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Note aux lecteurs

Le travail de doctorat présenté ici a été réalis&@tutelle avec une université
francaise et une université italienne. Le frangss la langue choisie pour la
rédaction générale. Un résumé général en italiparajit en page 11. De plus, les

courts resumeés de chaque chapitre sont traduitalesm.

Mon ambition, en rédigeant cette thése de doctesatde mettre a plat des

connaissances acquises depuis de longues annéiss mambreux chercheurs.

L'éthologie est une discipline particulierementfidile a objectiver. Le repére
qu'un étre humain a pour appréhender le mondeiesteémtendu soumis a sa
vision humaine. Un réel effort d'objectivisationt e8alisé tout au long de ce
travail, mais ce document, comme la discipline deggielle il s'integre, n'est

malheureusement pas exempt d'anthropomorphisme.
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Résumeé

L'étude porte sur l'allocation de ressources aufs cdioiseaux selon les
caractéristiques du male partenaire. Les donnée#és sont la taille de la ponte
et les caractéristiques des ceufs (masse, volumssemdes constituants,
concentration de testostérone). Les caractérigiquamale prises en compte sont
s'il est choisi ou non par la femelle, son stabgiad et la qualité de ses émissions
sonores.

Trois expériences ont été menées sur le canari staque Serinus canarig
en laboratoire, au sein du LECC de Paris Ouest édant.a Défense. Deux
expériences portant sur la perdrix griserdix perdiy ont eu lieu en milieu
semi-naturel au DISAV de I'Universita degli StudeldPiemonte Orientale
(Italie).

Chez le canari, nous observons un effet positifadpréférence et du statut
social sur la masse du vitellus, ce qui peut pdrmedux nouveau-nés de
continuer leur développement précoce méme en Habs#ge nourrissage. Chez la
perdrix, I'effet positif porte sur la concentratida testostérone du vitellus. Cette
hormone peut rendre les oisillons nidifuges pluspétitifs vis-a-vis des couvées
voisines. Les femelles de canari écoutant un chigmta naturel pondent des ceufs
plus lourds et volumineux, avec plus de vitellugl'albumen, ce qui permet un
meilleur développement embryonnaire. De plus, deezanari, la concentration
de testostérone augmente tout au long de la pantéliorant probablement la
compétitivité des derniers-nés de la couvée visae leurs ainés.

En conclusion, la femelle n'est pas seule a détemies caractéristiques des
ceufs. Le male partenaire a aussi une influenckesucomposition et donc sur le

développement des jeunes.

Mots clés : Qualité du partenaire, Qualité de l,odektostéroneRerdix perdix

Serinus canaria



Riassunto

Lo studio esamina gli effetti dei tratti carattédsindicatori della qualita del
maschio che influenzano l'allocazione di risorsé'umvo degli uccelli. | dati
dell'investimento materno considerati sono la maedi@ uova deposte e le loro
caratteristiche (massa di diversi componenti e eotmazione di testosterone nel
tuorlo). | tratti caratteristici del maschio ossaivsono lattrattivita (preferenza
della femmina), lo status sociale e la qualitacdeito.

Tre sperimentazioni sono state condotte in labdmsul canarino domestico
(Serinus canarig nel LECC del'Universita Paris Ouest Nanterre Défense
(Francia). Due sperimentazioni sulla starBRar(lix perdi} sono state condotte in
condizioni semi-naturali presso il DISAV dell'Unig&a del Piemonte Orientale
(Italia).

Nel canarino si € osservato un effetto positivdadpteferenza e dello status
sociale del maschio sulla massa del tuorlo. Quefigtto potrebbe permettere ai
pulli di continuare lo sviluppo durante i primissigiorni di vita anche in assenza
di alimentazione dei parenti. La femmina del camarascoltando canti con
stimolo super-normale (canto reattogeno) deporle delva piu grandi e pesanti,
con masse del tuorlo e dell’albume incrementatsaaie permette un migliore
sviluppo dell’embrione. Inoltre, i livelli di tegterone aumentano con il rango
dell'uovo e questa asimmetria potrebbe migliorar&edmpetitivita degli ultimi
nati della covata nei confronti dei loro fratellu@nziani.

Nella starna, l'effetto positivo € stato osservatdla concentrazione di
testosterone nel tuorlo. Quest'aumento potrebbéereni pulcini nidifughi piu
competitivi.

In conclusione, le caratteristiche delle uova nonossolo invarianti e pre-
determinate; la qualita del partner maschile pdluémzare le scelte strategiche
della femmina sulla composizione delle uova e dengientare lo sviluppo dei

pulcini.

Parole chiave: Qualita del maschio, Qualita delbwa, TestosteroneRerdix

perdix Serinus canaria
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Abstract

The study concerns female birds' allocation of weses into bird eggs as a
function of characteristics of the males. The daillected are the number of
eggs and the eggs' characteristics (mass, volurompanent mass, yolk
testosterone concentration). The manipulated ctersiics of the partner are
female preference, male social status and songyjual

Three experiments were conducted on the domeslicedmary (Serinus
canaria) in laboratory conditions, with the LECCtbé& University Paris Ouest
Nanterre La Défense (France). Two other experimamie conducted on the
grey partridge (Perdix perdix) in a semi-naturalimnment, at the DISAV of
the University degli Studi del Piemonte Orientdtaly).

We found a positive effect of female preference muade social status on yolk
mass in the canary. With extra yolk, hatchlings camntinue their development
even if they are not fed in the first few days aftatching. In the partridge, the
positive effect was in yolk testosterone concermnatincreased testosterone level
can help precocial chicks compete with neighboucinigks. Female canaries
exposed to artificially enhanced songs laid |laeget heavier eggs, with heavier
yolks and albumens that enhance embryonic developrireover, in canaries,
testosterone concentration increased with layingrorChicks hatched from eggs
laid last would be better competitors in the nesidt food from their parents.

To conclude, eggs characteristics depend on the asalvell as the female.

Keywords: Partner quality, Egg quality, TestosteroRerdix perdix Serinus

canaria
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Introduction Générale

In.1. Généralités sur I'étude du comportement

e comportement animal peut étre abordé de diffésemhaniéeres.
Tinbergen (1963), dans un article désormais celéne aims and
methods of ethology", a défini un champ explor&a@ssez complet en
éthologie. Pour expliquer le comportement animalaut, selon lui, prendre en
compte quatre facettes: les causes, les butstodenése et Iaspect

phylogénétique du comportement.

Les causes du comportement, ou ses mécanismes, reahiples. Un

comportement ne peut pas étre réduit a une suitead®ements répondant a des
stimuli. 1l est contraint par des facteurs plus ptares. Ces facteurs sont
endogénes (hormones, signaux du systeme nerveun.eyagenes (température,

présence d'un prédateur...). On parle de facteursmanix.

Les buts du comportement sont ses fonctions, p@ah@ment en termes de survie
et de reproduction. lls sont lies a la valeur g&lecdu comportement. On

considéere généralement que les choix comportememéoondent a une balance
entre codts et bénéfices concernant la survierdbvidu et la perpétuation de son
patrimoine génétique. Les buts tels que décriteemiésentent les facteurs ultimes

du comportement.

L'ontogenése du comportement étudie comment, de€fae maniere que pour les
organes, il est nécessaire de comprendre a partjudlle "structure" et de quelle
maniere un comportement prend forme chez l'individtaut alors tenir compte

de facteurs génétiques et épigénétiques.
Enfin, l'aspect phylogénétique du comportement emgr son évolution a

I'intérieur d'une espece et entre différentes espdtest bien reconnu maintenant

que le comportement d'une espece est un indice aossi valable que sa

15



Introduction Générale

morphologie pour en comprendre la phylogénie. Umpmartement observé
aujourd’'hui est le résultat d'une longue sélectiaturelle comme Darwin l'avait

décrit en 1859 pour expliquer I'évolution des espec

Ainsi, un comportement individuel dépend de la thalede comportements
existant dans I'espece, de I'expérience de l'iddjwile son environnement externe
et interne et de la balance colts-bénéfices qurésnlte. Le comportement
reproducteur suit ces mémes lois de maniere duaspgisqu'il est indispensable
a la survie de l'espece. Seuls les individus optmti au maximum leur

reproduction auront une descendance viable et pendt I'espéce.

Tout au long de ce travail de these, nous verraigsogrtains caractéres propres
aux especes étudiées restent immuables quel guaelesatimulus. D'autres
caractéristiques sont, au contraire, modulées ewtit;m du stimulus pour
optimiser la balance colt-bénéfice qu'il engendiette balance doit étre
optimiser pour l'individu, mais aussi pour ses dadgants. Ce travail abordera
donc tout autant les quatre facettes expliquéedipdergen (1963) : les facteurs
proximaux, ultimes, génétiques et phylogénétiques.

16



Introduction Générale

In.2. Le colt de la reproduction

a durée de vie d'un individu peut étre diminuée fpaEvergie qu'il

dépense pour se reproduire (Williams, 1966). Chaz omganisme

comme le criquétpar exemple, les individus ont une probabilité -non
négligeable de mourir a chaque fois qu'ils tentnse reproduire (Simmons &
Kvarnemo, 2006). De plus, la production des gametes difféerents
comportements de la reproduction (couvaison, negage et élevage des jeunes,
recherche de partenaire...), le maintien d'attrisetauels parfois démesurés, etc.,
demandent des adaptations spécifiques et souvatduses en énergie. Chez les
poissons, les parents optimisent I'énergie dépetteée la reproduction (nombre
d'ceufs pondus, soins aux jeunes...) selon des facteadifiant la valeur des
jeunes de la ponte par rapport a ceux des futuoesep: nombre de jeunes,
opportunités d'en avoir d'autres plus tard, prodéngénétique parents-jeunes
(Gross, 2005). Leur dépense énergétique est aoissiidn de leur expérience
personnelle, comme l'investissement dans de pratEeouvées ou la possibilité

de s'accoupler avec d'autres partenaires (Gro8S).20

Chez l'oiseau, divers facteurs expliquent le cagjpraductif individuel. La
production des ceufs nécessite une énergie considéid0 a 30 % du
métabolisme de base), qui peut étre en partie coségepar une amélioration de
l'alimentation de la femelle (Robbins, 1983). Etesula couvaison empéche la
femelle de se nourrir aussi régulierement qu'alsitude et la chaleur qu'elle
transmet a ses ceufs est autant d'énergie qu'etiepper elle-méme (Robbins,
1983). Il en est de méme pour le nourrissage desegequi peut codter a l'oiseau
quatre fois I'énergie dépensée pour son métaboliEnimse et, enfin, la présence
de jeunes adultes entre leur période de nourrissadeur départ du territoire

diminue la disponibilité de la nourriture pour ferents (Clutton-Brock, 1991).

! hom latin des espéce en annexe, page 212

17



Introduction Générale

Chaque individu peut moduler ces colts par destati@ps plus ou moins fines.
La survie des femelles d'hirondelle de cheminéandistencée par le nombre de
couvées de l'année (Bryant, 1979). Les femellenémange charbonniére peuvent
réduire la durée d'élevage de leurs jeunes lofdssgifgondent une seconde couvée
(Verhulst & Hut, 1996). Les couvees d'une annéevg@eiinfluencer celles des
années suivantes, comme chez le goéland brun, gheon assiste a une
diminution de la production d'ceufs en réponse aauwggnentation expérimentale

de la couvée de l'année précédente (Nagat, 2003).

Enfin, des caractéristiques intrinseques modulentddt reproductif de chaque
individu. L'investissement parental d'un individst éonction, chez le diamant
mandarin par exemple, de sa propre attractivitéaws du sexe opposé. Les
males les plus attractifs de cette espéce sont @@uxinvestissent le moins dans
I'élevage des jeunes, et qui gardent ainsi leurg@@our leur propre survie : ce

sont eux qui vivent le plus longtemps (Burley, 1088

Dans la reproduction sexuée, les colts ne sonpaaillement répartis entre les
sexes. Il existe méme un conflit entre les straggeproductives des deux sexes
(Bateman, 1948, Williams, 1966). Le male produ gameétes a profusion, mais
ils apportent a I'ceuf a peine plus que le mat@éiétique. Le faible colt de
chaque spermatozoide laisse penser que l'intén@étkiest d'en distribuer le plus
possible. Cela lui permet d'avoir un maximum deceedants et donc de
distribution largement ses génes. Si quelques-@ssjeunes sont de moindre
qualité, la perte d'énergie est assez faible pouordle et largement compensée par

le nombre de jeunes.

La femelle, en revanche, produit une quantité deages limitée. Les ovocytes
sont plus grands que les spermatozoides et coetietes ressources nécessaires
a, au moins, une partie du développement embrymnra colt de production et

la quantité limitée de chaque ovocyte rend la pctdo de chaque jeune trés

18



Introduction Générale

colteuse pour la femelle. Son intérét est donc 'é&enfécondée que par des
males de bonne qualité génétique. En fait, I'amisog, ou le fait que les gamétes
soient de taille et de morphologie différentes, dspres Andersson (1994) a

l'origine de la sélection sexuelle.

19



Introduction Générale

In.3. La sélection sexuelle

es individus qui s'investissent le plus dans laa@yction seront les plus

sélectifs vis-a-vis de leurs partenaires potent{idfsdersson, 1994). Les

caractéristiques physiques et comportementaleergntgn jeu et la
sélection sexuelle est considérée comme un desursade I'évolution, poussant
au développement d'attributs parfois majestueuwsdlection sexuelle s'effectue a

deux niveaux (Darwin, 1876).

Il existe une sélection intra-sexuelle, ou lesvitdlis développent des caracteres
en réponse au conflit avec leur propre sexe pounér un partenaire. Les males,
mais parfois aussi les femelles, développent deseneents toujours plus
impressionnants qui, éventuellement utilisés comanmes, leur permettent
d'écarter les concurrents et de monopoliser learepaires. Selon la théorie du
signal honnéte, les conflits réels entre individlus méme sexe sont rares. La
simple démonstration de sa puissance donne soueentictoire au plus
démonstratif des deux, sans qu'un combat coltemgagje. Il s'établit entre les
individus une hiérarchie sociale qui régit, entuéres, I'accés au sexe opposé. La
compétition spermatique fait aussi partie de lapétition entre males. Et si deux
males ont acces a la méme femelle, le second gens, certaines especes, faire
éjecter le sperme du précédent par la femelle #RiZ& Birkhead, 2000). De
maniere moins visible, les spermes des deux ma@lesemt entrer en compétition
a l'intérieur méme des voies génitales de la feammlur féconder véritablement le

ou les ovules (Baker, 1996).

La sélection inter-sexuelle, de son c6té, met erd@s signaux s'adressant au sexe
opposé. Les individus développent des attributsigées pour étre attractifs aux
yeux du partenaire convoité. lls peuvent explaitebiais sensoriel de l'autre sexe
et ainsi développer des attributs sans autre vadgolutive que le fait d'étre

attractif lors de la reproduction (Basolo, 1990aRy1998). Mais les indices pris
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en compte ne sont pas toujours uniquement "jdRgtfois, ils sont encombrants
et rendent la survie moins aisée. Fisher (1915)icpxp I'apparition de ces traits
non-adaptatifs par une évolution simultanée defepmméces des femelles et des
traits attractifs des males : un caractére attiéaamt plus souvent sélectionné est
aussi plus souvent transmis et donc, se déveldppe pand toujours plus dans
la population, méme sans conférer d'avantage gébectui-méme. De son céte,
la théorie du handicap postule que les attribuésépés par l'autre sexe le sont
parce gu'ils refletent la qualité de l'individuest-a-dire sa capacité a survivre
malgré les contraintes apportées par ces carac#abavi, 1975). Les caracteres
sexuels secondaires des males sont des signauré@@@sscomme "honnétes", car
représentatifs de la condition physique du malethiéarie du signal voit certains
traits comportementaux ou physiques comme des sigagant évolué pour
modifier le comportement d'un individu récepteuaitsi bénéficier a l'individu
émetteur (Bradbury & Vehrenkamp, 1998).

La théorie du signal honnéte va plus loin : le cdih ornement est supérieur
pour un individu arborant des attributs trop impasaour sa condition physique
(un individu de "faible qualité”) que pour un inaiu honnéte (de "bonne

qualité"), rendant du méme coup le mensonge ndnesigotem, 1993). Ainsi, la

taille de la queue du paon peut étre considéréeneoom signal honnéte, car il est
plus difficile avec une longue traine d'échappendrédateur, par exemple. Si le
male survit assez pour tenter de se reproduirst, gl€il posséde des qualités qui
compensent ce désavantage. Ces qualités pourétientitiies aux femelles ou a

leurs jeunes. Elles ont intérét a le choisir conpagenaire reproductif.
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In.4. Le choix du partenaire

ans la plupart des espéces, ce sont les femeliesvgstissent le plus

dans la reproduction. Elles ne peuvent se permdtrdilapider les

ressources mises en jeu et choisissent donc scigmemt leur
partenaire. Les critéres utilisés sont divers malectionner un méle potentiel et

obtenir des bénéfices directs ou indirects (Anaers$994).

Les bénéfices que la femelle obtient directementement sa propre survie. |l
est avantageux pour une femelle de choisir un ohé@h la condition physique et

le statut social lui permettent d'occuper un barittére et d'étre ainsi capable de
lui procurer de la nourriture en abondance et un&eption vis-a-vis des

prédateurs. Chez le tisserin baya, par exempk, le'@id qui est mis en avant par
les males lorsqu'ils recherchent une femelle. Ca¢timiere choisit le méle en
fonction de la localisation du nid, et non de sacddtre. Il semble donc que ce soit
le territoire occupé par le male (la sécurité afmopar le nid et la qualité des
ressources avoisinantes) qui prime (Quader, 2006gz la perdrix grise, la

femelle est attentive au comportement de vigiladce méale, plus qu'a ses
caractéristiques morphologiques (Dahlgren, 199@).c@mportement bénéficie a
la femelle puisqu'il lui permet de fourrager pertdame le male monte la garde.
Ce dernier comportement du male peut aussi étreidéné comme l'un des
bénéfices indirects que le male peut apporterfantelle, car il est aussi utile aux
jeunes. Les bénéfices indirects augmentent la piliiéa de survie de la

descendance et non directement de la femelle.

Pour choisir son partenaire, une femelle utilises dedices physiques ou
comportementaux qui reflétent les bénéfices quedke pourrait apporter. Selon
I'nypothése des "bons génes”, un male dont le mltaie et le systeme
immunitaire sont efficaces transmettra ces carestavantageux aux jeunes, ce

qui augmentera leurs chances de survie et de sedrée a leur tour. Donc, un
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male en bonne condition physique générale représanbon choix de partenaire
pour la femelle. D'un autre c6té, I'nypothése ds Yexy"postule que ce sont les
caracteres sexuels secondaires qui priment lorsclioix de la femelle
(Weatherhead & Robertson, 1979). Un male dont tegats, méme inutiles au
regard de la sélection naturelle, sont attirargdriensmettra a ses fils, qui seront a
leur tour attirants. Ceci maximise les chances e@oduction de ses fils et
augmente la dispersion des genes de la femellethéfbaad et Robertson vont
jusqu'a affirmer que les autres avantages app@désun male a une femelle

(territoire, soins aux jeunes...) sont inintéregsan comparaison.

Les femelles évaluent la qualité des males en sanbaur les attributs physiques
de ces derniers. Par exemple, la traine du male bk, tres impressionnante,
méme aux yeux des humains, a une taille variate des individus. Les males
ayant les plus longues traines sont sue les fesnedf@ussent le moins lorsqu'ils
tentent un accouplement (Yasmin & Yahya, 1996). termelles de paon sont
sensibles aussi a la densité des ocelles sur leeqies males et, lorsqu'elles sont
appariées avec des males dont la densité d'ornsmesinélevée, elles pondent des
ceufs plus gros que la moyenne (Loygtual, 2007). Les femelles d'hirondelle
bicolore, espéce monogame, copulent parfois avecawtre male que leur
partenaire régulier. Pour ces "infidélités", ellgsoisissent des males dont le
plumage est plus brillant que celui de leur paiten&es males sont en général
plus vieux, ce qui démontre leur capacité de suiiton et al, 2007). Chez le
diamant mandarin, la simple présence d'une bagugera la patte d'un male le
rend attractif pour les femelles, alors qu'uneevextl'effet inverse et une bague
orange un effet neutre (Burley, 1986). En fait, bague mime une nuance

exagérée de la couleur naturellement orangée gt de l'oiseau.

Parfois, les attributs physiques des males ne gastles seuls indices pris en
compte par les femelles. Ainsi, certains comportasédes males sont jaugés par
les femelles, comme le comportement de vigilancendle, chez la perdrix grise

(Dahlgren, 1990). Les femelles de caille (colinGambel et colin écaillé) sont
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sensibles a la taille des males, mais aussi aimertle leurs comportements,
comme le comportement de cour (Hagelin & Ligon, D00Chez la poule
domestique, les males qui battent le plus rapidémes ailes attirent aussi plus

les femelles (Leonard & Zanette, 1998).

Chez les oiseaux chanteurs, le chant est un paamgbortant lors du choix de
partenaire. Une femelle de diamant mandarin vaépméfun male qui chante
normalement a un male dont les capacités vocaldsafi@rées par une opération
chirurgicale I'empéchant de chanter ou altérant cloant (Leadbeateet al,
2005). Chez le canari domestique, certaines pattisshant sont appelées "sexy"
car leur écoute entraine une réponse de sollmitai I'accouplement presque a
coup sar chez les femelles réceptives (Vallet & wkzer, 1995). Mais les
vocalisations des males n'ont pas dinfluence wmoant sur les femelles
d'oiseaux chanteurs. La femelle de perdrix grise, exemple, est sensible a
I'intensité et a la durée des cris "grincants” dalemBeani & Dessi-Fulgheri,
1995).

La femelle peut aussi faire un choix plus cryptigtesélectionner le sperme qui
sera fécondant aprés la copulation. En effet, tgailations forcées ne sont pas
rares, comme par exemple chez la poule domestiggsefemelles préferent les

males dominants et sont capables d'éjecter le gpde® males subordonnés qui
les forceraient a copuler, réduisant ainsi la i€ d'étre fécondée par eux

(Pizzari & Birkhead, 2000). De maniere encore muécise, des mécanismes de
sélection spermatique peuvent se faire au sein nignsperme d'un male : sans
gu'une partie du sperme ne soit rejetée par la Ilemkes spermatozoides

fécondants sont ceux dont la différence génétigueapport a I'ovule est la plus

importante (Marshall et al., 2003).

Il a longtemps été question de déterminer les taniatiques du male "idéal". En

fait, le choix des femelles n'est pas universél gmble que les régles du choix

de partenaire soient plus complexes que prévu gidirick et al., 2006). De
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nombreux travaux mettent désormais l'accent sucdmpatibilité entre les
individus (Gowaty, 2003, Tregenza & Wedell, 200@hz& Zeh, 1996, 1997).
Cette compatibilité peut se faire au niveau génétid.a "bonne qualité" des
génes des descendants proviendrait, en plus daldarvintrinséque des genes
parentaux, d'une bonne compatibilité de ces géBesréalité, c'est un niveau
élevé de divergences génétiques entre les deurtpagaei semble étre bénéfique

pour les jeunes (Mays et al., 2008).

La compatibilité des parents au niveau comporteahgrdut aussi jouer sur la

survie des jeunes. Chez la perruche callopsitteptapatibilité des membres d'un
couple est déterminée par différents facteurs, cer@rtemps passeé l'un prés de
l'autre, le nombre d'agressions mutuelles et ladiovation des comportements
lors de lincubation des ceufs (s'ils alternent dewoyages a la recherche de
nourriture ou abandonnent les oeufs sans protectioeg couples les plus

compatibles, passant du temps ensemble, s'agrepsantet alternant leurs

périodes d'éloignement du nid, sont ceux dont Ues ple jeunes arrivent a I'age
adulte (Spoon et al., 2006).

Enfin, la femelle peut choisir un male en fonctae ses propres caractéristiques
individuelles. 1l semble que selon sa condition ye, une femelle puisse étre
plus ou moins sélective dans son choix de partendimsi, les femelles de
diamant mandarin dont les plumes des ailes onasiiiciellement coupées, ce
qui les empéche de voler normalement, situationnguie une faible condition
physique, passent moins de temps pres de malestiétrque des femelles aux
ailes intactes (Burley & Foster, 2006). Ne paspsiapr avec un male attractif
peut permettre & une femelle en faible conditiogsmiue d'éviter une dépense
énergétique trop importante dans la reproductiom. efet, toujours chez le
diamant mandarin, plus un male est attractif, moihss'investit dans la
reproduction. La femelle compense alors en augmentson propre
investissement pour maintenir ainsi un taux constarsoins a la couvée (Burley,

1988). Mais ce faisant, elle augmente la quantighelgie consacrée a la
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reproduction et, par contrecoup, diminue son espérale vie (Trivers, 1972,
Williams, 1966).

La sélection du partenaire est donc un des moyemsomliaux d'optimiser
I'investissement dans la reproduction. Selon l¢epaire obtenu, les individus
modifient leur investissement dans les autres étaleela reproduction. Une de
ces étapes est la formation et la ponte des cewifgjaivent fournir aux futurs

individus I'ensemble des ressources nécessaiees hdn développement.
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In.5. L'ceuf et le développement embryonnaire

‘embryogenése est une période critique du dévetoppede l'individu.

Elle nécessite beaucoup de ressources. De plugarisme en

développement est fragile, ses défenses immurstainat faibles. Il a
besoin dimportants apports de sa mére pour selapper. En effet, les
nutriments, enzymes, ARN et anticorps, sont fouipés le gamete femelle,
l'ovocyte, qui a gardé son cytoplasme et a accurdake réserves pendant la
méiose. Chez les mammiféres, I'ceuf posséde assedepeaessources et doit
s'implanter rapidement dans la muqueuse utéring péoéficier des apports
continus de la mere. Chez les ovipares, au coatrb@mbryogenese se fait dans
un espace clos : l'ceuf. Les nutriments nécessaimes développement
embryonnaire y sont présents et il n'y a presqsedfhange avec I'extérieur, a
part 'air et I'eau, pouvant filtrer au travers geses de la coquille. Entouré de sa
coquille et se développant en dehors du corps tiaralle, 'embryon doit avoir a

disposition I'ensemble des réserves de nutriments.

L'ceuf de poule domestique (figure In.5.A) est ctmstd'une coquille (10 % du
poids total de I'ceuf) renfermant I'albumen (60 %g eitellus (30 % ; Alaist al,
2003). La coquille est une membrane solide semigabhe dont les nombreux
pores laissent passer l'air et I'hnumidité. Elle estnposée principalement de
carbonate de calcium. Le calcium est donc un nettinndispensable lors de la
période de reproduction. La surface extérieureadeofuille est recouverte d'une
fine couche, la cuticule, qui bloque I'entrée dastéries et des poussieres. Juste
sous la coquille se trouvent les membranes coeraBi externe puis interne. Elles
sont formées de kératine, empéchent I'entrée dagefectieux et délimitent la

chambre a air.

L'albumen, appelé couramment "blanc d'oeuf", contmus de 85 % d'eau, des

sels minéraux, des vitamines et plus de 40 pratéiliféerentes (dont 50 % sont
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de l'ovalbumine). C'est dans cette partie de l'geef se trouvent les lysozymes,
des enzymes protéiques antibactériennes (détail).pLa chalaze est un lien

opague qui lie le vitellus pour qu'il garde sa posicentrale dans le blanc d'ceuf.
Ce vitellus, aussi nommé "jaune d'ceuf’, contierst téserves lipidiques, la

majorité des vitamines et minéraux de l'ceuf, afne des hormones stéroides
(détails p.45).

La composition de 'ceuf varie entre les espg€Ceseyet al, 1980, Sotherland &
Rahn, 1987), entre les individus et méme entrediférents ceufs d'un méme
individu (Roberts, 2004). Une corrélation intéredeaexiste entre la composition
des ceufs et le caractére nidicole ou nidifuge el@sgs d'une espéce (Caetyal,
1980). Sotherland & Rahn (1987) ont observé que td® especes nidifuges, la
proportion d'albumen diminue en faveur de cellevidellus, ce qui permettrait le
stockage dans l'ceuf d'une quantité suffisante tiémants pour l'incubation et le

développement plus long des embryons de ces espéces

Au cours de ce travail de these, 367 ceufs de cant@té étudiés, nous donnant
les chiffres moyens de 25 % de vitellus, 63 % diden et 12 % de coquille.
Chez la perdrix grise, 565 ceufs ont été étudiéstadal, conduisant aux
proportions moyennes suivantes : 35 % de viteW@s% d'albumen et 17 % de
coquille (figure In.5.B), ce qui correspond aux dées trouvées dans la littérature
(Birkon & Jacob, 1988).

L'ovogenéese se fait dans I'ovaire. Elle est réegpédes taux de gonadotrophines
(LH, hormone lutéinisante, et FSH, hormone de damn du follicule), eux-
mémes contrdlés par I'hormone stimulant la ségréties gonadotrophines, la
GnRH (Sockmaret al, 2001, figure In.5.C).
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Figure In.5.4 : Représentation schématique d'un ceuf. Principaux consti

% eau

82

78

[

67

el

47

6.3

79

95

2.3

Composition de I'ceuf Poussin
1 _ @)
kJ.a % vitellus
Nidicole
04 —
100% (b)
80% +
60% - m Vitellus
Image Otée car OAlbumen
soumise a des dro  semi- 40% | | 48 63 m Coquille
d'auteurs précoce
20% -
17
0% - 12
Espeéce Espéce
précoce nidicole
| Précoce
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(&) Vue générale, adapté de Sotherland & Rahn (1987)
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La vitellogenése est l'accumulation du jaune d'@ufintérieur d'un follicule
ovarien. Elle commence des la naissance de la poawlel'ensemble des ovocytes
et s'arréte au bout de quelques mois. Puis, uctdireprend son développement
et accumule du vitellus avant d'étre ovulé lor$catieint la maturité (figure
In.5.D). On peut distinguer plusieurs couches danga de composition
sensiblement différente les unes des autres, carefae été montré chez le junco
ardoisé et le carouge a épaulettes (Lgdaal, 1999).

Une fois dans l'infundibulum, la membrane vitellisachéve. C'est la que la
fécondation a lieu. Puis, I'albumen s'accumule pehdeux a trois heures, lors du
passage dans le magnum. Le tout est entouré pandesbranes coquillieres
fabriquées dans l'isthme en approximativement wueeh Enfin, I'ceuf reste dans
l'utérus le temps de doubler la teneur en eau alchd'ceuf et que la coquille se

forme (environ 16 heures, données obtenues chEmla, figure In.5.D).

La ponte a lieu en général le matin, ce qui pernket femelle de se délester du
poids consequent de l'ceuf. Pendant le trajet dawsducte, la croissance

embryonnaire commence, si bien que lorsque I'cdudiég®osé, I'embryon en est
au stade blastoderme. Il a alors I'aspect d'unudigugjat de cellules situé a la
surface du jaune. A ce stade, il peut rester geslgours sans mourir en l'absence
d'incubation. Il est donc possible de conserverodats quelques jours avant de le
mettre a incuber. Une fois l'incubation commendéegéveloppement dure 26

jours chez la poule (figure In.5.E), 23 pour laduer grise et 14 pour le canari.
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Figure In.5.C : Schéma général de la ragah hormonal
en période de reproduction.

Des facteurs internes et externes, régulent la sécrét
GnRH par I'hypothalamus qui contrdle la production de
et FSH par I'hypophyse. Ces gonadotrophines ont une
stimulante sur la croissance dedlifules de I'ovaire, ain

que sur sa production hormonale.
adapté de Sisk & Foster, 2004
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Figure In.5.D: Oviducte d'oisea
Le vitellus seforme dans l'ovail
avec la participation du follicul
Lorsqu'un ovocyte arrive
maturation il est envoyé e
loviducte en  passant |
linfundibulum. Lors de sc
passage dans le magnum,
s'entoure de l'albumen puis
membranes coquilleres en pas
par listhme. Finalement,
coquille se forme dans l'utér
juste avant la sortie de I'ceuf pa
cloaque.

adapté de The chickscope pro

(http://chickscope.beckman.uiuc.edul)
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Figure In.5.E : Développement embryonnaire chepissaux.
Au jour 2 apreés la ponte, I'embryon, commence déseloppe
dans l'amnios, une poche filtrante. Au jour 10mbeyon :
presque totalement utilisé les réserves de l'albenet di
vitellus. Au jour 17, on distinge bien l'allantoide, stockant
déchets rejetés par I'embryon, qui forme une pardinue
plaguée contre la coquille. Au joR6, le poussin e
recroquevillé dans un espace devenu trop petitufLést prét
éclore.
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In.6. L'investissement parental

elon Trivers (1972), I'investissement dans la repation se divise en

investissement sexuel et investissement parentad. €dtend par

investissement sexuel, I'énergie consacrée a lergte et la conquéte
d'un partenaire ou a l'affrontement de rivaux. Léstissement parental inclut tout
ce qui concerne les soins aux jeunes. Il correspordactes réalisés par un adulte
au bénéfice de sa descendance pour en accroitrechi@sces de survie.
L'investissement parental diminue la capacité diodividu a assurer une
descendance ultérieure en affaiblissant ses proghnesces de survie par la
dépense d'énergie pour ses jeunes. Dans lidéermilit parent-jeune (Trivers,
1974), les jeunes cherchent a étre soignés au roaxiet le plus longtemps

possible, alors que les parents tenteraient demsar leurs dépenses.

