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Note aux lecteurs

Comme vous pourrez le constater, ce manuscrit pa&sune compilation d’articles soumis
a des revues, mais a été construit en suivant luoofiducteur. Lors de mes travaux, trois
thématiques distinctes, mais néanmoins complénrentae sont dessinées. L’articulation de mes
recherches autour de ces trois axes s’est imposéa aomme une évidence. J'aborde, dans un
premier chapitre, la question de I'impact de ladibon des femelles sur leurs réponses sexuelles,
avant de tester I'influence que peut avoir le cetgedans le deuxieme chapitre. Enfin, j'étudie les
effets de la polyandrie sur la sélection sexuetistygopulatoire des femelles. Chacun de ces
chapitres décrit deux expériences difféerentes stutie de I'intérét de leurs résultats dans le

contexte de la sélection sexuelle.

Néanmoins, les résultats présentés sont égalerastinés a étre publiés.

La premiere expérience du chapitre | est actuelerm@umise a la revuehe Auk

La seconde expérience de ce chapitre est souriidebbgy

La premiére expérience du deuxiéme chapitre eptéparation.

Le troisieme chapitre est en préparation poureétr@ye aAnimal Cognition
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Résumé

Le fil conducteur de cette these est la variagbditi choix de partenaire chez les femelles de
canaris domestiqueserinus canariaElle s’articule autours de trois axes. Lors degxdpremiers
chapitres, les femelles sont exposées a deux tgebants de males : un chant A16, hautement
attractif et un chant A8, faiblement attractif. L®mbre de Postures de Sollicitation a
I’Accouplement (PSA) que prennent les femelles gtrie déterminer leur motivation sexuelle (le
nombre total de PSA), leur préférence pour un @éex dypes de chant, ainsi que leur sélectivité
(la proportion de PSA pour A16 ramené au nombia tteg PSA).

Dans le premier chapitre, deux types de traitement permis de modifier la condition des
femelles. Dans une premiere expérience, les pludess ailes de certaines femelles ont été
raccourcies et dans une seconde, les deux grogpéntklles ont été nourris avec des régimes
alimentaires différents. Les résultats présentésignent du fait que les femelles de canaris
domestiques peuvent évaluer leur propre conditigpeavent produire des réponses appropriées
aux chants des males. Les individus en meilleunelion sont plus sélectifs.

Le deuxiéme chapitre a identifié différents coteexdans lesquels les femelles modifient
leurs réponses comportementales aux chants des.rméléming de la diffusion des stimuli est un
facteur expliquant le pattern de PSA produites.otdire de la journée a un impact sur la
sélectivité des femelles, le jour du cycle de pantalifie la motivation sexuelle, les choix et la
sélectivité et, enfin, I'ordre du cycle de ponteraeffet sur la motivation sexuelle et les choig de
femelles. En revanche, aucun impact du rang so@gbu étre mis en évidence.

Le dernier chapitre s’intéresse au choix de speparela femelle du canari domestique.
Avant I'accouplement, les femelles sont parfoisigd#s de choisir des méales non optimaux. Les
expériences de ce chapitre démontrent que les liesnetuvent éjecter le sperme de leur ancien
partenaire dans leur défécation et que ce rejgilestiréquent lorsqu’elles entendent des chants de
males de bonne qualité.

Ces résultats indiquent que les femelles de cardmimestiques adaptent leurs réponses
sexuelles en fonction de la condition et du comt@lns lesquels le choix s’effectue. La sélection
sexuelle ne s'arréte pas au moment du choix demmsre puisque les mécanismes d'un choix
cryptique directionnel (i.e. allant dans le mémessgue la sélection pré-copulatoire) sont décrits

dans le dernier chapitre de ce manuscrit.

Mots clés : canari domestique, condition, contexteix du partenaire, sélectivité, sélection

sexuelle post-copulatoireéserinus canaria
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Abstract

Causes of the variability of partner choices by fermles of domestic canarieSerinus canaria

The guiding principle of this thesis is the vatiidyp of partner choice in females of domestic
canariesSerinus canarialt is developed in three chapters. The first thiapters present studies in
which the females are exposed to two types of realggs: a highly attractive A16 song and a
weakly attractive A8 song. The number of Copulatsmiicitation Displays (CSDs) adopted by the
females enables one to determine their sexual ataiiv (the total number of CSDs), their
preference for one of both types of song, and #iseo choosiness (the proportion of CSDs for
A16 compared to the total number of CSDs).

In the experiments of the first chapter, two typésreatments enable us to modify the
condition of the females. In the first experimetite wing feathers of some females were
shortened. In the second, both groups of femalee feel different diets. The results indicate that
domestic canaries females can evaluate their owditton and can produce adapted responses to
male song. Individuals with better condition weverid to be more choosy.

The second chapter identified different contertsvhich females modify their behavioural
responses to male song. The timing of the playbatiksuli is a factor explaining the pattern of
the produced CSDs. The time of day has an impademrale choosiness, the day of the laying
cycle modifies sexual motivation, choice and choess, and, finally, the order of the laying cycle
has an effect on the sexual motivation and on ferohabice. However, no impact effect of social
rank was identified in our study.

The last chapter deals with sperm choice by theedtic canary female. Before copulating,
females must sometimes choose non optimal maleseXperiments of this chapter demonstrate
that females can reject the sperm of their previpagner in their defecations and that this
rejection is more common when they hear good quaddle songs.

These results indicate that females of domest@amas adapt their sexual responses as a
function of the condition and of the context in alintheir choices are made. Sexual selection does
not stop at the time of the partner choice sineentechanisms of directional cryptic choice (i.e.
that goes in the same direction as pre-copulatbojce) are described in the last chapter of this

manuscript.

Keywords: domestic canary, condition, context,tqer choice, choosiness, post-copulatory

sexual selectiorSerinus canaria
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Introduction générale

I/ Le contexte et I'histoire évolutive des oiseaux

La vie est apparue sur Terre il y a environ troikiands d’années. L’évolution progressive
due a la dérive génétique, donc a la réplicatiopairfaite de 'ADN des premiers étres vivants, a
produit de nombreuses formes de vie, toutes istuesancétre commun (Darwin 1859). Au fil du
temps, les hommes ont établi différents types degoaisation des étres vivants, afin de répondre
a des contraintes écologiques. lls ont en effeghrendre a distinguer les plantes comestibles des
plantes toxiques, les animaux prédateurs des arimaueprésentant pas de risques, etc. Depuis
Aristote (385-322 av. J.-C.), ils ont établi deasslifications selon les similitudes anatomiques des
animaux et, plus récemment, selon leurs liens gj#ylétiques (ces deux méthodes arrivant a des
résultats trés similaires).

En 1758, Linné a défini un systeme de classificagncore utilisé de nos jours. Il partage
le vivant en « régnes », puis en sous-groupes éésblEs uns dans les autres a la maniere de
poupées russes. Les régnes contiennent chacursuptuglasses, elles-mémes subdivisées en
ordres, familles, puis genres et especes. La ndatane binominale qu’il a instaurée est la
combinaison du nom de genre et du nom d’especarmienkl considéré.

Au sein du regne animal, la lignée des bilatérreggoupe les protostomiens (arthropodes,
mollusques,...), les meésozaires (petits organismemspes d’animaux marins), et les
deutérostomiens parmi lesquels se trouvent le®lwess (chordés). Le caractére dérivé propre de
ce dernier groupe est principalement la présenceedebres (pieces squelettiques entourant la
chorde). Les oiseaux se positionnent dans le grdepeétrapodes, qui exclut les poissons, mais
regroupe les amphibiens, les reptiles et les oisealors que les amphibiens et les mammiféres
représentent des groupes monophylétiques, avearchacancétre commun qui lui est propre, le
groupe des oiseaux est quant-a-lui imbriqué dals des reptiles, qui représente donc un groupe

paraphylétique : L’ancétre commun des reptileségsiement celui des oiseaux. Au sein de ce
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groupe, les oiseaux appartiennent, avec les crimasli aux archosauriens (Padian & Ricglés
2009). lls ont en commun I'existence de fenétrasséaures sur la paroi du crane), la présence
d’'un gésier, une membrane nictitante et des c@rsocales a deux tétes. Le rapprochement des
crocodiliens et des oiseaux en un méme clade ¢ fglié que tardivement tant leurs caractéres
communs paraissent peu importants en comparaisdeude divergences. Chez les oiseaux, un
étui corné (le bec) entoure les mandibules. De, dies représentants actuels de ce groupe
possédent des plumes et sont capables de pratauet battu. Des adaptations favorisant cette
caractéristique se sont développées : diminutiotadmasse osseuse, sternum s’étendant en un
bréchet et vertebres dorsales soudées (Lecointtee &suyader 2001). Enfin, a I'opposé des
crocodiliens, les oiseaux sont homéothermes.

Les oiseaux apparaissent vers — 150 M. A., ageluk ancien fossile d’oiseau connu :
Archaeopteryx lithographicgJurassique supérieur — Allemagne). Les relatidndogénétiques
entre les groupes d'oiseaux restent encore tresos@nsées, méme si les recherches utilisant les
similitudes génétiques des différents groupes eninjs des progrés importants depuis les années
1990. La radiation rapide des oiseaux, I'absencéodues intermédiaires, et le peu de fossiles
disponibles rendent cette tache de classificatamtiqulierement complexe. Méme si des groupes
robustes (dont la proximité phylogénétique estaiae) ont été tres vite définis, la relation entre
ces groupes reste problématique (Harshman 20073ttEmdant une classification plus définitive,
deux grands regroupements peuvent étre définis pésseriformes et les non-passeriformes.
Néanmoins, seul le groupe des passeriformes esiphglétique.

