenant de troisriviéres de
Norvége. FISKNES et D¢VING {1982) confirmérent I'activité olfactive du mucus épidermique chez
cette espece. Toutefois, |'activité observée en réponse aux fractions isolées par STABELL n’apparut
pas spécifique des populations étudiées.

L’activité du mucus épidermique sur I'olfaction des Salmonidés a été également démontrée
chez la truite arc-en-ciel et chez un corégone, Coregonus clupeaformis (HARA et MAC DONALD,
1975; HARA et al., 1984). Chez la truite arc-en-ciel, HARA et al. (1973) montrérent que le poids
moléculaire des substances présentes dans le mucus et actives sur |'olfaction était inférieur & 1000.
Parmi les composés de faible poids moléculaire présents dans le mucus épidermique et susceptibles
d'activité chimiosensorielle chez les salmonidés, des acides aminés libres avaient été isolés par
STABELL et SELSET (1980) chez I'omble arctique.

Les récentes analyses électrophysiologiques et biochimiques réalisées par HARA et al. (1984)
indiguent que les acides aminés libres du mucus sont responsables de I'activité de la sécrétion au
niveau des voies olfactives.

Chez les deux espéces citées ci-dessus, HARA et al. (1984) montrérentque la fraction d’acides
aminés libres du mucus épidermique présentait le méme caractére stimulant au niveau des bulbes
olfactifs que la sécrétion brute. Les auteurs mirent par ailleurs en évidence des différences dans la
teneur totale en acides aminés libres en fonction de I’'espéce considérée.

Ces travaux soulignent I'intérét de recherches ultérieures sur I'activité comportementale des
acides aminés libres présents dans les sécrétions épidermiques superficielles des poissons.

— Produits d’excrétion

De méme que chez de nombreux vertébrés (consulter MULLER-SCHWARZE et MOZELL,1977),
les produits d’excrétion constituent chez les poissons une source de médiateurs d’actions chimiosen-
sorielle et comportementale intraspécifique.

Chez les Salmonidés, les travaux norvégiens réalisés ces cing derniéres années ont révélé le
caractére hautement stimulant a la fois sur les voies olfactives et sur le comportement de substances
d’'origine intestinale.

SELSET et DYVING (1980) montrérent en olfactomeétre a double choix que les reproducteurs
d’omble arctique étaient attirés par des extraits de mucus intestinal de “smolts’.

L'attraction observée en réponse a ces extraits apparaissait supérieure a celle produite par le
mucus épidermique de ces poissons ou par des extraits alimentaires.

Par ailleurs, cette attraction présente un caractére trés spécifique puisque les reproducteurs
étaient préférentiellement attirés par des extraits intestinaux provenant de “smolts’” de la méme
population.



Bull. Fr. Péche Piscic. (1986) 301 : 35 - 55 — 44 —

Aprés analyse biochimique du mucus intestinal de ces poissons (SELSET et D@VING, 1980) et
tests complémentaires, il apparut que des composés apparentés a des acides biliaires étaient respon-
sables de I'activité comportementale observée.

Chez tes salmonidés, les acides biliaires produits sont principalement les acides choliques et
chénodésoxycholiques conjugués 3 la taurine (HASLEWOOD, 1967 ; DENTON et a/., 1975 ; SACQUET
et al., 1979). DPVING et al. (1980) montrérent chez des adultes d’'omble, Salmo alpinus et d’'ombre
arctique, Thymallus thymallus, que le seuil olfactif de perception de ces composés était extrémement
bas (10—° M).

Les récents travaux électrophysiologiques de HARA et al. (1984) ont montré que la gustation
était aussi impliquée dans la perception des acides biliaires. Ces auteurs recueillirent des réponses
gustatives a des doses de 10— '23 10— ' M d’acide taurolithocholique.

Chez le saumon atlantique, STABELL et a/. (1982) mirent en évidence des différences dans la
composition chimique du mucus intestinal de juvéniles en fonction de 'origine des poissons étudiés.
Toutefois, les tests d’activité électrophysiologique réalisés au niveau des builbes olfactifs de I’adulte
par FISKNES et D¢VING (1982) a partir des analyses de STABELL nerévélérent pas chez cette espéce
de réponses limitées aux poissons de mémes populations. De méme que pour le mucus épidermique,
I'activité du mucus intestinal ne parait donc pas aussi spécifique chez le saumon atlantique que chez
I'omble arctique.