Ainsi, l'investissement parental dépend d'un gramdbre de facteurs, allant de la
condition physique des parents a l'interaction degegeunes. Il a été montré que
les caracteres ne se transmettent pas seulememardere génétique, mais aussi,
par des effets épigénétiques avec, par exempleleh®mopineau domestique, une
importance primordiale des soins parentaux sur da béveloppement des

caracteres sexuels secondaires (Griffith et a@91L9

On parle d'effets maternels pour tout ce qui careene influence non génétique
de la mere sur le développement de la future géogréMousseau & Fox, 1998).
Ces effets comprennent tous les aspects de I'mfuenaternelle sur le phénotype
du jeune : la composition des ceufs, la date dedente, les soins parentaux, le
territoire avec ses prédateurs et son abondanc®uwkeiture... Ce sont aussi les
caractéristiques du male en tant que partenairsigbar la femelle (Rasanen &
Kruuk, 2007). Mousseau & Fox (1998) les définisseminme permettant une
adaptation phénotypique en réponse a [I'hétérogéndé I'environnement.

L'expérience maternelle serait de cette maniedriitgen des variations chez ses
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descendants menant a une adaptation plus rapide changements

environnementaux que les adaptations génétiquiespermettent.

Selon le moment auquel interviennent les effeteemats, les effets sur le jeune
sont différents. L'exemple du canari est frapparbrsque I'on fournit des
caroténoides a une femelle dés avant la ponte diss k&s futurs jeunes ont une
croissance ameliorée par rapport aux petits delfesngourries sans caroténoides.
Si ces mémes caroténoides ne sont fournis qu'égnesnte, les jeunes qui en
auront profité aprés leur éclosion vont avoir urelleure immunité cellulaire que
ceux nourris sans caroténoides, mais sans aucitnsaffleur croissandd@anvez

et al, 2006). En ce qui concerne l'investissement pagniat femelle ovipare ne
dispose que d'un petit intervalle de temps powuell des ressources a ses ceufs.
Apres cela, plus aucun ajustement n'est possiblepatraire des mammiféres qui
peuvent réguler en permanence les ressources ds jeunes pendant
I'embryogenese. Puisqu'il représente I'ensemblereesources dont I'embryon
dispose, l'étude de [linvestissement maternel justant la ponte est tres
intéressante. De plus, les ceufs d'oiseaux étaativehent volumineux, ils sont
faciles a manipuler, que ce soit pour en mesurerctnstituants ou pour en

modifier le contenu.

Le caractere nidifuge ou nidicole d'une espéce figodicertainement

l'investissement dans I'ceuf. Les oisillons des apénidicoles sont trés

dépendants de leurs parents pendant les premiars ¢i® leur vie. Les jeunes
naissent sans duvet et aveugles. lls sont a peipabtes de lever la téte pour
guémander de la nourriture ou de la chaleur a lparsnts. Les soins parentaux
aprés la naissance sont aussi essentiels questisseament prénatal dans ces
especes. Chez les especes nidifuges, au contiesrggunes sont relativement
indépendants des I'éclosion. lls sortent de I'oéjd tien développés, avec un
duvet les aidant a réguler leur température coligoet la capacité de se déplacer
et de trouver de la nourriture. Les parents appbdex jeunes relativement peu

de soins apres l'éclosion. On peut imaginer queelstissement dans l'ceuf est
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d'autant plus essentiel chez ce type d'oiseau. IRisgece est précoce, plus la
proportion de jaune d'ceuf, considéré comme reptatdede la qualité de I'ceuf
(Williams, 1994), est importante (voir p.29, figure5.B). Et chez la poule par
exemple, le jaune d'ceuf est aussi utile apres$ini. Il se retrouve lié a l'intestin
du poussin a la naissance et lui assurerait desnmauits jusqu'a ce qu'il puisse se
nourrir (Sotherland & Rahn, 1987).
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In.7. La qualité de la ponte

‘allocation des ressources dans I'ceuf est infleepeé I'environnement

de la femelle avant et pendant la formation defl'®ahwabl, 1996a).

Sheldon (2000) parle d'allocation différentiellersigue ce sont les
caractéristiques du partenaire qui influencentdssources allouées aux ceufs par
la femelle. Deux théories s'opposent pour compeetidiocation différentielle
des ressources aux ceufs. L'investissement magneEtre stimulé par la bonne
qualité du male partenaire. La valeur sélective jdares, déja favorisés par les
"bons génes" potentiellement transmis par le neéde,alors maximisée (Burley,
1988, Sheldon, 2000). La théorie inverse avanci existe une compensation
possible de la piétre qualité du male ou de songoraml'investissement vis-a-vis
des jeunes par un plus fort investissement matdBlehm & Gowaty, 2004,
Burley, 1988). Ces deux stratégies ont été obsenaec l'exemple des
antioxydants, essentiels au bon développement embayre et a la survie des
jeunes. Leur taux augmente avec lattractivité duemaire, chez le diamant
mandarin (Williamson et al., 2006), alors que cleemselin familier, la femelle
dépose plus d'antioxydants dans les ceufs fécoratédas males peu attractifs
(Navara et al., 2006a).

Les indices les plus classiguement observés pdarrdimer la qualité d'une ponte
sont le nombre d'ceufs pondus et leur poids.

La taille de la couvée

Selon les espeéces, la taille de la ponte est plusmoins modulable. Certaines
especes, comme la sarcelle a ailes bleues, ontombre précis de follicules
ovariens se développant en méme temps (figureDp.®e sont des espéces a
nombre d'ceufs déterminé qui ne peuvent modulailla tle la ponte (Kennedy,
1991). D'autres espéces, comme la poule domestiouiejes couvées de taille

tres variable et adaptable, ce sont les especesnibra d'ceufs indéterminé
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(Kennedy, 1991). Différents facteurs peuvent madldenombre d'ceufs pondus,
comme la condition physique de la femelle ou larritwre disponible (revue de
Christians, 2002). Les femelles de canari les [dusdes sont celles qui pondent
le plus grand nombre d'ceufs (Muller et al., 20@8)ez le troglodyte familier, les
femelles compensent la diminution du nombre d'itese@n fin de saison de
reproduction en pondant des ceufs moins nombreus, phes lourds. Les jeunes,
moins nombreux et en meilleure condition physiquiédosion, bénéficient ainsi,
malgré la faible quantité de nourriture, de charbesurvie égales a celles des
jeunes nés plus tot dans la saison (Styrsky €t1209).

Les caractéristiques du male semblent avoir petfiuBince. Ainsi, la qualité du
chant du male chez le canari (Tanvez et al., 26049 tyran tritri (Murphy et al.,

2008) ne change pas la taille de la ponte.

Le poids des oeufs

Généralement, le nombre d'ceufs pondus ne présagiedaur poids (Christians,

2002). Ce poids, corrélé a la taille du squelettgpdussin et au poids du jeune
rapporté a sa taille, est un bon indice de la suivii jeune (goéland brun; Bolton,
1991 et revue de Williams, 1994). Seules certa@gspeces, comme le troglodyte
familier, pondent des ceufs plus massifs lorsquerdembre diminue (Styrsky et

al., 1999). Les caractéristiques du male influehdeaucoup plus la taille des
ceufs que celle de la ponte : la femelle du canalhted pond de plus gros ceufs
lorsqu'elle s'accouple avec un méle attractif gacawn male imposé (Cunningham
& Russel, 2000).

Les différents composants de I'ceuf ont des réleécifigues dans le
développement embryonnaire et le développement alwnej poussin. Une
augmentation de la taille de Il'ceuf, ou de son poput étre générale et
isométrique, ou peut ne concerner qu'un compartingm |'ceuf, chacun

permettant des ajustements différents.
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Figure IN.7.A :Eufs de différentes especes.
(1) Casoar a casque

(2) Autruche d'Afrique

(3) Ibis blanc

(4) Bec-en-ciseaux noir

(5) Jacana a longue queue

(6) Jardinier a nuque rose

(7) Océanite cul-blanc

(8) Accenteur mouchet

Site internet : http://www.newcastle.edu.au/
© 2006 Government of Alberta and © 1996-2006 Royalefia Museum

39



Introduction Générale

La masse de la coquille

La coquille de I'ceuf contribue a I'embryogenéseldsieurs facons. Son role le
plus évident est la protection mécanique de I'Ellg. permet aussi les échanges
d'air et d'eau et fournit, avec le jaune d'ceufcadécium nécessaire au bon
développement du squelette, des muscles et du atentéembryogenese des
especes nidicoles, assez courte en comparaisoelldedes especes nidifuges,
nécessite une conformation coquilliere permettamt puélevement rapide du

calcium, avec, par exemple une augmentation deu#tde d'aspérités sur la
surfaces interne de la coquille (Karlssona & Lig@08, figure In.7.A). Les jeunes

des especes nidifuges naissent bien plus dévelogpésceux des especes
nidicoles, avec en particulier un squelette pluglsolls ont besoin d'une quantité
de calcium plus importante et leur coquille predthéralement une plus grande

proportion de I'ceuf (figure In.5.B).

La masse du vitellus

La masse du jaune d'osetf sa composition sont de bons indicateurs de ditqu
de l'ceuf, car le jaune d'ceuf contient les réseBrergétiques de I'embryon
(Williams, 1994). La quantité de vitellus ne modifias son assimilation dans les
tissus de I'embryon, mais augmente le résidu prédens l'ceuf a la fin de
I'incubation (Finkler et al., 1998). Le reste denja d'ceuf est en effet conservé par
les poussins comme une annexe du tube digestifu'lusia consommation
compléte des nutriments qui y sont stockés. lissgdent ainsi une réserve de
nutriments pour leurs tout premiers jours de viegK 1965, Peach & Thomas,
1986). Et ce résidu fournit au jeune poussin deef@ge utile lors des premiers
jours de sa vie. Chez la poule, le jaune infludacgqualité et la survie du jeune
poussin (Finkler et al., 1998).
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its

Figure IN.7.B : mage de la surface intel
d'une coquille d'ceuf, obtenpar microscopi
électronique.

Site internet : http://www.royalalbertamuseun
© The University of Newcastle, Austre

Figure In.7.C : Représentatisggchématique d
la conformation tridimensionnelle d'un
lysozyme.
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La masse de l'albumen

De son co6té, le blanc, composant majoritaire def]'ast le principal facteur
régissant la taille de I'ceuf. C'est le constituleniplus volumineux, composé
majoritairement d'eau. Chez le cormoran a aigrelst la masse du blanc d'ceuf
qgui expliqgue principalement la masse et la taille jeune (Dzialowskia et al.,
2008), qui sont de bons indices de sa survie (Eirdd al., 1998). L'eau contenue
dans le blanc d'ceuf est déterminante : une dédhyidraexpérimentale du blanc
diminue drastiguement la probabilité de I'éclos({@avis & Ackerman, 1987),
méme si elle n'altére pas le développement embay@nChez ['hirondelle
rustique, on peut retarder I'éclosion en retiramtpeu de blanc de l'ceuf, et ceci

diminue la croissance et les chances de surviedssmn (Ferrari et al., 2006).

Le blanc, comme le jaune d'ceuf, sont aussi actifis ls développement

embryonnaire par la qualité et la quantité de leoraposants.

Les lysozymes

L'albumen contient des protéines telles que leszlymes(Cucco et al., 2007),
des enzymes sécrétées par les cellules immunitGdmeame les granulocytes,
monocytes ou cellules intestinales de Paneth)reqaplissent principalement un
réle antibactérien (Prager & Jollés, 1996, figur&IC). Ce sont des hydrolases
acides qui se lient aux parois des bactéries etdézgadent en catalysant
I'nydrolyse des peptidoglycanes la constituant {tmet al., 1972, Sato &
Watanabe, 1976). Leur fixation a la paroi bactéreefacilite la phagocytose. lls
sont de ce fait un des composants majeurs de I'mténantibactérienne d'origine
maternelle dans I'ceuf et sont importants pour &itgude I'ceuf : chez I'hirondelle
rustique, l'activité des lysozymes est positivementrélée au taux d'éclosion
(Saino et al., 2002b).
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Les caroténoides

Le jaune d'ceuf contient des colorants, les caradéso(Blount et al., 2002,
Williamson et al., 2006, figure IN.7.D). Ce sonisdagments rouges, oranges et
jaunes répandus chez de trés nombreux organiswestsi Il existe environ 560
caroténoides différents. lls protégent I'ensembke tissus qui en contiennent de
l'oxydation et du soleil. lls possedent des prdpséimmunostimulantes (par
exemple, la vitamine A stimule la réponse immungtd&iumorale par les anticorps
et le B-caroténe, la réponse cellulaire par les lymphacy® et jouent un réle
dans la croissance et la multiplication des cedlulpermettant ainsi le bon
développement et la croissance de I'individu. Lacemtration dy-caroténe dans
I'ceuf en augmente la qualité et notamment I'immamies jeunes une fois éclos
(chez le goéland brun, Blount et al., 2002). Charondelle rustique, la quantité
de Iutéine du vitellus est corrélée avec le risdliiefections parasitaires de la
future progéniture. Dans cette espéce, la longdesr plumes de la queue du
male, les rectrices, est corrélée avec les risgliegections des jeunes. Les
femelles accouplées avec des males a rectricetesquoduisent des ceufs a forte
concentration en lutéine. Ce caroténoide, en amaélide systeme immunitaire du

jeune, l'aide a combattre les infections (Sairal.e2002a).

Le jaune d'ceuf contient aussi des stéroides conameotticostérone ou la

testostérone.

La corticostérone

La corticostérone est sécrétée par les glandegnses. Elle est considérée
comme I'hormone du stress. Chez le goéland leuepphiée augmentation

expérimentale de la corticostérone dans I'ceuf dienla puissance et la fréquence
des cris émis par I'embryon bien développé etuegepoussin (Rubolini et al.,

2005), ce qui peut étre un avantage quand une daljgnentation est due a la
présence d'un prédateur, mais un désavantage learafiécte le systeme

immunitaire a médiation cellulaire.
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Image 6tée car soumise a des
droits d'auteurs

Figure In.7.D : Les-carotene.
En haut, formule chimique.
En bas, variabilité de la couleur du jaune d'ceuf due aux caroténoides.
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Figure In.7.E : Schéma simplifié du métabolisme de la testostérone
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La testostérone

La testostérone appartient au groupe des andragEhesest produite dans les
gonades et les glandes surrénales. La testost@sineine hormone stéroide
dérivée du cholestérol (figure In.7.E). C'est adesprécurseur de I'cestradiol,
principale hormone cestrogénique.

La testostérone permet la maturation des organaselsemales et améliore la
croissance géneérale (Estrada et al., 2006). Ellduheole succes reproducteur
(synthese sur les vertébrés de Clark & Galef, 19683 androgenes sont aussi
connus pour leur influence sur l'agressivité : apéelosion, un traitement a base
de testostérone sur de jeunes poussins de moigtse ou de poule domestique
augmente la probabilité de leurs comportementssatjseet, du coup, leur statut
social (Groothuis & Meeuwissen, 1992, Ros et @#l02 Young & Rogers, 1978).
Certains effets négatifs de la testostérone ontrépportés. lls concernant
l'efficacité du systeme immunitaire. Des implants tdstostérone diminuent
I'immunité de l'adulte étourneau sansonnet (Dufffgle 2000) et mérion superbe
(Peters, 2000).

En 1993, Schwabl met en évidence la présence dgées d'origine maternelle
dans le jaune d'ceuf (chez le canari et le diamaatdarin). Depuis lors, de
nombreuses études ont tenté de comprendre les dietes hormones. Chez les
ovipares, la quantité de testostérone de l'ceuf peginenter le pourcentage de
males (chez le 1ézard anolis vert, Lovern & Wad#)3 mais pas chez le lézard
montane, Radder et coll., 2007, ni chez la poulmekiique White Leghorn,
Eising et al., 2003a). De nombreux chercheurs etié de la testostérone dans
des ceufs pour en observer les effets sur les jdlewsesultats positifs, négatifs
ou l'absence d'effet a court terme relaté dans atebreuses études ont été
répertoriées dans le tableau IN.7.A). A long tertiagigmentation artificielle des
taux de testostérone de I'ceuf influence le dévelogmt des caracteres sexuels
secondaires (chez le moineau domestique ; Str&sSehwabl, 2004). Une telle
augmentation peut méme améliorer la capacité darisafemelles a pondre de

plus larges couvées (Miiller et al., 2008).
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Les effets ne sont pas toujours positifs : l'inf@ctde testostérone dans des ceufs
de canaris entraine une croissance moins rapide rdakes et retarde
l'apprentissage du chant, méme si ses particidanéesont pas altérées a l'age
adulte pas (Mduller et al., 2008).

Le partenaire peut influencer la quantité d'andnegedéposée naturellement dans
I'ceuf. Par exemple, les femelles de diamant mamdgrpariées avec des males
attractifs déposent plus d'androgenes dans leuis gaa des femelles appariées

avec des males moins attractifs (Gil et al., 1999).
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Comparaison entre ceufs injectés

0/+ r i . At
Effet ol d'androgenes et controles Espece Ref
+ | Eclosion avancée. Mouette (1) (2)
rieuse
Le muscle du cou nécessaire a R
VA . " " Carouge a
+ |I'éclosion, le "complexus”, est plus. 3)
: . epaulettes
Eclosion gros.
Durée d'incubation équivalente. |Goéland
0 s S ] 4
Succes d'éclosion équivalent. leucophée
- | Eclosion retardée. Crecerelle | )
d'’Amérique
+ |A I'éclosion, masse et taille Mouette (1)
Supérieures. rieuse
+ Pendant les 22 premiéres heures,Canari (©6)
croissance accrue. domestique
+ A la fin de la période au nid, masgklésange 7)
supérieure. charbonniére
+/0 A 10 jours, masse superieure Perdrix grise  (8)
A 21 jours, masse équivalente
L A 2 et 3 jours, jeunes plus lourdgEtourneau
Développement+/0 . N (9) (10)
A 18 jours, masse équivalente. |sansonnet
+/0 A 2 jours, taille supérieure. Roselin (11)
A 8 jours, taille équivalente. familier
0 |A 14-15 jours, masse équivalente.D""lm‘r’m.t (12)
mandarin
A 9 jours, masse inférieure et taill&oéland
o/- |0 7 . 4)
equivalente. leucophée
- |A 15 et 20 jours, masse inférieure.c.rece,r.eIIe 5)
d'Amérique
Le "complexus", muscle du cou QL& R
NP . - arouge a
+ |aide a maintenir la téte lors de la| ; 3)
. épaulettes
guémande, est plus gros.
+ Pendant la premiere heure, Canari (6)
guémandent plus souvent. domestique
+ Quémande plus rapide et plus | Mouette )
. fréquente. Sont plus nourris. rieuse
Quémande = - - .
: : A l'éclosion, quémandent moins.
alimentaire . K
A 5 jours, quémandent autant. )
+/0/- _De la naissance au jour 18, les |Etourneau 9) (10)
jeunes ont des becs plus larges gtsansonnet
des taux sanguins d'androgenes
plus éleve.
A l'éclosion, ne béquent pas plus|@oéland
0 : . (13)
bec parental factice. leucophée
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A 30 jours, survie équivalente. Mouette
+/0 |Mortalité précoce retardée de . 2
. . rieuse
2 jours (jour 6 et non 4)
+/0 A 2 et 3 jours, mortalité diminuée|Etourneau 9) (10)
Survie A 18 jours, mortalité équivalente.|sansonnet
0 |A 9 jours, mortalité équivalente. Goeland' 4)
leucophée
. " . |Crécerelle
- | A 25 jours, mortalité augmentée. d'Amérique (5)
A 15 jours, immunité cellulaire  |Roselin
+ - o (11)
superieure. familier
A 10 et 21 jours, immunité
cellulaire supérieure. o
+/0 A 90 jours, immunité cellulaire Perdrix grise  (8)
équivalente.
A 17 jours, immunité cellulaire  |Mésange
(O . (7)
" equivalente. charbonniére
Immunité - - — . <
0 A 7 jours, immunité cellulaire Goéland @)
équivalente. leucophée
0 A 1Q jours, immunité cellulaire Caille peintd  (14)
equivalente.
Entre 1 et 4 jours, immunité
_ | cellulaire diminuée. Mouette (15)
A 7 jours, immunité humorale rieuse (16)
diminuée.
De 3 jours avant I'éclosion au Mouette
T 0 |départ du nid (jour 30), : (17)
aux . : A rieuse
métabolique meétabolisme basal équivalent.
~ |A 14-15 jours, métabolisme basalDiamant (12)
superieur. mandarin

Tableau IN.7.A : Effets a court terme (jusqu'a tatie du nid) d'une injection de
testostérone dans le vitellus chez I'oiseau.

Références : (1) Eising et al., 2001, (2) Eisin@#othuis, 2003, (3) Lipar & Ketterson,
2000, (4) Rubolini et al., 2006, (5) Sockman & Sably 2000 , (6) Schwabl, 1996b,
(7) Tschirren et al., 2005, (8) Cucco et al., 20@3,Pilz et al., 2004, (10) Muller et al.,
2007, (11) Navara et al., 2006b, (12) Tobler et 2007, (13) Boncoraglio et al., 2006,
(14) Andersson et al., 2004, (15) Muller et al.,020 (16) Groothuis et al., 2005,
(17) Eising et al., 2003b
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In.8. La Perdrix GriseRerdix perdix
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a perdrix grise appartient a la famille des Phadé&nde l'ordre des
Galliformes. Cet animal peut vivre sept années dubaurvit a autant
de saisons de chasse. Son élevage est répandiedansde fournir du
gibier aux chasseurs. Son écologie et sa consenvatint donc trés
étudiées. Il existe des livres entiers portant caite espece (Birkon & Jacob,
1988, Potts, 1986) et de nombreuses recherchestifiqiges I'utilisent comme

modele d'étude.

La perdrix grise vit dans I'hémispheére nord, enolgar Asie et Amérique (figure
In.8.A). Elle est sédentaire et vit principalemdans les plaines découvertes ou
les champs de céréales. En zone montagneuse,deaxpgrise descend passer
I'niver dans les plaines, mais n'effectue pas dierénigration. Ellese nourrit de
végétaux (graines, herbes, baies, bourgeons...) etadiéres animales (larves,
insectes, vers de terre...). Elle fourrage surtout'@be et au crépuscule et

pratique de fréquents bains de soleil et de pogssie

Les perdrix mesurent une trentaine de centiméteeshalt et environ 45 cm
d'envergure. Leur poids varie entre 300 et 450egdds est gris-roux et le ventre
plus gris. Les plumes scapulaires et les susalpnesentent un trait longitudinal
blanc. Chez la femelle, ces plumes portent aussbdees transversales blanches
(figure In.8.C). Un dimorphisme sexuel est présmntniveau des joues : brun-
rouge chez le male et gris-brun chez la femeligu(é In.8.C). Autour des yeux
du male, de la peau érectile est plus ou moinséeaphr les plumes. Au moment
de la parade nuptiale, cette peau se dresse,ntiamboyer sa couleur rouge
vive (figure In.8.C). Le méle, mais parfois aussiédmelle, possedent des plumes
rousses formant une marque en forme de fer a clpdwslou moins accentué et

ressortant sur le fond clair du ventre (figure 1B)8
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Figure In.8.A : Zone de présence de la perdrixegris

B Présence naturelle B Introduction

Figure In.8.B : Marque
ventrale d'une perdrix grise
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La perdrix vit en couples monogames pendant laogérde reproduction et en
groupes de quelques individus le reste de l'anbee.couples se forment entre
janvier et mars. Les males se battent entre euxlpaonquéte des femelles. Puis
les femelles empéchent les autres femelles d'aperoleur partenaire. Les
combats peuvent étre violents et il arrive qu'uimah meure sous les coups de

bec.

La parade nuptiale voit le male se dresser et expaiasi sa marque ventrale et
les rayures de ses flancs. Il déploie la queuaistd tomber les ailes jusqu'au sol
en émettant un léger bruit de gorge. La femellomépen faisant des allers et
retours devant le méale. Elle abaisse et remont&tea@n se penchant au niveau de
la marque ventrale du male. Malgré ces comportesndet caracteristiques
physiques ou colorimétriques du méle ne semblestigftuencer le choix de la
femelle (Beani & Dessi-Fulgheri, 1995). La taille k& tache ventrale ne change
pas le succes du male auprées des femelles. Seubeésance est utile a la
reconnaissance sexuelle (les méales sans zone leemizieron se font courtiser par
les autres males). Finalement, c'est le comportendenvigilance du male
(Dahlgren, 1990), ainsi que la durée et lintensiééson cri (Beani & Dessi-
Fulgheri, 1995) qui influenceraient la femelle. dslichoisissent les males qui
poussent les cris les plus longs et ceux dontdesdnts sont de basse fréquence
(figure In.8.D), ces deux caractéristiques étantétées entre elles et influencées
par la testostérone (Beagtial, 1995 ; Fusarét al, 1997).
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Figure In.8.C : Dimorphisme sexuel chez la perdrige.

En haut, individu femelle, & gauche, et male, atelrd\u milieu, les plume
alaires de la femelle, a gauche, présentent lx blanche compléte. A droi
celles du méle ne présentent que la barre trarideeldanche. En bas,
contour de I'eeil de la femelle, a gauche, ne ptéspas la couleur rou

visible chez le male, a droite.
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Le couple, une fois formé, adopte un territoireed@iné. En avril, environ un
mois apres la parade, la poule établit son nid¢c avepeu de paille, de I'herbe et
des plumes dans une dépression du sol (figureeh.®e son cote, le male
connait un pic androgénique et produit des spemnales en quantité importante
(Fraissinetet al, 1987). Dans la nature, la femelle dépose 10 é@fs olivatres
(figure In.8.E), a intervalles de 24 a 48 heurési.cubation dure 26 jours, assurée
par la femelle seule. Le méale se borne a montgarde prés du nid. En général, il
n'y a qu'une ponte par an. Toutefois, lorsqu'unestddétruit, il peut y avoir une

couvée de remplacement, plus petite.

Dans cette espece, les caractéristiques de 'omifieset dépendre principalement
de la femelle et peu du méle ousdeariations de l'environnement : alors qu'un
ajout de caroténoides dans l'alimentation ne chaagda composition de I'ceuf
(Cuccoet al, 2007) et que la masse du pere n'est pas codébédle des ceufs
pondus par sa partenaire (Cuataal, 2006), la composition et le poids des ceufs
varient selon les caractéristiques des femellesxifite une forte corrélation entre
le poids de la femelle ealmasse de ses ceufs, ainsi que celle de ses @ussin
(Cuccoet al, 2006) De plus, le taux de lysozymes des ceufs est coardée
qualité du systéme immunitaire de la mere (Cuetoal, 2007), méme si
I'immunité cellulaire n'est pas héréditaire (Cu@toal, 2006). La quantité de
lysozymes est liée au taux d'éclosion des ceufsc(eical, 2007) et ladille de
I'oeuf est déterminante pour I'éclosion. Il a étéiméochez la perdrix rouge que
les ceufs infertiles sont plus petits que les afCedezas-Diaz & Virgos, 2007).

La perdrix est une espece nidifuge et les jeune8copes, éclosent bien
développés (figure In.8.E). lls possedent déja wwed a I'éclosion et sont
capables de se déplacer. lls ne sont toutefoiggtakement indépendants avant
I'age de 15-20 jours ou ils volent parfaitementuégstissement parental est donc
plutbt réduit aprés l'éclosion et se concentre ldesla formation de I'ceuf
(Blomquist et al, 1997). De ce fait, la perdrix grise est un mod#ianal tout a
fait adapté a I'étude de linvestissement matepnéhatal et trés intéressant a

comparer avec une espece nidicole, comme le canari.
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Figure In.8.D : Sonagrammes (a) et oscillogrammes (b) des appel$porte-
rouillée" de méles de perdrix grise, choisis ou non par les femelles.
1: attaque du cri ; 2 : corps du (Beani & Dess-Fulgheri, 1995
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Figure In.8.E : La reproduction chez la
perdrix grise.
En haut, un nid de perdrix grise avec 5 o
En bas, un poussin de 2 jours.
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In.9. Le canari domestique commi8grinus canaria
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e canari appartient a l'ordre des Passériformea & famille des
Fringillidés. Ce petit passereau vit rarement mlasdeux ans dans la
nature (souche sauvage), mais peut vivre une doeizbdnnées dans de
bonnes conditions de captivité (souche domestidue® montre pas de
dimorphisme sexuel et les individus des deux sexesurent environ 15 cm de
haut, 25 cm d'envergure et pesent entre 18 et P& gouche sauvage possede un
plumage dont la couleur dominante est le vert. amad domestique, sélectionné
par I'hnumain a partir de la souche sauvage, a dgpélen captivité une grande
variété de couleurs de plumage, allant du vertdase blanc, en passant par le
fameux jaune canari, ainsi que des couleurs plugsyiacquises avec une

alimentation particuliere (figure In.9.A).

Originaire des iles Canaries, situées au large dwod/ I'espece en a tiré son nom.
Le canari est granivore et varie son alimentatieecades légumes et des fruits.
C'est une espéce sociale, monogame, dont le cdupdeau moins une saison de
reproduction. La femelle construit le nid et coalsix a six ceufs (figure In.9.B),
seule, pendant 14 jours (Pomarede, 1992). Ellgoadbis nourrie par le male
pendant la couvaison. Il n'est pas rare de voicdeple réaliser trois cycles
reproductifs au cours d'une méme saison de reptiodu@d/oigt & Leitner, 1998).
Les jeunes de canari, espece nidicole, naissengkegeet sans thermorégulation
efficace (figure In.9.B). lls dépendent entiereméeas parents qui les couvent et
les nourrissent jusqu'a leur départ du nid au lbleulO0 a 15 jours, une fois les
plumes poussées. Apres cela, ils reviennent soweefaiire nourrir au nid pendant

encore une semaine.
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Figure In.9.A: Le canari domestigue commun, des phénotypeés:ari
A droite, le vert a ailes foncées est le plus peodh phénotype sauvage.

Figure In.9.B : (Eufs et jeunes canaris domestigoesmuns. De gauch
droite, nid avec 5 ceufs; poussin de 2drhs ; poussin de 4 jours ; jeu
de 10 jours ; jeunes de 15 jours.
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Il est possible de simuler l'arrivée du printenrggison propice a la reproduction,
en allongeant simplement la durée de luminositétidiemne (Hinde, 1958,
Leboucheret al, 1994). La méthode invasive, que représentaiestirgections
d'cestrogenes entrainant le comportement reproductalonc été délaissée dans
ce travail de these au profit de manipulationsadehlotopériode.

L'allongement de la photopériode entraine le d@pEment des gonades
(Nicholls & Storey, 1977, Pohl, 1994, Storey & Nitls, 1976), la construction
du nid (Hinde, 1958, Hinde & Steel, 1975, Steglal, 1975) et la prise de
postures de sollicitation a I'accouplement (Lebeudt al, 1994, Nagleet al,
1993) par la femelle, mais aussi la réorganisatiome partie de l'architecture
cérébrale permettant la production du chant chendée (Follettet al, 1973 ,
figure In.9.C). Chez cette espece d'oiseau chanteuchant tient en effet une
place importante dans la vie sociale, notammens darcomportement de cour
(Bentleyet al, 2000, Lebouchest al, 1998, Warren & Hinde, 1961).

L'organe phonatoire s'appelle la syrinx (figure9i®). Cet organe est situé au
fond de la trachée des oiseaux, contrairementld dek mammiféres, le larynx,
situé au-dessus de la trachée. La syrinx est eddales sacs aériens claviculaires
(bronche), au niveau de I& @u 3 vertébre thoracique et de la bifurcation de la
trachée.

Le son est produit lors de l'expiration, par la rattbon des membranes
tympaniformes. La tonalité varie selon la tensias dnembranes régulée en
premier lieu par les muscles sternotrachéaux, paisles bronchotrachéaux
(situés juste a l'extérieur de la syrinx). Lestdii@ns de la trachée permettent de
moduler la voix. Les oiseaux peuvent commandevilastions des parties droite
et gauche de la syrinx indépendamment, ce qui geamertaines espéeces de

produire deux notes simultanément.
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Image 6tée car soumise a des droits d'auteurs

Figure In.9.C : Les noyaux du chant chez 'oiseau.

- Voie motrice, deproduction du chant, en rouge : le HVC (haut centre v
envoie des projections vers le RA (noyau robuste de l'archeosfrigtuimlui-
méme, projette vers le nXlits (noyau de l&"tpaire de nerfs craniens) et le |
(noyau intercolliculaire dorso médian). Le*I2nerf envoie des ordres moteurs
syrinx (organe de production du chant cHeséau), alors que le DM contrle
muscles respiratoires.

- Voie frontale antérieure, en vert : le HVC projette ausss Vaire X. Cette vo
forme une boucle passant par le DLM (noyau médian du thalamus dorsolaté
1MAN (noyau latéral magraellulaire du nidopallium antérieur), avant de rejoil
la voie motrice par le RA.

Les influx auditifs arrivent au niveau du HVC et du Nif (le noyaterifacial) gL
transmet les informations regues au HVC.
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Le chant est constitué de phrases, elles-mémeditaées de syllabes formées
d'une ou de plusieurs notes (figure In.9.E). Lentitnne des informations sur

son producteur : une séquence de plus de trosbggdlissues du chant d'un male
permet d'individualiser ce méale (Lehongeeal, 2008). Les femelles de canari

domestique sont capables de reconnaissance spéc#igpartir du chant -elles

préferent les chants des canaris domestiques pluidtceux d'autres especes
(Kreutzeret al, 1992)- et aussi de reconnaissance individuelles-@réferent le

chant de leur partenaire plutét que celui d'uneaniéle (Béguiret al, 1998).