Les non-passeriformes sont divisés en deux groupges paléognathes (possédant des
caractéres ancestraux — émeus, autruches, kiwist.lgs néognathes (possédant des caractéres
dérivés). Le groupe des néognathes comprend ldeagasérae (oies, canards, cogs,...), les
métaves (flamants, grébes, pigeons,...) et le largepg des coronaves au sein duquel les liens de
parenté restent trés incertains. On y retrouvegenitres, les perroquets, les toucans, les pélican

les échassiers et les oiseaux marins.
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L'ordre des passeriformes contient plus de la moilies espéces d’'oiseaux. Deux
principaux groupes y sont représentés : les subesciregroupant principalement des
passeriformes du nouveau monde, et les oscines;amoprend les fauvettes, les corbeaux, les
merles, les moineaux, etc. (Hackett et al. 200®s canaris domestiqueSerinus canaria
appartiennent a la famille des fringillidae, indudans le groupe des oscines, aux c6tés des
emberezidae (bruants). Les oiseaux de cette fas@llearactérisent par une petite taille et par un
bec épais et conique. Les males possedent en gé@néchant élaboré. Les fringillidae migrent et
recherchent leur nourriture en groupe. Généralegramivores, ils sont partiellement insectivores

en été. L'arbre phylogénétique succinct des oiseatiprésenté sur la figure 1.1.

Crocodiliens

Galloanserae
Neognathes

passcriformes MG

Coronaves

Paleognathes

Passeriformes

Oscines

Figure 1.1 Arbre phylogénétique simplifié des oisex, d’aprés Harshman (2007).

D’un point de vue éthologique, la prise en comptdatteur phylogénétique permet de se
rapprocher d'une des quatre questions de Tinbe(@@63). Comme I'a exprimé Dobzhansky
(1973 - « Nothing in biology makes sens excepightlof evolution »), Tinbergen pense que les
comportements doivent étre étudiés dans un conéxdiitif. Outre le fait de décrire la fonction

d’'un comportement, il est primordial de connaitve serigine. En éthologie, les principes généraux
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bY

vérifiés sur certains taxons peuvent servir a l@aemen place de protocoles sur des taxons
différents. La prise en considération des lienslgdgnétiques entre les espéces étudiées reste
néanmoins un facteur essentiel permettant de cowmd’évolution des comportements. Par

exemple, la présomption de I'existence d’'un congrognt chez une espéce est trés forte si celui-
ci a déja été décrit chez la plupart des espécés fdnille a laquelle elle appartient, ce qui b’es

pas le cas pour les espéces éloignées. Il conné@arimoins de garder une grande prudence dans
ces extrapolations, en particulier en ce qui caredes comportements sexuels, car la sélection

sexuelle est un moteur de I'évolution plus rapide ta sélection naturelle (Boul et al. 2007).

lI/ Présentation du modéele biologique : le canari dmestique

Serinus canaria

Le canari domestique est un passereau de la fatefidringilidés. La souche sauvage est
originaire des lles Canaries et de I'archipel deddta, situés a I'ouest du Maroc. Il s’agit d’'une
espece sédentaire, grégaire, peuplant les foutréess evergers jusqu’a une altitude de 1500 m
environ. Le canari sauvage est vert foncé et faitisid dans des buissons ou des arbres touffus
(Newton 1972).

Elevé depuis le XVéme siéecle, la couleur de somplye a profondément évoluée. Sa robe
est désormais tres variable : verte, brune, jagnee, blanche, tachetée... La longueur, du bec a
I'extrémité de la queue, est d’environ 15 cm pone @nvergure de 25 cm et une masse de 20 a
30 g. Le bec est épais et conique. Sa nourrituressentiellement constituée de graines, ainsi que
de fruits et de légumes.

Le canari est une espece socialement monogamecolgses, qui se forment a la fin de
I'hiver, restent unis au moins pendant toute l@&@aide reproduction. Aprés avoir construit son
nid, la femelle y dépose de deux a cing ceufs, lguebuve pendant quatorze jours jusqu’a
I'éclosion. Puis, les parents nourrissent les jeygendant encore une trentaine de jours (au début
dans le nid, puis a I'extérieur). Une deuxiemere&aine troisieme nichée peut avoir lieu dans la

saison.
18



Introduction Générale : Présentation du Modéle B@ifue, le Canari Domestiqu8erinus canaria

Glttinger (1985) a étudié les effets de la domastin sur le chant du canari domestique.
Il en tire quatre constats : 1) L'organisation dbants chez le canari domestique reste similaire a
celle des canaris sauvages. 2) Des suites de diftéentes forment I'essentiel des chants de
canaris sauvages alors que les mémes notes rentephes fréquemment chez les canaris
domestiques. 3) Les notes les plus élevées endnéguont été éliminées par la sélection des
éleveurs. 4) Les individus sauvages et domestiquganisent leur chant autour d’'un méme
nombre de syllabes préférentiellement utiliséesifen dix syllabes), autour desquelles ils
« brodent » leur répertoire.

De nombreux points justifient son utilisation ebdeatoire. En premier lieu, vient le fait
gue cette espece soit aisée a élever et suppéséitn la captivité. Ensuite, il est possible de
contréler de facon précise la reproduction de cetfgce photosensible. En abaissant la durée de
la photopériode, les individus adoptent un compoetat hivernal : baisse générale d’activité, arrét
de la ponte chez la femelle, diminution du nomhréeela diversité du chant chez le méale. En
augmentant la durée de la photopériode au contlasendividus reprennent leur comportement
printanier et estival : reprise de la ponte chetetaelle, reprise intense de la production de chant
et des comportements agressifs du male.

Son utilisation pour I'étude du comportement sexastl également intéressante. En effet,
les chants des méles ayant été trés intensémelig¢ gt est possible d’évaluer leur qualité (Valle
& Kreutzer 1995 ; Vallet et al. 1998). Lors des émences de playbacks, nous pouvons également
augmenter artificiellement la qualité des chantffusiés en y intégrant des éléments
« réactogenes » (voir p. 72), c'est-a-dire qui pooent une réponse sexuelle intense chez la
femelle. Enfin, cette réponse sexuelle est trebleischez le canari domestique : a I'écoute des
chants des males, les femelles prennent des psstarsollicitation & 'accouplement (pendant une
posture de sollicitation a I'accouplement, une fiéen@rque son dos en relevant la téte et la queue,
fait vibrer ses ailes et écarte les plumes entawam cloaque) qui sont des indices fiables de leur

motivation sexuelle (King & West 1978 ; Kreutzer\&allet 1991 ; Byers & Kroodsma 2009).
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Toutes ces raisons justifient donc l'usage du dash@mestique pour I'étude de la plasticité du

choix de partenaire par les femelles.

l1I/ La reproduction chez les oiseaux

Les systemes d’appariement

Comme la plupart des vertébrés, les oiseaux ontmode de reproduction sexué. La
présence des deux sexes est donc nécessaire porerase descendance. Les intéréts divergents
entre les males et les femelles ont conduit & 8agipn de plusieurs types d’organisations
définissant les modes de reproduction.

La premiere dichotomie que l'on peut observer en qugé concerne le systéme
d’appariement est la répartition entre les esp@&resogames et les especes polygames. Si les
mammiféres semblent majoritairement polygames (8@e%olygamie), en revanche, les oiseaux
sont en majorité socialement monogames (90 % deogamnie — Alcock 2004). Cependant cette
monogamie n’est souvent qu’apparente. Mgller & Badd (1993) notent qu’'un nombre croissant
d’études révele des copulations et des paternitéa-eouples. Les premieres études se basant sur
I'observation des accouplements extra-couples ez bagués n’avaient permis de montrer
gu’un faible taux de polygamie. Avec la généraimaties tests génétiques de paternité, la fidélité
supposée des oiseaux est tres nettement revudaiske (Birkhead & Mgller 1992 ; Birkhead
1998). Chez les oiseaux socialement monogamesmnédss (Bitton et al. 2007 ; Dalziell &
Cockburn 2008 ; Lehtonen et al. 2009) et les feeselHoutman 1992 ; Kempenaers et al. 1999 ;
Edly-Wright et al. 2007) peuvent augmenter leur césc reproducteur en recherchant des
fertilisations extra-couples. Les taux de copulatiet de fertilisations extra-couples peuvent varie
considérablement a la fois entre les especes &t kestindividus (Poesel et al. 2005 ; Bitton et al
2007 ; Edly-Wright et al. 2007 ; Lehtonen et al02Q Reudink et al. 2009). Enfin, il existe des
especes partiellement monogames, ou seuls lesemsilmales ont accés a plusieurs femelles.

Chez le rougequeue ndirhoenicurus ochrurgdes males les plus agressifs et les plus précoces
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lors du retour de la migration peuvent prétendnglugsieurs femelles (Draganoiu et al. 2005),
tandis que chez les accenteurs mouclitsnella modularis les meilleurs males pourront
s'approprier leur propre femelle tandis que leseamanoins compétitifs devront les partager
(Davies 1983).