Bien que la présence d’'acides biliaires dans les excreta des salmonidés (SACQUET et a/., 1979)
puisse constituer des marques odorantes utilisables par ces poissons, I'action phéromonale des féces
demeure peu étudiée.

De telles phéromones semblent néanmoins exister, ainsi que I'indique chez la truite de lac
I'action de féces d’alevins sur le choix du site de fraie effectué par les reproducteurs (FOSTER et
BERLIN, 1980).

Comme pour les féces, I'action éventuelle de I'urine dans la relation intraspécifique des
salmonidés n’a guére été étudiée. Peu stimulante sur les voies olfactives de I'omble arctique (DQVING
et al., 1973), apparemment trés active sur I’olfaction du saumon atlantique (FISKNES et DQVING,
1982), le role de I’urine dans les interactions phéromonales de ces poissons reste 3 préciser.

— Produits sexuels

Chez les Salmonidés, des interattractions chimiques entre poissons matures jouent un role
déterminant dans la synchronisation des comportements reproducteurs méle et femelle. De telles
interactions ont été décrites par NEWCOMBE et HARTMAN {1973) chez la truite arc-en-ciel.

Au sein des attractions intersexuelles observées chez cette espéce, les auteurs montrérentque
les femelles étaient plus attirées par les males que ces derniers pouvaient I’étre par les femelles.

L'émission par le male de substances aphrodisiaques provoquant I’attraction de la femelle n'a
guére été confirmée chez les autres salmonidés étudiés.

Cetype d’attraction sexuelle (femelle par male) existe néanmoins chez de nombreuses espéces
de poissons et les substances impliquées peuvent étre présentes dans I'urine (RUBEC, 1979), dans les
gonades (OKADA et al., 1978), dans le fluide urogénital (TEETER, 1980) ou dans le sperme (STACEY et
HOURSTON, 1982).

Compte tenu des différences relevées entre méle et femelle dans les teneurs en acides aminés
libres du mucus épidermique chez la truite arc-en-ciel et le corégone (Coregonus clupeaformis) (HARA
et al., 1984), cette sécrétion pourrait également étre impliquée dans des processus d’identification
sexuelle.

Chez latruitearc-en-ciel, EMANUEL et DODSON (1979) mirent en évidence I'effet attractif sur
le méle mature du liquide ovarien de la femelle. En olfactomeétre, cet effet apparait maximum & la
concentration de 10—3 ul/1. HONDA (1980) confirma |'attractivité sexuelle exercée sur le male par la
femelle de truite arc-en-ciel et montra que la phéromone était émise dans la cavité coelomique avec
les ceufs (mais non dans les ceufs), aussitot aprés 'ovulation. Une médiation phéromonale sexuelle du
méme type fut révélée par HONDA (1982) chez Oncorhynchus masou et O. rhodorus.

Bien que I'attractivité de la femelle ovulée sur le médle mature ait été décrite chez nombre de
poissons (consuiter LILEY, 1982), I'identité chimique des médiateurs impliqués demeure inconnue. I
en est de méme des substances aphrodisiaques émises par les males.

Néanmoins, du fait de leur action limitée 3 la période de maturité sexuelle des poissons, ces
phéromones apparaissent étroitement dépendantes de contrdles endocriniens.
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L'at_:tion d’hormones stéroides sur la sensibilité olfactive a été mise en évidence par HARA
(1967), puis par OSHIMA et GORBMAN (1968) chez le carassin doré, Carassius auratus.

Tout comme chez la truite, le male du carassin doré est attiré par la femelle ovulée et la
phéromone est présente par le fluide ovarien (PARTRIDGE et al., 1976).

Or, YAMAZAKI et WATANABE (1979) montrérent chez cette derniére espéce que les males
matures hypophysectomisés et traités avec des cestrogénes présentaient le méme caractére attractif
que les femelles matures.

Chez les poissons, les stéroides sexuels pourraient donc conditionner la sensibilité olfactive et
I'émission de phéromones. Toutefois, les phéromones impliquées dans le comportement sexuel,
d'effetimmédiat ("releaser pheromones”’), apparaissent différentes de ces stéroides. Cefaitpeutétre
déduit de I'étude d’AMOURIQ (1965) chez le guppy, Poecilia reticulata, qui notait que-la réponse du
male 3 V'introduction d’'un cestrogéne (hexestrol) dans I'eau ne se produisait qu’aprés plusieurs
heures.