De maniére générale, les femelles préférent leatshaontenant des phrases de
basse frequence, chantés a une forte intensitgapt ane longue durée (Pasteau,
2007). La complexité des syllabes influence awssisl préférences (Pastezial,
2004). Une certaine qualité de phrase entraineamdghombre de réponses de la
part des femelles. Ce type de phrase est compossyliddes a deux notes,
couvrant une large bande de fréquence et produite taux de répétition rapide
(Vallet et al, 1998, Vallet & Kreutzer, 1995). Elle s'appelle”@hrase A" ou
phrase "sexy" (figure In.9.F). Une étude a moninéetfet encore plus marqué
d'une phrase impossible a produire naturellementr pm male canari. Cette
phrase a les caractéristiques de la phrase A, coaige une bande de fréquence

plus large, c'est la "phrase G" (Draganeiwal, 2002).
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Figure In.9.D : Schéma de 'organe phonatoire de=aax, la syrinx.

A- Membrane tympanique interne G™M2anneau cartilagineux bronchique
B- Membrane tympanique externe H- Pessulus (merepran

C- Anneau cartilagineux trachéen I- Membrane tyrifpame externe

D- Muscles sternotrachéaux J"3anneau cartilagineux bronchique
E- 1° anneau cartilagineux bronchique K- Membrane tyrifpeme interne

F- Membrane semilunaire L- Sac aérien interclawtal

Adapté de Pettingall, 19!
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Fréquence (kHz)

104 Syllabe
(une ou plusieurs notes)

8.
Note
61 \ H Phrase ‘s  ‘wess
4_ OII |||r| ll lf
, | p— p— | | ' HH
\HH
0,5 1 1,5 3
Temps (S)

Figure In.9.E : Sonagramntiun chant de canari domestique male. L'
de base est la note. Une syllabe p&te-simple, composée d'une note
complexe, composée de deux notes. Une phrase est la répétitien d'un

méme syllabe.

Fréquence (kHz)

10 1 16syJH3bes/s
g 4 ™~
6 o [ R (N A N N [ (O (O
IR A LA O
2-
05 1
Temps (s)

Figure In.9.F: Sonagramme d'une phrase A ou phrase sexy. F
d'une suite de syllabes complexes, elle a pour caractéristiq
empan fréquentiel de 4 kHz et aurfréquence de 16 syllabes

seconde.
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In 10. Plan des chapitres

L'allocation différentielle, ses mécanismes, sesors physiologiques ou
environnementales et sa valeur adaptative sontreni@s peu connus. C'est l'une
des raisons qui m'ont amenée a étudier l'investissematernel des oiseaux. Les
expériences sont focalisées sur l'investissemeand tigeuf, qui est déterminé par
les conditions au moment de la ponte et n'évolseupa fois I'ceuf pondu, ce qui
permet une étude particulierement précise. J'aicdétudie différentes
caractéristiques des ceufs : leur nombre, leur ptads volume, le poids de leurs
constituants (vitellus, albumen et coquille), airgpie la concentration de
testostérone dans le jaune d'ceuf. Dans une desenqges, j'ai aussi eu acces a la
concentration de lysozymes de l'albumen. Les mesureété récoltées dans trois
types de situations.

Dans le premier chapitre, sont mis en évidenceefeds de la préférence : les
femelles expérimentales avaient la possibilité keisir entre deux males. Puis,
une partie d'entre elles était appariée avec le p@lr lequel elles avaient montré
une préférence et l'autre partie des femelles, laverdle non choisi.

Le deuxieme chapitre traite de l'effet du statuialacdu male partenaire. Dans les
expériences, les femelles avaient accés a desnafimms sur ce statut, montrant
soit la dominance, soit la subordination de leurtgreire vis-a-vis d'un autre
male.

Ces deux premiers chapitre relatent des expérieme®es sur deux espéeces
d'oiseau, une espéce nidifuge, la perdrix grise'iouestissement prénatal est
primordial, et une espéce nidicole, le canari ddiges, ou linvestissement
maternel prénatal reste important, mais est coipbelr des soins parentaux
indispensables dans les premiers jours de vieidéioiwos.

Le troisieme chapitre porte sur l'effet d'un sigsekuel secondaire exacerbé,
connu pour attirer la préférence des femelles/iswestissement maternel. Cette
expérience a été menée uniquement chez le carment,|les caractéristiques du

chant peuvent étre manipulées par ordinateur.
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Un quatriéme et dernier chapitre fait la synthésdéVolution de l'investissement
maternel au fur et & mesure de la ponte. Les daeningiéees sont celles obtenues
dans lI'ensemble des expériences relatées damsitepremiers chapitres.

Enfin, une discussion générale met en relatiomdeslusions de chaque chapitre,
en tire des tendances générales et donne des tiodicasur des travaux

intéressants pour aller plus avant dans I'étudefiets maternels.
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Matériels et Méthodes Généraux

fin de ne pas alourdir ce texte par les descriptteschniques des expériences, et pour éviter

les répétitions, cette partie regroupe toutes kthates employées de fagon répétitive dans

les différentes expériences. Au moment opportuny pbaque expérience, les matériels et
méthodes spécifiques seront décrits. Je vous reaeoaena ce moment-la de vous reporter a la partie

"matériels et méthodes généraux” pour les détailsgquant dans chaque chapitre.

L'idée générale de mes expériences est de medtferteelles dans des situations spécifiques

d'appariement et d'en observer les conséquencésusyonte.

MM.1. La perdrix grisePerdix perdix

Les expériences sur la perdrix grise sont toutes< deenées au Dipartimento di Scienze
dellAmbiente e della Vita (DISAV) de I'Universitdegli Studi del Piemonte Orientale
-Amedeo Avogadro- (UNIPMN) a Alessandria, en ltali®s oiseaux vivent leur premiére
saison de reproduction lors de la premiére expégiéchapitre I).

L'élevage est situé dans le nord-ouest de [l'ltaliproximité de la ville d'Alessandria. Les
volieres ou sont maintenus les oiseaux sont emientéet soumises aux conditions naturelles
de lumiere et de température.

La nourriture fournie est un mélange en poudre @mtg) utilisée communément par les
éleveurs. Elle fournit les nutriments nécessairiesponte et a I'élevage des jeunes. L'eau et la
nourriture sont en libre service. De I'herbe et idesctes sont naturellement présents sur le
terrain.

Avant le début de la saison de reproduction, lssanix sont séparés en petits groupes de 2 a 4
individus de méme sexe. Chaque groupe est logéwtendemi-voliere (une voliere complete
mesure 6 x 3 x 2 m). Les contacts physiques san$ anpossibles entre individus de sexes

différents.
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MM.2. Le canari domestiqu&erinus canaria

Les canaris provenaient de I'élevage du Laboratdithologie et Cognition Comparées
(LECC) de I'Université de Paris Ouest - NanterreDiedense (UPO), a Nanterre, en France.
Les oiseaux expérimentaux ont déja vécu au moirssarson de reproduction avant I'étude.
lls sont agés de 2 a 6 ans.

Avant le début de chaque expérience, les oiseaunt spaintenus en batteries
(118 x 45,5 x 48 cm) et soumis a une photopériadgalirs courts” (JC : 8h de lumiére pour
16h d'obscurité) qui simule la saison hivernale.

Les batteries peuvent compter jusqu'a sept indéyidu méme sexe. Les méles et les femelles
sont élevés dans des batteries séparées.

Au début d'une expérience, tous les oiseaux ndoessant déplacés vers une méme salle ou
la photopériode est programmeée en "jours longs":(1b heures de lumiere pour 8 heures
d'obscurité), ce qui stimule le comportement repobeur (Follettet al, 1973). Les femelles
sont placées en cages individuelles (120 x 47 ard){ tandis que les males restent en
batteries de 7 individus maximum.

Les oiseaux sont nourrad libitum avec de la patée (marque Cédé®, type Cedé aux ceufs
pour canaris et oiseaux exotiques ou indigenesposition : farine de froment, ceuf, miel,
chanvre, graines de niger, avoine décortiqué-caggasavot bleu, vitamines, minéraux,
acides aminés : Lysine, Méthionine, levure) et uélamge de graines particulier en JC
(marque Beyers®, type Diet pour canari, compositiafpiste 85%, gruau 6%, navette 5%,
niger 2% et chanvre 2%) ou un mélange enrichi emwate en JL (marque Beyers®, méme
mélange gu'en JC, mais avec 5% de chanvre). Lgaemouvelée chaque jour. Les femelles
ont a disposition, en période de reproduction, aegle seiche qui fournissent le calcium
nécessaire a la confection de la coquille d'ceufa @darpie (coton, Sharpie Benelux®) et un

nid de plastigue comme support pour le leur.
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MM.3. Les précautions expérimentales

Les dosages réalisés au cours de ma thése de atomtrété faits en aveugle vis-a-vis des
groupes expérimentaux. Le manipulateur n'avait gamaissance de la provenance des
échantillons analysés.

Pour les canaris, I'age des oiseaux est varialle 2ret 6 ans. Les femelles avaient déja eu au
moins une expérience de reproduction (ponte, ceomi

Tous les oiseaux étant issus d'un méme élevagst drrivé que certains d'entre eux soient
fortement apparentés. Dans ce cas, leur affectaion différents groupes de test a été
soigneusement réfléchie et j'ai, par exemple, tEfes paires de sceurs dans des groupes
différents.

Lors de la premiere campagne d'observation, en,2@86perdrix entamaient toutes leur
premiere saison de reproduction. Lors de la secoadgagne d'observation, en 2007, une
partie était dans le méme cas tandis que les aemestaient a leur ®?° saison de
reproduction. Les individus des deux ages ont épértis équitablement entre les groupes

expérimentaux.

MM.4. L'isolation acoustique des femelles canaris

Chez les oiseaux chanteurs, un des principauxuecte choix de partenaire est auditif. Il est donc
indispensable de pouvoir contréler l'environnemsatore des sujets. Les caissons d'isolation
acoustique (90 x 50 x 80 cm a l'intérieur) pernmttiisoler jusqu'a deux cages (Figure MM.1). tl es
ainsi possible de diffuser aux oiseaux pensionsaie chaque caisson des enregistrements sonores

choisis.

71



72

Matériels et Méthodes Généraux

Figure MM 1 : Représentation schématique
caissons d'isolation acoustiq
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MM.5. L'immunité cellulaire

La PHA-P (Phytohemagglutinine ou lectine de harimatge) est un antigéne fourni par la
société Sigma®. Cette substance permet de mesurenunité a médiation cellulaire,
assurée par les lymphocytes T. La procédure censistliluer 0,2 mg de PHA-P dans
0,04 mL de tampon PBS (Phosphate Buffered Salinejposé de [NaCl]=120 mmol/L,
[KCI]=2,7 mmol/L, [PBS]=10 mmol/L, pH 7,4 a 25 °@urni par Sigma®).
Le test en lui-méme est réalisé sur 2 jours. Lenpejour, I'épaisseur de la membrane de
chacune des ailes (patagium) des oiseaux est neeaun@ point précis (repéré grace a un
stylo indélébile) grace a un comparateur d'épais@ditutoyo®, précision de 0,01 mm).
Ensuite, on injecte 0,04 mL de solution de PHAHBS dans la membrane alaire droite
(seringue BD Plastipak® 1 mL, aiguille BD microlang, type 30 GA %2 0,3x13) et le méme
volume de PBS dans l'aile gauche. 24 heures plak las épaisseurs des deux ailes sont
mesurées a nouveau. La variation d’épaisseur de teoite entre les deux jours permet de
connaitre l'effet de linjection elle-méme. Elletesomparée a la variation d'épaisseur
obtenue avec l'aile gauche, celle soumise a ladie 'antigene et produisant la réaction
immunitaire proprement dite. Ce principe est cedluwicalcul du « Wing Web Index » (index
de I'épaisseur de I'aile, WWI). Il est calculé selette formule (Lusianti, 2001) :
WWI = (Ep Dy+1— Ep D) — (Ep G1—Ep Q)

Avec: - Ep DB.1: Epaisseur de I'aile droite le lendemain de &ctjon du tampon PBS.

- Ep Dy : Epaisseur de l'aile droite avant I'injection @umpon PBS.

- Ep G11: Epaisseur de l'aile gauche le lendemain de tidation du PHA-P.

-Ep G : Epaisseur de l'aile gauche avant l'inoculationRHA-P.
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MM®6. Les caractéristiques de la ponte

Chez la perdrix, la latence, en jours, a été cakcuwntre la mise en couple et la ponte du
premier ceuf. Chez le canari, la latence correspondombre de jours entre le passage en JL
et la ponte du premier ceuf.

Dans les deux espéces, le nombre d'ceufs a été &o@ipez le canari, dont les femelles
peuvent pondre plusieurs couvées en une saisogpdeduction, un seul cycle de ponte a été
pris en compte.

La durée de la ponte n'a pas été comparée chéamedies canari car les ceufs sont pondus au
rythme d'un par jour. La durée de la ponte est dore mesure redondante avec le nombre
d'ceufs pondus.

Chez la perdrix, au contraire, il peut y avoir gesises d'un a trois jours entre la ponte de
deux ceufs, ce qui rend la mesure de la durée tdwléa ponte plus intéressante, bien

gu'évidemment toujours corrélée avec le nombrefd'gandus

MM.7. Les caractéristiques des ceufs

Les ceufs sont récupérés chaque matin dés le prémoiede ponte. Afin de simuler des
conditions naturelles, nous les remplacons parodefs en plastique, chez le canari, ou de
vrais ceufs provenant d'un éleveur, chez la perdrix.

Chaque ceuf est marqué, pesé a l'aide d'une badateonique (précision de 0,01 g pour les
ceufs de canaris et de 0,1 g pour la perdrix). Lewasures ont été réalisées a l'aide d'un pied a
coulisse (précision de 0,1 mm), afin de calculer kolume selon la formule V =k LD?

(V : Volume ; L : Longueur ; D : Diametre ;,Kcoefficient volumique, estimé a 0,52 pour le
canari et 0,50 pour la perdrix ; Hoyt, 1979).

La totalité des ceufs de canari a été envoyée audlire pour en mesurer ou doser certains
des constituants. Chez la perdrix, une partie deds ca été envoyée au laboratoire
(correspondant aux ceufs 1, 2, 5, 8, 11, 14, 10 eeZXhaque ponte) pour étude et le reste (les
ceufs 3,4, 6,7,9, 10, 12, 13, 15, 16, 18 et Kganis a incuber pour permettre leur éclosion.
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Le blanc et le jaune d'ceuf des ceuf envoyées audtdie sont séparés et peses, ainsi que la
coquille (précision de 0,01 g). Le jaune est homég® avant d'étre congelé sous la forme
d'échantillons analysables : environ 100 mg (lauregrécise est notée a la précision de
0,002 g) sont dilués dans 1 ml d'eau distillée. €esantillons et les blancs d'ceuf sont

congelés a -80 °C pour le canari, -20 °C pour tdngpe en vu de dosages ultérieurs.

MM.8. La testostérone

La concentration de testostérone dans le jaunef ddstuestimée par des dosages radio-
immunologiques au CEBC (Centre d'Etudes Biologigie€hizé, CNRS-UPR1934, Villiers-
en-Bois, France). Ces dosages sont réalisés enplases. Tout d'abord, la testostérone du
jaune d'ceuf est purifiée, puis sa concentratiomesturée par compétition a l'aide d'anticorps
spécifiques et de testostérone marquée par ranlib@ct

Les échantillons préalablement préparés sont tabbdd décongelés. lls sont de méme type
pour les deux especes d'oiseaux (voir paragrapdeegent). Pourtant, comme des études
préalables ont montré que la concentration ensestme dans I'ceuf de perdrix est plus faible
gue chez le canari, certaines adaptations condel@gguantités sont indispensables. 100 pl
pour les échantillons de canari, et 1d@our la perdrix, sont dilués dans 400 pl de tampo
PBS (0,01 mol/l de tampon salin phosphate, pH pdis 3 ml d'éther éthylique sont ajoutés.
Pour homogéneéiser le mélange, les tubes sont passéxtex pendant 2 fois 1 minute. Une
centrifugation de 5min a 2000tr/ min a 4 °C pernde séparer 2 phases : la phase
organique, dans laquelle se dilue la testostémemeonte en surface du tube, laissant la phase
agueuse au fond. Les tubes sont alors placés aabain-marie d'alcool a -40 °C pour geler
uniquement la phase aqueuse. Il est alors pos$gblécupérer la phase organique contenant
I'hnormone en versant simplement le liquide dansauveau tube.

Ce tube est placé au bain-marie chaud sous une potir faire évaporer I'éther. Le tube
semble alors vide, mais le fond du tube est enrémibuvert de stéroides. lls sont récupéres
dans 300 pl de PBS en passant au vortex 2 foisititeniA 100 pl, pour le canari, et 140
pour la perdrix, de ce nouveau mélange, sont o pl d'une solution d'antisérum
(anticorps polyclonal de lapin spécifique de la€f)100 ul d'une solution de testostérone
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radioactive, T*, [1,2,6,7H]-Testosterone (Amersham, France). L'incubatioredi2 heures a

4 °C, pendant laquelle la T* sera en compétitioecda testostérone de I'échantillon pour lier
les anticorps. On obtient ainsi une fraction liééaaticorps (B) et une fraction non-liée (F),
gue I'on sépare avec la méthode du charbon dextartravaille a 0 °C. Chaque tube recoit
500ul de charbon dextran et est mélangé a l'aide daortex pendant 10 min. Une
centrifugation de 10 min a 3500 tr / min a 4 °Cnpetr de séparer le charbon qui tombe au
fond du tube entrainant la fraction F, de la phapeeuse contenant la fraction B, celle que
nous dosons. 500 ul de surnageant sont soigneusedtapéres et déposés dans des tubes de
polypropylene. On y ajoute 1 ml de liquide sciatift avant de les boucher et de bien
mélanger les 2 phases. Chaque tube est enfin lurpacintillateur (Packard-1600) qui en
mesure la radioactivité, c'est-a-dire la proportianticorps lié a la T* et non a celle de
I'échantillon.

Une courbe-étalon est réalisée en paralléle avecalecentrations allant de 100§/100 ul a
7,8 ug/100 ul, afin de pouvoir grace a un graphigeei-logarithmique transformer les
données du scintillateur en concentration (pg diome/mg de jaune d'ceuf).

MM.9. Les lysozymes

L'activité des lysozymes est mesurée avec la méti@dsserman M.D. & Lawlor (1966) :
une culture sur gel d'agar ticrococcus lysodeikticugM-3770; Sigma®), particulierement
sensible a l'action des lysozymes, est traitée a%ed d'aloumen a doser. La courbe-étalon
est obtenue avec des dilutions standards de lysszytialbumen purifié de poule (L-6876,
Sigma®) (25, 100, 500 et 10@@/ml). Les boites de Pétri sont incubées a 25 °aiget

18 h, durant lesquelles la croissance bactérieshenbibée en présence de lysozymes. Le
diamétre de la zone non colonisée dépend ainsiadeohcentration en lysozymes de
l'albumen. Cette zone est mesurée et la distaeeére est convertie, grace a un graphique
semi-logarithmique, en équivalents lysozymes dhallu de poule (équivalents HEL,

exprimés en mg/ml).
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MM.10. Les analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées & thidogiciel Systat 12®. Les quantités d'ceufs
pondus, les latences entre la mise en couple (poperdrix) ou le passage en JL (pour le
canari) et la ponte du premier ceuf, ainsi que lgeltotale de la ponte ont été comparées a
l'aide de tests de Student pour comparer deux geappérimentaux, d'une ANOVA dans le
cas de trois groupes ou d'une ANOVA a deux facteiursla était nécessaire.

Pour les deux espéeces étudiées, l'effet du traitese la masse des ceufs, leur volume, la
masse du jaune, du blanc et de la coquille, aing la concentration et la quantité de
testostérone du vitellus et enfin l'activité lysosde dans l'albumen, a été évalué avec des
analyses de variances imbriquées, en utilisant txlebe linéaire général mixte avec
intersection randomisée (GLMM ; Zar, 1999, Schi#iz& Forstmeier, 2009, Wilkinson,
2007). En fait, chaque femelle appartenait a umigggparticulier, en conséquence ses ceufs,
qui n'étaient pas indépendants les uns des atdisaient partie du méme groupe. Afin de ne
pas négliger cet effet de la couvée, nous l'avatégié au modeéle en tant qu'effet aléatoire, en
I'imbriquant a l'intérieur du traitement et il sel@signé a partir de maintenant sous le terme :
couvée(traitement). Le rang de I'ceuf a été aussjié au modele en tant que facteur fixe, car
nous avons récupéré des données sur une partiéseapative et méme souvent sur
I'ensemble de la couvée. L'effet du traitementhaqae fois, été testé en regard du terme
d'erreur du facteur couvée(traitement). L'age derzelle perdrix a été pris en compte en tant
gue facteur fixe dans la seconde expérience, adinmettre en évidence d'éventuelles
différences entre la premiére saison de reproduatodes suivantes. Toutes les femelles de
canari ayant déja eu au moins une expérience dedwgtion préalable, cette distinction n'a
pas été faite. Les interactions entre les factentsté 6tées du modele lorsqu'elles n'étaient
pas significatives. Ensuite, pour comparer les gesudeux a deux, nous avons utilisé le test
post-hocde comparaison de Bonferroni.

Tout au long de ce document, les moyennes sontemiéss pour chaque groupe

accompagnees de leur erreur-standard.

77









Chapitre |

La préférence de la femelle
pour son partenaire
influence-t-elle
I'allocation des ressources

dans les oeufs ?



Capitolo | - Riassunto

Questo capitolo si concentra sugffetti della preferenza femminile per il
partner sull’allocazione di risorse nell'uovo.

La preferenza delle femmine per un maschio puo ficadé l'investimento
materno, poiché un maschio attrattivo puo fare auame l'investimento delle
femmine (Burley 1988, Gilet al. 1999, Cunningham & Russell, 2000). Ad
esempio, nella pernice rossa, la quantita delleaud®poste aumenta quando la
femmine puo scegliere il partner (Bottatial, 1993). Nel canarino, l'attrattivita
del canto maschile cambia la composizione delle au@aumentando la
concentrazione di testosterone nel tuorlo @ial, 1999, Tanveet al, 2004, ma
si veda Marshakt al, 2005).

L'esperimento da me condotto é stato eseguito 8andschi e 18 femmine di
starna e 26 femmine e 17 maschi di canarino dootestia prima parte e
consistita nel determinare la preferenza delle femarper il loro futuro partner,
valutata da un classico test di scelta. Le femnaioeoppiate con un maschio
preferito sono state definite gruppo P e le aktrarhine gruppo NP. Nel canarino,
un terzo gruppo, il gruppo S, era composto da femansenza maschio. Le uova
deposte da ogni femmina sono state raccolte ilngiati deposizione; si sono
misurati peso, volume, peso del tuorlo, dell'albueanéel guscio, e in piu per la
starna, concentrazione e quantita di testosterehtiorlo.

La nostra ipotesi e che le femmine accoppiate cdord maschi preferiti
allochino maggiori risorse nelle uova rispettoe &immine di controllo.

Nella starna, la preferenza per il partner ha awutoeffetto positivo sulla
concentrazione di testosterone nel tuorlo (figutgumento di testosterone nell’
uovo e noto per migliorare la crescita delllembei@nla competitivita dei giovani
per I'accesso al cibo (in tesi vedi tabella chestiane gli effetti della testosterone:
IN.8.A, pp.47-48).

Per il canarino, la massa e il volume delle uovaentano quando le femmine
sono in presenza di un maschio (figura). Questolta® suggerisce che la

femmina di canarino, quando e costretta a depertmVa senza partner, alloca il
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minimo di risorse possibile mentre aumenta la massuorlo d'uovo quando € in
coppia con il maschio preferito (figura). Il massinmvestimento nel tuorlo per
I'embriogenesi € una fondamentale riserva di eagygr i primi giorni di vita dei
giovani (Kearney, 1965, Peach & Thomas, 1986).

In conclusione, la preferenza della femmine permaschio modifica
I'allocazione di risorse nell'uovo e probabilmelutesviluppo e la sopravvivenza

dei pulcini.
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Medie (a) del peso delle uova di canarino, (b)vidlme delle uova di camino, (c) de
peso delle uova di canarino e (d) della concerdrezdi testosterone nel tuorlo delle L
della starna in funzione dei gruppi sperimentalivai depositi per delle femmi -
accoppiate con un maschio preferito (P), non-prag€z@\P) o senza maschio (S).
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Introduction

elon la théorie du signal honnéte, seuls les méksbonne qualité

peuvent supporter le surcodt lié a I'exhibition chracteres sexuels

secondaires exagérés. Les femelles sélectionnentpkartenaire sur la
base de ces signaux qui révelent de maniére holmnétalité du male, et donnent
ainsi une idée de la qualité des futurs jeunedallle, la masse, la coloration du
plumage, mais aussi le comportement de cour ourees vocalisations du male
peuvent indiquer sa qualité et influencer le chiexda femelle (Andersson, 1994).
Le choix de partenaire se fait selon plusieurs dyde critéres : territoriaux,

visuels, comportementaux, acoustiques...

L'exemple du tisserin Baya, ou le male attire k®sdlles grace a son territoire
(Quader, 2005), a déja été cité en introductiorégda. Les femelles choisissent
un nid, plus que le méale qui I'occupe, selon laistk offerte par le territoire ou

est construit le nid (Quader, 2005). Mais dans dmbreux cas, ce sont les
caractéristiques des males eux-mémes qui influéneechoix de partenaire des

femelles.

La modulation expérimentale de l'attractivité dulan@®@btenue chez le diamant
mandarin par le simple ajout d'une bague cololéepatte (Burley, 1986), montre
I'importance de I'apparence dans le choix de paireen_es contrastes de couleurs
jouent un réle dans le choix des femelles tissgeindarme, ou l'assombrissement
expérimental des traits jaunes du plumage de,l'séduisant le contraste naturel
avec le fond plus sombre, diminue leur attracti{i@ollias et al, 1979). Les
dimensions des marques colorées peuvent aussiéganinantes dans le choix
de partenaire. Par exemple, la taille d'une mapgatorale de couleur noire chez
le moineau domestique male influence le choix @esefles. Plus la marque est

grande, plus les femelles sont attirées (Malle83)9
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Mais ce type de relation n'est pas observé danssdas espéces. Et chez la
perdrix grise, aucune correspondance entre la tdél la marque pectorale brune
du male et le choix des femelles n'a été mise edeBge (Beani & Dessi-
Fulgheri, 1995). Dailleurs, dans cette espeéce, umuautre caractere
morphologique étudié n'explique la préférence dmwmefles (Beani & Dessi-
Fulgheri, 1995 ; Dahlgren, 1990). Les femelles wmtfau comportement de
vigilance du male (Dahlgren, 1990) et aux "cri;mgaints" des males (Beani &
Dessi-Fulgheri, 1995). La vigilance du male perg ébnsidérée comme un signal
honnéte car le temps passé a guetter est perdu dmures activités vitales
comme la recherche de nourriture. Le cri gringcassemble au grincement d'une
porte rouillée. Sa fréquence, sa puissance et isge diwnt déterminantes pour le
succes des males auprés des femelles (Beani & -Bekgieri, 1995). Les
vocalisations sont donc, comme chez les oiseawntetes, d'une grande

importance dans le choix du partenaire chez larpegdse.

Chez les oscines, le chant du méle semble étreonnnlicateur de la qualité du
male. L'intensité des productions sonores, la Giéatttale de chants produits, la
taille du répertoire ou méme le type de vocalisetiproduites fournissent des
informations sur la bonne condition physique duen®ar exemple, chez le
bruant des marais, les femelles répondent plusharts produits avec une large
bande de fréquence et un tempo élevé, qui se rapgmd de la limite de
performance vocale de l'espéce (Ballentiee al, 2004). Chez le canari
domestique, les femelles préférent les phrase®#, ld bande de fréquence et le
tempo sont proches de la limite des capacités aiguption de I'espéce (Vallet &
Kreutzer, 1995).

Les préférences des femelles sont trés souventréessa l'aide de la posture de
sollicitation a lI'accouplement, PSA (Searcy, 19923js aussi directement avec le
nombre de copulations. La préférence des femelkea-vis de leur partenaire a
parfois des conséquences non-négligeables suedtisgement maternel. Ainsi,

les femelles appariées a des males attractifseodiance a investir plus dans leur
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couvée que celle appariées a des males moinstiddtr@ela a été montré chez le
diamant mandarin, ou une bague de couleur rougenentg l'attractivité des
individus. Les femelles appariées a des males lsaigwéstissent plus dans leur
couvée que les autres femelles (Burley, 1988;eGil, 1999). Chez la perdrix
rouge, les femelles ayant eu l'occasion de sélewtioleur partenaire surveillent
leurs nids et y pondent plus d'ceufs que les femellgpariées arbitrairement
(Bottoni et al, 1993). Chez le canard colvert, les femelles ponhde plus gros
ceufs si elles ont copulé avec des males attrapidssi elles ont copulé avec des
males moins attractifs. L'attractivité de ces m&lest déterminée par la réaction
d'autres femelles envers eux (Cunningham & Rug)0). Chez le canari, le
nombre d'ceufs pondus par femelle peut étre augnpemt& diffusion de larges
répertoires de chants de male (Kroodsma, 1976k ¢aille des ceufs, par la
diffusion de chants attractifs (Leitnet al, 2006, mais voir aussi Gét al, 2004,
Tanvezet al, 2004). La composition de l'ceuf peut aussi étfiiencée par le
partenaire. Chez le canari toujours, la concepoimatie testostérone dans le
vitellus est supérieure lorsque les femelles empndes phrases attractives que
lorsqu'elles n‘entendent que des chants non-afisract pas de chant du tout (Gil
et al., 1999, Tanvez et al., 2004, mais voir Mdisdtaal., 2005).

Afin d'observer l'influence du choix du partenate I'investissement prénatal des
femelles, nous avons étudié cet investissementrnetehez la perdrix grise et le
canari domestique. Tout d'abord, nous avons pereischaque femelle
expérimentale de choisir entre deux males. Puiss agons apparié une partie des
femelles avec le male qu'elles avaient préféréufggoP) et l'autre partie avec
l'autre méle (groupe NP). Nous avons ensuite rédedt ceufs pondus chaque jour,
afin de les comptabiliser et d'en mesurer les wfftes caractéristiques, comme le
poids et le volume de l'ceuf, le poids de chaque posant de l'ceuf, la
concentration en testostérone dans le vitellusaetivité des lysozymes dans

I'albumen (pour les ceufs de perdrix).
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Nous avons émis I'hypothése que les femelles &msard leur male préféré
allaient investir plus de ressources dans leurs opud les femelles du groupe NP
et donc que les ceufs récoltés dans le groupe Rrsepdus nombreux, plus lourds
ou plus volumineux que les ceufs du groupe NP. lpeasions aussi observer une
masse supérieure de vitellus pour le groupe P, deqaus fortes concentrations
de testostérone dans le vitellus des ceufs de ag@rpar rapport a ceux du

groupe NP.

De plus, comme [linvestissement maternel des espépricoces est
principalement prénatal, il est fort possible qee Effets observés dans I'ceuf
soient plus importants chez la perdrix que cheezaleari, cette derniere espece

répartissant son investissement entre les pérfpde®t post-natales.
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‘expérience porte sur 18 femelles et 18 males ddripeyrise avec le

DISAV (UNIPMN, ltalie), ainsi que sur 26 femelles £7 males de

canari domestique du LECC (UPOND, France). La gariatériels et
méthodes généraux (pp.69-70) donne les détails ecoamat les conditions
d'élevage des oiseaux.

Tests de choix de partenaire chez la perdrix

Pour les perdrix, en Italie, les tests de choixammimencé le 14 février 2006 et se
sont poursuivis jusqu'au 22 mars, avant la péribelenise en couple observée
dans la nature. Les oiseaux, gardés en volierésiextes, étaient en effet soumis
a la photopériode naturelle. Nous avons utilisépustocole basé sur celui de

Leonard & Zanette (1998), dans lequel chaque femgdut choisir entre deux

males dans une voliére de test (figure I.A). Cettiéere a les mémes dimensions
que les volieres ou vivent les perdrix et est adsdsée en deux par un grillage.

Lors des tests de choix, la demi-voliere avantoesupée par la femelle, tandis
que les deux males, entre lesquels elle doit aha@ent disposés a l'arriere. Cette
zone arriere est séparée en son milieu par uneebdmdque et chaque male est
placé d'un coté de la bache. lls n‘ont ainsi awaumact visuel ou physique entre
eux pendant les tests. Les observateurs humainsasonombre de deux et se
placent a un metre de distance, de chaque cog\dsiére : le premier observe la
femelle, et le second, les deux méles. Nous évitamsi qu'un éventuel animal

extérieur ne s'approche de la voliere expérimergateant la durée du test. La
voliére est vide de toute nourriture ou boissors mipart des touffes d'herbe et
strement des insectes présents naturellement.

L'installation des animaux lors des tests de cheifait dans un ordre bien précis :
d'abord, chaque male est placé dans sa partie mteoid@ minutes. lls peuvent

alors se familiariser au dispositif et reprendre antivité normale de déplacement
et de recherche de nourriture, ce qui a lieu @m@sdement. La femelle testée est
ensuite placée dans une petite cage au milieu decampartiment. Les méales

adoptent alors un comportement de cour classicuéerelle reste enfermée dans
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la cage pendant cing minutes, durant lesquelles p#lut observer et entendre
chacun des deux males. Ceci évite qu'elle ne g@aeipe des le début d'un des
males, sans avoir vu le second. Finalement, leréestdébute par la libération de
la femelle. Elle peut alors, pendant 15 minutesmeeivoir librement dans son

compartiment et s'approcher des males. Les obsergahotent le temps que la
femelle passe devant chaque male, ainsi que dagsdébmportementaux. Ces
derniers permettent d'ajuster le résultat du téktest peu explicite. Si, par

exemple, une femelle passe sept minutes en faserdile en mangeant de I'herbe
et huit minutes devant le second male en essayabtamprocher, I'ambiguité qui

résulterait de la seule prise en compte du tempseede par les observations
comportementales. Les tests de choix sont répetissfois par femelle. Les tests
non concluants, ou la femelle est restée aux agdets un coin de son

compartiment ou bien fourrageait la majeure padtietemps, sont renouvelés.
Chaque femelle ne subit pas plus de deux test®yarce qui est possible avec la
perdrix, car les temps d'adaptation de cette espacsysteme expérimental sont

trés courts.