Il existe néanmoins des espéeces pour lesquellasimgamie est totale, en particulier chez
les oiseaux marins (Bried et al. 2003). La fidélités partenaires peut étre liée aux soins
parentaux. En effet, si I'identité de la mere d’uriehée est souvent évidente, celle du pere est
plus incertaine. Or, le male n’a intérét a founmir investissement parental que si la probabilité
qu'il ait fertilisé au moins une partie des ceufsdeartenaire est élevée. Un haut degré de &délit
de la femelle est donc une condition requise &¢atissement paternel. Si I'implication du méale
est indispensable pour le développement de la @jdhdemelle se voit dans 'obligation de rester
fidéle (« hypothese de la femelle contrainte »)s lésultats concernant le serin cBerinus
serinusillustrent ce fait. En milieu possédant peu de geses, Gamma-Mota & Hoi-Leitner
(2003) n'ont pas trouvé de paternité extra-coup@gsaqu’un taux de paternité extra-couple
avoisinant les 20 % a été trouvé par Hoi-Leitnealet(1999) en Espagne, dans un milieu plus
favorable. De plus, Hoi-Leitner et al. (1999) ré&veu’il est plus probable de trouver des jeunes
provenant de copulations extra-couples dans lagoiegs riches en nourriture que dans les
territoires moins propices.

De plus, il existe néanmoins 10 % d’espéces dapphriement ne suit pas le modeéle
monogame. Parmi ces especes, plusieurs cas peétrentécrits. Le premier autre type de
systéme d’appariement concerne la polygynie. Cettgnisation correspond au modeéle de
Bateman (1948) et de Trivers (1972). En effet, ttthmné que la femelle a un nombre limité
d’ovocytes et que le male produit des gametes antii@ beaucoup plus importante, le nombre de
males disponibles pour la reproduction est, a gtaiit, plus important que le nombre de femelles
(Danchin et al. 2005). Une compétition entre ledes&e met donc en place pour accéder aux
femelles, et certains males sont plus performaots p’approprier des femelles. Un cas typique

est celui des leks (Castellano 2009). Chez lescesppour lesquelles de tels rassemblements
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existent, les males s’affrontent et les vainqueorg choisis par les femelles. Ainsi, certains ale
réussissent a s’accoupler avec plusieurs femealtetigd que d’autres ne s’accouplent pas.

La polyandrie est le second type de systéme d'@&pant non monogame connu chez
certains passereaux. Chez les séricornes a soblaiissSericornis frontaliset les geais a face
blancheCalocitta formosale groupe est formé d’'un couple dominant, et ddes1subordonnés
gui aident au nourrissage des jeunes (Leedman &ata@003 ; Langen & Vehrencamp 1999).
Plusieurs processus peuvent avoir initié ce modppdiriement (revue par Simmons 2005). En
premier lieu, la polyandrie rend improbable lee&ffiés a I'incompatibilité génétique qui peut se
produire entre deux individus (Kempenaers et @9)9Multiplier le nombre de partenaires limite
donc ce risque pour la femelle. De plus, un pracesie compétition spermatique favorable aux
femelles se met en place dans les cas de polyafttirerhard & Cordero 1995 ; Eberhard 1996 ;
Telford & Jennions 1998). En s’accouplant aveciplus males, les femelles seront fertilisées par
les individus dont les spermatozoides sont les pffisaces. Comme les caractéristiques des
spermatozoides se transmettent d’'une génératiautael (Froman et al. 2002), les descendants
males de ces femelles hériteront de ces caraaépsurront espérer un bon succes reproducteur.
Enfin, chez I'hirondelle rustiquEliirundo rustica il a été montré que le taux de copulations extra-
couples augmentait le succés d’éclosion des cegmiénaers et al. 1999). Ce type de systeme
social a été souvent reporté mais semble plutétataez les oiseaux.

Enfin, la promiscuité sexuelle existe chez cermiespeces tropicales comme le moqueur
des savanebdlimus gilvus(Botero et al. 2009). Cet oiseau vit en groupepldsieurs males et
plusieurs femelles. Il n'y a pas de couples défim&€me s'il existe une hiérarchie et des liens

privilégiés entre des individus de sexe opposé.

L’anatomie des appareils reproducteurs
La grande variété de systemes d’appariement estigine des régles définissant le choix

des partenaires sexuels. Chez les oiseaux, ledatiopms s’opérent par un simple contact cloacal
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Systéme uro-génital du méle
inactif actif

Testicules

Reins

Urétre

Canal déférent

Intestin

Organe de
stockage du
sperme

Cloaque

Figure 1.2 Appareil uro-génital des oiseaux males,apres Evans & Eiser (2004).

de quelgues secondes durant lequel le sperme da esdl transféré chez la femelle. Une
singularité des oiseaux par rapport aux autre®be¥s supérieurs est I'absence de pénis malgré
une fertilisation interne. Néanmoins, les males ad#tains groupes possedent un organe

copulatoire semblable a celui des crocodiliensestahéloniens : le phallus.

Le male

Les spermatozoides sont produits par les testicdlesmale durant la période de
reproduction. En dehors de cette période, lesctdst s’atrophient et ne sont plus fonctionnels.
Les canaux déférents conduisent les spermatozoiaes un organe de stockage ouvert sur le
cloaque (Evans & Heiser 2004 — Fig. 1.2). Le dgwedonment de cet organe piintemps donne au
cloaque du male un aspect gonflé de I'extérieurgquiepeut permettre de sexer les passereaux
lorsqu’il n'existe pas de dimorphisme sexuel aueaily du plumage. Comme nous l'avons dit
précédemment, la plupart des espéces ne possedd#opgane intromittant, et lorsqu’elles en

possedent, celui-ci n’est pas un pénis, mais wagination cloacale (qui peut prendre des formes
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spectaculaires) appelée « phallus ». Ces organesmittants
different de ceux des mammiféres par le fait quidspossedent pa:_'
d’'uretre (le sperme glisse a sa surface), et giredtion est causét
par une augmentation de la pression lymphatiqusetsanguine
(Fig. 1.3). Leur réle exact reste a définir, ménieest trés probable
gu'ils se soient développés sous la contrainte adedmpétition
spermatique (Montgomerie & Briskie 2007).

Pendant la copulation, c'est-a-dire un bref contkacal de
guelques secondes, le sperme est expulsé de lomgarstockage
du male puis du cloaque, afin d’arriver dans cdkila femelle qui

I" « aspire » par des contractions musculaires.

Figure 1.3 Phallus d’'un
canard de I'érimature or-
né Oxyura vittata d’apres
Montgomerie & Briskie
(2007).

La femelle
L’appareil reproducteur de la femelle chez les aisese
distingue par son asymétrie (Fig. 1.4). Malgré ikatéralité

résiduelle, seul I'ovaire gauche est fonctionnaezcka majorité des

Systéme uro-génital de la femelle
inactif actif
Ovaire gauche

— Ovaire gauche

Infidibulum

Urétre

Oviducte

Oviducte gauche I~ gauche

Intestin

Cloaque

Figure 1.4 Organisation de I'appareil uro-génital es oiseaux femelles, d’apres Evans &
Eiser (2004).
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especes. Les ceufs se forment a partir de I'ovavex; un rythme régulier, propre a chaque espéce.
Une fois mature, I'ovocyte prét a étre fécondé &@ache dans l'infundibulum. C’est la qu’a lieu la
fécondation. Les spermatozoides des males ont didmaigrer le long des voies génitales de la
femelle. Pendant longtemps, on considérait quee cetigration était due a la mobilité des
spermatozoides. Or, il semble que ce soient legamions des muscles de I'oviducte qui en sont
responsables. Le lien entre motilité et succesedtdlifation est lié a leur capacité a pénétrer
I'ovule (Froman et al. 2002). L'ceuf migre ensuitind I'oviducte ou le reste de I'ceuf est formé :
ajout de l'albumen et de la coquille (Winkler 200l)ceuf termine sa migration dans le cloaque,

d’ou il est expulsé lors de I'oviposition, qui agkis souvent lieu au matin, chez les passereaux.

La ponte et les ceufs

Selon le schéma classique, la ponte intervient saipaefertilisation (qui peut
avoir lieu plusieurs mois apres les accouplements Winkler 2004). Les
accouplements ne sont cependant pas indispensaibies toutes les especes pour
qu’il y ait une ponte. Selon les espéces, de un dgaduvent chez les oiseaux marins
comme les albatros — diomedeidae - ou les pétrelgrocellariidae) a plus d'une
dizaine d’ceufs (chez certaines mésanges — paridaeyent étre pondus. Leur masse
varie de moins de 1 g (10 mm de long) chez lesaigemouches (trochilidae) a plus
de 1,4 kg (18 cm de long) chez l'autruc8&uthio camelugWinkler 2004).

En dépit de ces disparités, leur composition redentique quelles que soient
les especes. Outre la coquille, on trouve essdetigdnt deux parties dans I'ceuf de
I'oiseau. La partie jaune de I'ceuf est la premi@rétre formée, le blanc (albumen)
étant ajouté lors de son transit dans I'oviducte.jaune contient essentiellement des
lipides et des protéines nécessaires a la croissate I'embryon, qui se situe, au
début de l'incubation, a I'interface entre le jauetle blanc. Le blanc, quant-a-lui,

est riche en eau et en protéines. La coquille streembranes, tout en préservant
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I'embryon de la dessiccation, permettent les écleangazeux entre le milieu interne
et le milieu externe.