5.2.4. Réserves sur |’action effective des phéromones dans le ““homing’’.

Chez les poissons, I'existence d’interactions phéromonales complexes ne constitue pas une
caractéristique des salmonidés migrateurs et, compte tenu des types d'approche développés (1) chez
ces derniers, I'importance de I'action des phéromones dans le “homing” des adultes demeure a
préciser. Les aspects remarquables des connaissances acquises en milieu controlé devront étre
confirmés par la mise en place d’expérimentations olfactométriques de terrain, préalables indispen-
sables 2 la validation dé la théorie phéromonale de NORDENG issue de données collectées dans le
milieu naturel.

5.2.5. Imprégnation précoce et relations phéromonales

Outre I'influence de caractéres génétiques sur la précision du retour des salmonidés, le
“homing’’ des reproducteurs (sous contrdle olfactif prédominant) dépendrait donc d’une part de la
perception a I'état juvénile des particularités physico-chimiques du milieu de développement(“imprin-
ting’’ hypothesis) et d"autre part de I’action attractive de substances provenant a la fois'des "‘smolts”’
en cours de dévalaison et des populations en place de juvéniles (“pheromone” hypothesis).

Méme si I'effet attractif des phéromones au moment du “*homing”” demeure & prouver dans le
milieu naturel, les démonstrations présentées a I'appui de chacune des deux hypothéses ne permet-
tent plus de rejeter I'action de I'une au profit de I'autre et la complexité du phénomeéne laisse a penser
que ces deux mécanismes sont impliqués dans I'orientation jusqu’aux sites de fraie originels.

Pendant la phase juvénile, les substances phéromonales produites par les poissons de mémes
populations devraient, du fait de leur activité a trés faible dose sur {"olfaction, contribuer a I'imprégna-
tion chimiosensorielle aux caractéristiques de I'environnement. A I'état reproducteur, la perception
chimique de ces mémes substances & proximité de lariviére constituerait un des vecteurs de l'orienta-
tion précise des adultes jusqu’au site originel de développement.

Avec les phéromones, des substances actives sur les comportements interspécifiques a role
social ou alimentaire (communications allélochimiques), et des composés inorganiques pourraient
intervenir dans ce processus de reconnaissance. Nous examinerons le role éventuel des substances
extra-phéromonales dans le “*homing” des salmonidés.

5.3. Communications aliélochimiques
5.3.1. Role social interspécifique

Par définition, les phéromones représentent des substances dont I’action sur le comportement
est maximale entre individus de méme espéce. Ce type de communication n'exclue pas une sensibilité
comportementale particuliére 4 la perception chimique de poissons d’autres espéces présentes dans
le milieu naturel. Toutefois, les relations chimiques interspécifiques ont fait I'objet de peu d’'études
approfondies chez les salmonidés et I'origine, la nature et le réle des substances impliquées demeu-
rent encore 3 préciser.

HOGLUND et a/., {1975) mirent en évidence en fluvarium la réaction d’évitement présentée
par les juvénites d'omble arctique en réponse A I'odeur d’'une espéce sympatrique de corégone,
Coregonus lavaretus.

(1) Expérimentations électrophysiologiques et olfactométriques en milieu contrdlé.
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Selon les auteurs, ces réactions d’évitement pourraient contribuer chez les poissons a I'élimi-
nation d’une espéce de son habitat naturel lors d'une confrontation interspécifique ou a la ségrégation
des espéces A I'intérieur de niches écologiques différentes.

L'éventualité d'interactions chimiques sexuelles entre salmonidés d'espéces différentes a
également été étudiée.

Les édudes olfactométriques de PETE (1977) révélérent une absence d'interattractions entre
reproducteurs de saumon chinook et de saumon coho.

Chez Oncorhynchus masou et O. rhodorus, HONDA (1982) montra que le comportement sexuel
du méle de chacune de ces espéces n’était produit que par la perception olfactive de la femelle de la
méme espeéce.

Comme pour I'ensemble des phyla étudiés, les phéromones sexuelles de salmonidés se
caractériseraient donc par leur spécificité daction. Le rdle des interactions chimiques interspécifiques
demeure inétudié chez le saumon atlantique.