Tests de choix de partenaire chez le canari

Avec le canari, I'expérience a été realisée sis périodes. En effet, ces oiseaux
étant élevés en conditions controlées, dans urrdatice clos, il était facile de

manipuler la photopériode et donc de mener les reqpees tout au long de

l'année. Par contre, la contrainte d'espace noobligé a réduire le nombre

d'oiseau de chaque session expérimentale. La peeipatie des oiseaux a été
testée entre le 3 octobre 2006 et le 22 févriei72@deuxieme partie, entre le 8
juin et le 5 ao(t 2007 et la derniere partie, efér8 octobre et le 24 novembre
2007.

Les trois sessions se déroulent de facon stricterdentique. Les femelles sont
placées dans une salle de stock et passent d'ustepghiode de JC a une
photopériode de JL. Chaque femelle est dans une katlividuelle telle que

décrite dans le matériel et méthode généraux (ply males sont dans des
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batteries (cf p.70). Les cages sont disposéesrele gwur permettre aux oiseaux
de se voir et de s'entendre pendant toute la dier€expérience.

Les tests de choix ont lieu dans une salle attendrgs tests d'une femelle
commencent dés qu'elle a préparé un nid (enviror demaines apres le passage
en JL). Elle est alors considérée comme réceptigélective vis-a-vis des males
(Leboucheret al, 1994). Le dispositif expérimental consiste enxdguandes
cages (70 x 48 x 33 cm, figure 1.B), a 30 cm I'ded'autre. La premiere cage, qui
sera occupée par les deux males, est matériellerséptirée en deux
compartiments par une cloison opaque. Chaque pstipourvue en graines et en
eau, et tout est parfaitement symétrique. Chaque sefia placé dans un des deux
compartiments. lls sont séparés physiquement g@engent se voir. La seconde
cage, ou se déplacera la femelle, n'est pas rémilerséparée en deux
compartiments. Un début de cloison délimite lesxdmwitiés de la cage, mais le
passage entre les deux parties reste tout a fssilge. Un perchoir, un abreuvoir
et une mangeoire sont placés symétriguement dardelex parties. Un perchoir
est aussi présent a la limite des parties.

Les males sont placés en premier dans leurs comeats. Une heure apres, la
femelle testée est placée dans la grande cagepéilkealors voir les deux males
quel que soit I'endroit de la cage ou elle se tieatsque les animaux semblent
tous familiarisés avec le dispositif expérimentabe autre cloison opaque est
placée entre les deux cages, empéchant la femelleont le méale de droite
lorsqu'elle est a gauche et vice versa (figure.|Bans le méme temps, ses
mangeoires a graines sont 6tées pour focaliseragention sur les males. Le
comportement de la femelle, en particulier le tengessé dans chaque
compartiment est noté, comme pour les perdrix, entl5 minutes.

Comme pour la perdrix, les tests sont répétés faisspar femelle. Par contre,
chez le canari espéce, le temps de familiarisadiordispositif est tres variable
selon les individus. Nous avons donc attendu g@eal@maux montrent un
comportement normal (ils se déplacent, mangent,mékes chantent...), pour
débuter chaque test. Et les femelles ne sont qaenemt testée deux fois dans la

méme journée.
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Figure I.2: Représention schématique des tests de choix de partenla@zla perdri
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Figure 1.B : Représentation schématique des testhdix de partenaire chez le canari
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Détermination de la préférence des femellss deux espéces

Dans les deux especes, deux femelles doivent cleoise les deux méme males.
Si elles choisissent le méme male de la paireg l'sgra appariée avec le male
préféré, tandis que l'autre sera appariée aveedens male, le non-préféré. Si
elles choisissent chacune un maéle, elles seromrig@s soit toutes les deux avec
le méle préfére, soit avec le non-préféré. Les salennent part six fois aux
tests. lls changent de position a chaque testoetpent donc chaque position trois
fois. Nous n'avons pas trouvé de biais significddifa la position des males (test
de Student sur le temps passé devant le male @réédon sa position ; perdrix :
ts1 =-0,821, p = 0,416 ; canarigg & -1,656, p = 0,102).

Lors des tests de choix, on considére que le méféng est celui devant lequel la
femelle passe le plus de temps. Une fois les meéés des femelles déterminées,
chacune est assignée a un groupe de préférengeeinger groupe, groupe P, est
composeé des femelles appariées avec le male gutatlepréféré lors des tests
(Nperarix=9, Ncanari= 8). Le second groupe, groupe NP, contient lesefies
appariées avec le male qu'elles n'ont pas choisintides tests (Prgrix=9,
Ncanari= 8). Les couples de perdrix ont été formés len2®s, une semaine apres
la fin des tests, et placés chacun dans une deliereoChez le canari, les couples
ont été formés deés la fin des tests et le malggdésa été placé dans la cage de la
femelle correspondante. Un troisieme groupe aa¥téd pour le canari, constitué
de femelles sans male, le groupe g:Ni= 10). Ce groupe est possible chez cette
espece car la femelle pond des ceufs méme en Kkabdermale. Nous n‘avons pas
pu le former chez la perdrix car c'est une espace thquelle la copulation est

nécessaire a la ponte.
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Collecte des données durant la période de ponte

Lorsque la ponte commence, les ceufs sont récupBegpie jour, remplaces et
leurs caractéristiques physiques ont été mesuréfesm@atériels et méthodes
généraux p.74). Le total des ceufs s'élevait a 8% ta perdrix et a 87 chez le
canari.

Tous les ceufs de canaris et une partie des ceyferdex (N =119, car deux
femelles ont arrété de pondre avant8°8euf, trois autres, avant le®T'fceuf et
une derniére, avant le 1% ceuf) sont séparés, comme expliqué dans les mstérie
et méthodes généraux (p.74) pour en étudier lesctEaistiques internes (cf.
matériels et méthodes généraux pp.74-75).

Jeunes perdrix

Le reste des ceufs de perdrix (N = 168, correspdralannuméros 3, 4, 6, 7, 9,
10, 12, 13, 15, 16, 18, 19 et 2&pt mis a incuber dans une incubatrice
commerciale a 37,5 °C et 60 % dhumidité pendanjofis. Leur position dans
cette premiére incubatrice était randomisée. E@slés ceufs ont été placés dans
une seconde incubatrice, & 37,3 °C et 75 % d'hténigendant les derniers jours
d'incubation, I'éclosion, puis le séchage des jeentre 3 et 5 jours). Dans cette
seconde incubatrice, les ceufs étaient chacun danscompartiment bien
spécifique et numeéroté. Ainsi, il nous a été pdsestde repérer chaque poussin
individuellement. 43 ceufs ont éclos, 32 du groupst P1 du groupe NP, ce qui
correspond & un pourcentage d'éclosion de 26 %z &aible par rapport aux taux
observés en nature (entre 68 et 97 %, Birkon & Wad®888). Mais plusieurs
études montrent qu'en captivité, le taux d'éclosioninue et se rapproche de
60 % (Bagliaccaet al, 1999). Il diminue encore plus drastiqguement clez
perdrix rouge, ou une étude portant spécifiguensmt ce sujet montre un
pourcentage d'éclosion de 48 % en captivité (CabPmz & Virgos, 2007).
Certains dysfonctionnements de lincubatrice peuveeut-étre expliquer la
différence encore observée entre le taux d'éclasidenu et ceux de la littérature.
Notamment, la premiere série d'ceufs incubés aoééeinent perdue suite a un
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arrét inexpliqué de l'appareil. 19 ceufs incubés anoment-la n'ont pas eu la
possibilité d'éclore. Comme la moitié de ces cepfmdenait au groupe P (N=9)
et I'autre moitié au groupe NP (N=10), cela n'aégmas I'équilibre des données.
Le jour de I'éclosion, les poussins sont identifiés un anneau numeéroté sur une
patte. lls sont nourris avec un mélange céréal@rdard pour les jeunes perdrix.
Tous les poussins sont élevés ensemble en int@#@ns une cage chauffée. Leur
croissance et leur immunité cellulaire sont mesudsux fois, a 10 jours et a 21
jours. La masse corporelle est mesurée a 0,1 g gird'snmunité grace a la

technique de la PHA (voir les détails dans les rettet méthodes généraux).

Statistiques

Les traitements testés sont la préférence (P)absdhce de préférence (NP) pour
le male partenaire dans les deux espéces, avelugrchez le canari, I'absence
totale de partenaire (S).

Les caractéristiques de la ponte sont comparées lesttraitements par un test de
Student chez la perdrix et par une ANOVA chez leaca afin de pouvoir
comparer les trois groupes expérimentaux.

Les GLMM comparant les caractéristiques des cewdtaild du test statistique
dans les matériels et méthodes généraux, p.77)pouat facteurs fixes le
traitement et le rang de l'ceuf. Le seul facteuaitalée de I'étude statistique est la
couvée(traitement).

Les caractéristiques des jeunes issus des ceufsnntisuveuse sont comparées a
l'aide de tests de student, lorsque la distribugi@it normale, ou de test de Mann-

Whitney, dans le cas contraire.
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Résultats et Discussion

Effets du choix de partenaire sur la ponte des ceufs

Nos résultats ne montrent pas d'influence de [&méce sur le nombre d'ceufs
pondus ou la durée de la ponte. La latence entm@da en couple (ou le passage
en JL pour les femelles canari) et la ponte du meopeuf ne differe pas non plus
entre les groupes expérimentaux, que ce soit chgzeldrix grise ou chez le
canari (Table LLA).

Dans la littérature, I'effet du male sur la taille la couvée est peu probant. Des
études sur le diamant mandarin, la caille peimtenbineau domestique, utilisant
différents moyens de mesurer ou d'augmenter Laitie® du male partenaire ne
trouvent pas de différence dans la taille de lagduoes a ce parametre (Rutstein
et al, 2004, Mazucet al, 2003, Ulleret al, 2005). Seules les femelles de paon,
accouplées aux males possédant les traines lesophesnentés, pondent un
nombre plus important d'ceufs que si elle étaiechv@uées avec des males moins
ornementeés (Petrie & Williams, 1993).

La perdrix grise pond des couvées composées donbneod'ceufs tres variable,
allant de 10 a parfois 30 ceufs (en captivité, Cwtcal, 2007). Dans notre étude,
par exemple, sept des huit femelles du groupe Pa@amiu plus de 19 ceufs alors
que six des huit femelles du groupe NP en ont pandins de 10. De plus, les
femelles pondent leurs ceufs de maniére plus atéatdl peut s'écouler jusqu'a
72 h entre la ponte de deux ceufs. Pourtant, lestaés statistiques ne montrent
pas d'influence de la préférence de la femelleawss de son partenaire sur ces
deux parametres.

Le canari fait partie des espéces ou les femelwslgnt un nombre d'ceufs
déterminé (Kennedy, 1991). Les nids sont majodatagnt composés de trois ou
quatre ceufs, que ce soit en captivité (nos résuttanhnent une moyenne de
3,36 ceufs par nid) ou en nature (Voigt & Leitné98, donnent une moyenne de
3,95). D'autres especes pondent une quantité dasséz fixe. Le goéland brun
par exemple a des couvées classiquement forméesisiecufs et seules quelques
femelles sont capables de pondre un ceuf ou deystude Ceci arrive en cas de

destruction de la premiere couvée (Housainal, 1983). Le canari pond de
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maniere trés réguliére au rythme d'un ceuf par jaudurée de la ponte est donc

reliée de facon linéaire au nombre d'ceufs.

Perdrix Canari
P NP P NP S

Nombre 18,22 + 1,66 13,67 +1,95 3,37+0,42 3,50+0,38203% 0,44
d'ceufs testt;{s=1,78;p=0,09 ANOVA ; F,=0,35;p=0,71

Latence 30,44 + 3,63 29,89 + 2,78 16,86 £2,1819,87 £ 3,33 17,50 £ 2,14
(jours) testt;1=0,12;p=0,90 ANOVA ; F»3=0,22;p=0,81

Durée 30,00 + 3,93 27,78 £ 3,85 Durée égale au nombre d'ceufs pondus
(jours) testt:s=0,40; p = 0,69

Table I.A : Comparaison des caractéristiques g@ide chez la perdrix grise et le canari
domestique selon le degré de préférence pour kermre, ainsi que, dans le cas du
canari, I'absence de partenaire. Les caractéregigomparées sont le nombre d'ceufs
pondus, la latence entre la mise en couple popeldrix ou le passage en JL pour le
canari et la ponte du premier ceuf, et la durédetalmala ponte chez la perdrix.
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Perdrix Canatri
P NP P NP S

Masse ceuf 13,29 +0,0813,22 +0,09 2,08 +0,06 2,15 + 0,08 1,87 + 0,08
(9) GLMM ; Fy6,= 0,08 ; p = 0,78 GLMM ; B,3= 3,64 ;p = 0,04

VVolume ceuf 6,09 £0,06 6,05+0,04 2,04+0,052,11+0,11 1,78 +0,08
(cm®) GLMM ; Fyz65= 0,01 ; p = 0,93 GLMM ; Fy55= 3,04 ;p = 0,03

Masse vitellust, 72 + 0,08 4,60 +0,08 0,52 +0,03 0,45 +0,01 0,42 +0,01

(9) GLMM ; F14;=0,02 ; p=0,98 GLMM ; F,,,=5,92 ;p = 0,01
Masse 6,30+0,11 6,27+0,07 1,17+0,11 1,28+0,012% 0,06
albumen GLMM ; F; 4;=0,07 ; p=0,82 GLMM ; F,,=2,69 ; p=0,51

(9)

Masse 249+0,10 2,46+0,10 0,19+0,00,19+0,01 0,17 £0,01
coquille GLMM ; F;4;=0,01;p=0,94 GLMM ; §,,=2,26 ; p=0,13

(9)

Concentratior 3,52 + 0,03 3,58 + 0,09
lysozymes GLMM ; Fy 6= 0,47 ; p = 0,50

3

8

(ng/ml)

Concentratior 4,67 + 0,34 3,89+0,31 26,50 + 4,689,21 + 8,689,04 + 2,18
testostérone GLMM ; Fi197=4,34 ;p = 0,04 GLMM ; F;2,=1,22 ;p=0,31
(pg/mg)

Quantité 21,85+1,6117,62+1,45 1540+2,807,40+3,3 12,35+ 1,1
testostérone GLMM ; Fyq;=3,41;p =0,08 GLMM ; £,,=0,82; p=0,45

(ng)

Table I.B: Comparaison des caractéristiques des ceufs aehpertlrix grise et le can
domesique selon le degré de préférence pour le parenainsi que, dans le cas du cai

'absence de partenaire. Les caractéristiques agéepaont la masse des ceufs, leur vo

la masse du vitellus, celle de I'albumen, celldadeoquille, la concerdtion de lysozyme
dans l'albumen (chez la perdrix uniquement), leceatration et la quantité de testostél

dans le jaune d'ceuf.
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Effets du choix de partenaire sur les caractérisies des ceufs

Chez la perdrix, les analyses de variance ne nmunpes d'effet significatif de la
préférence de la femelle perdrix grise vis-a-vissde partenaire sur la masse de
I'oeuf ou sur son volume. Les masses du vitelludattmimen et de la coquille,
ainsi que la concentration de lysozymes dans bPa#lou ne difféerent pas
significativement entre les deux groupes, contnagnet a la concentration de
testostérone dans le vitellus. Cette concentragisinstatistiquement supérieure
pour les ceufs du groupe P a ceux du groupe NRe(t&hlfigure I.C).

Dans cette espéce, la masse de I'ceuf et ses dimgnainsi que la quantité de
lysozymes qu'il renferme, sont des données trdsestaet donc difficilement
modulables (Cuccet al, 2006).

Chez le canari, la masse et le volume des ceufsniagignificativement selon le
groupe de préférence de la femelle. Un festt-hocprécise que les ceufs sont
plus massifs et plus volumineux dans le groupe NE dans le groupe S
(Bonferroni, Masse : Pvs NP, t=0,58,p=0,83vs S,t=1,93,p=0,15; NP vs
S, t=2,56, p=0,04; Volume :P vs NP, t=0,§50,89; P vs S, t=2,15,
p=0,10; NP vs S,t=2,63, p=0,04; table figyre 1.D).

Les masses de l'albumen et de la coquille ne diffgpas significativement entre
les groupes. Mais nous observons une augmentagaificative de la masse du
vitellus des ceufs pondus par les femelles du gr&upar rapport a ceux pondus
par les femelles des autres groupes (table I.BrdigD).

Nos résultats statistiques montrent aussi une adrita masse de l'alboumen dans
les ceufs pondus en troisieme position, puis cetéssm remonte (GLMM,
Fa44= 2,65, p<0,046, figure LLE). Le test statisigmontre une interaction
significative entre le groupe de la femelle etdeg de I'ceuf (GLMM, §44= 2,32,

p < 0,05, figure I.LE ), sans que le tpsst-hom'indique de différence spécifique.

Les femelles de canari non-appariées pondent dds omenins gros et moins

lourds que celles appariées a des méales non-psdt#rsedes tests de choix. Bien
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que les ceufs pondus par des femelles appariéemales préférés ne different
pas significativement, en terme de volume et delqpales ceufs pondus par les
femelles non appariées, une méme tendance estvébsdbe plus, aucune
différence significative n'a été trouvée entre desfs des femelles de groupes P
et NP. En cela, nos résultats different de ceuxvite chez d'autres espéces. Chez
la caille peinte, par exemple, ce sont les femedlppariées avec des males
fortement ornementés qui pondent des ceufs plugsidague celles appariées aux
males dont les ornements sont plus petits (Utkeal, 2005). Chez l'autruche
d'Afrique, la masse de l'ceuf augmente avec la wguau male, visible par
différentes caractéristiques de la couleur du rfBdmatoet al, 2009). Et chez le
diamant mandarin, l'attractivité du male influeacessi positivement la masse des
ceufs, méme si c'est d'une maniére plus subtikefelaelles appariées a des males
attractifs pondent des ceufs plus lourds et donmidase est corrélée a leur propre
poids, alors que la masse des ceufs pondus paemietids appariées a des males
non-attractifs est plus faible et non corrélée daemasse de la femelle (Rutstein
et al, 2004).

La masse du vitellus augmentent dans les ceufs popdu les femelles du
groupe P (table I.B, figure 1.D). Le volume de lfeetila masse du vitellus ne sont
pas toujours corrélés (étourneau sansonnet, R&KI&B4). L'investissement de la
femelle dans les ceufs peut donc se faire indépaméaitau niveau de la masse
du vitellus et de la masse générale de I'ceuf. émgmce d'un male entraine
l'augmentation de la masse générale de l'ceuf, samaie la préférence de la
femelle pour son partenaire influence la masseiteilus.

Chez le canari, la présence d'un male partenagenegitant aux ceufs d'étre
fécondés, modifie l'allocation des ressources aufs,oet par surcroit, le niveau
de préférence de la femelle pour ce dernier motiifieestissement prénatal de la

femelle.
La chute de la masse d'albumen dans le troisiénfeposdu par les femelles

canari est intrigante. De telles variations de dardité d'albumen n'ont pas été

mentionnées dans des études précéedentes, mais vrasque les données
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concernant l'albumen sont beaucoup moins nombrepseselles concernant le
vitellus. L'analyse de variance révele, dans natnede, un effet croisé du
traitement et du rang de I'ceuf. Malgré cela, less tfgroupes expérimentaux n‘ont
pas de profils tres marqués (figure I.E). L'évalntde la masse de l'albumen dans
le groupe NP semble étre la cause du profil généeaalla chute observée dans
I'ensemble des groupes n'est visible que sur lebeale ce groupe (figure L.E). Le
plus surprenant est la reprise d'une masse normialeumen pour les deux
derniers ceufs. L'albumen est composé a 90 % dathdrland & Rahn, 1987),
donc un amenuisement de sa masse peut étre dinangque d'hydratation. Mais
comme les femelles expérimentales ont effectuéslemycles a différentes
périodes, I'hypothése d'un manque d'apport d'eancament de la fabrication du
troisieme ceuf est a écarter. Une autre possietit&ue les femelles subissent une
fatigue particuliére lorsqu'elles fabriquent leigi@me ceuf. La moyenne les
femelles de cette expérience ont pondu 3,35 celdésnedde est de 4 ceufs, ce qui
signifie que pour la majorité des femelles, ledi@ine ceuf est lI'avant-dernier ceuf
de la couvée. Pourtant, aucune différence au niekauythme de ponte n'est

visible : il reste d'un ceuf par jour.

103



Concentration moyenne de

Poids moyen de la coquille (g+se)

o Lo N
o (63} [l (62} N (63}
| | | | | |
Bv)
Z
T

lysozyme (USI+se)

o [l N w
| | | |
o
e
o

Poids moyen de I'oeuf (g+se)

e e =
ON M O®MONDMO
[ I N NN A N R S—

-

Z

T

Résultats et Discussion

@
p=0,780

—~
(e
~

p=0,932

(e)
< p=0,945

(9)
4 - p=0,502
3,5 1
2,5 1

1,5 A

0,5 A

(b)

7000 p=0,934
5
]
S
(]
©
c
(]
>
o
E u
(]
£
=]
o
>
P
(d)
7 - p:0,821

Poids moyen de I'albumen

Concentration moyenne de
testostérone (pg/mg+se)

o [l N w N (6}

| L L L L L

P NP

Figure I.C: Moyennes (aje la masse d
ceufs, (b) du volumedes ceufs, (c) de la ma
du vitellus, (d) de la masse de I'albumen, (¢
la masse de la coquille, @ la concentratic
de testostérone dans le Vlits et différence
significatives entre les deux grou
expérimentaux : ceufs pondus par des pe
femelles appariées avec leur male préfeér
ou non-préféré (NP).

La valeur indiquée est celle de l'analyse
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male préféré (P), non-préféré (NP) ou non-appdB&e

La valeur indiquée est celle du tesist-hocde Bonferroni lorsqu'une différence significata
été trouvée entre deux groupes et celle de l'amaigbriquée de varianceiligant le GLMM
dans le cas contrai
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Figure I.E : Masse de l'albumen selon le rang de ponte d'ceufs de canari domestique.
(a) Courbe d'évolution générale des trois groupes expérimentaux

(b) Courbes d'évolution pour chaque groupe expérimental

(c) Nombre d'ceufs de chaque rang pondus par les différents groupes expérimentaux.
La valeur indiquée est donnée par le pestt-hocde comparaison de Bonferroni.
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Effets du choix de partenaire sur les jeunes

Certains ceufs de perdrix grise ont été incubés dinserver l'effet de la
préférence sur les jeunes. Le taux d'éclosionigsifisativement plus élevé dans
le groupe P que dans le NP (table I.D, figure IIE. masse des poussins a
I'éclosion n'est pas significativement différentére les deux groupes a I'éclosion,
ni a 10 ou 21 jours de vie. Il en est de méme paumunité cellulaire des
poussins a 10 et 21 jours de vie. La survie desieggua 21 jours est
significativement supérieure pour le groupe P aouge NP (N = 42 poussins,
figure L.F).

La préférence des femelles pour leur partenaire bleendonc influencer
positivement ['éclosion et la survie des jeunes.r€miltat est a prendre avec
précaution, car le nombre de jeunes éclos duraxpdrience est plutét faible.
Deux hypothéses peuvent expliquer un meilleur appmEment et une meilleure
survie des jeunes issus d'ceufs pondus par leslésnoih groupe P : un effet
maternel induit par la qualité du male partenaineb@n la qualité génétique du
pére qui serait transmise aux jeunes. Parmi lesbreuses caractéristiques
mesurées sur les ceufs, seule la concentrationstiest&one du vitellus change
entre les deux groupes. De plus, entre 10 et 2%,jgauls deux poussins n'ont pas
survécus, tous deux appartenant au groupe NP, deaparents différents. L'un
des poussins a d'ailleurs deux freres ou sceursrmjuiécu plus de 21 jours. Ces
deux jeunes décédés avaient un WWI (estimation'icdenunité a médiation
cellulaire, voir détails p.73) a 10 jours (0 et®rhm) en dessous de la moyenne
de l'ensemble des jeunes a 10 jours de vie (WW18 §0,02 mm). La
testostérone ayant des effets variables sur l'int@wselon les espéces (table
pp.47-48), il est possible que, chez le jeune ddrpe I'effet soit positif et que
cette hormone aide au développement embryonnaiperatette une meilleure
survie des jeunes. Pourtant, aucune corrélatio®td'anise en évidence entre la
concentration moyenne de testostérone dans ldiusitune couvée et les taux
d'éclosion des ceufs incubés de la méme couvée, plarty et de survie des jeunes
correspondants a 21 jours, dautre part (Peardseigsion, r=0,19 ; Survie,
r=-0,18).

107



Résultats et Discussion

Taux d'éclosion
(%)

Masse éclosion

(9)

Masse 10 jours

(9)

Masse 21 jours

(9)

Réponse immunitaire
10 jours

(mm)

Réponse immunitaire
21 jours

(mm)

Survie a 21 jours

(%)

P NP

37,264 11,3+4)9
Mann-Whitney ; =11 ; p <0,01

8,06 £0,14 8,25+0,23
testt; 4,=0,69; p =0,49

19,64 £ 0,93 18,70 £ 1,45
testt; t5=-0,45; p = 0,66

36,74 £ 2,81 38,67 +5,92
testt; t0=0,26 ; p = 0,80

0,18+0,02 0,17 £ 0,06
testt; $5=-0,16 ; p = 0,87

0,14 +0,02 0,08 + 0,05
testt; $3=-1,25;p =0,22

73,0+10,5 14,6+5,7
Mann-Whitney ; Y= 3 ; p = 0,02

@)

p <0,01

50 ~

40

30 -

20 A

Taux d'éclosion
(% des ceufs incubés + se)

10

P

'_\

N o)) (e} o

o o o o
| | | |

Taux de survie a 10 jours
(% des ceufs éclos + se)
N
o

NP

Table I.D :

Comparaison des
caractéristiques des
jeunes de perdrix gris
selon le degré de
préférence de leur mére
pour son partenaire.
Les caractéristiques
comparées sont le taux
d'éclosion, la masse des
poussins & I'éclosion, a
10 jours et a 21 jours, et
leur réponse immunitai
cellulaire a 10 jours et a
21 jours.

(b)
p = 0,02

P NP

Figure I.LF : Taux (a) d'éclosion des ceufs incubés et (b) de survie des je
21 jours. Lesceufs sont pondus par des femelles de perdrix grises apparié
leur male préféré (P) ou non-préféré (NP). Le test de Mhithey montre ur
différence significative entre les deux groupes.
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Conclusion

es résultats ne montrent aucune difference danm#&seres de pondre les ceufs

selon que les femelles (perdrix ou canari) se aotbuplées avec des males préférés

ou non. Une influence du partenaire sur la datéadaeonte ou la quantité d'ceufs
pondus n'a pas encore été mise en évidence (canaxiezet al, 2004 et tyran tritri, Murphy
et al, 2008). Ces deux parametres ne semblent influeqoéspar des caractéristiques
environnementales comme la nourriture disponiblies:femelles canari les mieux nourries
pondent le plus d'ceufs (Mullet al, 2008), le troglodyte familier pond moins d'ceufisfia
de saison, lorsque la nourriture se fait plus (atgrskyet al, 1999).
La préférence pour le partenaire ne semble paseinder non plus la masse ou le volume des
ceufs dans les deux especes étudiées. Il s'agtapodtun résultat déja observé chez le canard
colvert, dont les femelles, ayant copulé avec léempréférés de I'ensemble des femelles,
pondent de plus gros ceufs que celles ayant copdé s males les moins appréciés
(Cunningham & Russel, 2000). Chez la perdrix, it esssible d'expliquer l'absence
d'influence du méale par la tres faible variabiiiéividuelle de la masse et du volume des
ceufs (Cucco et al., 2006). Par contre, chez lercan@me si la préférence pour le partenaire
n'influence pas le volume et la masse des ceufs abservons un effet positif d'un autre
facteur sur ces caractéristiques : la présencemdala partenaire. Cet effet ne peut pas étre
observé dans une espéce comme la perdrix, qui me ges oceufs qu'aprés un accouplement.
Le méale est obligatoirement présent pour que laefienponde. Chez le canari, au contraire,
les femelles, stimulées par l'allongement de latggériode, pondent leurs ceufs, méme en
'absence de partenaire. Mais, d'aprés nos résuéiiés pondent des ceufs moins lourds en
l'absence de partenaire que lorsqu'elles sontrigega La présence d'un male permet a la
femelle de pondre des ceufs fécondés et la ponteerdeslors plus qu'une obligation
physiologique. La femelle, dont I'allocation des@srces aux ceufs était réduite au minimum
en l'absence de fécondation, va avoir un investisgé prénatal augmenté en présence d'un
partenaire. Un accroissement de la masse de I'eumep un meilleur développement
embryonnaire : la masse de l'ceuf est souvent éerrél celle de l'oisillon, un facteur
prépondérant de sa survie, comme chez le merldMaigrath, 1992) et le troglodyte familier
(Styrsky et al., 1999) par exemple.
Nous trouvons aussi un effet de la préférence poyartenaire sur les caractéristiques des
ceufs. Chez le canari, les femelles appariées a haétes préférés investissent de I'énergie
dans le dépot de vitellus. Le jaune d'ceuf qui a&agié utilisé pour I'embryogenese forme une
poche reliée a I'estomac de l'oisillon et lui slErtréserve énergétique pour ses premiers jours

de vie (Kear, 1965, Peach & Thomas, 1986). Cheamari, les jeunes, nidicoles, dépendent
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totalement de leurs parents pour le nourrissaggrémier jeune a sortir de sa coquille doit
souvent attendre I'éclosion d'un ou deux autress ggofir commencer a étre nourri par les
adultes. Par conséquent, il est intéressant deégessne réserve de nutriments lui permettant
de continuer son développement en attendant lesign® ravitaillements par les adultes. De
leur coté, les oisillons arrivés apres le débuhdurrissage profitent aussi de cette réserve qui
compense l'acces moins fréquent aux becquées a daua concurrence des autres oisillons
plus gros car plus agés.

L'intérét du jaune d'ceuf aprés l'éclosion est bmaucplus relatif chez la perdrix. Les
oisillons, nidifuges, éclosent presque tous en m&mgs et se nourrissent d'eux-mémes. Une
augmentation de la masse du vitellus ne semblael@asir favoriser les oisillons nidifuges,
méme si une réserve peut leur permettre d'avoierige d'atteindre le site de nourrissage et
n'‘est donc pas a négliger. Dans les espéces regdifug ratio vitellus sur albumen est trés
éleveé (voir figure IN.5.B, p.29), il doit donc éegtrémement colteux de l'augmenter encore.
Par contre, les jeunes nidifuges rencontrent tegsidement les jeunes des couvées
avoisinantes. L'acces a la nourriture des pousknzerdrix grise peut étre tres rapidement lié
a leur statut social. Dans ce cas, les fortes curateons de testostérone observées dans le
vitellus des ceufs pondus par les femelles appagiéesrs males préféres (figure 1.C) peuvent
augmenter la compétitivité des jeunes de ces cgupée rapport aux autres couvées. Des
études sur la mouette rieuse et la poule domestigaetrent une augmentation de la
probabilité des comportements agressifs chez demgetraités par injection de testostérone
(Groothuis & Meeuwissen, 1992, Ros et al., 2002,un¢p & Rogers, 1978). Une
augmentation du taux directement dans I'ceuf pdiavair le méme effet. Parfois, la qualité
du partenaire influence le taux de testostéronevitkllus, comme chez le paon, ou les
femelles appariées aux males les plus ornementaepbdes ceufs dont la concentration de
testostérone du jaune est élevée (Loyau et alZ)200chez le diamant mandarin ou les ceufs
contiennent plus de testostérone quand ils sordysopar des femelles appariées aux males
les plus attractifs (Gil et al., 1999).
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Le rang social,
réel ou suppose,
du partenaire
influence-t-il
I'allocation des ressources

dans les oeufs ?



Capitolo Il - Riassunto

Questo capitolo si concentra suglifetti dello status socialg reale o presunto, del
maschio sull'allocazione di risorse nell'uovo degdella femmina.

Il concetto di status sociale si riferisce ad uesacchiarelativa che si instaura tra gli
individui. Il rango sociale puo influenzare l'accesso akerse o ai partner sessuali. |
maschi dominanti sono quelli che si accoppianoidi(ps. nel gallo, Johnsest al,
2001) e hanno un migliore successo riproduttivorfescanarini, Parisot, 2004) rispetto
ai maschi subordinati. In generale, lo status dindividuo & legato all’aggressivita. Tra
gli uccelli canori, pud anche essere correlatolialita del canto (Parisot, 2004).