La reproduction représente un évenement énergétigné coldteux pour les
femelles, puisque celles-ci peuvent perdre jusqunatiers de leur poids pendant la
peériode de ponte. Non seulement elles épuisentsleédserves énergétiques pour la
production des ceufs, mais l'incubation limite égaénmt le temps consacré a leur
propre nourrissage. De ce fait, la taille de la wda, |la taille et le poids des ceufs,
mais également les concentrations en diverses hoemovarient en fonction de la
condition physique et de la motivation de la femellAinsi, plusieurs études ont
montré que les femelles en bonne condition déposaviantage d’androgéenes dans
leurs ceufs que les femelles de moins bonne qualtéz I'étourneau sansonnet
Sturnus vulgarigPilz et al. 2003) et chez I’hirondelle rustiqu@il et al. 2006 ; voir
Gil 2003 pour une revue). La femelle peut égalemeanestir de fagcon plus ou moins
importante dans sa couvée en fonction de la qualiiémale. Chez les diamants
mandarinsTaeniopygia guttata(Gil et al. 1999a) et chez les canaris domestiques
(Garcia-Fernandez 2009), les femelles étant en aaintivec des chants de bonne
gualité déposent davantage de testostérone quefelmglles en contact avec des
chants de moins bonne qualité. Il en est de mémegglee les femelles ont pu choisir
leur partenaire par rapport a des choix imposésr¢i@aaFernandez et al. 2010) chez
les perdrix grisePerdrix perdrix

Typiquement, la testostérone a des effets sur tassance (plus rapide) et sur
le taux de quémande (supérieur) chez le canari doiopee (Schwabl 1993) et sur le
développement musculaire (plus important) chez &Foage a épaulettédgelaius
phoeniceus(Lipar & Ketterson 2000). Chez d’autres especestelmps d’incubation
est diminué et la croissance est plus rapide (Bis8shGroothuis 2003). Cependant,

des études contradictoires viennent nuancer ceslteds (Sockman & Schwabl 2000,
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2001). Il convient donc de garder en mémoire que ¢tenditions et le contexte
peuvent influencer les effets maternels chez Ilsaux dans un sens ou dans l'autre,

méme si les résultats des études citées peuverarafipe a priori contradictoires.

Les soins parentaux

Avec la recherche du partenaire et le développemaed ceufs, les soins
parentaux représentent un autre investissement ldes la reproduction. Ici,
I'implication des parents varie énormément selos ¢goupes taxonomiques et selon
les sexes. Chez les espéces nidifuges (principaléres oiseaux d’eau), les jeunes
sont capables de quitter le nid et de se nourrulseés I’éclosion (Winkler 2004).
Chez les oiseaux nidicoles, qui représentent laomi des espéces, les jeunes sont
incapables de se nourrir seuls. Les comportemeertiaurrissage des parents sont
stimulés par les cris de quémande alimentaire damgs (Burfors et al. 1998 ;
Draganoiu et al. 2006). Ces cris permettent égalena@x parents de reconnaitre leur
propre nichée des nichées voisines (Beecher el @86), ainsi que leurs jeunes au
sein d’'une nichée (Draganoiu et al. 2006). L'inussément des deux sexes est
souvent différent. Mises a part les especes posquelles le r6le des sexes est
inversé, les femelles passent en général plus ogdea s’occuper des jeunes que les
males (Draganoiu et al. 2005).

Chez la majorité des especes nidicoles, les paremtsenent des proies aux
jeunes. La majorité des passereaux apporte destiesest ne retourne au nid que
lorsque suffisamment de proies capturées justifiemtaller-retour. Chez les rapaces,
les proies sont de petits mammiferes et sont dégec@ir place en petits morceaux.
Les oiseaux marins raménent dans leur jabot dedgamuantités de poissons péchés,
parfois trés loin du lieu de nidification. La fardl des fringillidae (a laquelle

appartient le canari) fait cependant figure d’exttep, puisque la nourriture proposée
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aux jeunes est composée de graines concasséesédig@rées et non de proies
(Winkler 2004).

Les soins parentaux ne se limitent pas seulementn@urrissage. D’autres
aspects moins connus des comportements liés a paodection peuvent étre
considérés comme des soins parentaux. Par exenh@e le male, la définition et la
défense des territoires permettent de conserver wome de chasse pour
I'approvisionnement des jeunes. La défense du nohte les prédateurs fait
également partie des soins parentaux, puisqu’'unfend@ efficace augmente les
chances de survie des jeunes. Les parents de nest@spéces nettoient également le
nid et évitent ainsi la prolifération des bactériea d’autres agents pathogénes.

Ainsi, les coquilles d’ceufs et les sacs fécaux smtvent éliminés (Winkler 2004).

IV/ La communication acoustique
Généralités et définitions

La communication acoustique dans le régne animal

Il existe cing modes de communication dans le réamenal : communication auditive,
visuelle, tactile, chimique ou électrique (uniqueen milieu aquatique). Le milieu, ainsi que
I'histoire évolutive et les contraintes morpholaggg des animaux, exercent une pression sur le
type de communication utilisé. Chez de nombreworiaxet dans de nombreux milieux, la
production acoustique s’est amplement répandueadudé ses caractéristiques efficaces. Tout
d’abord, contrairement a la communication chimiqelée est modifiable instantanément, ce qui
permet d’adapter le signal a des situations vaniaptdement. Ensuite, la modulation de son
amplitude et de sa fréquence autorise son utibisath courte et longue distance. Enfin,
contrairement a la communication visuelle, elle adaptée aux milieux couverts ou troubles

(Danchin et al. 2005).
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Du fait de ces avantages, la communication acauestept largement utilisée pour des
fonctions variées :

. Réle de défense (ex : stridulation chez les artbhdep)

. Réle de repérage des proies (ex : écholocatiocliespteres)

. Réle dans les liens sociaux (ex : communicaticonguie distance chez les loups)

. Réle de reconnaissance (ex : reconnaissance gedesdes sexes ou des individus

chez les mammiferes et les oiseaux)

. Réle dans la reproduction (ex : stridulation débapteres, chant des oiseaux,...)

Les oiseaux comptent parmi les groupes utilisamlls intensément la communication
acoustique. Du fait de la diversité des sons endslast des rbéles qui lui sont attribués, nous
pouvons considérer que la production vocale atighetz les oiseaux une de ses formes les plus
abouties. Il est donc nécessaire de définir cettersité de production vocale, de fagon a pouvoir

utiliser la nomenclature de fagon rigoureuse.

Définitions essentielles concernant le chant desanix

Deux principaux types de vocalisations sont pradpér les oiseaux : les cris et les chants.
La différenciation entre ces deux types de vocttisan’est pas toujours aisée. Actuellement, la
définition la plus généralement utilisée est cdib@née par Catchpole & Slater (1995). Les chants
« sont plutét longs, complexes, et sont essentield produits par les males en période de
reproduction » tandis que les cris sont « génémaemlus courts, plus simples, et sont produits
par les deux sexes tout au long de I'année ». Dg, plans la majorité des cas, la production de
chants typiques de I'espéce nécessite un appragéis€hez les espéces ne produisant que des
cris, les vocalisations d’individus élevés en ismat sont identiques a celles des individus élevés
en groupe. En revanche chez les oiseaux chantesijgunes ont besoin d’un tuteur pour produire
des chants similaires a ceux de I'espéce : le anéressite un apprentissage (Catchpole & Slater

1995).
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Ces définitions ne sont pas cloisonnées et acdeggemombreux contre-exemples. Par
exemple, chez I'étourneau sansonnet, les chantgpsoduits par les deux sexes. Par ailleurs, chez
le troglodyteTroglodytes troglodytedes males chantent longtemps apres la fin deétage de
reproduction.

Sur la base de la définition initiale et de sedri@®ns, il est possible de définir les
oiseaux chanteurs. Les méles d'oiseaux chantepmdént aux caractéristiques précédemment
énoncées. Tous ces oiseaux appartiennent a I'alesepasseriformes. Chez les oscines (voir
p. 17), une série d’adaptations a évolué en pieadié développement du chant. Le nombre et la
complexité des muscles de la syrinx se sont acansj que la taille des noyaux cérébraux
consacrés aux productions vocales. Leur chant émargénéral complexe et puissant, seuls les
oiseaux appartenant a ce groupe peuvent étre igaalié vrais oiseaux chanteurs. En revanche la
réciprogue n’est pas applicable : tous les osamgesont pas des oiseaux chanteurs et certains ne

produisent que des cris.

Syllabe simple : Syllabe complexe :

1 note 2 notes Notes

/ ; ~
:\\\\\@6\\\%\--LL

kHz

@

=

05 1.0 15 20 25
Y Y Y
Phrase 1 Phrase 2 Phrase 3
i
Chant

Figure 1.5 Sonagramme d’un chant de canari domestigg. L'échelle de temps est représentée
en abscisse, et la fréquence d’émission en ordonnée
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Il convient également de préciser quelques teclasigliétude des chants. Les chants sont
observables visuellement sur des sonagrammesonuies représentations schématiques des sons
avec en abscisse une unité de temps et en orddeséeéquences d’émission. Un gradient
d’intensité de couleur indique I'intensité sonoég( 1.5). Le chant se caractérise quant-a-lui par
sa durée et par le nombre de phrases qui le compose

Comme il a été dit préecédemment, un chant est uite de sons organisés selon différents
niveaux. Le niveau élémentaire d’organisation ashdte. C’est un son simple produit par la
vibration des membranes de la syrinx (Fig. 1.5).

Le second niveau est la syllabe. Il s’agit d'unitgesde notes répétées un certain nombre de
fois. Quand cette suite est constituée de la mémeigue note répétée plusieurs fois, cette syllabe
est dite simple. En revanche quand plusieurs rdifEsentes sont répétées plusieurs fois dans un
méme ordre, il s’agit de syllabes complexes.

Une suite de syllabes constitue un niveau pluséétierganisation : la phrase. Une phrase
est un segment de chant, souvent constant, canstétylusieurs syllabes répétées. Une phrase se
caractérise donc par le nombre de notes différeptessa durée, par son intensité, par son empan
fréquentiel (fréquence maximale a laquelle on saiida fréquence minimale) et par son tempo
(nombre de syllabes par seconde).