5.3.2. Réle alimentaire

Considérant I'importance de "alimentation dans la capacité d’apprentissage et de mémorisa-
tion des salmonidés (MAC BRIDE et a/., 1962 ; ADRON et a/, 1973 ; ADRON et MACKIE, 1978), il est
par ailleurs probable que des substances d’actions olfactive et gustative émises par les invertébrés
constitutifs du régime alimentaire des juvéniles interviennent activement dans le processus d'impré-
gnation. :

Chez des “smolts’’ de saumon sockeye (O. nerka), MAC BRIDE et al. (1962) ont montré
I'importance du régime préalable sur le caractére attractif de différents extraits alimentaires (1) et,
aprés 10 jours de conditionnement & un alimentdonné, I'attractivité pouvait étre observée en réponse
a des doses extrémement faibles (de I'ordre de 10 ug/I).

L’action positive de I'alimentation sur I'imprégnation pourrait également se manifester de
facon indirecte et constituer I'élément “gratifiant’ permettant une sensibilisation particuliére des
juvéniles vis-a-vis des caractéristiques physico-chimiques globales (substances phéromonales, inter-
spécifigues, minérales et autres) du milieu dans lequel la croissance s’effectue.

Sans exclure I'influence possible d'autres facteurs (2) dans ce phénomene, le faible taux de
retour observé apréstransplantation de “smolts’ s’expliquerait dans cette hypothése parlefaitque les
poissons n’ont pu établir et “consolider’” une telle association au cours de leur trés bref séjourdansla

riviere.

5.3.3. Acides aminés et dérivés

Par leur présence a |'état libre dans le milieu extérieur et par le pouvoir hautement stimulant de
ces composés sur les voies olfactives (SUTTERLIN et SUTTERLIN (3), 1971 ; HARA et al., 1973;
BELGHAUG et D¢VING, 1977 . HARA, 1982) et gustatives (MACKIE, 1982) des salmonidés, les L.
acides aminés et dérivés constituent des composés susceptibles d’action dans le mécanisme chimio-
sensoriel du "homing’’.

Compte tenu de la diversité des sources environnementales impliquées dans I'émission des
acides aminés et de I'extréme sensibilité comportementale des salmonidés a la nature, A la concentra-
tion et aux proportions relatives de ces composés (MACKIE, 1982 ; SHPARKOVSKIY et al., 1981 :
SHPARSKOVSKIY et al., 1983), les acides aminés émis par les organismes présents au niveau du
milieu de développement pourraient selon nous intervenir dans les relations phéromonales et allélo-
chimiques des juvéniles et participer & la formation précoce d'un conditionnement chimiosensoriel, de
données spécifiques (4), actives sur F'orientation finale des reproducteurs.

Le schéma théorigue ci-contre résume l'influence possible des acides aminés libres du milieu
de développement sur les manifestations comportementales de salmonidés migrateurs.

L attractivité de certains-acides aminés sur I'orientation des reproducteurs-a été démontrée “’in
situ” par SHPARKOVSKIY et a/. (1981) chez le saumon atlantique et chez le saumon pink. Chez les

(1) Foie ou cceur de beeuf, zooplancton, crevette ou calmar.

(2) Génétique, conditionnement au lacher.

(3) Seuil d’activité des acides aminés sur I'offaction du saumon atlantique de I'ordre de 10—° M.
(4) Liées a la nature et 3 I'importance relative des divers peuplements.
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juvéniles, SHPARKOVSKIY et a/. (1983) ont également montré les actions individuelles et synergéti-
ques des acides aminés sur les déplacements du saumon atlantique en olfactométre. Plusrécemment,
les observations de MEARNS (1985) sur des alevins de cette espéce ont révélé le caractére précoce de
la sensibilité comportementale a de faibles doses d'acides aminés.

Lerdle déterminant de la fraction d’acides aminés caractéristique du régime dans la séquence
comportementale alimentaire des poissons a été démontré chez de nombreuses espéces (MACKIE,
1982 ; CARR, 1982). L’action éventuelle des acides aminés d’origine intraspécifique ou d’origine
allélochimigue non alimentaire sur le comportement des salmonidés demeure par contre a préciser.