Gli individui dei due sessi possono essere "inéiste cioé ottenere informazioni dalle
interazioni tra altri individui della stessa spedMcGregor & Dabelsteen, 1996).
Durante le interazioni di canto, il canto che sirappone, coprendo l'altro, & percepito
come piu aggressivo e dominante rispetto al caoferto (Dabelsteeet al, 1997,
Naguib, 1999, 2005) e questo puo riflettere iltietastatus gerarchico dei due maschi.
In questo capitolo, si &€ misurato l'effetto delkatgs del maschio o del suo canto
sull'allocazione di risorse nelle uova da partéadielmmina. Gli esperimenti sono stati
condotti su 18 femmine e 18 maschi di starna ee@tiiine di canarino. Nel canarino, le
femmine hanno sentito interazioni di canto deteamia dello status del canto
stimolatore, che puo coprire l'altro (R +) o eseseroperto (R -). Il canto stimolatore é
stato diffuso durante la deposizione delle uovdlaNgarna, le femmine hanno osservato
interazioni tra il loro futuro partner ed un altraschio mostrando il loro maschio come
dominante (D +) o subordinato (D -). Le uova somates raccolte dal giorno della
deposizione per essere misurate (peso, volume,detdaorlo, dell'albume e del guscio,
concentrazione e quantita di testosterone neldyorl

La nostra ipotesi e che le femmine di starna, gued@ ad un maschio dominante, e
guelle di canarino, sentendo un canto percepitcecdominante, allochino piu di risorse
nelle uova delle femmine di controllo.

| risultati della starna sono diversi in funzioral@ta della femmine: nelle femmine che
si riproducono per la prima volta, la dominanza pattner aumenta la quantita di
testosterone deposta nel tuorlo (figura), mentie emmine di due anni non si osserva

nessun effetto (figura).



Nel canarino, troviamo un effetto positivo del @R +" sul peso del tuorlo (figura),
che fornisce una riserva di energia per i primirgiai vita dei neonati (Kear, 1965,
Peach & Thomas, 1986).

25 -
p =0,03¢

20 -

15 -
Ol anno

W 2 anni
10 -

Quantita media di testosterone nel tuorlo (ng+se)

D+ D-
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Introduction

a notion du statut social fait référence a un ela®nt relatif des

individus les uns par rapport aux autres. Il reachgte principalement

de l'acces aux ressources ou aux partenaires sexg@héralement, le
statut d'un individu est lié a son agressivitéuspln individu est agressif, plus il
est dominant. Le statut social de l'individu jourer@le important dans son acces a
la reproduction, tant par ses comportements afsegdoignant les concurrents
potentiels, que par l'attraction que son statutat@cée vis-a-vis de l'autre sexe.
Chez le coq doré -espéece a l'origine de nos paldegestiques- par exemple, les
males dominants sont ceux qui copulent le plus driéne générale (Johnseh
al., 2001). Parfois pourtant, lorsque le statut socefkeflete pas la "qualité" du
male -et dans cette espéce c'est lorsque le statotale ne correspond pas a la
taille de sa créte- les femelles préferent copalesc les males portant une plus

grande créte méme s'ils sont subordonnés (Jolesen2001).

Chez la perdrix, la dominance a été peu étudiég.cheactéristiques exactes qui
permettent a un male de dominer un autre ne segndg@@rminées. Il est pourtant
fort probable que la masse, la condition physicquesi que I'age des individus

jouent un réle important dans la déterminationahgrsocial.

La dominance chez le canari n'est pas liée au paida morphométrie ou a la
concentration en testostérone dans le plasma sargue ce soit pendant ou en
dehors de la saison de reproduction (Paretoal, 2004, Parisoet al, 2005,

Parisot, 2004). Les males dominants ont un meilleucces reproducteur et

chantent plus de phrases A gue les méles suborsi§Raésot, 2004).

118



Introduction

Des études récentes montrent que, lorsque les mélehantent pas de phrase
A, les individus des deux sexes sont sensiblesirgexactions de chants entre
les males. Les individus sont capables de retiesridformations d'interactions

entre deux autres individus. On dit qu'ils sontdi$crets” : ils obtiennent de

I'information & partir des interactions des autiedividus de la méme espece
(McGregor & Dabelsteen, 1996).

Ces interactions de chant refletent des difféerem=egiualité, de motivation et
méme de statut social entre les individus (Nag@f5). Le recouvrement du
chant d'un individu par son congénere amene leselfesn a montrer une
préférence pour le chant "recouvrant” (e.g. Aebyl, 2008, Leboucher & Pallot,
2004) ou a étre infideles a leur partenaire hab{ig. Mennillet al, 2002, Otter
et al, 1999). Chez le canari domestique, les femellesfepnt un chant
recouvrant un chant concurrent et ce, principalénpandant leur phase de
fertilité (Amy et al, 2008). En effet, un chant qui recouvre un sigmelcurrent
est percu comme une volonté d'attiser la confrmmatocale (Dabelsteeet al,
1997, Naguib, 1999). Il reflete donc l'agressivdté méale et peut renseigner sur

son statut social.

De nombreux stimuli environnementaux peuvent imfae ['allocation des
ressources dans les ceufs pas les femelles. Le miflence de maniére
importante la qualité de la ponte de la femeller &emple, une femelle de
perdrix rouge ayant choisi son partenaire pond glosufs (Bottoni et al., 1993),
I'attractivité du partenaire influence positivemkninasse des ceufs chez le canard
colvert (Cunningham & Russel, 2000). Nous avonsiausntré dans le chapitre |
que la préférence de la femelle pour son partei#iteencait la masse du vitellus
des ceufs pondus, chez le canari, et la concemtral® testostérone dans le
vitellus, chez la perdrix. Le statut social desepés aussi peut influencer
I'investissement maternel : chez le canari, une2gapce montre que le rang
social des femelles est déterminant pour la contipastde l'ceuf. Les femelles
dominantes pondent des ceufs contenant plus dstiéstoe (Tanvez et al., 2008).
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Dans ce chapitre, nous posons la question deubinfle du statut social du male
sur l'investissement des ressources par la ferdatis les ceufs. L'étude porte sur
I'allocation des ressources aux ceufs par des fesnédl deux especes, le canari et
la perdrix. Chez le canari, les femelles sont sgamia un chant spécifique
pendant leur période de ponte. Un statut a étéé&aléatoirement & ce chant par
des interactions par recouvrement lors de comepastfictives (montages de deux
chants). Avant la période de ponte, les femellésretent le chant soit recouvrant
un autre chant (groupe R+), soit recouvert parutreachant (groupe R-). Chez la
perdrix, les femelles sont appariées avec des nuidpsnants (groupe D+) ou
dominés (groupe D-). Le but est de comprendre stdaut du partenaire (ou du

chant entendu pour les canaris) influence l'aliooadles ressources dans les ceufs.

Notre hypothése est que, puisque les femelles icgéférent les chants
recouvrants pour choisir leur partenaire, elleestivont plus de ressources dans
leurs ceufs si elles entendent un chant recouvidamdtpgu'un chant recouvert.
Nous posons aussi I'nypothese que les femellesiypepdi investiront plus dans
leurs ceufs seront celles appariées avec un malendomNous pensons que le
statut dominant du chant entendu pendant la poote fpes canaris ou du
partenaire pour les perdrix entraine la ponte dopifs lourds et volumineux.
Nous avons mesuré la masse des différents comdstude |'ceuf (vitellus,
albumen et coquille) pour comprendre avec plus @eigion quelle partie de
I'oeuf se trouvait affectée par la situation. Etsnauons mesuré la concentration
en testostérone dans le vitellus pour voir si léeade chants recouvrants peut
entrainer une augmentation de concentration, cooelaea été observé quand les
femelles canari sont soumises a des chants aréGil et al, 1999, Tanvezt
al., 2004 ; mais voir Marshakt al, 2005) ou quand les femelles perdrix sont

appariées avec un male preferé (chapitre 1).
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es expériences ont été menées sur 18 femellesreillE® de perdrix grise, ainsi

gue sur 20 femelles de canari domestique commun.

Détermination de la dominance des perdrix males

Les perdrix, soumises a la photopériode natureli¢,été étudieées du 22 janvier
au 08 juin 2007. Jusqu'au 28 février, la hiéraremtre les males a été évaluee a
l'aide de tests simples d'acces aux femelles. &neelfe, qui ne sera plus
confrontée aux mémes males pendant l'expérientgla®e dans une cage en
face d'un compartiment (¥4 de voliére) ou sont @ad@ux méles pendant cing
minutes (figure 1.A). On attribue un score de Unpcau male dominé et de 2
points au male dominant. Le male dominant est aghiia I'accés exclusif a la
femelle, l'autre male lui laissant visiblement lage, ou celui poursuivant l'autre
pour lui donner des coups de bec. Lorsque les deiles ne s'agressent pas et
s'‘approchent ensemble de la femelle, un score peirtt est attribué a chacun
d'eux. Le male ayant le score le plus élevé obtemang 1, tandis que le méale

dont le score est le plus faible obtient le rang 18

Appariement des perdrix

Une fois la hiérarchie entre méles déterminée, Booss montré le statut de son
futur partenaire a chaque femelle par une conftmmavec un autre male. Si une
femelle a permis de déterminer la hiérarchie ed&ex males, ce sont dautres
males qui lui sont présentés lors de la confromatafin d'éviter un effet de
reconnaissance. Le futur partenaire est confrontéc aun male de rang
suffisamment éloigné pour que la différence soénbvisible (table 1l.A). Par
exemple, la femelle que nous voulions apparier alem a vu la confrontation
entre ce male, de rang 1, et le male J, de rangell®.a donc observé son
partenaire dominer l'autre male, elle fait partiegdoupe D+. La femelle appariée

au male J a vu la méme interaction, mais a étérigggpau male dominé de la
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confrontation. Elle fait partie du groupe D-. Lemmielles ont été témoins des
interactions entre males dans le méme disposipEemental que celui utilisé
pour déterminer le rang des males. Les couplesfeones le 29 février et placés
chacun dans une demi-voliere. Etant donné que deselfes sont dans leur
premiére (N=6) ou deuxiéme (N=12) saison de repntioln, nous avons pris soin
de répartir équitablement les femelles d'un ou d&ux entre les deux groupes

expérimentaux.

Dispositif expérimental appliqué aux expériences $&s canaris

Les femelles canari ont été testées en trois this25 octobre au 21 décembre
2005, du 29 octobre 2007 au 20 janvier 2008 et thvier au 6 mai 2008. Elles
sont placées dans des cages individuelles, ellesem@lacées par paires dans des
caissons d'isolation acoustique. Ainsi, les ferselgans étre isolées socialement
car partageant un caisson avec une autre femghérimentale, n'‘entendent pas
d'autre chant de méale que ceux diffusés pour lexpee. La photopériode est
passée en JL une semaine avant le début des diffust chaque cage recoit dés

ce moment le matériel nécessaire a la fabricationid.

Construction des chants de canari

Les chants expérimentaux sont fabriqués a l'aiddodiciel Avisoft-SasLab®,
v.3.74, avec des notes tirées de la banque de dsrthé LECC, enregistrées a
l'aide d'un lecteur/enregistreur Marantz® PMD 2B1partir de répertoires de
males jamais appariés avec les femelles expéritesntdes notes introductives,
des notes conclusives et des syllabes complexesét@ntsélectionnées pour
construire des chants expérimentaux. Plusieurstgltfiérents ont été construits
pour éviter les probléemes de pseudoréplication gismaet al, 2001).

Un chant est constitué de plusieurs phrases : brese introductive, constituée
de 3 notes (0,75 s), suivie d'une phrase attractivestituée de 24 syllabes
complexes a deux notes, couvrant une bande deeinégude 2 kHz et répétées a
un tempo de 16 syllabes par seconde (1,5 s) et en2 phrase de conclusion,
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constituée de 9 notes (3,75 s). Le tout forme wanthk'une durée de 6 secondes
(figure 11.B).

Protocole expérimental pour le canari

Apres une semaine en photopériode de JL, des @titama de chant sont diffusées
individuellement aux femelles. La cage de l'une diesx femelles du caisson est
otée pendant le temps de la diffusion de lintéwaca l'autre femelle. Chaque
femelle d'un caisson entend l'interaction exacteéropposée a celle entendue par
l'autre femelle du caisson. Si la premiéere femalentendu le chant A recouvrant
le chant B, la seconde femelle, entend le chane@®uvrant le chant A. Ces
diffusions ont lieu deux fois par jour pendant cjoqrs.

Lors des interactions de chants, un premier chstindlifusé par un haut-parleur,
puis au bout de 1,5s, un second chant est émisupasecond haut-parleur,
donnant l'impression que le deuxieme chant "coappalrole” au premier. Les
interactions ont lieu six fois de suite (figureB). Les deux chants sont donc
diffusés dans leur totalité et la femelle peut éeolun ou l'autre, tout en sachant
lequel recouvre l'autre.

Le lendemain de la derniere diffusion commencdiendiffusions du chant testé.
L'un des deux chants des interactions était énis dmux femelles du méme
caisson d'isolation deux fois deux heures par josgu'a la fin de la ponte. Ces
diffusions sont faites d'une alternance de séqeeteehant (au total 30 minutes)
et de silences. L'une des deux femelles a enteadaohént diffusé comme
recouvrant l'autre chant et appartenait ainsi aawgg D+, tandis que l'autre
femelle a entendu ce méme chant comme étant recopae l'autre chant et

appartient donc au groupe D-.

Collecte des données

Lorsque la ponte commence, les ceufs sont récupBegpie jour, remplaces et
leurs caractéristiques physiques sont mesuréemétériels et méthodes généraux
p.74). Le total des ceufs s'éléve a 281 chez laigeda 78 chez le canari.
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Tous les ceufs de canaris et une partie des ceuferdeix (N =115, car une
femelle s'est arrété de pondre avant [&"26euf, trois autres, avant le®T? une,
avant le 14™ une, avant le®®et deux au % ceuf) sont séparés, comme expliqué
dans les matériels et méthodes généraux (p.74)gooétudier les caractéristiques
internes (cf. matériels et méthodes généraux pp5j4-

Statistiques

Chez la perdrix, le traitement testé est le st@iumnale partenaire : dominant (D+)
ou subordonné (D-). Chez le canari, le traitememtespond au statut du chant
diffusé pendant la ponte, recouvrant (R+) ou reedufR-).

Les caractéristiques de la ponte sont comparées lesttraitements par un test de
Student chez le canari, et par une ANOVA a deuxetas chez la perdrix, les

deux facteurs étant le traitement et I'adge deslfeme

Concernant les GLMM comparant les caractéristioges ceufs (détails du test
statistique dans les matériels et méthodes génépatix), les facteurs fixes sont
le traitement et le rang de l'ceuf, avec en plye I@e la femelle chez la perdrix.

Le seul facteur aléatoire de I'étude statistique les couvée(traitement).
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Figure ILLA: Représentation schématique
tests de dominance chez la perdrix

Deux males sont placés dans le m
compartiment d'une voliére, face a une fen
enfermée dans une cage. Le test dureujasc
que la dominance soit évidentéun des male
se place devant la femelle tandis que l'autre
derriére ou l'un des males attaque l'autre.

Male Rang Confronté a
A 1 J
B 2

C 3 L
D 4 M
E 5 N
F 6 O
G 7 P
H 8 R
I 9 S
J 10 A
K 11 B
L 12 C

Table IlLA : Rang des males de
perdrix grise et interactions
face aux femelles.
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Chant

(_A_\
Séquenc  Haut parleur 1 . . . . . .
Haut parleur 2 . . . . . .

Phrase F

kHz A
4 N

PRV ARV ERV LR LR L L- L L. L L L— L L \\....

FF-\ A RERGl ERAUERERUERSG G
I I I PS

0 1 2 3 4 5 6

Chan

N OO

Figure 11.B : Composition d'une interaction de disaan recouvrement.

Deux hautparleurs diffusent chacun une séquence de typdJite.séquence dure de
minutes et est composée de six répétitions d'amtce six secondes, avec €12
d'intervalle entre deux répétitions.

Un chant est constitué de 3 notes introductiveéss He syllabes F (empan fréquer
de 2 kHz et tempo de 16 syllabes/s) et 9 note®delgsion.
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Résultats et Discussion

Effets du statut du partenaire sur la ponte des &®u

La perdrix grise pond des couvées composées donbneod'ceufs tres variable
avec une latence qui peut aller jusqu'a trois jange la ponte de deux oceufs
(Cucco et al., 2007). Pourtant, le statut sociahdle partenaire n'influence pas
statistiquement le nombre d'ceufs pondus (tablé.11.B

La latence entre la ponte du premier ceuf et la eriseouple ainsi que la durée de
la ponte des femelles perdrix ne different pas plois statistiquement entre les
groupes (table 11.B).

Cing des femelles canari de I'expérience (3 dupggdd+ et 2 du groupe D+) n'ont
pas pondu d'ceuf et ont été retirées de I'expéridrase proportions de femelles
ayant pondu sont les mémes dans les deux groupgssdéGx, x°(1) = 0,02,

p = 0,88, 80 % pour D- contre 95 % pour D+). Ldg¢dbB montre aussi que les
femelles canari des deux groupes ont la méme katentre le changement de
photopériode et la ponte de leur premier ceuf. Geltiad était attendu puisque les
femelles, jusqu'a quelques jours avant le débuadmnte, étaient soumises au
méme type de stimulus : une interaction de chaatsgrouvrement. Le statut du
chant diffusé aux femelles canari pendant la pomefluence pas
significativement la taille de la ponte (table ). semble que le nombre d'ceufs
pondus par les canaris soit trés difficile & moduline étude précédente, portant
sur le statut social de la femelle, n'avait pasmois plus en évidence une relation

entre le statut social des parents et le nombrefsi'pendus (Tanveet al, 2008).
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Perdrix
Dominant Dominé

Nombre d'ceufs 16,11 + 2,09 15,11 +2,42
testt, {=-0,31, p=0,76

Latence 46,44 + 3,24 46,78 + 3,22
(jours) testt; §=0,94;p=0,94
Durée 33,22 £5,09 24,78 + 4,30
(jours) testt; = 1,27 ; p=0,22

Canari
Recouvrant Recouvert
437+1,19 4,00 +1,63

testt;4=0,49, p = 0,63

30,40 + 4,55 27,40 = 3,27

t-test 5= 0,54 ; p=0,61

Durée égale au nombre d'ceufs

pondus

Table Il.B : Comparaison des caractéristiques dedate selon le statut social du

partenaire chez la perdrix grise ou le statut danthliffusé chez le canari domestique.
Les caractéristigues comparées sont le nombre gljpenfius, la latence entre la mise en
couple pour la perdrix ou le passage en JL podahari et la ponte du premier ceuf, et la

durée totale de la ponte chez la perdrix.
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Effets du statut du partenaire sur les caractéripiies des oeufs

Chez la perdrix, les analyses de variance utilisanhéthode du GLMM n'ont
montré aucune différence significative entre le§sadas deux groupes concernant
les différentes caractéristiques mesurées (poidkime, masse du vitellus, de
I'albumen ou de la coquille et concentration oungjté de testostérone du jaune
d'ceuf, table II.C, figure II.C). Le statut du mdadartenaire ne semble pas plus
influencer la masse de I'ceuf et ses dimensionsaquie&férence de la femelle pour
son male ne le faisait dans le chapitre | (pp.98-B®us confirmons encore une
fois la stabilité de ces deux caractéristiques 'arufl de perdrix (Cuccet al,
2006).

Dans le chapitre précédent, nous avons mis en rzedene augmentation de la
concentration de testostérone du vitellus lors@sefémelles étaient appariées a
leur male préféré. La présente expérience ne nse¢mpavidence le méme effet du
statut social du méale partenaire chez toutes leglfes. Le test statistique montre
une interaction entre le statut du male et I'ageademelle concernant la quantité
de testostérone contenue dans le vitellus (GLMMit&ment : voir table 1I.C ;
Age de la femelle : 6= 0,588, p = 0,445 ; Interaction i fs= 4,262, p = 0,042,
figure I.E). Les femelles se reproduisant poupidemiere fois pondent des ceufs
contenant plus de testostérone lorsqu'elles squaries a des males dominants
gue lorsqu'elles sont appariées a des males suburdolLe statut du male semble
donc influencer la quantité de testostérone dépdsdes le vitellus chez les
femelles se reproduisant pour la premiere fois,snpais chez les femelles plus
agées.

La testostérone est une hormone dont les effetsnsobltiples sur les jeunes. Elle
peut diminuer la période d'incubation, accéléreddeeloppement embryonnaire
ou augmenter la masse corporelle du jeune. Pamre;ortle peut diminuer
I'efficacité de leur systeme immunitaire (voir ¢ftie la testostérone maternelle,
table IN.8.A, pp.47-48). Le colt d'un dépbt éleedeabstostérone dans ses ceufs est
plutdt méconnu chez la femelle. Les mécanismes ewedors du dépdt de

testostérone dans les ceufs ne sont pas encoremohéier Deux origines
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physiologiques sont possibles : la testostéroneslp dans les ceufs peut étre
produite directement par le follicule ou peut pmuiveles glandes surrénales via la
circulation sanguine. D'un coté, la concentratient@stostérone dans le follicule
augmente lentement chez la poule domestique conanedgproduire des ceufs
(Bahret al, 1983), ce qui laisse penser que le follicule roglpit pas directement
la testostérone et qu'il faut & 'hormone du tepqg arriver au follicule par voie
sanguine. D'un autre cOté, une stimulation augmeént&a taux circulant de
testostérone chez le canari n'altére pas le tatestiestérone du vitellus (Marshall
et al, 2005), ce qui tend & démentir une influence dedtostérone circulante sur
celle déposée dans les ceufs. Il est par consédifficite de savoir si la femelle
doit s'exposer ou non a un fort taux sanguin déos&sone pour pouvoir
accumuler cette hormone dans I'ceuf de maniére tamer Le maintien d'un taux
sanguin élevé s'avérerait assez codlteux, car lalleemsquerait de diminuer son
systeme immunitaire (Duffet al, 2000 et Peters, 2000) et peut-étre méme sa

fertilité future en s'exposant a une hormone massahte (Clark & Galef, 1995).

Chez le canari, la qualité du chant diffusé penttapériode de ponte ne semble
pas influencer la masse ou le volume de l'ceuf, plos que la masse de
I'albumen et de la coquille ou la concentrationaetjuantité de testostérone
(table 11.C et figure IL.D). Il a été montré queditut de la femelle influencait la
concentration de testostérone dans ses ceufs lepbiatut social de la femelle
est élevé, plus la concentration de testostérorsedaeufs est forte (Tanvek
al., 2008). Dans notre expérience, portant sur leitstht male partenaire, nous
ne retrouvons pas ce résultat. Par contre, nousdns un effet significatif du
chant diffusé sur la masse du vitellus. Les ferselle groupe R+ pondent des
ceufs contenant plus de vitellus que celles du gréup La différence est encore
plus marquée si I'on compare les quantités rekatifeela masse du jaune et de la
masse totale de l'ceuf entre les deux groupes (vagbus/ceuf = 0.37 +0.01
pour le groupe R- contre 0.43 + 0.01 pour le gradpe GLMM, Traitement :
F113=5,523, p=0,035). Il semble donc que le stdéuta femelle influence le
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dépbt de la testostérone dans les ceufs, alors ejuedu male influence la

masse du vitellus de I'ceuf.

Une question émerge de ce constat : les interactienchant par recouvrement
rendent-elles réellement compte du statut soclatifeles males émetteurs ?
Nous allons tenter d'y répondre.

Il est vrai qu'aucune étude ne fait le lien directre le recouvrement d'un chant
par un autre et les rangs hiérarchiques respeatdgsmales émetteurs. Pourtant,
I'écoute d'interactions de chants permet d’évaliesr males (McGregor, 1993).
Par exemple, chez le rossignol philomele, un méleomd de facon plus

agressive a un haut-parleur ayant diffusé un checduvrant un autre chant
dans une interaction préalable (Naguib & Todt, J9¢6mme s'il devait se

défendre avant tout du méle au chant recouvrarez Gh mésange a téte noire,
les males de haut statut social répondent de falenagressive au rival dont le
chant recouvrait celui d'un autre méle. Seule l#iéndes méles de faible statut
social réepond de la méme facon (Mennill & Ratc|i?©04). Les males de faible
statut semblent éviter la confrontation avec unentiint le chant a recouvert
celui d'un rival, comme si leur confrontation étpérdue d'avance. Il semble
gu'un certain lien existe entre le rang hiérarchigtile recouvrement de chant,
mais ce lien est peut-étre trop ténu pour avoirnéte en évidence clairement

dans une étude...

Dans I'hypothése ou notre protocole reflete bienstigut social du male,

pourquoi ne retrouverions-nous pas les résultaffameez et al. (2008) ? Chez
I'humain, le statut social d'un membre d'un couplailli sur l'autre membre.

Dans notre société, I'argent est un bon indicetalutssocial et le mariage avec
un partenaire fortuné est un moyen courammentsé@titiour s'élever dans la
société humaine. Dans la mesure ou le canari estegspéce monogame, la
guestion de savoir si le statut d'un membre du leopmfite a l'autre peut se
poser. Au vu de nos résultats, la réponse sendibtphégative, car si la femelle
profitait du haut statut de son partenaire, sessceohtiendraient plus de

testostérone. D'un autre co6té, il est aussi passdph'un investissement
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avantageux ne corresponde pas a la méme chosegsodeux membres du
couple, méme s'ils partagent un statut social comr@un parle de conflit entre

les stratégies reproductives des deux sexes (Baielfd8, Williams, 1966).

La femelle produit relativement peu de jeunes puesses gameétes sont fabriqués
en nombre limité. Pour maximiser la distribution sks génes, il faut que ses
oisillons se reproduisent efficacement a l'age tadula testostérone rend les
jeunes plus agressifs et augmente ainsi leur staial, lié a la probabilité
d'accouplement (Pizzari & Birkhead, 2000). De plastestostérone augmente le
développement des caractéres sexuels secondatrass€® & Schwabl, 2004),
permettant un plus grand accés au sexe oppose.

Le male, de son co6té, produit une quantité énorengatinetes et le nombre de ses
descendants peut donc étre tres important. Si ohaeuses oisillons ne se
reproduit qu'une fois, la dispersion des genes die mst déja trés importante. La
stratégie la moins colteuse n'est pas de prendre g chaque jeune se
reproduise efficacement a I'age adulte, mais sim@f que chaque jeune se
reproduise au moins une fois. Une augmentation adguantité de vitellus,
permettant de pallier une éventuelle disette apéetosion, peut permettre de

maximiser le nombre de jeunes arrivant a I'adgetadul
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Masse ceuf

(9)

Volume oeuf
(cn’)

Masse vitellus

(9)

Masse albumen

(9)

Masse coquille

9)
Concentration
testostérone

(pg/mg)

(ng)

Perdrix
Dominant Dominé

13,08 £+ 0,14 13,40 £0,10
GLMM ; F1’15= 1,97 ; p= 0,18

6,03+0,05 6,26+0,04
GLMM ; F115=2,16 ; p = 0,16

4,84 +£0,06 4,93+0,07
GLMM ; F1’15= 0,42 ; p= 0,53

6,71+0,10 6,77 +0,10
GLMM ; F115=0,01;p=0,98

2,24+0,08 2,29+0,10
GLMM ; F1’15= 0,22 ; p= 0,64

366+0,16 3,70x0,12
GLMM ; F11,=0,22 ; p=0,65

Quantité testostéronel6,31 + 0,99 16,13 + 0,89

GLMM ; F1’14= 0,88 ; p= 0,36

Canatri

Recouvrant Recouve

1,95+0,06 2,04 +0,06
GLMM ; k13=0,11; p=0,75

1,88+ 0,06 1,98 +0,
GLMM ; £13=0,49 ; p = 0,49

0,43+0,01 0,37+0,01
GLMM ; k13=4,70 ;p < 0,05

1,17+0,05 1,300,
GLMM ; £13= 0,63 ; p = 0,44

0,18+0,01 0,20 +0,
GLMM ; k13=1,34; p = 0,27

—

06

05

01

35,08 +2,93 36,19 + 5,06

GLMM ; £13=0,01; p = 0,92

12,60 £ 1,32 14,50 + 1,

GLMM ; k£13=0,40 ; p = 0,54

Table 11.C : Comparaison des caraigques des ceufs selon le statut social du paré
chez la perdrix grise ou le statut du chant diffet®z le canari domestique. |
caractéristiques comparées sont la masse des laufsjolume, la masse du vitell
celle de I'albumen, celle dedaquille, la concentration et la quantité de tastase dar

le jaune d'ceuf.
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Figure I.C : Moyennes (a) de la masse des ceUfsig(ba masse de I'albumen, (c)lde
masse de la coquille, (dg la concentration de testostérone dans le \stedl
différences significatives entre les trois groupgpérimentaux : ceufs pondus par
perdrix femelles appariées avec un male dominaf} b subordonné (D-).

La valeur indiquée est celle de I'analyse imbriqug&ariance utilisant le GLMM.
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Figure I1.D : Moyennes (aje la masse des ceufs, (b) du volume des ceufse (e)rdass
du vitellus, (d) de la masse de l'albumen, (e) @emiasse de la coquille, @ e
concentration de testostérone dans le vitellusifédrences significatives entdes deu
groupes expérimentaux : ceufs pondus par des cdearidles soumises a la diffusion d
chant recouvrant (R+) ou recouvert (R-) lors dgHase de pré-test .
La valeur indiauée est celle de l'analvse de vasgartilisant le GLMM
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Figure ILE: Quantité moyenne de testostérone dans le vitellt
fonction de l'dgede femelles perdrix (1 an ou 2 ans) et de
appariement avec des males dominants (D+) ou saboés (D-).

La valeur indiquée est celle du tesist-hocde Bonferroni.

p =0,024

16 -
15
14
13
12
11

10 - —+— Groupe D+

9 - —— Groupe [-

Masse moyenne de I'oeuf (g +se)

8 T 1 T T T T T T T T T 1 T T
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

Rang de l'oeuf

Figure IL.F : Evolution de la massaoyenne de I'ceuf selon le rang de ponte d'cet
perdrix et le groupe expérimental.

La valeur indiquée est celle du tgsist-hocde Bonferroni qui montre une différel
significative entre deux rangs (ici, les rangs 2'&pour le groupe D+).

139



Résultats et Discussion

Chez la perdrix, lI'analyse de variance montre ateraction significative entre le
groupe expérimental et la masse moyenne de |'cdU¥KG Traitement : voir
table I.C ; Rang de l'ceuf 1§~26= 1,516, p = 0,081 ; Interaction joh26= 1,698,

p = 0,038, figure II.F). La masse diminue au fuaanesure de la ponte dans le
groupe D+ (femelles appariées a un male dominaraguf pondu en 17éme
position par les femelles du groupe D+ est moinsdajue leur 2éme ceuf. Par
contre, la masse des ceufs pondus par les femealiegralipe D- (femelles
appariées a un male subordonné) est stable tdahgule la ponte (figure II.F).
Aucune différence de composition des ceufs pouvagpliqeier ce résultat n'a été
mise en évidence. Ni le groupe expérimental, nafg de I'ceuf, ni l'interaction de
ces deux parametres n'influence significativemest rhasses de l'albumen, du
vitellus ou de la coquille (GLMM, Traitement : vdiable I.C ; Rang de I'ceuf,
Masse de l'albumen :7fp= 2,093, p = 0,055, Masse du vitellus7,+= 1,502,

p =0,179, Masse de la coquille ;5= 0,962, p = 0,464 ; Interaction : 6tée du
modele car non-significatives, p > 0,05). La madsd'albumen a tout de méme
une évolution intéressante. Non-significatif, lsulat du test statistique ne nous
permet pas d'affirmer qu'une diminution de la maksdalbumen serait la cause
de la diminution du volume de I'ceuf. Mais c'esttgte de ce cb6té qu'il faudrait

tourner de futures recherches permettant d'obierexplication.
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Effets de l'age de la femelle de perdrix grise suwertaines

caractéristiques des ceufs

Aucun effet direct de I'age de la femelle n'a éig em évidence par les différents
tests statistiques sur les différentes caractguet étudiées. Par contre nous
trouvons une interaction entre l'effet de I'ageedtii du statut social du male sur

la testostérone dans I'ceuf. Ce point est discuté paragraphes plus tot (p.120).

Le test statistique met en évidence une interadignificative entre I'age de la
femelle et le rang de I'ceuf concernant le voluméadaf et la masse de l'albumen
(GLMM, Volume de l'ceuf, Age de la femelle : voibta 11.D, Rang de l'ceuf :
Fi9,225= 2,057, p =0,007, Interaction :19h25= 1,999, p =0,009, figure I.G;
Masse de lalbumen, Age de la femelle: voir tdblz Rang de l'ceuf:
F7.70= 2,093, p = 0,055, Interaction 7 fo= 3,457, p = 0,003, figure Il.H). Le test
post-hocne montre aucune différence significative entie lelumes des ceufs
pondus par les femelles se reproduisant pour lmipre fois. Par contre, des
différences significatives apparaissent entre®l@suif pondu par les femelles de 2
ans et leurs F8° 18™ et 26™ ceufs, ainsi qu'entre 1€™ ceuf pondu et celui de
rang 18 (figure Il.LH). Les femelles dans leur deax¢ année de reproduction
pondent des ceufs dont le volume diminue avec éatdrponte.

En ce qui concerne la masse de l'albumen, le taistgjue montre que les
femelles de 1 an pondent des ceufs dont la madbarden augmente avec le rang
de ponte (les ceufs de rang 14 et 20 ont une m&adbearden plus élevée que les
ceufs de rang 2). Cela expliquerait pourquoi lessgpahdus par les femelles se
reproduisant pour la premiére fois ne subissent lpaméme diminution du
volume que les ceufs pondus par les femelles des2 Gmez le Guillemot de
Brunnich, les jeunes femelles inexpérimentées pundes ceufs contenant en
proportion plus d'alboumen que les ceufs pondus par fdmelles plus agées
(Hipfner et al, 2003). Une variation de la composition de I'oaibs I'ordre de
ponte ne peut évidemment pas étre observée damesesgtece, ou les femelles

pondent un ceuf unique.
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Nombre d'ceufs
Latence
(jours)

Durée
(jours)

Masse ceuf

(9)

Volume ceuf
(cm?)