Enfin, le chant est une suite de phrases, dontirkopeut étre constant ou non, selon les
especes et les individus. C'est a partir d'un pmlphrases que l'oiseau peut créer son ou ses
chants. Chez certaines especes, telles que lenpitesoarbrebringilla coelebsou le bruant jaune
Emberiza citrinella les mémes phrases reviennent souvent dans le mé&ree Ces chants sont
fortement stéréotypés. En revanche, chez d’autspgces, comme le canari ou le rossignol
philoméne Luscinia megarhynchosles males possédent un pool de phrases qu'ilvepéu
assembler les unes aux autres dans des ordreblearibn individu de ces especes produit donc
de nombreux chants différents. L’ensemble de castslconstitue le répertoire de chant du male.

L’ensemble des syllabes qu'’il produit constitue s&pertoire syllabique.
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La production des chants chez les oiseaux chanteurs

La syrinx et la modulation des sons

La principale caractéristique du systeme de praoilictocal chez les oiseaux est la
présence d’'un organe spécial appelé la syrinx (E&). Cet organe est hautement spécialisé dans
la production de vocalisations. La partie prodeetrdes sons est la membrane tympaniforme
située a la jonction des deux bronches. Sous t'dfda pression lors de I'expiration, la membrane
se met a vibrer et donc a produire un son (Rupp8B) La pression nécessaire a la mise en
vibration de cette membrane est créée dans lesasaicsnter-claviculaire. D’autres éléments sont
indispensables a la production des chants. Le sbtnamplifi€¢ a l'intérieur de la trachée
pulmonaire. Sa modulation, qui lui confere ses aarsstiques physiques est quant-a-elle assurée
par les muscles entourant la trachée pulmonairg, idlomodifient la forme et le volume, et par le

bec, qui modifie la fréquence d’émission a la fim plarcours du son. L'obtention de notes

\
/ j / \ Trachée
Muscles i

/ I

Bronche

Bronche

Membrane

tyvmpaniforme
Membrane

tympaniforme

Figure 1.6 Schéma de la section d’'une syrinx de mogur roux Toxostoma rufum d’apres
Suthers (1990).
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distinctes, définies dans une bande c
fréquence restreinte, est possible par |
filtre que représentent les parois de |
trachée pulmonaire. Le son initialemen
produit est constitué d'une note et d¢
'ensemble de ses harmoniques, c'est-i
dire des résonances de la note. Ce

derniéres sont éliminées grace a la par

souple du systéme vocal, agissar

. Figure 1.7 Le systeme de production du chant, d’a-
comme un filtre (Beckers et al. 2Oosapr(‘es Nottebohm (2005). HVC : High Vocal Center.

_ ... _RA : Robust nucleus of the Archistriatum. LMAN :
2003b ; Suthers 2003). La complexite Sateral Magnocellular nucleus of the Anterior
la  production motrice des ChamNeostriatum. DLM : Dorso-Lateral division of the

P Medial thalamus) — fleches péles : circuit moteur —

. . ~ . . fleches foncées : circuit d’apprentissage.
nécessite un contréle efficace au niveau

du systeme nerveux central. Différents noyaux aé@rébinterviennent lors de la production et de

I'apprentissage des chants.

Les bases cérébrales de la production du chant

- Le circuit moteur

Le contrOle de cette production acoustique congbst possible grace a un haut degré de
spécialisation au niveau cérébral. Plusieurs dscuieuronaux interconnectés (Fig. 1.7)
interviennent dans 'apprentissage, la réceptida ptoduction du chant.

Chaque circuit se compose de plusieurs noyaux€otres nerveux). Le premier circuit est
le circuit moteur (ou circuit postérieur descendldié plus particulierement a la production eta |
perception des chants. Il regroupe principalememoyau HVC (Higher Vocal Center), le hoyau
RA (Robust nucleus of the Archistriatum) et le noyeXlits (tracheosyringeal portion of the 12th

cranial nerve). Les influx nerveux proviennent ddC transitent par le RA avant d’atteindre le

33



Introduction Générale : La Communication Acoustique

nXllts. De ce dernier centre, les influx nerveuxirblant la production vocale se dirigent vers la
Syrinx.

C’est la comparaison entre les noyaux HVC des m@esducteurs de chants) et des
femelles (non productrices) qui a permis de formilileypothese de son intervention dans la
production des chants. Le noyau HVC des femelleemrsffet largement moins développé que
celui des males (Nottebohm & Arnold 1976). Cettepdihiese a été renforcée par des études
démontrant I'incapacité de produire des chantstooits chez des méales ayant subi des Iésions sur
ce noyau (Fig. 1.8). Chez les canaris, Nottebohal. €1986) a également mis en évidence que la
taille du noyau HVC augmentait lors de l'apprergges du chant chez les jeunes, et durant la
période de cour chez les adultes, avant de déeit fin de I'été. La taille de ce noyau est donc
corrélée a l'intensité de I'activité du chant cHeg méles. Chez les femelles, au contraire, son
ablation entraine une diminution de la capacitésarininer entre les chants de différents males
(Hallé et al. 2003).

Ainsi, sa taille relative varie significativemergian I'espece et selon la période de I'année
(Nottebohm et al. 1986). En outre, il est possibctiver artificiellement sa croissance par des

implants de testostérone (voir p. 42). Une étudgyaement permis de mettre en évidence une

NN I st pppany mm o e ""& & L

'||| '||.||
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)- TR V{\:\“W
0

Fréquence (KHz)

0 : . . : :
i 2 3 4 5

Temps ()

Figure 1.8 Sonagrammes de chants de canaris domegsies avant (en haut) et neuf mois
apres la Iésion bilatérale du noyau HVC (en bas), @pres Nottebohm et al. (1976).
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Figure 1.9 Relation entre la taille du répertoire € le volume relatif du noyau HVC par
rapport a la taille totale du cerveau chez les oiseix, d’aprés DeVoogd et al. (1993).
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Figure 1.10 Relation entre la taille du répertoireet le volume du HVC chez le pinson
chanteur, d’aprés Pfaff et al. (2007).

relation directe entre le volume du noyau HVC etdlidle du répertoire du groupe taxonomique
considéré (DeVoogd et al. 1993 — Fig. 1.9). Cattation s’exprime également au niveau intra-
spécifique chez le pinson chantéelospiza melodigPfaff et al. 2007 — Fig. 1.10).

Un autre noyau ayant une importance considérahie de |'apprentissage et de la

production du chant est le noyau RA. Ce noyau awmigneégalement en taille lors de
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Figure 1.11 Comparaison de la taille des noyaux Réhez le méle (a gauche) et la femelle (a
droite), d’apres Nottebohm & Arnold (1976).

I'apprentissage du chant chez les jeunes canadtdbbhm et al. 1986), puis diminue a la fin de
la période de reproduction. Chez les males, s tailit ensuite une périodicité annuelle,
simultanément aux pics de testostérone (Gahr 1@#hr & Kosar 1996). Ces deux noyaux (HVC
et RA) sont indispensables a la production de shaimticturés, et sont a ce titre plus développés

chez les méles que chez les femelles (Fig. 1.11).

- Les noyaux cérébraux intervenant dans I'appreagis du chant

Alors que le circuit postérieur descendant estretaent impliqué dans la production de
chants, le circuit antérieur frontal ne semble spénsable que pour son apprentissage. Ce circuit,
relie également les noyaux HVC et RA, mais viaréaX (zone X du lobe paraolfactif), le noyau
DLM (Dorso-Lateral division of the Medial thalamuet)le LMAN (Lateral Magnocellular nucleus
of the Anterior Neostriatum - Fig. 1.7). La Iésida ces noyaux ne provoque pas de modifications
majeures sur le chant des adultes. En revanchissé@aur des individus juvéniles de diamants
mandarins, elle les rend incapables d’acquérirnamtsimilaire a celui de I'espece . De plus, il es
connu que les individus juvéniles produisent deanth plus variables que ceux des adultes

(Deregnaucourt et al. 2004, 2005 ; Tchernichovskale2004). Or, I'ablation du noyau LMAN
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entraine la stéréotypie de ces pré-chants. Une&wadlveczky et al. (2005) démontre également
qgue les neurones produisant des influx nerveuximttbn du RA par I'intermédiaire du circuit
antérieur frontal sont recrutés de facon trés algathez les jeunes individus, tandis que cette
variabilité est beaucoup plus faible chez les adultl semblerait donc que ce circuit antérieur
frontal agisse comme un élément nécessaire adéqité@ des chants lors de son ontogénese. Cette
plasticité est elle-méme indispensable a I'ajustdrdes chants au modéle proposé par le tuteur.
Cette hypothese d’apprentissage par imitation/ajusht est renforcée par les expériences
réalisées sur des oiseaux rendus sourds méme sideHtats de ces expeériences different
sensiblement en fonction des espéeces et de I'agmideaux. Ainsi, chez le pinson des arbres,
Nottebohm (1968) montre que le fait d’'altérer lgmpans des males adultes n'a que peu
d’influence sur la structure du chant. Cependangféectuant cette méme opération sur des jeunes
avant qu’ils n'aient pu entendre le moindre chéentstructure du chant se révele tres modifiée.
L’'importance de I'’écoute de son propre chant escdiémontrée en endommageant les fonctions
auditives de l'oiseau apres sa phase sensible, anaigt la phase d’entrainement. Cette altération
conduit a la production de chants intermédiairesit da structure est correcte, mais les éléments
distordus. Une fois la phase d’entrainement terenig€ le chant cristallisé, la surdité n'a en

revanche que peu d’influence sur le chant.