Les travaux d'IDLER et al. (1956-1961) qui révélérent que la sérine constituait le principal
composé responsable de I'action répulsive de la peau de mammifére sur la remontée migratoire de
saumons du genre Oncorhynchus sont A ce titre exceptionnels. L’hypothése d'une action des acides
aminés libres dans les orientations alimentaires et sociales des salmonidés s'appuie plus particulié-
rement sur les faits suivants, constatés chez différentes espéces de poissons :

— les effets synergétiques des acides aminés dans la séquence comportementale alimentaire,

— l'effet trés précis de la nature et de la concentration en acides aminés testés sur {'orientation des
déplacements en olfactométre,

— les variations observées dans les teneurs totales et relatives en acides aminés libres du mucus
épidermique ou d’invertébrés d’especes différentes,

— la présence dans le mucus de hautes teneurs en acides aminés libres permettant leur action
stimulante au niveau des voies olfactives (et gustatives) de poissons de méme espéce ou d’autres
espéces sympatriques,

— Ulinfluence de I’'expérience sociale antérieure ou du régime alimentaire préalable sur le contenu en
acides aminés libres du mucus épidermique.

Ces faits peuvent étre déduits en partie des résultats de CARR et CHANEY (1975), SUTTERLIN
(1975), CARR (1976), CARR (1982), ADRON et MACKIE (1978), PAWSON (1977), BRYANT et al.,
(1978), HARA (1982), DABROWSKI et RUSIECKI (1983), SAGLIO et BLANC (1983), FAUCONNEAU et
SAGLIO (1984), HARA et al. (1984), SAGLIO et FAUCONNEAU (1985).

5.4. Substances inorganiques

Il existe peu d'information sur I'action des substances minérales sur les voies chimiosenso-
rielles ou sur le comportement des salmonidés.

Toutefois, des études olfactométriques et électrophysiologiques menées chez le saumon
sockeye {BODZNICK, 1978 a, b, c) ont montré que cette espéce était capable de discriminer différentes
eaux sur la base de leur teneur en matiére inorganique. BODZNICK démontra que des concentrations
enion calcium (10— %M CaCL,) inférieures a celles présentes dans le milieu naturel étaient détectées
par l'olfaction et possédaient une action sur I'orientation des alevins en olfactométre. Ces études
soulignent ie caractére possible d’une contribution des substances minérales dissoutes dans I'impré-
gnation olfactive précoce aux caractéristiques du milieu.

Des substances toxigues peuvent aussi présenter 3 dose faible uné action perturbatrice sur la
sensibilité chimique et sur le comportement des salmonidés.

La présence dans le milieu de faibles concentrations de métaux lourds diminue de fagon
importante le sens gustatif des “‘parr’” chez le saumon atlantique (SUTTERLIN et SUTTERLIN, 1970).
De méme, une bréve exposition au mercure {(10—*M HgCl, pendant 10 secondes) suffit pour inhiber ia
sensibilité olfactive de cette espéce aux acides aminés pendant plus d’'une heure (SUTTERLIN et
SUTTERLIN, 1971). Chez la truite arc-en-ciel, SPRAGUE (1968) avait mis en évidence des réactions
d’évitement pour une concentration de zinc de 5 ug/|\.

Les fractions organiques et inorganiques du pétrole sont également susceptibles d'altérer la
physiologie et les relations chimiosensorielles des poissons (SYAZUKI, 1964 : BARNETT et TIEWS,
1978 ; WANG et NICOL, 1977 ; HELLSTR¢M et DPVING, 1983).

Les concentrations souvent importantes (sinon croissantes) en substances toxiques au niveau
de certaines.zones déterminantes de I'orientation-des salmonidés migrateurs (estuaires, zones litto-
rales) constituent dés a présent un élément préjudiciable au contréle olfactif du rhéotropisme (WES-
TERBERG, 1984 ; WESTERBERG et al., 1985) chez ies reproducteurs au cours de la phase finale du
“homing".

CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES
Les connaissances acquises sur la sensibilité olfactive et le comportement des Salmonidés

migrateurs s’accordent avec |'action probable de substances de différentes origines dans le “homing’*
de ces poissons.
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Des substances intraspécifiques, de caractéristiques chimiques et d’effets spécifiques au
niveau de la population, pourraient contribuer a la précision du phénomeéne.

Outre ces phéromones, des substances allélochimiques et des composés inorganiques
seraient susceptibles de participer au caractére unique des données physico-chimiques du milieu
mémorisées au stade juvénile et rendre compte de I'orientation des reproducteurs.

Enfin, rien ne permet d'exclure I’éventualité du réle du conditionnement intraspécifique pré-
coce sur la sensibilité phéromonale au stade adulte, et donc I'action de substances phéromonales
dans le mécanisme de |'imprégnation olfactive précoce.

Le mucus épidermique, le fluide ovarien et le mucus intestinal constituent trois sources
importantes de médiateurs d’activité intraspécifique chez les salmonidés.