Masse vitellus

(9)

Masse albumen

(9)
Masse coquille
(9)

(pg/mg)

(ng)

Concentration testostérone3,95 + 0,21

Quantité testostérone

1an 2 ans

16,00 £ 2,25 15,42 £ 2,12
testt, {=0,19, p = 0,87

52,00 = 3,48 43,92 + 2,58
testt; t4=1,83; p =0,08

31,00 £ 4,84 28,00 £ 4,59
testt; = 0,41; p =0,69

13,02+0,16 13,37 £0,10
GLMM ; Fl,226= 1,10; p= 0,29

6,02 £ 0,05 6,22 £ 0,04
GLMM ; Fl'225= 0,19; p= 0,66

4,84 +0,09 491 +0,05
GLMM ; F17=1,50 ; p= 0,18

6,60 + 0,13 6,81 £ 0,08
GLMM ) F1’70= 0,54 P= 0,46

2,43 +0,14 2,18 + 0,06
GLMM ; F1gs= 3,68 ; p = 0,06

3,55+0,11
GLMM ; F1’75= 2,85 ; p= 0,10

16,86 £+1,35 1591+0,74
GLMM ; F175=4,26 ; p=0,44

Table II.D : Comparaison des caractéristiques dmotete et des ceufs
selon l'age de la femelle de perdrix grise. Lesada&ristiques
comparées sont le nombre d'ceufs pondus, la latamtce la mise en
couple et la ponte du premier ceuf, la durée tataléa ponte, masse
des ceufs, leur volume, la masse du vitellus, daléalbumen, celle de
la coquille, la concentration et la quantité dedst®rone dans le jaune

d'oceuf.
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(@)

p =0,027

p = 0,001

p=0,011

(cm®+se)

p = 0,025

1
1an

ans

6.8 -
6,6 -
6.4
6,2 -

5,8
5,6 1
5,4 1
5,2 1

2 3 4 5 6 7 8 9 1011 12 13 14 15 16 17 18 19 20

Rang de l'oeuf

(b)

5 T
1

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

Rang de l'oeuf

Figure I1.G : Volume moyen de I'ceuf selon le rang de ponte defs ae perdrix. L
valeur indiquée est celle du tgeist-hocde Bonferroni lorsqu’il montre une différet
significative entre deux rangsi iles différences n’apparaissent que lorsquertefie ¢
deux ans.
(a) Courbes obtenues a partir des données expéalaen
(b) Courbes de tendances généi
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Figure Il.LH : Evolutionde la masse moyenne de l'albumen avec le rai
ponte des ceufs de perdselon I'age des femelles. Les valeurs indiquést
celles du testpost-hoc de Bonferroni lorsqu’il montre une différet
significative entre deux rangs. Ici, ldgférences observées sont avec le re
des femelles de 1 ¢



Conclusion



Conclusion

e chapitre tente de mettre en évidence l'effettautssocial du male sur l'allocation

des ressources maternelles dans les ceufs.

Chez le canari, les femelles sont exposées a degscimpliqués précédemment dans des
interactions par recouvrement. Le statut du chdffilsé pendant la période de ponte, soit
ayant recouvert (groupe R+), soit ayant été reatufgroupe R-) par un autre chant,
n'influence pas les caractéristigues mesurées dés mis a part la masse du vitellus. Les
femelles du groupe R+ pondent des ceufs contenast g vitellus que les femelles du
groupe R-.

Des études précédentes montrent que les fematiesall utilisent des informations obtenues
par indiscrétion pour choisir leur partenaire séxans deux expériences sur le canari ou les
femelles pouvaient entendre une interaction detshafles préféraient le chant recouvrant au
chant recouvert (Leboucher & Pallot, 2004), et cecincipalement lors de la phase de
fertilité de leur cycle reproducteur (Amy et alQ0B). Chez la mésange a téte noire, les
femelles appariées a des males de haut rang agtht pne interaction de chant (c'est-a-dire
dont le chant a été recouvert par un chant intifigsé), s'accouplaient plus fréequemment
avec d'autres males que leur partenaire réguleemproportion de nids contenant des jeunes
dont le pére n'était pas le partenaire régulielademelle était accrue (Mennill et al., 2002).
D'un autre c6té, les méles recevant des diffusienshant de soumission ou aucune diffusion
de chant ne perdaient pas la paternité de leurs ¢Ntennill et al., 2002). Perdre une
interaction de chant par recouvrement peut avair fomale des conséquences importantes a
long terme (Mennill et al., 2002). Chez le RossldPloilomele, les méles appariés recouvrent
plus souvent le chant de males intrus que les nnétant sans partenaire toute la saison de
reproduction (Kunc et al., 2006). Notre expériemmtre qu'en plus d'influencer la formation
des couples, l'indiscrétion pourrait avoir un impadéong terme sur l'investissement maternel

dans les ceufs.

Chez la perdrix, chaque femelle avait été téemomantsa mise en couple de la dominance
(groupe D+) ou de la subordination (groupe D-) de partenaire a un autre male. Nous ne
trouvons pas d'influence du male partenaire snsd¢'mble de nos femelles. Mais les femelles
se reproduisant pour la premiere fois pondent dafs aontenant plus de testostérone
lorsqu'elles sont appariées a des males dominaetsogsqu'elles sont appariées a des males
subordonnés. Le statut du male semble donc inferelacquantité de testostérone déposée

dans le vitellus chez les femelles se reproduipant la premiere fois, mais pas chez les
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femelles plus ageées. Il semble que I'expériencengehd’influence de la dominance sur
l'allocation des ressources maternelles aux ceufs.

Nous sommes a nouveau dans le cas de lindiscrétais cette fois-ci c'est la modalité
visuelle qui entre en jeu, avec des interactiongsiglnes entre les males. Chez la caille
japonaise, les femelles témoins d'une interactibysipue entre deux males préferent les
perdants aux gagnants (Ophir & Galef, 2003). Elmblent éviter le male dominant, qui est
souvent aussi le plus agressif (Opdtital, 2005). Sia priori, choisir des individus dominants
pour s’apparier doit apporter des bénéfices diretiadirects aux femelles (Berglurd al,
1996), il y a de plus en plus d’études qui montrpre les codts de choisir un male dominant
peuvent parfois en dépasser les bénéfices (rewnge@aarnstrom & Forsgren, 1998) et donc
gue la stimulation positive qu'apporte un male det Istatut social peut ne pas étre tellement
evidente. L’expérience sexuelle joue un rble foneiat@l dans I'évitement observé chez les
cailles japonaises car elles apprennent que leglpsaret les comportements sexuels des males
peuvent blesser les blesser en I'expérimentanti{@plGalef, 2004). Chez la perdrix, les
comportements sexuels ne sont pas connus pouddtgereux. Mais les femelles peuvent
apprendre, durant leur premiére année de repradyaiju’'un male de haut statut social peut
étre plus agressif qu'un autre. Etre alors apparié®e male ayant montré de l'agressivité vis-a-

vis d'un autre individu peut ne plus étre une staton réelle.

Nos résultats montrent aussi que les femelles igeddrgroupe D+ pondent des ceufs dont la
masse diminue avec le rang de ponte. Une tellendition n'est pas observée chez les
femelles du groupe D-. Le fait d'étre appariée awmeanale dominant semble épuiser plus
rapidement les réserves qui devraient étre corsa@ax ceufs. Nous observons aussi une
diminution générale du volume de l'ceuf avec le rdegponte, quel que soit le rang du

partenaire. Par contre, cette diminution n'existe ghez les femelles de deux ans. Les
femelles se reproduisant pour la premiere fois pohdles ceufs contenant de plus en plus
d'albumen au fur et a mesure de la ponte, ce aquiblsecompenser la diminution du volume

de I'ceuf.

Nous trouvons, dans ce chapitre et le précédengfigh du male sur la concentration de
testostérone dans l'ceuf chez la perdrix et sundatité de vitellus chez le canari. Pourquoi
linfluence du partenaire n'entraine-t-elle pas teémes modifications dans ces deux

especes ?
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Chez la perdrix grise, les ceufs sont tous ponduserfois, contrairement au canari qui peut
pondre ses ceufs en trois couvées distinctes toubray de la saison de reproduction
(Pomaréde, 1992). De plus, comme la perdrix grssaiee espece nidifuge, la proportion de
vitellus de I'ceuf est particulierement élevée, carée a celle des ceufs d'une espéce nidicole
comme le canari (Sotherland & Rahn, 1987, figurb.B1p.29). Les femelles de perdrix grise
ont donc une quantité importante de vitellus a pireden un cours intervalle de temps, ce qui
doit épuiser la totalité de leurs réserves. Uneraudation de la masse du vitellus ne doit pas
étre physiologiquement possible sans réductioradaille de la ponte. La concentration de
testostérone, par contre, est assez faible (unemney4,01 + 0,13 pg/mg dans ce travail de
doctorat), comparée a celle retrouvée dans les oslés canari (moyenne de
37,99 + 1,72 pg/mg) et par conséquent plus facitemmdulable.

La perdrix grise est une espéce préecoce et leggesortent de I'ceuf bien développés. lls sont
capables de quitter le nid trés rapidement et re#neot donc assez vite les jeunes des couvées
avoisinantes, avec lesquels ils entrent en conmétipour l'accés a la nourriture.
L'augmentation de la concentration de testostédonétellus en réponse a la préférence pour
le partenaire ou un statut social élevé de ce éemeut avoir un effet positif sur le
développement et le statut social des jeunes, caugumenterait leur compétitivité vis-a-vis
des autres couvées. L'augmentation de l'agressibtEnue par des injections de testostérone
chez des jeunes de mouette rieuse, semi-nidicetesje poule domestique, nidifuges
(Groothuis & Meeuwissen, 1992, Ros et al., 2002un¢p & Rogers, 1978), peut leur

permettre d'élever leur statut social et ainsmélerer leur acces a la nourriture.

Chez le canari, une telle compétition inter nidxis® pas. Les jeunes sont tout a fait
incapables de sortir du nid durant les 15 premairss de leur vie, pendant lesquels ils sont
totalement dépendants des soins parentaux. lls souftis, par contre, a une forte
compétition intra nid. Dans cette espéce, I'éctogst asynchrone. La femelle commence a
couver dés la ponte du premier ceuf, contrairemextf@melles de perdrix grise. Il y a donc
une différence de quelques jours entre les preneiefes derniers éclos. Ceux-ci sont plus
petits et plus faibles que leurs ainés. Leur quémaadimentaire peut s'avérer inefficace
comparée a celle des autres oisillons de la coudédeur c6té, les premiers nés ne sont pas
forcément mieux lotis : la femelle ne commence tpagours le nourrissage dés la premiére
éclosion. lls doivent souvent attendre I|'éclosian I'deuf suivant pour commencer a étre

nourris. La préférence de la femelle pour son paite ou le fort statut social de ce dernier
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entraine la ponte d'ceufs contenant plus de viteQeste partie de I'oeuf constitue la réserve
énergétique principale de I'embryon. Elle peut iaése utile apres I'éclosion, car le reste de
vitellus reste relié a I'estomac de l'oisillon é&c(&ear, 1965, Peach & Thomas, 1986). Cette

réserve eénergétique peut permettre aux premiereged'attendre le début du nourrissage et
aux derniers éclos, que leurs ainés soient repus.
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Chapitre III

Les Signaux
supra optimaux
influencent-ils
I'allocation des ressources

dans les oeufs ?



Questo capitolo si concentra sugéffetti di uno stimolo super normale
sull’allocazione di risorse nell'uovo nella femmisiacanarino.

Secondo la teoria dei segnali onesti, le femmitezs®nano i loro partner sulla base
dei caratteri sessuali secondari e di segnali ifleétono in maniera onesta la qualita del
maschio, e per estensione la sopravvivenza fukirfigli (Hasselquist et al., 1996). Nel
canarino, le femmine sono sessualmente attrattmadrase particolare del canto del
maschio, la cosiddetta frase A. Questa frase e ostapla sillabe composite di due note,
che coprono una larga banda di frequenza, 4 kidmdotta con un ritmo veloce,
almeno 15 sillabe al secondo (Vaketal, 1998, Vallet & Kreutzer, 1995). Le frasi sono
al limite della capacita della specie (Dragargtial, 2002). La frase G e detta “sopra
ottimale” poiché é ancor piu sessualmente attrgasitée femmine . Questa frase
tuttavia & impossibile da riprodursi per un canarmaschio (frequenza coperta di 6 kHz,
ritmo di almeno 15 sillabe al secondo Dragaretdial, 2002).

Sapendo che la capacita di attrazione del masaloinfluenzare l'allocazione di
risorse nell'uovo (Kroodsma 1976, Leitredral, 2006), questo studio cerca di stimare
l'effetto di uno stimolo sopra normale sull'invesgnto materno del canarino.

La sperimentazione ha compreso 38 femmine di aaindamestici che sono state
sottoposte all'ascolto dei tre tipi di canto cheteagono una frase F (Gruppo Controllo),
A (Gruppo A) o G (gruppo G). Questi tre stimoli socomposti di sillabe complesse e
rilasciati allo stesso ritmo di 16 sillabe al sedonSolo la banda di frequenza coperta
cambia: 2 kHz per la frase F, 4 kHz per la A e & [pidr la G.

Ho ipotizzato che l'investimento delle femmine adibro covata (numero di uova
deposte, peso dell'uovo, del tuorlo, dell'albunaekguscio e anche concentrazione di
testosterone nel tuorlo) aumenta con la bandadufnza coperta per il canto emesso.

I risultati indicano che la frase G implica la dejzione di uova piu grandi e pesanti e
contenenti piu tuorlo e albume che le frasi A digu¢a). La frase A non ha quest'effetto
comparata alla frase F (figura).

La mancanza di effetto della frase A rispetto &llpud essere causata dalla grande
vicinanza tra le due frasi: A & molto attraent€&, enoderatamente attraente.

La dimensione delle uova ha un impatto positivdosaViluppo e la sopravvivenza
dei pulcini, tanto che potrebbe influenzare anehsex-ratio. La teoria del figlio "sexy"
prevede che i figli maschi, ereditando le carattiehe attraenti del loro padre, siano
prodotti in maggior percentuale da femmine accdppian un maschio attraente. Cosi,

la femmina beneficerebbe di piu della produzionédli rispetto a figlie (Weatherhead



& Robertson, 1979). Nel nostro studio, non abbigmotuto accertare il sesso degli
embrioni, anche se la grande dimensione delle worgmerisce I'eventualita che gli
embrioni fossero prevalentemente di sesso mas@¥igadet al, 1987, ma vedi anche
Cunningham & Russell, 2001 e Parker, 2005).
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elon la théorie du signal honnéte, les femelleecti®nnent leurs

partenaires sur la base de caractéres sexuelsds@@mnet de signaux

refletant honnétement la qualité du male, et paereston la survie des
futurs jeunes (Hasselquigt al, 1996). La taille corporelle, la couleur, les
vocalisations, par exemple, peuvent étre de bowmcdateurs de la qualité
individuelle et donc utilisés comme tels lors dwighde partenaire (Andersson,
1994, Bortolottiet al, 2006). Chez les oiseaux chanteurs, la diffictdfgrésentée
par la production de syllabes variées fait de ilietdes répertoires un indicateur
honnéte potentiel de la qualité du male (Gil & GaR002). L'intensité des
productions vocales, la quantité de chants prodlatsaille du répertoire, mais
aussi le type de vocalisations émises sont autardicks de la qualité du male.
Par exemple, chez le Bruant des marais, les fesnetjgondent plus aux chants
dont les syllabes couvrent une large bande de drémpiet sont émises a un tempo
rapide, et donc s'approchant des performanceseseadh limite des capacités de
I'espéce (Ballentinet al, 2004).
De la méme maniere, les femelles canari préféremtchants contenant des
syllabes complexes, composées de plus d'une nagpane contenant que des
syllabes simples (Pasteatial, 2004). Les femelles sont particulierement attirée
par les phrases composées de syllabes a deux moi@sne les phrases A,
appelées aussi phrases "sexy". Ces syllabes attmaouvrent une large bande
de fréquence, 4 kHz environ, et sont produites demmpo rapide, d'au moins
15 syllabes par seconde (Vallet al, 1998, Vallet & Kreutzer, 1995). Leur
production nécessite l'utilisation des deux syretxest colteuse en énergie
(Sutherset al, 2004, Valletet al, 2006). Selon la théorie du signal honnéte, la
production de telles syllabes refléterait la bosaeté du male.
Les phrases A sont a la limite des capacités darcéDraganoilet al, 2002). La
production de ces phrases dépend de la qualitétiggéeédu male et de
I'environnement dans lequel il s'est développésiaben que de son actuelle
condition physique. Par exemple, un canari malecté par la malaria pendant
son développement, produira des chants plus sinaplége adulte, comparé aux

chants des individus non infectés (Sperataal, 2005).
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Sur cette base, une étude a montré I'existencebitism sensoriel des femelles
pour les larges bandes de fréquence : elles mantesn préférences marquées
pour une phrase impossible a produire naturellerpeat un male canari. Cette
phrase a les caractéristiques de la phrase A (apaal’au moins 15 syllabes par
seconde), mais couvre une bande de fréquence thz,6dest la "phrase G"
(Draganoiuet al, 2002). Cette combinaison de largeur de bandeétpiénce et
de rythme d'émission n'est jamais produite naemetht par le canari. Ce signal
exagére, supra optimal, entraine un taux de réptrRseélevé de la part des
femelles (Draganoiet al, 2002). De plus, elles montrent une préférence [esu
rythmes les plus rapides lorsque la largeur deutsgége est fixée, et pour la plus
large bande de fréquence lorsque c'est le tempestixe.

Dans toutes ces expériences, les préférences melide ont été mesurées par le
nombre de PSA qu'elles produisaient. Nous nous deoms ici si cette forte
attraction sexuelle pour un signal exagéré entrainssi un investissement
maternel accru.

Nous savons déja que l'attractivité du male peiliiancer l'investissement de la
femelle dans ses ceufs. Par exemple, chez le cangaille du répertoire modifie
le nombre d'ceufs pondus (Kroodsma, 1976), la coxitpldu chant influence la
masse des ceufs (Leitnaral, 2006), les phrases attractives augmentent ledaux
testostérone du vitellus de l'ceuf (@&t al, 1999, Tanvezet al, 2004, mais
Marshallet al, 2005 ne retrouve pas ce résultat).

Cette étude va donc utiliser différentes caradtgties des ceufs pour estimer
I'influence de stimulations exagérées sur l'ingsstnent maternel chez le canari
et répondre a la question suivante : un signalcgguit probablement un biais
sensoriel de la femelle canari (Draganeiual, 2002, Endler & Basolo, 1998,
Ryan, 1998) et déja connu pour étre attractif skement, peut-il aussi accroitre
I'investissement prénatal des femelles ?

Pour cela, les effets de difféerents chants de méalas la ponte et les
caractéristiques des ceufs pondus vont étre mediggdemelles expérimentales
seront soumises a la diffusion de trois types @mishcontenant des phrases F, A

ou G. Ces trois stimuli sont composés de syllalmesptexes (a deux notes) et
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émises au méme tempo de 16 syllabes par seconsi@hitases F couvrent une
bande de fréquence de 2 kHz et sont utilisées r@ngtae chants témoins, parce
gue ces vocalisations, assez attractives poureleglfes, sont largement émises
par une grande partie des males lors de la sasoapmloduction. Une proportion
plus faible de canaris males produit aussi desspr® (Valletet al, 2006),
couvrant une bande de fréquence plus large, dez4Rek phrases, a la limite des
capacités de l'espéce, sont notre premier stimakperimental. Enfin, nous
utiliserons un second stimulus expérimental : laaph G. Comme expliqué
précédemment, ce type de phrase n'est pas pradurelement et est au-dela des
capacités de I'espéece.

Nous posons I'hypothése que linvestissement géu@s femelles dans leur
couvée (nombre d'ceufs pondus, masse des ceufs, duasgellus, de I'albumen
et de la coquille et aussi concentration de testose dans le vitellus) augmente
avec la bande de fréquence du chant diffusé. Dunes pensons que les femelles
auxquelles sont diffusées des phrases G vont pgidsed'ceufs et avec un plus
faible temps de latence que les femelles soumiseplarases A ou F. Le poids et
le volume des ceufs, ainsi que les poids des différeonstituants de I'ceuf seront
supérieurs lorsque les femelles entendront desehr@ que des phrases A ou F.
Nous attendons aussi un accroissement de la coattentou de la quantité de
testostérone dans le jaune d'ceuf avec la largelnadde de fréquence, comme
cela a déja été trouvé dans des études précéd&ilttext al, 1999, Tanveet al,
2004).
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‘expérience porte sur 38 femelles de canari domestiappartenant au

stock du LECC (UPO, France). Elle s'est déroulérir pes raisons

techniques, en quatre sessions (du 24 mai au 22{06, du 13 aolt au
22 octobre 2006, du 11 juin au 16 juillet 2007 etld octobre au 25 novembre
2007). Les conditions des différentes sessionsritaixactement les mémes.

Dispositif expérimental

Les femelles ont été placées dans des cages iodlied contenant tout le
matériel nécessaire a la fabrication du nid etgolate des ceufs (nid de plastique,
charpie, os de seiche...). Ces cages ont été misespde deux dans des caissons
d'isolation acoustique pour éviter que les femetlespuissent entendre d'autres
chants males que ceux diffusés pour l'expériermg, én évitant leur isolement
social.

Une semaine avant le début des diffusions, la pidoiode a été passée en JL.
Puis, jusqu'a la fin de la ponte, les chants erpgEntaux ont été diffusés dans les
caissons d'isolation acoustique pendant deux hedes< fois par jour. Trois
groupes expérimentaux ont été formés selon ledgpehant diffusé aux femelles.
Les femelles du groupe Controle (N=10) ont entemihs chants de type F
(contenant une phrase F), les femelles du grouffd=A6), des chants de type A
(contenant une phrase A) et les femelles du gr@®l=12), des chants de

type G (contenant une phrase G).

Chants expérimentaux

Les chants expérimentaux ont été fabriqués a paetinotes provenant de la
banque de données du LECC (UPO, France), a l'aidegiciel SasLab®, v.3.74.
Les diffusions sont composées de séquences de ehtaartoupées de silences.
Une séquence dure 2 minutes et contient 6 rép®itilu chant expérimental, de
type F, A ou G, sépares deux a deux par 12 secaadsitence (figure Ill.A). Ces
chants, d'une durée de six secondes, commencentOp&rs de notes
introductives, suivies de 1,5s de la phrase tegigs de 3,75 s de notes de
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conclusion. Les notes utilisées sont différentesr mhaque chant fabriqué. Les
phrases testées sont composées de syllabes com@leenotes, émises a un
tempo de 16 syllabes par seconde et couvrant umgebade fréquence variable
(2 kHz pour les phrases F, 4kHz pour les A et @ kpbur les G, voir
figure ll.A).

Collecte des données

Des la ponte du premier ceuf et pendant toute kxedde la ponte, les ceufs ont été
récupérés chaque matin, numérotés, pesés, mesugrapacés par des ceufs en
plastique. Les ceufs factices stimulent les femealesuver normalement sans
pondre d'ceufs de remplacement. Les différents ceamte des ceufs récoltés sont
séparés selon le protocole décrit dans la méthaaergle (pp.74-75) et le
vitellus, l'albumine et la coquille sont pesés. Paetie du vitellus est envoyée au
CEBC (CNRS, France) pour doser la concentratiorestiostérone.

Statistiques

Le traitement testé correspond au type de chafusédifpendant la période de
ponte, contenant une phrase F (groupe contrél@radupe A) ou G (groupe G).
Les caractéristiques de la ponte sont comparéss lesttrois traitements par une
ANOVA.

Dans les GLMM comparant les caractéristiques deg$s ofdétails du test
statistique dans les matériels et méthodes génépalik), les facteurs fixes sont

le traitement et le rang de I'ceuf. Le seul fackd@atoire est la couvée(traitement).
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Chant

~
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Figure IllLA : Composition d'une séquence de chants

Une séquence (120 s) est formée de 6 répétitionsctiant (6 s), avec X2d'intervalls
entre deux répétitions. Un chant est composé det@srintroductives (0,78 et 1l
notes conclusives (3,4, encadrant 24 syllabes complexes a 2 notes,raauwur
empan fréquentiel de 2 akblz avec un tempo de 16 syllabes par secondesn&

durée de 1,s.
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Effets du supra-stimulus sur la ponte des ceufs

Le nombre d’ceufs pondus et la latence avant lagpmtpremier ceuf ne different
statistiqguement pas entre les groupes expérimer{table Ill.A). Concernant la

latence de ponte, la probabilité d'erreur de pretyige n'est que de 0,07 %. On
ne peut donc pas parler de différence significatintre les groupes, mais peut-
étre d'une tendance des femelles du groupe G ae@has rapidement, un peu
plus de 14 jours apres le changement de photomciatre plus de 25 jours pour

les autres groupes (figure IIl.B).

p =0,07
35 -

(jours)

Latence avant la ponte du premier ceuf

G A Contréle

Figure II.B : Latences pyennes entre le changemen
photopéiode (passage en JL) et la ponte du premie
par des femelles canari soumises a la diffusion de
contenant des phrases G (groupe G), A (groupe A)
(groupe Contrdle).

La valeur indiguée est celle de l'analyse de var
entre les trois groupes.
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G A F

Nombre d'ceufs 3,45+0,47 4,00 +0,47 4,20 £ 0,49
ANOVA ; = 0,60, p = 0,56

Latence 14,43 +2,42 25,40+5,39 25,25+3,17
(jours) ANOVA ; Bh=3,21;p=0,07

Masse ceuf 2,27+0,04 195+0,05 1,97+0,04
(9) GLMM ; F,5,= 5,55 ;p = 0,01

Volume ceuf 2,19+0,04 1,91+0,04 1,90 £ 0,04
(cm®) GLMM ; F,= 5,94 ;p = 0,01

Masse vitellus 0,50+0,02 0,50x0,02 0,37 £0,01
(g) GLMM ; F2’22= 3,91 P = 0,03

Masse albumen 1,46 £0,04 1,19+0,04 1,23 +0,03
(9) GLMM ; F,,,= 4,46 ;p = 0,02

Masse coquille 0,26 = 0,03 0,20+ 0,01 0,19+ 0,01
(9) GLMM ; F,,,=1,45;p=0,26

Concentration testostérone  38,15+5,78 62,66 + 10,36 36,89 + 5,70

(pg/mg) GLMM ; F,,=1,04 ;p=0,37
Quantité testostérone 20,08 +3,28 33,12+6,15 1258+1,41
(ng) GLMM ; F2’22= 1,27 ; p= 0,30

Table Ill.A : Comparaison des caractéristiqguesadpdnte et des caractéristiques des ceufs
selon le chant diffusé a des femelles de canariedtique. Les caractéristiques comparées
sont le nombre d'ceufs pondus, la latence entradsgge en JL et la ponte du premier ceuf,
la masse des ceufs, leur volume, la masse du wvitedelle de l'albumen, celle de la
coquille, la concentration et la quantité de tegtmse dans le jaune d'ceuf.
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Effets du supra-stimulus sur les caractéristiquessdceufs

L'analyse de variance utilisant le modele GLMM rat fpas apparaitre de
différence significative entre les groupes testésrpa masse de la coquille
(table llI.A, figure IIl.C). Par contre, I'étudeasistique met en évidence un effet
du chant diffusé sur la masse et le volume des,aimsi que sur les masses du
vitellus et de lI'albumen (table IIl.A). Le tgsbst-hocde Bonferroni nous permet
de constater que les femelles soumises a l'éceuthaht de type G pondent des
ceufs plus lourds, plus volumineux et ayant une girasde masse d'albumen que
les ceufs pondus par les femelles écoutant dessctartype A (figure 111.C). Les
femelles du groupe G pondent des ceufs plus volumieeavec un vitellus plus
massif que les femelles du groupe Controle (figlit€). Par contre, aucune
différence significative n'est mise en évidencereenés ceufs pondus par le
groupe A et ceux pondus par le groupe Controletebgpo du chant du male est
un facteur influencant positivement la taille deedf. Chez tyran tritri, par
exemple, le tempo du chant du méle est corréldipesient a la taille de I'ceuf de
sa partenaire (Murphgt al, 2008). Leitneret al. (2006) a retrouvé ce résultat
chez le canari en comparant l'effet de phrasesdéa de phrases non-attractives.
Par contre, Tanvert al. (2004) n'a pas réitéré ce résultat en comparasit de
femelles exposées a des phrases A et des femelfEséres a des phrases
faiblement attractives. Cette ambiguité suggeére lgugifférence des stimuli est
primordiale pour détecter un effet sur la tailles @eufs. L'attractivité intrinseque
de la phrase F composée de syllabes complexes £miss tempo élevé et
utilisée dans notre expérience comme stimulus éttipourrait avoir réduit
I'impact relatif de la phrase A sur l'investissehmaaternel dans les ceufs.

La phrase G peut étre considérée comme un stinsulpia optimal. Cette phrase
supranaturelle attire fortement les femelles, potdraent parce qu'elle est au-dela
des capacités de I'espece (Podos, 1997) et exploibgais sensoriel des femelles
(Endler & Basolo, 1998; Ryan, 1998) pour les lardmsides de fréquence
(discussion dans Draganoet al, 2002). Utiliser un tel stimulus nous permet

d'exposer les femelles a une situation réellemeviorable au regard de
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I'nypothése de l'allocation différentielle (Burle$988, Sheldon, 2000). Selon
cette hypothese, les femelles allouent plus deovesss a leurs ceufs lorsque la
qualité de leur partenaire est élevée (Burley, 188&Idon, 2000), ce qui peut
améliorer la survie de leurs jeunes et qui peut pmreer un plus faible
investissement, assez courant chez les malestdstrdd¢avaraet al, 2006a). Par
exemple, chez le canard et le diamant mandaririetaslles ayant copulé avec un
male attractif pondent de plus gros ceufs (Cunnimg&eRussel, 2000, Rutstest

al., 2004). Nos resultats concordent donc avec cewesl@récédentes études.

Des travaux réalisés dans notre laboratoire éGdl, 1999, Tanvezt al, 2004)
nous laissaient penser que la concentration destésbne augmenterait avec la
bande de fréquence, et donc l'attractivite, duwdtism Pourtant, I'étude statistique
ne montre aucun effet de la stimulation sur la eabt@ation ou la quantité de
testostérone (table IlI.A, figure 1Il.C). Nos réss se rapprochent par conséquent
de ceux de Marshadlt al. (2005). Dans son étude, les chants attractifslun'sent
pas d'augmentation de la concentration de testosédans le vitellus, mais
seulement une augmentation détectable dans les tixefemelles. Les causes
d'un tel phénomene doivent se trouver au sein dargdres physiologiques qui
sont loin d'étre parfaitement comp(althazart, 2007). Malgré cela, et parce que
deux études antérieures, montrant un effet du chamnte dépdbt de testostérone
dans les ceufs (Gét al, 1999, Tanvezt al, 2004), ont été menées dans notre
laboratoire, nous pouvons tenter une explication.

Dans la premiere étude (Gt al, 1999), les chants attractifs étaient plus lorigs e
plus variés que les chants témoins. Ils contenalestphrases attractives, alors
que les chants témoins avaient été choisis paspheases les plus éloignées de
sighaux sexuels. Le but de cette expérience n'ptat de déterminer quelles
caractéristiques exactes du chant étaient resplessair dépot de testostérone par
les femelles, mais de prouver I'existence d'urskpaiysiologique chez la femelle
dépendant de la qualité du chant (&ikl, 1999).

La deuxieme étude (Tanvet al, 2004) avait pour but d'étudier l'effet de la
phrase A sur la déposition d'androgenes. Dans egftérience, la longueur et la

diversité des chants étaient strictement contréééesjuivalentes dans les chants
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attractifs et témoins, la seule différence entsedeux étant la présence ou non de
phrases attractives. Les femelles exposées auxschtractifs pondaient des ceufs
avec deux fois plus de testostérone que les fematieustiqguement isolées. Les
femelles soumises a des chants non attractifs ravdies taux intermédiaires,
méme si les différences entre les femelles expasékes chants attractifs ou non
attractifs n'étaient pas significatives.

L'ensemble de ces résultats montre fortement cquehants attractifs augmentent
la déposition de testostérone dans I'ceuf, maid'aueleur de cet effet dépend du

contraste entre les stimuli étudiés.
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Figure Il.C : Moyennega) de la masse des ceufs, (b) du volume des @eufle la mas:
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concentration de testostérone da@svitellus et différences significatives entre
groupes expérimentaux : ceufs pondus par des cdearidles ayant entendus des ch
contenant des phrases G (G), A (A) ou F (Contydésidant leur période de ponte.