Les différents modeles de développement des chants

Les jeunes oiseaux ont donc besoin d’'une périodppdéntissage pour produire un chant
construit. Ainsi, il a été démontré que les jeupi@sons des arbres élevés en isolement acoustique
(sans apprentissage des modeles) produisent dass ghassédant la méme longueur, le méme
empan fréquentiel et le méme tempo que dans leditcors normales. Cependant, la structure et
I'intonation des notes différaient sensiblementdies de leurs congénéres élevés en présence de
males adultes (Thrope 1958 ; Nottebohm 1968 ; Slaf889). Ces expériences expriment

clairement la différence entre les apprentissagkes @rédispositions chez cette espéce.
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Le modeéele de développement des chants des oiseéegré donc une phase sensible
pendant laquelle l'oisillon mémorise les chants deéles adultes. Cependant, une phase
d’entrainement, appelée phase sensori-motriceagit ay¢néralement lieu lors d’'une augmentation
du taux de testostérone, aprés la phase de métmrjsast nécessaire pour la production de
chants comparables a ceux des adultes. Pendamtpbetse, I'oiseau novice vocalise intensément

et ajuste son chant sur celui des adultes.

Le chant chez les oiseaux élevés en isolement taaoels

Comme ce qui a été noté précédemment, le chantodesux élevés en isolement
acoustique differe de celui des oiseaux élevésoatact des chants de leur espéece. On distingue
cependant deux types de réactions face a ces itdesraDans un premier cas, I'oiseau n’exprime
gu’une faible part des caracteres du chant ded@spDans un second, I'oiseau connait une phase
pendant laquelle ses vocalisations sont une sérighdases non structurées, puis il structure son
chant d’'une facon qui lui est propre. C'est le dascanari domestique, chez qui l'isolement
acoustique des males n'appauvrit pas leur répertoiais modifie la phonologie et la syntaxe des

chants (Kreutzer et al. 1996 ; Lehongre et al. 2006

Le chant développé en présence de différents nsdéle

Il est donc indéniable que l'apprentissage du chzadse par une phase d’écoute et
d’'imitation du chant des adultes. La production chant est donc dirigée par des facteurs
génétiques, liés a l'espéce, mais aussi par deteufac épigénétiques, faisant intervenir
I'environnement et la plasticité de I'expression gknome. Ainsi, grace a une base commune a
toute I'espéce, un male novice a une tendancetariteimodéle homospécifique. Les études sur le
terrain de Payne (1981) ont démontré que les jed@gmsserins indigéasserina cyaneajustent
leur chant sur ceux des males des territoires moits. Elevés en captivité, ces oiseaux imitent

plus particuliéerement les chants des males avegidds une interaction visuelle est possible. En
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outre, les jeunes créadions roundireadion carunculatusapturés a la naissance, puis relachés
dans un nouveau territoire, produisaient un chiamtare a celui de leurs voisins, mais qui differe
de celui de leur aire d’origine (Jenkins 1978).

En revanche, la diffusion de chants hétérospéaqueut n'avoir que peu d'influence sur
la production du chant des jeunes en laboratoiral@gv1 1970 ; Marler & Peters 1977). Cependant,
les bruants a couronne blancbenotrichia leucophryglevés depuis leur éclosion avec des males
adultes de bengali rougeanandava amandawapprennent le chant de leur modéle, et non celui de
leur espéce (Baptista & Morton 1981, 1988). Leguaust ont ainsi pu conclure que les interactions
sociales directes avaient une forte influence 'spptentissage d’un modele hétérospécifique chez
cette espece.

Ainsi, certaines caractéristigues du chant sontritegs dans le patrimoine génétique de
I'espéce, alors que d’autres sont soumises a daeufa externes, en particulier sociaux. Les
caractéristiques du chant des adultes dépendewt aldam fois de prédispositions et de la phase
d’apprentissage. La question fondamentale de l&gmsage a I'age adulte reste cependant encore
en suspens. Alors que certaines especes acqulérgnthant définitivement lors de la phase
sensible (« close-ended learners »), d'autres adisgnt leur chant a chaque début de saison de
reproduction, en y intégrant de nouveaux élémentspen-ended learners »). Cependant, il est
possible que ces éléments aient été acquis todélawut de leur vie, mais qu'ils n'aient jamais été

employés auparavant.

Les fonctions du chant

Deux grandes fonctions sont généralement attribagehant : la défense d’un territoire et
I'attraction de partenaires sexuels. Les étudestnoes de Krebs (1977) ont permis de montrer
'impact du chant sur la conservation du territoideeux types de protocoles ont pu mettre en
évidence cet effet. Dans un premier type d’étuldssauteurs ont retiré des males de leur territoire

et ont remplacé la moitié de ceux-ci par des hadeprs diffusant les chants de ces méales. Au
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bout d’'une dizaine d’heures, les territoires saastiparleurs ont été visités par d’autres males,
tandis que ce délai était considérablement allolgyéqu'un haut-parleur fonctionnait. Le
deuxieme type d’études consistait en une incisemsdes sacs vocaux des oiseaux de maniére a
les rendre muets pendant un certain temps. Latoters de ces males incapables de chanter sont
plus souvent convoités par les males voisins que ces males chanteurs (Peek 1972). Cette
fonction a été par la suite confirmée par des &tste le terrain. Par exemple, les méles dont le
territoire a été visité par des rivaux augmententrd productions sonores les jours suivants
(Amrhein & Erne 2006) ainsi que l'intensité de egitoduction (Brumm & Todt 2004).

L’autre grande fonction des chants des males astdttion des femelles. Cette fonction a
été suggérée par Darwin (1871) et reprise par Patel{1980). Les premiers éléments empiriques
de cette prédiction proviennent de I'étude d’Eriksg Wallin (1986) sur les gobe-mouches noirs
Ficedula hypoleucaDes couples d’oiseaux ont été retirés de leuitage d’origine. Puis, la
femelle y a été relachée sans le méale. En revadelsenichoirs garnis ou non de haut-parleurs ont
entre-temps été installés sur le territoire. Lesdies ont visité les nichoirs avec des haut-pasleu
diffusant des chants de males plus fréguemment lgsieautres nichoirs. Par la suite, de
nombreuses études ont trouvé des corrélations eattaines caractéristiques du chant et leur
attractivité pour les femelles. Ainsi, la fréquerdtémission d’'une phrase spéciale avec un taux
élevé de répétition de trilles est associée a wrtesu reproducteur important chez le pipit
spioncelle Anthus spinoletta(Rehsteiner et al. 1998). Chez le canari domestiiyalet &
Kreutzer 1995) et le bruant des mardelospiza georgiangBallentine et al. 2004), cette
caractéristique du chant augmente le taux de ré&smexuelles des femelles.

Ces préférences des femelles pour certains typeardetéristiques du chant ne semblent
pas arbitraires. En effet, une répétition rapidetrdkes renseigne le receveur du signal sur la
qualité de I'émetteur (Suthers et al. 2004). Ladpmtion de signaux atteignant la limite
physiologique de l'espece (Podos 1996, 1997) estlément déterminant pour évaluer les

capacités d'un émetteur. Chez le pipit spioncedyls les méales en bonne condition peuvent
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produire le type de chant attractif pour les feegl[Rehsteiner et al. 1998). De méme, seuls les
males en bonne condition peuvent produire les shéed plus complexes chez le rossignol
philoméne (Kipper et al. 2006) et le bruant desaisa(Ballentine 2009). Enfin, Buchanan &
Catchpole (2000) ont pu montrer que le nombre tal®ms produites par les méles de phragmites
des joncsAcrocephalus schoenobaenétit un indicateur fiable de son investissememtsdes
soins parentaux.

La production du chant est donc sous l'influencemidtiples paramétres morphologiques,
physiologiques et environnementaux, comme lesioalssociales. De plus, les caractéristiques du
chant d’'un oiseau ne sont pas fixes, mais sontoatraire malléables, et évoluent au cours des
saisons et des années. Ainsi, les chants peuvemifode nombreuses indications sur I'état
physique, neurologique, hormonal ou sur le randgasate son producteur. Le chant est donc
considéré comme un indicateur fiable de la qualééson émetteur. Son utilisation est donc un

atout pour I'étude de la sélection sexuelle chedlseaux.

V/ La reproduction et les hormones sexuelles

La photopériode et la saisonnalité de la reproductn

Méme si certains oiseaux se reproduisent toutex€anla saisonnalité de la reproduction
est tres marquée chez la plupart des especes ds mmpérées. Le facteur essentiel intervenant
dans le déclenchement du processus de reprodwegida photopériode, qui, en interaction avec
d’autres facteurs telles que la température, lavipiétrie et la disponibilité en nourriture,
détermine « la fenétre de reproduction » (Leitrieal €2003). La durée de la photopériode agit sur
la physiologie des oiseaux par I'intermédiaire @lenélatonine, hormone fabriquée principalement
par les glandes pinéales en absence de lumiéreefMety al. 1997). La lumiere inhibe sa
production, si bien que sa concentration est pgiageé la nuit que le jour, et que son pic jourmalie
dure plus longtemps en hiver qu’en été. Cette hoerades récepteurs dans différentes zones du

systeme endocrinien (Gahr & Kosar 1996 ; Cassorad. €2008). Pour les oiseaux chez qui les
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accouplements se font en hiver, un taux élevé datoméne durant une longue période stimule le
développement ovarien et testiculaire. En revangber, les oiseaux chez qui les accouplements et
la reproduction s’effectuent au printemps, un télexvé de mélatonine pendant une longue période
de la journée va inhiber la reproduction (Fig. 1.12

Chez la majorité des passereaux du Paléarctiqakgnigement de la durée du jour va
réduire le temps pendant lequel le taux de mélatoprésent dans le plasma est élevé. Comme
cette hormone joue un réle inhibiteur, un allongetmde la durée du jour produit une

augmentation de la masse des testicules chez les gtaune augmentation de la masse ovarienne

Longueur du jour augmente

@

Diminution de Pactivité de la glande pinéale

-

Diminution de la production de melatonine

@

Augmentation de la taille des testicules

=

Augmentation de la production de testostérone

@

Augmentation de taillede HVC et RA

<

Augmentation de la production et de la qualité du chant

Figure 1.12 Schéma simplifié du contréle hormonal wl chant des oiseaux se reproduisant au
printemps ou en éte, adapté de Kroodsma (2004).
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chez les femelles (Mayer et al. 1997). Chez leemaé développement des gonades augmente la
concentration de testostérone, ce qui stimuled&gsance des noyaux du chant (Evans & Heiser
2004). Chez les femelles, les taux de progestégbde LH provoquent le développement ovarien.
Or, ce sont ces concentrations en LH et progestérgmi induisent les comportements

reproducteurs chez les canaris domestiques (Lekoettal. 1994, 2000).