Tandis que l'action des sécrétions épidermiques sur le comportement social ou du fluide
ovarien sur lI'attraction du méale existe chez de nombreux poissons, |'effet attractif du mucus intestinal
de juvéniles sur les reproducteurs de méme population pourrait constituer un trait plus caractéristique
de la communication phéromonale chez les salmonidés.

En terme de composés actifs, les phéromones de ces poissons pourraient étreregroupées sous
deux classes, des dérivés stéroidiens d’origine biliaire ou gonadique d’'une part et des acides aminés
libres du mucus épidermique d’autre part.

Bien que la nature chimique et I'impact éthologique de ces substances demeure encore
énigmatique dans le contexte du milieu naturel, les acides (et sels) biliaires et les acides aminés
représentent a ce jour les composés les plus actifs sur les voies chimiosensorielles et sur les
déplacements (en olfactomeétre) de ces poissons.

Le marquage du substrat dG & la présence de composés biliaires dans les féces des juvéniles
pourraitintervenir dans les interactions territoriales précoces et dans le choix des sites de fraie parles
reproducteurs. Les seuils d’activité des stéroides biliaires relevés au niveau des récepteurs olfactifs et
gustatifs des salmonidés s’accordent avec une telle hypothése.

Néanmoins, I'existence de composés biliaires structuretlement différents au seind’une méme
espeéce ou d’'espéces apparentées, les transformations subites par ces substances depuis leur émis-
sion dans l'intestin jusqu’a leur perception dans |'environnement aquatique, leur action fine sur le
comportement social et sur l‘'orientation en milieu non confiné constituent autant de questions
complexes qui demeurent posées.

Outre le rdle probable des acides aminés libres du mucus épidermique dans les processus de
reconnaissance intraspécifique (1), les acides aminés libérés par les autres organismes du milieu
pourraient constituer des médiateurs détermiinants dans les orientations des poissons aux abords et
au niveau méme des sites de développement.

Les différences observées dans les teneurs totales et relatives en acides aminés libres d'ex-
traits d’espéces distinctes d’invertébrés ou de poissons (mucus épidermigue) permettent de considé-
rer que les acides aminés émis par les proies alimentaires, les conspécifiques et les autres poissons et
invertébrés, pourraient non seulement présenter une action sélective sur le comportement (alimen-
taire, social et territorial) des juvéniles, mais ensemble contribuer a la constitution d’'un “bouquet”
d’acides aminés, image synthétique (mémorisable) des caractéristiques organiques du milieu de
développement. _

Les acides aminés émis par les autres vertébrés, les algues, les plantes aquatiques et le sol,
d’actions chimiosensorielle et comportementale encore peu explorée, pourraient néanmoins contri-
buer a la définition unique de ce bouquet.

Afin de contréler cette hypothése, des recherches traitant plus particuliérement de I'action
conditionnante de ces composés sur |'orientation et sur la réponse alimentaire ou sociale des salmo-
nidés et de I'influence des acides aminés libres du milieu (dont aliment) sur I'odeur corporelle de ces
poissons devront étre favorisées.

A plus court terme, la période critique de sensibilité olfactive et le role éventuel de I'alimenta-
tion dans I'établissement d’'une mémoire olfactive chez le juvénile de saumon atlantique pourraient -
étre précisés par I'introduction de certaines variantes dans la méthode de conditionnement précoce
utilisée par HASLER et al/. (1978).

A savoir, pour un méme cbmposé {non toxique et d’activité olfactive, acide aminé ou dérivé...),
les modes de conditionnement distincts suivants (avant lacher au stade smolt) :

— Désloeuf L. stimulation en continu.

(1) Avec les acides aminés libres du mucus épidermique, les acides aminés excrétés par voie
branchiale et digestive pourraient étre également impliqués dans ces relations.
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— Des résorptionvitelline ............. i stimulation en continu.
.............................. stimulation avant distribution alimentaire.
.................. stimulation par incorporation du composé a I’aliment.
— Au cours de la période de smoltification .............. ... ... ... stimulation en continu.

L'approche novatrice d’HASLER nous apparait comme une base remarquable pour I'étude fine
du déterminisme chimiosensoriel du “homing” des salmonidés. En particulier, l'utilisation lors de
I'imprégnation de substances naturelles (origines intraspécifiques ou allélochimiques, composés
minéraux) devrait conduire & une meilleure évaluation des sources environnementales impliquées
dans la migration reproductrice de ces poissons.
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