La valeur indiquée est celle du tegbst-hoc de Bonferroni lorsqu'une différer
significative a été trouvée entre deux groupesbe¢ de l'analyse imbriquée de varia
utilisant le GLMM dans le cas contraire.
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Conclusion

ette étude a été menée pour déterminer dans quebere I'ambiance
sonore de la femelle pendant la ponte, influencqualité des ceufs,
considérée comme un indicateur fiable de linvestigeent maternel
chez le canari.
Nous avons mesuré les effets de trois types dea<bkanl'allocation de ressources
dans les ceufs : (@) des chants supranaturels réirethent attractifs, contenant
des phrases G,
(b) des chants naturellement produits par les anales et
hautement attractifs contenant des phrases A,
(c) des chants Contrbles, contenant des phrasesdi)s
attractives que les phrases A.
Notre hypothese est que linvestissement materéakrgl est augmenté par
I'attractivité du chant, ici déterminée par la &g de bande de fréquence
couverte par le chant entendu puisque le rythmmaisi&on des syllabes est fixé a
16 syllabes par seconde pour tous les chants. DRaitgenous attendions des
femelles exposées a I'écoute de phrases G, la denpéus nombreux ceufs, plus
lourds et plus volumineux que les ceufs pondus @arfdmelles entendant des
phrases A ou F.
Les résultats indiquent que le stimulus supra eaigue représente la phrase G
entraine la ponte d'ceufs plus gros et plus lourdomenant plus de vitellus et
d'albumen que les stimuli naturels que représemésnphrases A, attractives, et
les phrases F, nos phrases controles, moins atggacta phrase A n'a pas cet
effet vis-a-vis des phrases contréles.
L'absence d'effet de la phrase A comparée a lasptFgeut étre due a une trop
grande proximité entre les deux phrases, la A étad attractive, et la F,
modérément attractive.
Dans quelle mesure ces variations de la compositeésnceufs ou de leur poids
peuvent-elles affecter la survie des jeunes ? Begud'études (revues de
Williams, 1994 et Christians, 2002; voir aussi degcles plus récents : Arnokt
al., 2006, Silvaet al, 2008) ont montré I'impact positif de la taille keuf sur

I'éclosion et sur la survie des oisillons. De pkedpn la théorie du "fils sexy”, les
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femelles tirent profit de l'accouplement avec dédes attractifs parce que leurs
fils héritent des traits de leur péere qui les rarht attractifs. Dans ce cas, les
femelles semblent tirer un plus grand bénéfice ad@rbduction de fils que de
filles (Weatherhead & Robertson, 1979). Des étynmtésédentes suggerent que
les femelles peuvent augmenter le taux de malekeuts couvées selon leur
perception de l'attractivité de leur partenairer(®y 1986, Ellegreret al, 1996,
Sheldonet al, 1999). Dans notre étude, nous n'avons aucuneaitain du sexe
des embryons virtuels. Malgré l'existence d'exp€ge montrant qu'une relation
peut exister entre la taille de I'ceuf et le sexd'@abryon (Meadet al, 1987 ;
mais voir aussi Cunningham & Russel, 2001 et Pad@05), nous ne pouvons
pas affirmer que les femelles exposées a des phf@asdurant leur période de
ponte produisent des ceufs plus gros qui vont donoet naissance a des males.
Mais ce que nous pouvons affirmer est que, au vucette expérience et
d'expériences antérieures (Gil et al., 1999, Gdlet2004, Marshall et al., 2005,
Tanvez et al., 2004), il semble que les caraciguies physiques des ceufs (masse,
volume, masse des différents composants) ne spanaffectées par les mémes
stimuli que le dépét d’hormone (ici, la testosté)opar la femelle dans I'ceuf.
L'augmentation de la bande de fréquence entreHesses F, A et G n'a aucun
effet sur la concentration en testostérone du jalioeuf, mais un effet sur la
masse de l'ceuf, son volume et sa composition. Ftagsage d'un chant non
attractif ou de l'absence de chant a un chantcéftemtraine une augmentation de
la déposition de la testostérone dans le vitehuasis n'influence pas le poids de
I'ceuf, son volume ou la masse de ses constitu@itet(al., 1999, Tanvez et al.,
2004).
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Capitolo IV - Riassunto

Questo capitolo esaminadancentrazione di Testosterone in funzione del ramgdi
deposizione delle uova. L'aumento della concerdrazidi testosterone nel tuorlo delle
ultime uova della covata é regolarmente osservatoanarino (Schwabl, 1993, Taneir
al., 2008) e in altre specie, come il cuculo guiraydlestruccio, il gabbiano comune o
l'ittero alirosse (Lipar & Ketterson 2000, Eisiegal. 2001, Gilet al, 2005, Cariellcet
al., 2006). Questi risultati sono confermati in qoedbttorato, sia nel canarino (figura)

che nella starna.

I meccanismi di deposizione di testosterone natausono ancora poco conosciuti.
Nel pollo, la concentrazione di testosterone d#icfilo aumenta lentamente durante la
formazione delle uova (Balet al, 1983). Pertanto, le ultime uova prodotte son@stsp
a delle concentrazioni di testosterone piu eleghtele prime uova. Inoltre, i follicoli che
si sviluppano per ultimi sono potenzialmente pijppaossi al testosterone dei primi

follicoli, piu avanzati nel loro sviluppo.

La tendenza all'aumento della testosterone nefiimeilluova potrebbe compensare in
parte l'asincronia della schiusa in una specie abonanarino (Schwabl, 1993). | giovani
ultimi nati, piu piccoli e piu deboli rispetto arimi nati, potrebbero non ottenere cibo
sufficiente dai genitori. Elevati livelli di testiesone nelle ultime uova possono
compensare questa debolezza grazie ai numero#i sffblo sviluppo embrionale (per i
riferimenti, si veda la tabella in tesi IN.8.A, piag 47-48).

| benefici che possono derivare da un tale svilugppgiovani canarini sembrano
meno chiari per la starna, che é specie con stlsinsrona. In queste specie a prole atta
che depone un elevato numero di uova, come la magwrte dei galliformi, il
meccanismo e l'eventuale valore adattativo di locazione differenziale di ormoni

nella numerosa covata & ancora tutto da chiarire
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Chapitre IV

ne augmentation de la concentration de testosté@onatellus au fur

et a mesure de la ponte est couramment observée leheanari

(Schwabl, 1993, Tanveet al, 2008) et chez d'autres especes, comme
le Guira cantard;hirondelle de fenétre, la mouette rieuse ou emtmicarouge a
épaulettgLipar & Ketterson, 2000 ; Eisingt al, 2001 ;Gil et al, 2005 ;Cariello
et al, 2006).

Dans toutes les expériences de cette these deaaiptmrdre de ponte influence la
concentration de testostérone du vitellus (GLMM,afitre |: Rs,= 3,108,

p =0,023; Chapitre 1l: §33=6,257, p=0,001; Chapitre lll :5k= 2,416,

p = 0,045, figure IV.A)

Les mécanismes du dépbt de testostérone dans fessomt encore mal connus.
Mais chez la poule domestique, la concentratiotedtostérone dans le follicule
augmente lentement pendant la formation des ceudbr (8 al, 1983). Par
conséquent, les derniers ceufs pondus sont expos#ss aoncentrations de
testostérone plus fortes pendant leur formationlesi@remiers ceufs. De plus, les
follicules se développant tardivement regoiveneptiellement de la testostérone
provenant des follicules voisins, plus avanceés tursdéveloppement.

Cette évolution semble compenser en partie l'asgnidme des éclosions des
ceufs (Schwabl, 1993).ek jeunes issus des derniers ceufs éclos se rattaaive
compétition avec des freres et sceurs plus dgegjuémande alimentaire des
derniers-nés peut s'avérer inefficace au regarcetle des plus agés, portées par
une taille et une masse plus imposahtélévation du taux de testostérone dans
les derniers ceufs pondus pourrait compenser cefpardée. Les effets de cette
hormone sur le développement embryonnaire conceméant les femelles que
les males. La testostérone de I'ceuf peut dimiraupétiode d'incubation, accélérer
le développement embryonnaire (allant jusqu'a asaiiéclosion d'un jour) et
augmenter la masse corporelle du jeune. Elle aidedéveloppement du
complexus, et facilite ainsi I'éclosion et la quéha alimentaire. Elle rend les
jeunes plus prompts a quémander a l'arrivée deltéadt les pousse a allonger le
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temps de quémande (pour les références bibliogyaphj se reporter a la table
IN.8.A, pages 47-48).

Concernant la quantité de testostérone, cettelfoiméme évolution est retrouvée
dans deux des expériences. Dans les chapitredl,| mbs résultats statistiques
montrent une élévation de la quantité de testaséérmvec le rang de ponte
(GLMM, Chapitre 1: Eks1=5,014, p=0,002; Chapitrell: sk=4,801,

p = 0,002), mais pas dans le chapitre lll ou leultds n'est pas significatif
(GLMM, Fse64= 0,964, p = 0,447, figure IV.A). Comment se faiue la quantité
de testostérone puisse rester stable alors quatectration augmente ?

Dans cette derniére expérience, nous obtenons suitaé moins attendu : les
femelles pondent des ceufs contenant de moins emsrdei vitellus quel que soit
leur groupe expérimental (GLMM, Rang de l'ceufsed= 2,692, p = 0,029,
figure IV.A). Comme la quantité de testostéronecadtulée par le produit de la
masse du vitellus et de la concentration de testms¢ dans le vitellus, cela

explique qu'elle reste stable au cours de la piigtere [V.A).

Le sixieme ceuf est un ceuf rarement pondu. Le nodtibeefs qu'une femelle est
capable de pondre est corrélé a ses reservesquesé{Houstoret al, 1983), il
est donc fort probable que les femelles réussisdgmndre un sixieme ceuf y
mettent les dernieres réserves énergétiques pessibéla explique les chutes de
concentration et quantité de testostérone et desenatellus observées concernant
cet ceuf. Notre modéle statistique est suffisamnselitte pour que, méme en
otant du modéle statistique le sixieme ceuf, legltias restent similaires.

Aucune interaction entre le traitement et le rard'cbuf n'est mise en évidence
par le test statistique. Toutes les femelles, quel soit le type de chant qu'elles

entendaient, suivent la méme évolution.
La comparaison des données des trois expérienadséss sur le canari

domestique est réalisée avec le méme modele spatisttilisé dans chaque

expérience, mais en prenant le numéro de l'expErien tant que traitement. Le
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type d'expérience ne joue ni sur la concentratmedtostérone dans les ceufs, ni
sur sa quantité, ni sur la masse de vitellus (GLMNgitement, Concentration :
Fos0=1571, p=0,216; Quantité: ,4p=1,224, p=0,301; Vitellus:
F.50= 2,340, p = 0,105). Par contre, on retrouve diet g€néral du rang de I'ceuf
sur la concentration et la quantité de testostéromms pas sur la masse du
vitellus (GLMM, Rang, Concentration :sky;=5,116, p <0,001; Quantité :
Fs285= 2,741, p=0,019, Vitellus :skss= 0,844, p =0,520). Les interactions
entre le traitement et le rang de I'ceuf ont étésHthl modele car elles n'étaient
pas significatives. Le tegtost-hocde Bonferroni indique que les concentrations
de testostérones des ceufs de rang 1 et 2 sorficsiimement supérieures a celles
des ceufs de rangs 4 et 5 et que les quantitéststirone des ceufs de rang 1 et

2 sont significativement supérieures a celles defs de rangs 5 (figure IV.B).
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Chapitre IV

hez la perdrix grise, aucune variation significatides caractéristiques

mesureées de I'ceuf n'a été mise en évidence dapérience du premier

chapitre.
Par contre, le taux de testostérone dans le \gtghuie significativement au cours
de la ponte dans I'expérience du deuxiéeme chaflitaelgmente avec le rang de
I'ceuf dans les ceufs de perdrix (GLMM, Rang de I'odtif;s= 2,956, p = 0,009,
figure IV.C). Les effets bénéfiques que peuvenireetd'une telle évolution les
jeunes de canari semblent moins intéressants ehgerdrix, chez laquelle la
femelle ne couve pas dés la ponte du premier omgf.premiers ceufs éclosent
donc de fagcon synchrone. Pourtant, comme cettecespend un trés grand
nombre d'ceufs et que les écarts entre la ponteue atufs peuvent aller jusqu'a
trois jours, la femelle commence a couver bien alaaponte du dernier ceuf. Il 'y
a donc aussi un certain asynchronisme dans l'édades ceufs. Les oisillons
derniers-nés pourraient donc aussi profiter d'urgmeentation de la testostérone
du vitellus pour étre plus compétitifs dans I'acaéa nourriture. De plus, comme
les jeunes sont nidifuges, ils entrent en contas tapidement avec les jeunes
d'autres couvées. Les derniers-nés d'une couvédedeon en compétition avec,

non seulement leurs propres ainés, mais aussicaugaldes couvées avoisinantes.
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Figure IV.C : Taux moyen de testostérone dans le vitellus sédarre de ponte d
ceufs de perdrix. Seuls les ceufs envoyés au lalrerapmur étre dosés st
représentés. La valeur indiquée est celle dytestthocde Bonferroni qui rontre un:
différence significative entre deux rangs. Donragexpérience du chapitre 1.
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a perdrix grise et le canari domestique se sor@l@é\etre des modeéles

d'étude extrémement riches d'enseignements. Leanactéristiques

ecologiques et comportementales, ainsi que laitade leur élevage
présentent de grandes potentialités pour la corepsitn de l'investissement
maternel. L'allocation des différentes ressourcedtellus, albumen,
hormones...) aux ceufs est influencée par de multfplgeurs, comme certaines
caractéristiques du male partenaire. L'expérimemaen milieu controlé,
comme le laboratoire pour le canari -ou méme lag@¥@iode était choisie- ou
le milieu semi-naturel pour la perdrix —qui permetussi un controle trés
efficace des parametres expérimentaux-, a permisnddre en place des
situations a la fois simples, mais aussi suffisammeontrolées pour étre
exploitables.
Le canari et la perdrix sont des espéces monogaumiegardent leur partenaire
tout au long d'une saison de reproduction, ménhkesstouples peuvent changer
d'une année a l'autre. Le choix de partenaire agiéz étudié dans les deux
especes et permet d'avoir une base théorique sbkdeexpériences menées sur
le statut social, moins étudié chez ces oiseawngabgent dans des voies
théoriques peu jalonnées, mais, par la-méme, t&sessantes a approfondir.
Enfin, la derniére étude, sur un stimulus qui sExpas dans la nature, est tres
enrichissante, car elle permet une vision évolutive
La perdrix est une espece précoce et les jeunds pmsque des I'éclosion,
capables de rejoindre une source de nourriturersLparents n'ont pas a les
nourrir au nid, contrairement aux canaris, dont jegnes sont nidicoles.
L'investissement postnatal semble évidemment plymitant chez le canari que
chez la perdrix. Nos expériences permettent de acendeurs investissements

prénataux.

Rappel des principaux résultats

Dans ce travail de thése, nous nous intéressoaatadtion des ressources aux

ceufs, en tant que moyen d'adaptation par la ferdellphénotype des jeunes de
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maniére rapide (contrairement aux variations gguoés) en réponse a
I'nétérogéneéité de I'environnement (Mousseau & A®@8). Ici, I'hétérogénéité
est simulée par des variations de la qualité due rpattenaire. Pour voir les effets
du partenaire sur l'allocation de ressources Eafdmelles dans les ceufs, nous
avons réalisé différentes expériences, au couguadss les ceufs ont été récoltés
le jour de leur ponte afin d'étre comptabilisémesurés (masse et volume totaux,
masses du vitellus, de l'alboumen et de la coquillgg concentration de
testostérone du vitellus a été aussi dosée etasditfucalculée.

Les chapitres | et Il concernent tous deux les duoxléles expérimentaux et les
expériences sont menées a la fois sur le canarestioe et sur la perdrix grise.
Les protocoles ont été pensés pour étre d'une gEindlarité tout en s'adaptant a
chaque espece.

Dans le chapitre |, I'influence du choix du partemaur l'investissement prénatal
des femelles est observée. Les femelles, avapEr@nce réelle, devaient choisir
entre deux males. Une partie d'entre elles étais ahise en couple avec le méle
préféré et l'autre partie avec le male non-chdlsus utilisons, dans cette étude,
la capacité des canaris femelles a pondre en fiabsge copulation pour former
un groupe supplémentaire de femelle permettant dsurer l'allocation des
ressources aux ceufs de femelles seules, sansgwaatdre grand nombre d'ceufs
pondus par la perdrix nous permet aussi de meitreudber une portion des ceufs
récoltés, pour observer l'effet de la préférencdesujeunes.

Dans le chapitre I, I'effet du statut social dulensur I'allocation des ressources
maternelles dans les ceufs est étudié. Chez leicémarhant est le caractére
sexuel secondaire le plus saillant et le plus étudlous utilisons les
connaissances rassemblées dans ce domaine pdbueattdes statuts sociaux
factices a des chants élaborés par ordinateur. tA\expérience, les femelles de
canari entendent des interactions de chants pauvesment diffusées par haut-
parleurs. Puis, chaque femelle expérimentale midnpéus qu'un des deux chants
de l'interaction. Une partie des femelles recoitliffusion du chant qu'elle avait
entendu recouvrir 'autre chant lors des interastidandis que I'autre partie recoit

celle du chant recouvert. Chez la perdrix, le stdtupartenaire était déterminé
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par une interaction physigue entre deux malesfemglles étaient appariées soit
avec le male dominant de l'interaction, soit le oh@n

Dans les chapitres | et Il, les résultats obterarg similaires. Il semble que la
préférence des femelles pour leur partenaire etegggtut social du méale aient la
méme influence sur les ceufs pondus.

Les ceufs pondus par les femelles de canari appaéeéeur male préférée
contiennent plus de vitellus que les ceufs pondudesafemelles appariées avec
l'autre male du test de préférence (figure 1.D §)1@Wne augmentation de la
masse du vitellus est aussi observée dans les peuftus par les femelles
auxquelles sont diffusés des chants ayant recod\airtres chants précédemment,
compares aux ceufs pondus par des femelles auxsjoalieté diffusés des chants
ayant été recouvert par d'autres chants (figuie pl139). Une masse accrue du
vitellus peut fournir une réserve de nutriments aisillons pour leurs premiers
jours de vie. Cela leur permet de continuer lewetidoppement, méme si le
nourrissage par leurs parents se fait attendre r(KE¥65, Peach & Thomas,
1986).

De plus, lors de la premiére expérience, alorsmgtoupe de femelles avait été
laissé sans partenaire, nous avons obtenu desatésotéressants : la présence du
male n'influence pas le nombre d'ceufs pondus, em&igmente la masse (figure
I.D p.106). Chez le canari domestique, les femglesdent des ceufs sans que
I'accouplement ne soit nécessaire, contrairemdat @erdrix grise, chez qui la
copulation est une étape obligatoire a la pontecdets. Les femelles de canari
peuvent donc pondre des ceufs qui n‘ont aucune ehdiclore, dans cette
situation la perte d'énergie est minimisée : lageake |'ceuf est moins importante
en l'absence de partenaire que lorsque les fenpalegent copuler. Nous sommes
ici dans un cas extréme de la théorie de l'allonatiifférentielle (Burley, 1986)
ou la qualité du partenaire, si elle était quaalbiie, serait réduite a zeéro.

Chez la perdrix, les deux premiers chapitres manhttme influence du male
partenaire sur la concentration de testostérong leavitellus (figures 1.C p.105 et
[I.C p.138). L'expérience du premier chapitre conag des femelles se

reproduisant pour la premiére fois. Dans le deugigmapitre, seule une partie
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des femelles était dans le méme cas. Les autreddlésnse reproduisaient pour la
seconde fois. L'expérience de reproduction des lfemmehange linfluence du
male sur les ceufs. Cette influence ne s'exercesquées ceufs pondus par des
femelles ne s'étant jamais reproduit auparavarg.f€@eelles produisent des ceufs
dont la concentration de testostérone dans ldustekst plus forte lorsqu'elles sont
appariées a leurs males preféerés (chapitre l)arsanales dominants (chapitre 1)
que lorsqu'elles sont appariées a leurs males radarps ou a des males
subordonnés. Au contraire, chez les femelles d& des, aucune variation n'est
observée : la testostérone ne varie pas en fondtiorang social du partenaire
dans les ceufs (figure IL.LE p.140). Une influence pdutenaire sur le taux de
testostérone du vitellus a déja été observé chpade (Loyauwet al, 2007) et le
diamant mandarin (G#t al, 1999). La testostérone est une hormone posséddant
nombreux effets. Elle peut augmenter la compétitidies jeunes nidifuges vis-a-
vis des couvées avoisinantes en accélérant leelafpement ou les rendant plus
agressifs (voir le tableau récapitulatif IN.8.A,4p-48).

Dans notre expérience, nous observons aussi endiféctement sur I'éclosion et
la survie des jeunes. Les ceufs fécondés par unpreéfieré sont plus nombreux a
éclore plus et les oisillons issus de ces ceufspaatnombreux a survivre aprés
21 jours que les ceufs et oisillons des males néfeqas (figure ILF p.109). Ce
résultat est a prendre avec précaution car le nordial d'éclosions est assez
faible. Il est difficile ici de distinguer l'effegénétique du male de son influence

sur l'investissement prénatal de la femelle.

Le chapitre 1ll concerne I'effet d'un stimulus ey supra optimal, sur la ponte
et les caractéristiques des ceufs, chez le cangiement. Le stimulus choisi est
la phrase G. Cette phrase possede des caractégstanplifiées de la phrase A,
déja particulierement attractive. Cette phraserexlifiée par ordinateur, car elle
n'‘est pas naturellement produite par les males.fémelles de cette expérience
sont soumises a l'écoute de chant contenant seitpleases F, modérément
attractives et communément produites par les méatdsdes phrases A, phrases

tres attractives et produites par seulement urteepdes males, soit des phrases G,
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impossibles a produire naturellement, mais extréemnattractives pour les
femelles. Les canaris femelles ayant entendu dasteltontenant des phrases G
pendant leur période de ponte pondent des ceufdalomisse et le volume total,
les masses du vitellus et de I'albumen sont supérée ceux des ceufs pondus par
des femelles soumises a I'écoute de chants comteeanphrases A ou F. Par
contre, la phrase A ne produit pas d'effet visile les ceufs, comparée a la
phrase F (figure II.C p.170). Cette phrase, stanuldéja la préférence des
femelles, semble trop proche de la phrase A poulunqu différence
d'investissement soit visible suite a ces deuxudttions. La phrase G peut étre
considérée comme un stimulus supra optimal par@dleeombine une bande de
fréequence et un rythme d'émission des syllabes ssible a produire de concert
par I'espéce (Podos, 1997). Cette phrase exploiteiais sensoriel des femelles
(Endler & Basolo, 1998; Ryan, 1998) pour les lardesides de fréquence
(discussion dans Draganatial, 2002). Ce stimulus supranaturel attire fortement
les femelles (Draganoitet al, 2002), mais augmente aussi fortement leur
investissement prénatal, probablement parce gusipmse les femelles a une
situation réellement favorable au regard de [I'hyps¢ de [l'allocation
différentielle (Burley, 1988, Sheldon, 2000).

Le chapitre IV regroupe les effets de l'ordre dentpodes ceufs sur les
caractéristiques des oeufs. Sont regroupés dans hapitre des résultats
expérimentaux concernant le rang de ponte des chiBnus dans les trois
premiers chapitres.

Chez le canari, lI'ordre de ponte influence le tdaxtestostérone du vitellus. Ce
taux augmente au fur et & mesure de la ponte demgie expérience (figure IV.B
p.185). C'est un résultat retrouvé régulieremensdztte espece (Schwabl, 1993,
Tanvez et al., 2008). L'asynchronisme de l'éclosioez le canari provoque une
compétition ardue pour les derniers-nés qui seueant en situation de faiblesse
face a leurs freres et sceurs plus agés. L'élévdtidaux de testostérone dans les

derniers ceufs pondus pourrait compenser cette rdéspan activant le
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développement embryonnaire et en stimulant la quémaalimentaire (table
IN.8.A pp.47-48).

Chez la perdrix, le taux de testostérone du viedlugmente aussi avec l'ordre de
ponte dans I'étude du chapitre Il (figure IV.C @18 ucune influence du rang de
I'oeuf n'est retrouvée dans le chapitre I. L'asyortibme de I'éclosion est moins
important dans cette espéce ou la femelle ne comengss a couver des la ponte
du premier ceuf. Mais les derniers éclos se retmoiutout de méme face a une
fratrie plus agée. De plus, les jeunes de perdrisegétant nidifuges, ils
rencontrent les couvées avoisinantes assez rapidenies effets de la

testostérone peuvent étre bénéfiques pour la caopénter nids.

Différences et similarités entre les espéces présomu moins précoces

Le canari est une espéce monogame et nidicolepétts naissent aveugles et
sans thermorégulation efficace. lls sont totalensépendant de leurs parents
pendant une dizaine de jours aprés I'éclosion perdaquels ils sont incapables
de sortir du nid. Dés que leurs plumes ont poulssépmmencent a quitter le nid.
lIs reviennent s'y faire nourrir pendant encorgdliss.

La perdrix est aussi monogame, mais les jeunes mdiftiges. Les oisillons
naissent avec un duvet et sont capables de secdepls ne sont toutefois pas
totalement indépendants avant I'age de 15-20 jdDeste période pourrait se
comparer a celle ou les jeunes de canari volerst tiomid tout en revenant pour
se faire nourrir par leurs parents.

L'investissement post natal est donc plus importhetz le canari ou les parents
passent beaucoup de temps et d'énergie a nowridglons au nid que chez la
perdrix ou les parents surveillent les jeunes, maist pas tant de soins a leur
apporter.

Cette faiblesse d'investissement post natal espensgée avant la naissance des
jeunes. Le canari pond 4 a 5 ceufs par couvée gt'fu8 couvées par an. Le

nombre d'ceufs total par saison de reproductiordest de 12 a 15. Chez la
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perdrix, les ceufs sont pondus en une seule fois saat au nombre de 10 a 20.

La perdrix pond plus d'ceufs et de maniere plusrabie que le canari.

Chez le canari, les caractéristiques du male inflaet la masse du vitellus des
ceufs, alors que chez la perdrix, les mémes carstaiées influencent la
concentration de testostérone du vitellus.

Quittant le nid quelques heures apres |'éclosiars $@ conduite de leurs parents,
en petits groupes appelés compagnies, les jeuneperdix grise peuvent
potentiellement se rencontrer trés rapidement ¢®ffiational de la chasse et de la
faune sauvage, 2004). L'influence de la testoséesur l'agressivité des jeunes
(table IN.8.A, pp.47-48) peut permettre a une ceuavoir acces a la nourriture
avant les couvées voisines.

Chez le canari, dont les jeunes restent au nidldregtemps, les couvées ne se
rencontrent pas précocement. Une augmentation @énde la concentration de
testostérone dans les ceufs de la couvée, qui atgraienl'agressivité de
I'ensemble de la couvée, semble moins utile & deunte qu'une augmentation
générale de la masse du vitellus. Le vitellus restgres I'éclosion est conservé
par les poussins comme une annexe du tube digestjti'a la consommation
complete des nutriments qui y sont stockeés. liss@bsnt ainsi une réserve de
nutriments pour leurs tout premiers jours de viegK 1965, Peach & Thomas,
1986). Chez le goéland argenté, le jaune influéacpialité et la survie du jeune
poussin (Parsons, 1970). Une augmentation généedke masse du vitellus de la
couvée augmente donc la survie générale de celle-ci

Par contre, I'enrichissement en testostérone desede ceufs pondus observé
chez le canari accroit potentiellement le développd et l'agressivité des
derniers nés, compensant en partie I'asynchronitaeeéclosions de cette espéce
(Schwabl, 1993).

De maniere générale, les concentrations de testostéans le vitellus des ceufs

de perdrix sont beaucoup plus faibles que cellesundées dans le vitellus des

ceufs de canari (moyenne + se de I'ensemble desétedigs : 4,01 £ 0,13 pg/mg
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pour la perdrix contre 37,99 + 1,72 pg/mg pour da@ari). Mais, la perdrix étant
une espéce precoce, ses ceufs possedent une pldse graportion de vitellus que
ceux des especes non précoces (figure In.5.B pBOplus, ses ceufs sont plus
grand que ceux pondus par les canaris. La masseitellus est ainsi bien
supérieure dans les ceufs de perdrix que de canagiefine + se de I'ensemble
des ceufs étudiés: 4,77 £ 0,04 g pour la perdrixtreo0,46 £ 0,01 g pour le
canari). La quantité globale de testostérone dax depéeces, calculée comme le
produit de la concentration de testostérone damgdlus par le poids du vitellus,
est, de ce fait, extrémement proches dans les dsp&ces (moyenne *se de
I'ensemble des oceufs étudiés: 18,16 £0,68 ng plaur perdrix contre
17,58 £0,91 ng pour le canari). De ce curieux lteasuémergent plusieurs
questions : est-ce une coincidence extraordinaiestxce la concentration de
testostérone qui module le développement des jeomegst-ce sa quantité
globale ? Est-ce de concentrer ou de produire andgr quantité la testostérone

qui serait colteux ?

Perspectives

De nombreuses questions ont été ouvertes parétsales travaux réalisés lors
de cette these. Chez la perdrix, les femelles séagt differemment au stimulus
de leur partenaire selon leur propre expérience ref@oduction. Il serait

intéressant d'étudier comparativement les effetéade des femelles sur la ponte.
Notre expérience n'ayant pas été réalisée danstldebrépondre a la question :
"Est-ce qu'une premiére expérience de reprodudtiansforme radicalement

I'investissement maternel ?", nous avions trop derpetres secondaires pour
éclaircir spécifiquement ce point. Une étude ouféeselles seraient soumises a
un méme stimulus pour observer leurs réactionsoantibn de leur age serait
particulierement intéressante. Est-ce que le clueixpartenaire se fait sur les

mémes criteres chez des femelles se reproduisantagpremiére fois ou non ?
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Nous avons aussi observé que le statut social da oaéari n'influencait pas
I'allocation des ressources aux ceufs de la ménua fage le statut social de la
femelle. Le statut social du male est lié a la maksvitellus alors que celui de la
femelle est lié a la concentration en testostértwerang hiérarchique est une
caractéristique qui varie selon divers facteursnmoe les génes possédés par
I'individu, mais aussi sa condition physique adeudEst-ce que le statut social
d'un membre du couple peut modifier celui de lautrembre chez les oiseaux,
comme c'est souvent le cas dans l'espéce humdirserait intéressant d'évaluer
les rangs hiérarchiques de différents individug'@bserver si le statut social reste

identique aprés l'appariement.

La phrase G est considérée comme un supra-stimhégsle canari (Draganogt
al., 2002). Sa diffusion entraine un fort taux de riges sexuelles de la part des
femelles, ainsi qu'un investissement prénatal a@rapitre Ill). Existe-t-il un tel
stimulus chez la perdrix ? Il serait intéressantedger l'effet de la diffusion de
cris grincants modulés artificiellement pour avdes formants plus bas que la
normale ou une durée plus importante puisque cecamdeux caractéristiques

qui influencent les femelles (Beani & Dessi-Fuliht995).

L'allocation des ressources aux ceufs étant un mayeternel d'adapter
rapidement le phénotype des jeunes a l'environne(iveusseau & Fox, 1998), il
serait intéressant de mesurer cet effet sur lefloos et donc de mener des
expériences similaires en permettant I'éclosionadass. L'influence du male sur
I'allocation des ressources aux ceufs entrainetddk difféerences observables

chez les jeunes ?
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- Noms latins des espéces -
(Linné, 1758-59)

Accenteur mouchet
Autruche d'Afrique
Bec-en-ciseaux noir
Bruant a gorge noire
Bruant des marais
Caille japonaise
Caille peinte
Canard colvert
Canari domestique
Carouge a épaulettes
Casoar a casque
Colin de Gambel
Colin écalillé
Coq doré
Cormoran a aigrette
Crécerelle dAmérique
Criquet
Gobemouche a collier
Goéland brun
Goéland leucophée
Guira cantara
Guillemot de Brunnich
Diamant mandarin
Etourneau sansonnet
Haricot rouge
Hirondelle bicolore
Hirondelle de cheminée
Hirondelle de fenétre /
rustique
Ibis blanc
Jacana a longue queue
Jardinier a nuque rose
Juncoardoisé
Lézard anolis vert
Lézard montane
Malaria
Mérion superbe
Merle noir
Mésange a téte noire
Mésange charbonniére
Moineau domestique
Mouette rieuse
Océanite cul-blanc
Paon bleu
Perdrix grise
Perdrix rouge
Perruche callopsitte
Phragmite des joncs
Poule domestique
Roselin familier
Rossignol Philoméle
Sarcelle a ailes bleues
Tisserin baya
Tisserin gendarme
Troglodyte familier
Tyran tritri

Prunella modularis
Struthio camelus
Rynchops niger
Amphispiza bilineata
Melospiza Georgiana
Coturnix japonica
Coturnix chinensis
Anas platyrhynchos
Serinus canaria
Agelaius phoeniceus
Casuarius casuarius
Callipepla gambelii
Callipepla squamata
Gallus gallus
Phalacrocorax auritus
Kawanaphila nartee
Larus fuscus

Ficedula albicollis
Falco sparverius

Larus michahellis
Guira guira

Uria lomvia
Taeniopygia guttata
Sturnus vulgaris
Phaseolus vulgaris
Tachycineta bicolor
Delichon urbica
Hirundo rustica
Eudocimus albus
Hydrophasianus chirurgus
Chlamydera nuchalis
Junco hyemalis

Anolis carolinensis
Bassiana dupperreyi
Plasmodium relictum
Malurus cyaneus
Turdus merula

Poecile atricapillus
Parus major

Passer domesticus
Larus ridibundus
Oceanodroma leucorhoa
Pavo cristatus

Perdix perdix

Alectoris rufa
Nymphicus hollandicus
Acrocephalus schoenobaenus
Gallus gallus
Carpodacus mexicanus
Luscinia megarhynchos
Anas discors

Ploceus philippinus
Ploceus cucullatus
Troglodytes aedon
Tyrannus tyrannus
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ABSTRACT

In precocial bird species, the eggs constitute nodsthe maternal investment
because parents do not feed the young after thtey.hislaternal testosterone in
egg yolk influences embryo and chick’'s developmdremales deposit this
testosterone in the eggs as a response to theoemant experienced during the
laying period, including the quality of their mate.order to assess the relevance
of female's mate selection on egg composition éngitey partridge, Perdix perdix,
breeding females were tested in a choice trial eieey were allowed to choose
between two males. After choice trials, femalesewprated either with their
preferred male (P group) or with the non-prefewwad (NP group). However eggs
laid by females of the two groups did not diffegrsficantly in mass, females of
the P group laid eggs with a higher yolk testoster@oncentration than did
females of the NP group. This study agrees witlviptes work pointing out that
partner attractiveness may play an important rolghie transfer of maternally
derived egg components.