Le chant sous l'influence de concentrations hormoneas

Tout comme la reproduction au sens physiologigeg,comportements qui lui sont liés
dépendent également des concentrations hormonalesuigent une saisonnalité marquée.
Contrairement a lI'idée communément acceptée jukms;ales travaux de Nottebohm (1980,
1981, 1985) et de Goldman & Nottebohm (1983) omhaldré I'existence de la neurogenése a
I'état adulte chez le canari domestique. En efies, noyaux HVC et RA possedent plus de
neurones lors de la période printaniére et estigatelors de la période automnale et hivernale. En
outre, ces neurones sont davantage interconnectédd cette méme période. Cette croissance et
cette recrudescence de la production de neuroriesident donc avec la période pendant laquelle
les canaris domestiques males chantent le plusné€tanisme régulant a la fois la motivation a
chanter et le contrdle du chant est donc suscepdibitervenir. Par ailleurs, il a été démontré que
'implant de testostérone chez des oiseaux malgmante significativement la production et la
qualité du chant chez les oiseaux chanteurs, y derojpez les femelles (Fusani 2008).

La production de chants est donc sous controle @wain Pendant la période de
reproduction, le taux de testostérone plasmatiqieseffisamment élevé pour provoquer une
augmentation de la taille des noyaux du circuiteupfcircuit postérieur descendant). Lors de la
période automnale ou hivernale, au contraire,dfaiire des gonades cause une baisse du taux de
stéroides sanguins, ce qui a pour effet la dimanutile la taille des noyaux du chant. Les

concentrations hormonales agissent donc sur lavatmn sexuelle des oiseaux et sur la qualité du
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chant des males. Or, chez les oiseaux chantewsscha@nts ont un réle prépondérant dans la

sélection sexuelle.

VI/ La sélection sexuelle

Les fondements de la sélection sexuelle suiventriémes mécanismes que ceux de la
sélection naturelle (Darwin 1859). D’'apres cett@otie, les individus dont les caractéres
favorisent la survie ont davantage d’opportunitese reproduire que les autres, si bien que, par le
biais de I'héredité, les caractéres qui leur samingageux sont plus fréquemment transmis aux
générations futures. Or, les observations nattealide Darwin lui ont fourni de nombreux contre-
exemples qui contredisaient cette théorie. Chezodebreuses espéces, des caractéres handicapant
les déplacements, le camouflage ou nécessitantpportad’énergie supplémentaire existent,
malgré un codt évident en termes de capacité avsenEn remarquant que les males sont plus
souvent dotés de tels apanages, Darwin a émisdthgpe que ces caractéres exubérants avaient
une fonction pour I'acces aux femelles. Il a doAaflister sa théorie de la sélection naturelle en 'y
intégrant un deuxieme moteur concourant a I'évofuties espéces : la sélection sexuelle.

La sélection sexuelle (Darwin 1871) reprend le mémecipe que la sélection naturelle,
mais elle I'applique a la reproduction, et non plusguement a la survie. Selon cette théorie, les
individus dont les caractéristiques augmentent lprobabilité de s’accoupler et/ou de se
reproduire produisent davantage de descendants lepieautres. Grace au phénomene de
transmission des génes, ces caractéres sont dancsés au fil des générations successives.

La sélection sexuelle est donc un des deux mowirsévolution des espéces (Darwin
1871). Au fil des générations, elle a favorisé iledividus dont la reproduction était la plus
efficace en termes de nombre et de viabilité desatelants. La sélection naturelle et la sélection
sexuelle interviennent & chaque génération, la jgrenen éliminant les individus les moins aptes
a survivre, et la seconde, en ne permettant pagpgeduction des moins efficaces lors des

parades, des accouplements et de la fécondatiosi, Aertaines mutations ne permettant pas la
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reproduction ne peuvent se répandre dans les gamdaméme si ces mutations sont bénéfiques
en termes de survie des individus. Au contrairesilpossible que certains caractéres favorisant la
reproduction puissent se développer, méme s’ilsésgmtent un handicap pour la survie des

individus (théorie du handicap — Zahavi 1975).

Malgré les premiéres résistances face a ces tlséae#es-ci connaissent un succes rapide
dans la communauté scientifique et servent de adstude de I'évolution des espéces. Darwin
n'a cependant pas proposé de processus expligesohobix des femelles et préférait attribuer aux
animaux des sentiments humains. Wallace (1891 )tepttui, proposait que le choix des femelles
s'effectue pour maximiser I'efficacité de la sélentnaturelle. Les femelles choisiraient les males
ayant le meilleur potentiel reproducteur et les limgies chances de survie. Il attribua aux
caractéres sexuels secondaires, qui sont les éassigiues d’'une espece intervenant dans le choix
du partenaire, la fonction de reconnaissance depdec et d'évitement de copulations non
fécondes.

Ces théories ont posé les bases de nombreusesclehesur la sélection sexuelle.
Plusieurs aspects de la théorie de la sélectionedlexen découlent. La sélection intra-sexuelle
s'intéresse aux conflits entre les individus d'uéme sexe pour accéder au sexe opposeé, et donc
se reproduire. La sélection inter-sexuelle meftckaut sur les phénoménes de choix du partenaire,
en majorité le choix des femelles pour certainsem&t le rejet d’autres males, moins attractifs.
Enfin, il existe une sélection sexuelle post-cofmita, dés lors que les modes de sélection pré-
copulatoires n'ont pas permis a la femelle de défin partenaire sexuel méle unique. Dans ce
cas, des processus de compétition se mettent em ¢idans les tractus génitaux des femelles.

La sélection intra-sexuelle prend le nom de « cditipé spermatique », c’'est a dire la
compétition entre les spermatozoides de plusied@sanlLa sélection inter-sexuelle est appelée
« choix cryptique ». Elle signifie I'interventiored’état physiologique ou du comportement de la

femelle dans le succes des spermatozoides.
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La sélection sexuelle pré-copulatoire

Le sens de la sélection sexuelle

Comme Darwin l'avait déja remarqué, les individuéles sont souvent plus ornementés
qgue les individus femelles, au moins dans la grandprité des espéces chez lesquels les deux
sexes présentent des phénotypes différents. lldant en conclure que le besoin de « séduire »
est plus important chez les méles que chez lesllEsnées raisons de I'ornementation exagérée
des males par rapport a la discrétion des femethas liées a un investissement différencié des

deux sexes dans les processus de reproduction.

L’anisogamie

La cause ultime de cette difféerence entre les méledes femelles provient d'un
investissement différent dans la production de gesnéChez tous les vertébrés supérieurs, les
gamétes males (spermatozoides) sont de petitesleselflagellées, avec de nombreuses
mitochondries, mais peu de réserves énergétiguese\Eanche, les gameétes femelles (ovocytes)
sont de grande taille, immobiles et possedent lmegude réserves énergétiques. De plus, a partir
de la maturité sexuelle, la production de spernuities est relativement constante pendant les
périodes de reproduction, alors que la productimvatytes est cyclique. Il en résulte une
production de spermatozoides beaucoup plus élewéecejle d’ovocytes. Enfin, la femelle est
souvent impliquée dans la gestation ou l'incubaties ceufs. Le nombre potentiel de descendants
d’'une femelle est égal au nombre d’ceufs arrivatdr@e. En revanche, le nombre potentiel de
descendants d’'un méle est égal au nombre de desdsnde I'ensemble de ses partenaires
sexuels. Pour augmenter ce nombre, il doit augmémteombre de ses partenaires tandis que la
femelle doit au contraire limiter son choix aux esbui assureront a ses descendants le meilleur
phénotype, c'est-a-dire le meilleur potentiel devisuet la meilleure attractivité au stade adulte.
en résulte une généralité (avec de nombreusestext&pqui confére au male une nature visant a

multiplier le nombre de ses partenaires tandislgdfiemelle se doit d’étre plus sélective.
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Le sex-ratio opérationnel

Une autre maniére de considérer l'investissemeffiérdncié des deux sexes consiste a
déterminer le nombre d’individus de chaque sex@adibles pour la reproduction. Comme
précédemment expliqué, les femelles produisentommone limité d’ovocytes pendant une période
restreinte, alors que les méles produisent de neumtspermatozoides pendant toute la période de
reproduction. Par conséquent, & un instgnle nombre de femelles disponibles pour la
reproduction est toujours inférieur au nombre ddemale ratio des males et des femelles
sexuellement réceptifs définit le Sex-Ratio Opéraiel (SRO - Emlen & Oring 1977). Celui-Ci
est trés souvent biaisé en direction des males (SRP De ce fait, les males doivent lutter plus

intensément que les femelles pour accéder a uanaare de reproduction.