KEYWORDS

egg testosterone, mate choice, maternal investiRerdjx perdix

INTRODUCTION

Maternal effects are defined as non-genetic meshanithat can adapt the
progeny’s phenotype as an evolutionary responsetoral selection (Mousseau
& Fox 1998). In oviparous vertebrates, all the teses needed by the embryo to
develop must be present in the egg laid by the lien#stter laying, no further
adjustments to egg components are possible so mahtexsource allocation is
limited, therefore, to a narrow window of time, t@my to what occurs in
viviparous species. Hence, in oviparous species, pite-laying parental effort
takes a determinant place in the development ofetfmdryo. Moreover, the
allocation of resources to eggs could potentiaiffuence the expression of genes
and the fitness of offspring (Bolton 1991; CluttBreck 1991; Williams 1994;
Lovern & Wade 2003; Pilz et al. 2004; Mansour eR807). Resources allocation
should be costly for the female (Gil et al. 1999z Ret al. 2003), hence a
differential allocation can be related to the expédditness of the young (Stearns
1992).

Quality of eggs has been found to be influencedebyironmental conditions
experienced by the mother before and during eggdton (Schwabl 1996a), and
also by the characteristics of the partner (Butl@88; Sheldon 2000). Features of
the mother’'s environment may be translated into differential deposition of
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several substances in eggs, such as corticostéPdre& Petrie 2005; Rubolini et
al. 2005), androgens (Schwabl 1993; Gil et al. J968rotenoids (Blount et al.
2002; Williamson et al. 2006), and lysozyme (ananignt albumen antimicrobial
component; Saino et al. 2002; Cucco et al. 200@)ndtes might adjust their
investment as a function of the perceived qualittheir mates.

Females paired with attractive males may investemortheir current breeding
effort. For instance, female canari€Serinus canaria,laid more eggs when
listening to males with a large repertoire of sorfgsoodsma 1976), female
mallards,Anas platyrhynchodaid larger eggs when mated with more attractive
males (Cunningham & Russel 2000), and female zé&bches, Taeniopygia
guttatg mated to attractive males, deposit in their eggse carotenoids and
vitamin E (Williamson et al. 2006). Several studi@snd that females paired with
highly attractive mates deposited more androgensh&ir eggs compared to
females mated to less attractive males (in the rgar@il et al. 1999; in the
peafowl, Pavo cristatus Loyau et al. 2007; rev. in Kingma et al. 2008hisT
differential deposition of androgens might be a hagism by which females
could adjust the development of their nestlinggesimentally increased levels of
androgens in the yolk are positively related tcklgrowth and begging (Schwabl
1996b; Eising et al. 2001; Eising & Groothuis 20@8)d strength of the neck
muscles (Lipar & Ketterson 2000). Early testosterdreatment enhances the
probability of aggressive behavior and positivelfluences social status (Young
& Rogers 1978; Groothuis & Meeuwissen 1992; Roale2002), and it could
have long term effects, e.g. a better developmdnsexual characteristics
(Schwabl 1993; Strasser & Schwabl 20044; but semiBuis et al. 2005), and
later it may affect reproductive success in adwthdClark & Galef 1995).
However, yolk androgens can also entail costs ha offspring. In several
species, testosterone treatments have been shogaptess immune function of
male adults (Duffy et al. 2000; Peters 2000) owyafing hatched from treated
eggs (Andersson et al. 2004; Miller et al. 2008}, yecent studies did not find
any negative effect of testosterone on immune fandRubolini et al. 2006), and
in some species a positive effect was found (Naedral. 2006; Cucco et al.
2008).

The grey partridgeRerdix perdix,is a species that lays numerous and relatively
large eggs. Young are precocial and hatch well ldpeel, so post-hatching
investment is weak and the main investment occursgl egg formation (Potts
1986). Consequently, the grey partridge is a goasbleh for the study of
differential allocation of prenatal maternal reszms:.

The aim of this study was to determine the extenwhich allocation of maternal
resources is affected by a prominent event of ¢peoductive season, the active
mate choice. After a choice trial, each individaélone group of females (P
group) was paired with the male she preferred, evtiie other group of females
(NP group) was paired with non-preferred males. Wjieothesized that females
paired with preferred males would invest more imieof egg mass than females
paired with non-preferred males, as previously shoim others species
(Rintamaki et al. 1998; Cunningham & Russel 200ibhé&st et al. 2006; Loyau et
al. 2007). We also tested whether or not femal@ggavith their preferred males
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would deposit more testosterone in egg yolks, a&vipusly found in a few
species (Gil et al. 1999; Tanvez et al. 2004; Logaal. 2007; rev in Kingma et
al. 2008).

METHODS

We studied 18 males and 18 females, randomly seletom a breeding farm
stock in Alessandria, NW ltaly (Cucco et al. 200@807). The animals were
kindly provided for a period of 5 months by the datang farm owned by Dr. G.
De Vito. At the end of the experiment, the aninved¢se given back to the breeder.
They were intended to be released into the wilde &kperiment was performed
under proper legislation by the European law. Thelys was conducted in the
breeding farm under license number 000al705 ofRhavincia di Alessandria
administration and ASL 20 veterinary agency.

All birds were one-year-old and in their first reguctive season. Throughout the
year, the birds were maintained in natural lightd @emperature conditions.
Partridges were housed in small groups of 4 indi&isl, in outdoor aviaries (6 m
long x 3 m wide x 2 m high). Groups were exclugna@mposed of individuals of
the same sex, and females and males had only wwswloustic contacts during
the pre-experimental period. The floor of the aemmas the natural ground with
grass clumps. Each aviary was provided with food w&ater containers and two
wood shelters (0.5 m long x 0.5 m wide x 0.5 m highoreover a synthetic cover
was disposed above each aviary. Ash was providadhiollow placed in a corner
of the aviary allowing partridges to rub themselagsinst parasites. The rearing
food was a powdered mixture, commonly used by diwidsts to provide proper
nutrition during egg laying. Food and water werevtedad libitum

Choice Tests

At the beginning of the breeding season (from 1dri&ry to 22 March 2006), we
conducted trials on female mate choice. The birdsevgrouped in nine sets of
two males and two females. Following Leonard & Ze:n€1998), each female
was allowed to choose between the two males oféiein a test cage (Figure 1).
The experimental test aviary had the same sizdhadbteeding aviaries. Wire
mesh partitions divided the aviary into a front gartment, enclosing the tested
females, and two back compartments, housing theegndalhe back part was
divided in two sectors by an opaque partition thidtnot allow the males in each
part to see the other male. During each trial, blvservers sat one meter outside
the aviary, the first one near the aviary's badk thie other one in front. The two
males were placed in the experimental aviary fiveutes before the trial to grow
familiar with the apparatus. Males quickly becamecustomed to their
surroundings and consistently displayed normal Weba The females were
placed, one at a time, in the front part of theagui Before the trial, the female
was kept waiting five minutes in a small enclospositioned in the middle of the
front part. During this period, she could freely ssnd hear the two males. The
choice trial began with the withdrawal of the emsciee. For 20 minutes, the
female could freely move in the whole front partloé aviary. The two observers
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recorded the amount of time she spent in frontawhemale. Each female was
tested three times, on different days, with theespair of males and we switched
the males' positions at each trial. We did not famy significant effect resulting
from the position of the males (the differenceime spent by the female in each
side during the three choice trials; repeated nreaswo way-ANOVA: effect of
side, k16 = 0.94, p = 0.35; effect of test number 6= 0.64, p = 0.53;
interaction, k16 = 0.58, p = 0.56). We considered the male neactwtiie female
spent most time as the preferred one. Female preferdid not significantly
change from one trial to another (the differenceinme spent by the female in
front of the preferred male during the three chdidals; repeated measures
ANOVA, with the test number as repeated factqr; #1.02; p = 0.46).

After choice trials, we assigned the females to ohevo breeding groups. The
first one was formed by 18 females mated with makederred during the trials
(P group: females of this group spent on averagé %2+ 5.2 s.e. of their trial
time in front of the preferred male), whereas teeosid group was formed by 18
females mated with males that were not preferrathduhe trials (NP group:
females of this group spent less trial time in froftheir mate, on average 34.5 %
*+ 4.7 s.e. of time). We placed each pair in a drepdviary (6 x 6 m size) on 29
March 2006. In May, the hens started to lay thggse

Male Characteristics

We measured some male characteristics in ordeheéokcwhether any of these
characteristics was related to female preferenceglghoice trials. All measures
were collected two weeks before choice trials; etad: a) tarsus length (with a
caliper, £ 0.1 mm accuracy); b) body mass (withedectronic balance, + 19
accuracy); c) haematocrit, according to Béguinlei1@98, 100 ul of blood were
collected in heparinized capillary tubes, after ggure in the wing vein, then
capillaries were centrifuged for 5 min at 10,000MR&nd afterward the length of
the tube's layer of packed red blood cells, + 1 awnuracy, was divided by the
total length of the blood sample to obtain the hateerit value; d) cellular
immunity was evaluated by the cutaneous responsearto injection of
phytohaemagglutinin  (PHA), a foreign antigen thauses T lymphocyte
proliferation and local swelling (Lochmiller et d1993). A small area on the right
wing web was marked with non-toxic ink. The thickaeof the wing web was
measured with a gauge (Alpa® S.p.A., Milan, accpiad.01 mm), then the web
area was injected intradermally with 0.25 mg of P(gma® L 8754, St. Louis,
MO) dissolved in 0.05 ml of phosphate-buffered real(PBS). After 24 h, the
wing web thickness in the marked area was re-medsufhe subcutaneous
injection with PHA produces only a local inflamnmatiwithout any other adverse
effect, and the increased wing web thickness isctly related to the condition of
the immune system (Merino et al. 1999; Smits e1299).

Egg Collection and Analyses

We inspected the aviary and collected eggs (N =) 2Bily during the laying
period. In order to simulate natural conditionsgsegemoved from the nest were
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replaced by others obtained from commercial breedeemales laid a mean of
15.9 eggs. All eggs were weighed with an electrtalance (£ 0.1 g accuracy).

A number of these eggs were taken for biochemicalyaes (lab eggs, N = 119).
We took the first, second, fifth, eight,4,114", 17" and 28 eggs of all females,
with the exception of two females that stoppedrigybefore the eight egg, three
other females before the "l1and another one before the™4After having
separated the yolk from the albumen, we froze efjg20 °C. Sampled eggs were
attributed a random number to avoid any effect rofiralication of their group
during the analyses.

Yolk testosterone concentration was determined diormmunoassay at the
CEBC labs (CNRS Chizé, France) according to Tareteal. (2004). Each yolk
was homogenized before analysis (Lipar et al. 1988%tosterone was extracted
from the yolk with diethylether and then assayedtlie same assay using
[1,2,6,7°H]-Testosterone (Amersham, France) and a rabbitifipeestosterone
antibody (sensibility: 5.4 pg/mg of yolk, intra-ags coefficient of variation:
8.0 %). Bound and free fractions were separateddsyprption using the dextran-
coated charcoal method and the bound fractions warented with a
Packard® 1600 liquid scintillator counter.

Statistical Analysis

Difference in numbers of eggs laid by females & Ehor NP groups, latencies
between the pair formation and the first egg-layisgd the total duration of the
laying period were analysed with t-tests.

The effects of mate preference on egg mass amustesine concentration in the
yolk were analysed using a random slopes lineaedmodels (LMM procedure
in SYSTAT® 12, Systat Software, Cranes Softwarerimtional Ltd., Wilkinson
2007; Schielzeth & Forstmeier 2009), with the preffiee group as a fixed effect.
Because each female laid several eggs, charaerddt both eggs and hatched
siblings may not be independent. Besides, the nurab@ossible male-female
combinations decreased, because in the choice ttestadults were grouped in
nine sets of two males and two females. Hencegmdral for the potential effects
of parents and sets in this experiment, we insetttedparent identity and the
choice set as random effects in all the analysede3t for possible effects of egg
position along the laying sequence (Soma et al9g08ying order was inserted
as a covariate in all mixed models. Values arentedas mean * s.e.

RESULTS

Male Characteristics and Female Preference

Physiological and anatomical characteristics of ewatlid not differ between
preferred and non-preferred males (t-tests; Tdeswgth = 46.22 + 0.72 mm for P
malesvs 46.00 £ 0.83 mm for NP males, t-test = 0.20,p = 0.84; Body mass =
354.78 + 15.43 g for P males 352.33 + 10.07 g for NP males, t-test= 0.13;

p = 0.90; Haematocrit = 45.75 + 1.23 for P male43.63 + 0.86 for NP males, t-
test:tig = 1.41,p = 0.18; Cellular immunity = 0.89 + 0.16 mm for Rlesvs 0.91
+ 0.14 mm for NP males, t-te$tz = 0.11,p = 0.92).
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Laying and Egg Characteristic

Females paired with preferred (P group femaleshar preferred males (NP
group females) did not differ significantly in tmeimber of eggs laid (17.33 +
2.20 eggs for the P group, and 15.11 £+ 2.20 eggsho NP group; t-testig=
0.77;p = 0.45), the latency between the pair formatiod e laying of the first
egg (30.44 * 3.63 days for the P group, and 29.8%& days for the NP group; t-
test:t;s= 0.12;p = 0.90), and the total duration of the laying pdr{26.56 + 3.35
days for the P group and 25.89 + 3.37 days foNRegroup; t-testt;g= 0.14;p =
0.89).

Eggs laid by P or NP group females did not sigaifity differ in total mass
(LMM: Treatment:F; 264=0.08,p = 0.78, Laying orderF; 264= 2.20,p = 0.16),
but were significantly different in yolk testostee concentration (LMM:
Treatmentf; 97=4.34, p<0.05, Laying order: Fi97=1.59, p=0.21).
Specifically, the P group females laid eggs withgr@ater concentration of
testosterone than NP group females (Figure 2).

DISCUSSION

Our study was designed to examine whether a fesnatdlve mate preference
affects the allocation of maternal resources (Buil@88; Sheldon 2000). We did
not find any significant difference in egg masseTack of significant differences
in our species could be due to an absence of angiéepreference effect on mass,
but also to the high repeatability of egg mass aspaoductive trait (Christians
2002; Cucco et al. 2006b). Our result is in agregméth studies on the collared
flycatcher,Ficedula hypoleucathe domesticated canary, and the house sparrow,
Passer domesticugMazuc et al. 2003a; Tanvez et al. 2004; Michalet2005),
but contrasts with data obtained on the mallaré, @hinese quailCoturnix
chinensis the peafowl, and the zebra finch, which laid érgggs when mated
with more attractive males (Cunningham & Russel®@0Gilbert et al. 2006;
Loyau et al. 2007).

Our results indicate that testosterone concentratigrey partridge egg yolk was
influenced by female mate preference. Eggs laideoyales of the preferred P
group contained significantly more testosteronehigir yolk than those laid by
females of the non-preferred NP group. This resuliconsistent with those
obtained in other species (rev. in Kingma et al0&0 Female barn swallow,
Hirundo rustica increased yolk androgens concentration when miatetiales
with experimentally elongated tails (Gil et al. Bp0or to more colourful males
(Safran et al. 2008); female canaries depositedifgigntly higher amounts of
testosterone when exposed to song with attrachivages than females in acoustic
isolation (Gil et al. 2004; Tanvez et al. 2004 )ébtit, Parus caeruleusfemales
laid eggs with higher testosterone concentratioerwmated with control males
than with males with an artificial reduction of tbewn UV coloration (Kingma
et al. 2006); zebra finches and peafowl increas®k testosterone when paired
with attractive males (Gil et al. 1999; Loyau et2007).
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To our knowledge, there have been only a few stutffiat have not supported the
hypothesis of an increase of testosterone with ratiactiveness: in the collared
flycatcher, the house sparrow and the canary, fEesnakposed to attractive male
stimuli did not produce eggs with more testosterori®lazuc et al. 2003b;
Marshall et al. 2005; Michl et al. 2005). In thisidy, we observed that male
characteristics (body mass, tarsus length) and malalitions (haematocrit,
immune response) were not related to female chdids. likely that other, not
investigated, traits were considered by femalesrhgps vocal performance and
vigilance behaviour would deserve particular atten{Dahlgren 1990; Beani &
Dessi-Fulgheri 1995).

It is debatable how egg testosterone, as a mateffedt, can have beneficial
effects and, in a long-term perspective, how it nmlyience fitness-related traits.
Indeed, both positive and negative effects have Ibeported in different species
and considering different traits (Groothuis et28105). An experimental increase
in testosterone levels during embryonic developmerds found to be
immunosuppressive on young Chinese painted quaiti¢fsson et al. 2004) and
black-headed gulll.arus ridibundus (Mdller et al. 2005). On the other hand, in
the yellow-legged gullLarus michahellis egg testosterone did not negatively
affect chick immunity (Rubolini et al. 2006), ar the partridge, a testosterone
injection into the egg enhanced both growth and umity in the early period of
life (Cucco et al. 2008).

Conclusions

Evidence of a relationship between female prefereand egg or chick
characteristics is mixed as previously reportech@a et al. 2008). Whereas our
study failed to show any influence of maternal grefice on egg number or mass,
testosterone concentration in egg yolk can be emited by maternal preference in
the grey partridge.
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Figure 1. Front view of the choice trial aviary. The two leswere placed in the
back, in two compartments separated by a solidtipart The female was placed
in the front part of the aviary. During the firshtin the female was enclosed in a
small cage in the middle of front area, so she &dmde both males. In the
following 15 min the female could freely move aihe time she spent in front of

each male was measured.
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Figure 2. Comparison of yolk testosterone concentratioegygs laid by females
of P and NP groups.
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Abstract

Females invest differently in their eggs dependingthe quality of their mates. In oscines,
female investment is influenced by the quality @lensong. Females pay attention not only to
the intrinsic quality of the song (tempo and fregue bandwidth) but can also gather
information, by eavesdropping on male-male singirtgractions, on the relative quality of
males. During these interactions, overlapping thegsof the rival is more threatening than
alternating with the song of the rival. Moreoveresdropping females are proven to prefer
the overlapping song rather than the overlapped.sOnr study was designed to assess the
effect of the information gathered by eavesdropmingemale investment in eggs. First, we
broadcasted overlapping interactions to femalereamarhen, we broadcasted to each female
one of the two songs previously heard and colleeggs. Females exposed to overlapping
songs laid eggs with increased yolk ratio than femaxposed to overlapped songs, but the
yolk testosterone quantity and concentration werteaffected by the treatment. However we
found a variation between eggs for the testosteweosited in yolk: both quantity and
concentration increase with laying order. Our ressudhow that female canaries use
information gathered by eavesdropping to diffeihtiallocate resources into the eggs. It
suggests that singing interactions could influestdek quality via female investment.

Keywords

maternal investment, egg, eavesdroppB®yinus canaria

Introduction

The female is generally the choosy sex becauseptoeiuce fewer and more costly gametes
than males (1). Females evaluate different maleacheristics to assess the quality of their
future mate and those characteristics could inflteamaternal investment, hence male quality
could be related to the expected fitness of thagdq@). In birds, maternal investment is both
resource allocation into the egg(s) and materna¢ amtil offspring independence (3).
Differential allocation in eggs may influence ch&velopment and survival (4, 5).

Several studies have shown that female birds dacaté their resources to eggs differentially
according to the quality of their partner (e.g.)6/ differential allocation has been shown for
several characteristics as the number of eggs th&y size and the concentration of the
hormones deposited. For instance, female houseswfienglodytes aeddndecrease their
clutch size but produce heavier eggs to maximipeoghictive success in late-season broods,
when insects food resources decrease (9). In rdall@nas platyrhynchgs egg size varies
with attractiveness of the partner. Females laidelaeggs after copulating with attractive
males- those that were the object of many pairiisglays from females in previous tests -
and smaller eggs after copulating with males thatehreceived fewer of these pairing
displays (10). Egg size influences growth and fleggrobability in the lesser black-backed
gull (Larus fuscus11) and chick survival in the lapwiny#&nellus vanellus12; review in
13). Mate quality has also been found to affectdéposition of hormones into the yolk. For
instance, female zebra finché&aéniopygia guttafapaired with highly attractive mates, red
banded on both legs, deposited more androgensindfgs compared to females mated to
less attractive, green-banded, males (14). Sonduptmns in male songbirds are known to
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enhance their attractiveness (15). Constraintsrdeyp the production of a great variety of
syllables make large repertoires generally relevardssess male quality (16). In the canary
(Serinus canariy large repertoires of male songs stimulate femgpeoductive activity (17).
Moreover, female canaries allocate more androgertBeir eggs when they heard attractive
male songs (18, 19).

In songbirds, recent studies reveal that individudl both sex could also gather information
from male-male singing interactions, i.e. they aavep (20). The timing of each individual's
song during singing interaction reflects differemeeguality, motivation or status (21); song
overlapping has been suggested as a conventiagral sof aggression (e.g. (22, 23). Both
male and female birds are proven to extract inféionafrom overlapping interactions and,
subsequently, to use the gathered information ectitheir behaviors. Males eavesdrop on
overlapping interactions to assess the relativditgue a potential rival (e.g. 24-26). Females
eavesdrop on overlapping interactions to assesselaive quality of males to determine
mate choice (e.g. 27, 28) or to direct their exdmapopulatory behavior (e.g. 29, 30). So far,
there is no study investigating the relationshipween eavesdropping and maternal
investment despite that female investment variesrding to the quality of their partner and
that eavesdropping could provide information of riblative quality of the partner.

Our study was designed to assess whether informatahered by eavesdropping should
influence the allocation of resources into the egfijgemale canaries. Females were first
allowed to hear an overlapping interaction. Femategse then randomly assigned into two
groups (O and O). Females of the Ogroup were stimulated with the overlapping sontjl un
the end of their reproductive cycle. Females of @iegroup were stimulated with the
overlapped song until the end of their reproductiyele. We measured female investment by
egg mass and also by yolk/egg mass ratio. Insafdermale exposure to song was found to
influence the testosterone amount in egg yolk (%, but see 31), we also determined
whether yolk testosterone concentration was affelsyesuch treatment.

Female canaries have been shown to prefer theapyenlg song rather than the overlapped
one (28), mostly during the fertile phase of th@productive cycle (27). Therefore, we
hypothesized that female canaries should invesemesources in their eggs, in terms of
egg mass, yolk relative quantity and testosterogm@osited into the yolk, when they are
stimulated with a song previously heard as thelapping song rather than when they are
stimulated with a song previously heard as thelapped song.

Materials and Methods

Animal care

We studied 20 female canari€®efinus canariprandomly selected from the breeding stock
of the LECC (Laboratoire d'Ethologie et Cognitiomr@parées, Université Paris Ouest,
Nanterre-La Défense, France). They were housedvithdilly in small cages (38 cm
length x 33 width x 26 height). Food (classical nuk seed, containing all the necessary
nutrients for breeding females, and egg-based i) water were providedd libidum
Each cage was provided with a piece of cuttlebandhfe calcium, a nest bowl and nesting
material (cotton string). The nesting material waxsewed every day. Females were checked
daily for nest building and egg laying throughdut £xperiment. Female's cages were placed
by pair in sound attenuation chambers (90 x 50 gr80nside), so they were only exposed to
the experimental songs and did not hear any otltede song during the experiment. One
week before the beginning of the experiment, weeased the photoperiod from short days
(8L:16D) to long days (16L:8D) to induce reproduetactivity (33).

Experimental songs
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We used complex syllables from our databank of nahtdomestic canary songs recorded
with a Marantz PMD 201 tape recorder, in previoaaryg, in the LECC. We selected notes
from different males with which females had neveerfb paired before and constructed 16
songs with the Avisoft-SasLab software, v.3.74.l1Esgng was constructed in the following
way: 2 introductive notes, a 1.5-second attragiliease (phrase constituted with two notes
syllables, with a frequency bandwidth of 2 kHz amith a rate of 16 syllables per second)
and 10 conclusive notes. Songs were 6-seconds Beg.Figure 1. To avoid problems
associated with pseudoreplication (34, 35), wetertk20 different songs using different
notes for each song.

Singing interaction

From our songs we constructed simulated overlapipitggactions. In this interaction, a song
overlapped the other 1.5 seconds after the irsbaly started, and this pattern repeated itself
six times. Two different loudspeakers broadcastes ttivo songs of an interaction. See
Figure 1.

Experimental design

Our experiment was divided into two stages. Irrst tage, one week after the switch into a
long day photoperiod, we exposed each female teererpntal 2-minutes-long singing
interactions twice daily during five consecutiveyslaFor each sound attenuation chamber,
we first removed the cage of one female. The otbwerale was exposed to an overlapping
interaction where the song A overlaps the song Birfstance. Then, the place of females
was exchanged and we broadcasted the oppositeapper) interaction where the song B
overlaps the song A. With this design, one fem@@9 6f the chamber heard one song as the
overlapping one and the other female)(@eard the same song as the overlapped one.
Females were randomly assigned to one of the tywere@rental groups.

In a second stage, from the day after the lastdwast of the interactions, we exposed both
females to the same song (this song was both tedapping song for one female, and the
overlapped song for the other female) during twarkawice daily until the end of egg
laying (See Table 1). The two-hours of broadcasevan alternation of 15 song sequences
spaced out by 2, 4 or 6 minutes of silences. O+afeminitiated egg laying 30;410,2 days
after the last broadcast of interactions. O- fesmahiated egg laying 27,4 7,3 days after
the last broadcast of interactions. There is noisagnt difference between O+ and O-
females (t testy,t= 0.222, p = 0.417).

Data collection

Each day, eggs were removed from the nest andcesplay plastic ones. The removed eggs
were weighted (0.01 g accuracy). We separated aedhed the yolk. The yolk was
homogenized (36) and frozen at -20 °C before thasome of testosterone concentration at the
CEBC (Centre d'Etudes Biologiques de Chize, atihcte the Centre National de la
Recherche Scientifique, Chizé, France). We atteith#t random number to samples in order
to avoid any bias of the experimenter on the amalyéolk testosterone concentration was
determined by radioimmunoassay with the method bsedanvezet al (19). Testosterone
was extracted from the yolk with diethylether ameért assayed in the same assay using
[1,2,6,7°H]-Testosterone (Amersham, France) and a high fpegiolyclonal rabbit
testosterone serum antibody (sensitivity: 15 pg/ofg yolk, intra-assay coefficient of
variation: 8.0 %). Bound and free fractions werpasated by adsorption using the dextran-
coated charcoal method and the bound fractions wewated with a Packard-1600 liquid
scintillator counter. We calculated yolk testoster@uantity by a multiplication between the
yolk testosterone concentration and yolk mass.

Statistical analyses

The difference in the number of eggs laid by indiil birds in each of the two groups
differentiated by the song heard (groupv® O) was tested by a t-test.
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We tested the effect of the song heard (treatnaemdt)the laying order on the mass of the egg,
the yolk/egg mass ratio and the testosterone ctratiem and quantity in the yolk using
analyses of variance using GLMM with random slofB% 38). We included the clutch as a
random effect (as measurements from several egtseeadame clutch were entered into the
models) nested within the song group (as eggs @i elutch belong to the same group, i.e.
were all laid by a female of the*@r O group; 39). We removed the interactions from the
final model because they were non-significant. iSiiaal analyses were performed with the
software SYSTAT® version N 12.02.00. Values arespnéed as mean + s.e.

Results

Five females (2 in Oand 3 in O did not lay any eggs and were excluded from tradyasis.
Proportions of laying females did not significantlyffer between the two groups (Chi-
square,x’(1) = 0.02, p=0.88, 95% in *Oand 80 % in Q. Number of eggs did not
significantly differ between the females of the texperimental groups (4.00 = 1.63 eggs for
O vs. 4.37 + 1.19 eggs for'Cx test, {3= 0.486, p = 0.635).

Analyses of variances using GLMM did not show aignsicant difference between groups
in egg mass (2.04 + 0.06 g foi @&. 1.95 + 0.06 g for O Figure 2).

Significant differences appeared between the graugwerning the ratio yolk/egg mass
(0.37 +0.01 for Ovs. 0.43 +0.01 for § F(1,13) = 5.52, p = 0.035; Figure 2).

Finally, the status of the broadcast song during ldying period did not significantly
influence yolk testosterone concentration and tgtadntity between the two experimental
groups (Quantity: 12.60 + 1.32 pg fof @. 14.50 + 1.25 pg for ® Concentration: 36.19 *-
5.06 ng/mg for Ovs. 35.08 + 2.93 ng/mg for'OFigure 2). The analyses showed an effect of
the laying order on the testosterone concentratidependently of the treatment, but the
Bonferroni comparison did not show any significdifterence between ranks.

Discussion

This experiment was designed to assess the investmnd testosterone deposition in eggs of
females exposed to one of the songs previouslyvedon an overlapping interaction; either
the overlapping (O or overlapped (Q song. The status of the song to which femaleswer
exposed during egg formation did not influence egass, testosterone concentration and
quantity. But O females laid eggs with a greater yolk fractionnth@ females. Also,
testosterone showed a general increase with layuhey.

Previous studies on eavesdropping have shownehalé birds use the information gathered
by eavesdropping to direct their sexual prefereraces their extra-paired behaviors. In two
studies in the domestic canary, females were atloiwehear an overlapping interaction and
they subsequently prefer the overlapping song rathen the overlapped song (28), mostly
during the fertile phase of their reproductive ey27). In the great tifarus majoj females
paired to a male that had lost a song contest ljael. been overlapped by an intruder)
subsequently introduce more into the neighborttexrithan females paired to a male that had
won a song contest (30), but there was no influemtextrapair paternity (55). In black-
capped chickadee®¢ecile atricapillug, females paired with high-ranking males, that had
lost song contests to a simulated intruder, wegaifstantly more likely to mate with other
males: the proportion of nests containing extrapaimg was significantly increased (29). In
contrast, high-ranking males that received eitldanassive playback or no playback did not
lose paternity in their nests (29). Lost song cststeluring countersinging could have long-
lasting and far-reaching effects on individual é$s (29), yet the reproductive choices of
female black-capped chickadees, following the aggive playback, remain unidentified (56).
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In nightingales l(uscinia megarhynchpsnated males overlapped more intruder songs than
did males that remained unpaired throughout theding season (57). Our experiment shows
that maternal investment is influenced by informatgathered by eavesdropping.

Though in some species female preferences are mprmvénfluence egg size (e.g. in the
mallard 10), this is less obvious in the canary. Tangeal. (19) and Gilet al. (14) did not
find any effect of song attractiveness on egg ntasdgrary to the findings of Leitnest al
(40). In our study, we found no effect of the attreeness of an eavesdropped song on egg
mass although we did find an effect on yolk fractieemales invested more yolk in eggs
when they heard Dsong compared to ‘Gong. Yolk influences neonatal quality as a
nutritional supplement (41) and hatchlings keeprdraaining yolk sac after hatching as an
energy reserve during the first few days aftertnatg (42, 43). Therefore, we can reasonably
assume that Ofemales would have chicks with more survival piuligy than O females.

Yolk mass/composition is also an interesting intticaf egg quality because it contains the
maternal testosterone that benefits chick developrime many ways. Maternal testosterone
could enhance chick growth, begging (44-46; buts8eand strength of neck muscles which
are used during hatching and begging (48). But simcimcrease could be costly for the chicks
in terms of immunity (1, 49 but see 50-52) or suaVi(47). The broadcast of attractive songs
has been found to enhance testosterone amounnarycagg yolk (18, 19, but see 31). In
spite of that, we did not find any difference irsttesterone concentration and quantity
between O and O females. However we did find that egg rank inflces testosterone
concentration and quantity. This last result conéirprevious experiments in the canary (14,
53, 19). Also, in the domestic he@4dllus gallug, the follicular concentration of testosterone
increases slightly during egg formation (54). Imsthegard, last eggs laid could accumulate
more testosterone because of a longer exposure bigla follicular concentration of
testosterone. The effect of such an increase itodtesone might counterbalance the
deleterious effects of asynchronous hatching fedaker hatched chicks (46).

To conclude, we show that singing interactionsuiefice maternal investment for the relative
yolk content of the eggs and it thus suggestsdbagy contests could also have an effect on
chick quality via female investment. To our knowged our study is the first to show that
eavesdropping could have an effect on maternabkinvent into eggs.
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Table 1- Singing interaction heard by females

Female Interactions Sond

A>B
A<B
C>D
C<D
E>F
E<F
G>H
G<H
1>J
I<J
K>L
K<L
M>N
M<N
O>P
O<P
Q>R
Q<R
S>T
S<T

0NV IVOVOZZIr R« ITOTTMOO®T®>
VOO0 O0OO0OZIZIAXR"RXAT~-oOoomMmmMmOO>>

" Broadcasted to females before laying
* Broadcasted to females during the laying period
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Figure 1 - Construction of diffused sequences. A sequen2amimutes long composed of

6 constant songs of 6 seconds each, separateddgc@fds of silence and overlapped by a
second sequence with an identical structure. TWerdnt speakers diffused the two
sequences. Constitutive songs are formed withelcbrgls of F phrases surrounded by
introductive and conclusive syllables
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Figure 2 - Comparison of (a) total egg mass, (b) albumen nfasgolk mass and (d) shell
mass of eggs laid by females hearing an overlagpedy overlapping song, O
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