La sélection intra-sexuelle

Trouver un partenaire

La premiére étape de cette compétition est donehaontre du partenaire. Plusieurs
stratégies de recherche peuvent étre exploitéeqrémiére revient a féconder une partenaire
avant les rivaux. Pour cela, certains insectes,noentes papillons nocturnes, possedent des
organes chimiorécepteurs tres efficaces permettardétecter des femelles a des distances de
plusieurs kilometres. Sous l'influence de la contjwét intra-sexuelle, les males de ces espéces
ont développé des antennes munies de soies sdiesadie plus en plus efficaces pour la détection
de phéromones du sexe opposé. Une autre possduafigiste a arriver sur le lieu de reproduction
avant les rivaux et de s’assurer ainsi les meslaites de reproduction (Aebischer et al. 1996 ;
Lozano et al. 1996 ; Smith & Moore 2004). Enfineumaturation précoce peut servir les intéréts
des maéles si elle permet de s’accoupler tres ¢t &s femelles, en particulier dans le cas ou un
premier accouplement rend les femelles non réaeptaux autres prétendants (Wicklund &

Fagerstrom 1977 ; Singer 1982 ; Legrand & Morsed200
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Statut de dominance

Ces technigues ne sont néanmoins efficaces que feirelle n'est que peu sélective et
qu’un accouplement unique lui suffit. Dans les castraires, ou la primauté n’a pas d’effet, et ou
la femelle dispose d’'un plus grand panel de maleseain duquel choisir, la compétition intra-
sexuelle par interférence prend le pas sur la t@hedntra-sexuelle par exploitation. Le cas
typique correspond aux combats entre les males lgablissement de hiérarchies. Ces conflits
ont favorisé I'évolution de structures défensivas affensives, telles que la taille, la masse
corporelle et/ou des armements, ce qui peut exgligourquoi chez certaines especes les males
sont plus grands que les femelles (Leboeuf & R&®&8).

Chez les oiseaux cependant, les agressions phgsieusont pas observables chez toutes
les espéces car les conflits peuvent étre résdluse cautre facon. Les protagonistes peuvent
évaluer la force physique de leur opposant par gigsaux. Une condition nécessaire pour
I'évolution de ces signaux est I'honnéteté du dignaévolution d'un signal basé sur un
« mensonge » est peu probable car la capacitérdasdgier ces « menteurs » se développerait de
facon simultanée dans les populations. Ainsi, bduéf » est une stratégie trop risquée dans le cas
d’interactions agressives pouvant aller jusqu’appaat physique (Maynard-Smith & Harper
2003). Des études empiriques ont en effet pu prolaseorrélation entre certaines qualités du
male et les sighaux que celui-ci transmet (Ballentt al. 2009). Ainsi, chez la perdrix rouge
Alectoris rufg Bortolotti (2006) a pu montrer que les individeismauvaise condition physique ne
peuvent pas synthétiser assez de mélatonine ptarecda totalité de leurs plumes. Or, lors des
interactions agressives, les individus observentualiement la qualité de leur plumage. Ainsi,
grace a ce type de code, les males moins compdtitifferent s’effacer que de subir une défaite
dommageable (Elias et al. 2008 ; Loehr et al. 2008yman et al. 2008 ; Okada & Miyatake

2009 ; reviewed in Arnott & Elwood 2009).
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La sélection inter-sexuelle

La sélection sexuelle ne concerne cependant pgaement le sexe vers lequel le sex-ratio
opérationnel est biaisé. Les individus du sexe s@ont loin de n'occuper qu’un rdle secondaire
lors de l'appariement. Chez de nombreuses espkceaglection intra-sexuelle s’opere dans un
sexe, tandis que l'autre sexe sélectionne sesnaams potentiels. La sélection inter-sexuelle
intervient de fait dés lors qu’un individu tend’apparier plus souvent avec certains phénotypes
du sexe opposé. Comme ce qui a été dit précédemrmerthoix de ces phénotypes est
généralement réalisé par les femelles. Celui-dbase sur les caracteres physiques du male. Si
certains de ces caracteres lui ont conféré une glasde attractivité, alors ils ont été favorisés
durant I'évolution, jusqu’a I'obtention d’'un dimdrsme sexuel important. A partir du moment ou
les traits physiques du méle sont différents denaelle, ils prennent le nom de Caractere Sexuel

Secondaire (CSS).

Les Caracteres Sexuels Secondaires (CSS)

Une explication de I'évolution des Caractéres Skx8econdaires (CSS) a été proposé par
le mathématicien Fisher (1930). Les méales possédiarttait favorisant les accouplements ont
davantage de descendants que les autres car ismeaugmenter le nombre de femelles qu’ils
fécondent. En paralléle, les femelles marquant aites préférences pour ces males sont
indirectement avantagées puisqu’elles possédent daseendance masculine plus attractive
(Andersson 1994). Ainsi se met en place un prosed®mmballement entre les CSS exagérés des
males et les préférences des femelles pour ces@St®.théorie a le mérite de réconcilier les vues
de Darwin et de Wallace sur le choix du parten&ependant, deux questions restent en suspens :
1) Ou se situe la limite du développement des C852) Pourquoi subsiste-t-il des différences

dans I'expression des CSS des males ?
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Le principe du handicap

La théorie du handicap (Zahavi 1975, 1977) sugdéseréponses a ces interrogations. Elle
propose les faits suivants : 1) L'exhibition desSG$t colteuse, ce qui stabilise 'emballement des
CSS, 2) Le codlt de I'expression des CSS ne peuéfrasassumé de la méme facon par chaque
membre male d’'une population. Plusieurs approchépo démontrer le colt du développement
des CSS. Parmi elles, les travaux de David etlaBg, 2000) mettent en lumiere le fait que des
conditions de développement non optimales limiterdéveloppement des CSS chez les mouches
de la famille des Diopsida@yrtodiopsis dalmanniUne autre démarche consiste a augmenter la
qualité de I'environnement de certains individugdetbserver leurs réponses comportementales.
Chez le gobie buhotteomatoschistus minutules males auxquels Olsson et al. (2009) a faumni
complément alimentaire ont produit des nids de Imei# qualité (avec plus de décoration
végétale) que les individus avec un régime alimientatandard. Or le choix du partenaire
s'effectue au moins en partie sur la qualité derids chez cette espece. La construction du nid

peut donc étre considérée comme un CSS comportelnguat est lié a la condition du méale.

Les bénéfices directs

Les raisons qui guident les femelles dans leurxcinei sont pas en fait basées sur des
préférences arbitraires. En choisissant certairlegnélles cherchent a tirer un profit de ceux-ci.
Les bénéfices directs sont ceux liés a I'investissg du méale lors de la reproduction. lls peuvent
étre séparés en quatre catégories : leur capacig&uhination, la protection et la sécurité, I'agcé
a la ressource et les soins parentaux (Danchiin 20@5).

Typiquement, les femelles peuvent choisir des méégmbles de protéger efficacement
leurs jeunes. Par exemple, les femelles de pegdisesPerdrix perdrixchoisissent les méales dont
le comportement de gardiennage est le plus maaiéldren 1990). Outre la protection contre les
prédateurs, la recherche d'une protection contrbaessement sexuel des autres males peut

également étre un argument pour le choix de certaidles. Gowaty & Buschhaus (1998)
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suggerent d’ailleurs que la monogamie chez cedadspeces d’'oiseaux viendrait essentiellement
d’'une nécessité pour la femelle de trouver un ntdleléfendant contre les colts liés a de
nombreuses copulations forcées (hypothese de faatiGn Of a Dangerous Environment »).

Le choix d’'un partenaire pour les ressources qubpose est également bien documenté et
les présents nuptiaux sont tres répandus dangie @nimal (Boggs 1995). Ces cadeaux peuvent
prendre plusieurs formes. Chez les insectes, ladebl méales de I'espéddatella germanica
sécrétent un mucus nutritif sous leurs élytreslgprésentent a la femelle lors de la parade
nuptiale (Nojima et al. 1999). Chez les mantegi®lisedMantis religiosa le cadeau nuptial n’est
autre que sa propre anatomie (Lawrence 1992). Edfiez les araignédisaura mirabilis les
males capturent de petites proies pour courtiserfdenelles (Bilde et al. 2007). Les oiseaux
peuvent également tenter d’attirer les femelledeem offrant de I'alimentation. Les males de
sterne pierregaristerna hirundoapportent a leur partenaire des offrandes alimestaivant la
ponte des ceufs. Le taux de nourrissage du mald Baecouplement est un indicateur fiable de
son investissement futur dans le nourrissage deeg et influe sur la date et la taille de la pont
(Nisbet 1973 ; Wiggins & Morris 1986). Enfin, la @ité du territoire est une autre fagon de
s’'assurer une ressource alimentaire fiable. Cregdbe-mouches noirs, les femelles choisissent
en partie leur partenaire en fonction du territajtéils occupent, les males les plus compétitifs
occupant par ailleurs les meilleurs territoiresatalo et al. 1988 ; Slagsvgald et al. 1988).

Enfin, certains caractéres indiquent de facon didbhvestissement des males dans les
soins parentaux. Ainsi, chez le phragmite des joitasst montré que la taille du répertoire du
male est corrélée a l'investissement dans le resage des jeunes. Ce chant sert par ailleurs de

base au choix du partenaire sexuel de la femeliel{&an & Catchpole 2000).

Les bénéfices indirects
Une autre facon d’appréhender le choix du partenaest de considérer que la femelle

n'effectue pas son choix sur les aptitudes du méaidui seront avantageuses, mais sur les qualités
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génotypiques qui seront transmises a sa descendaoge que ce mode de sélection s’opere, |l
faut admettre I'néritabilité des CSS (Moore 199Andersson 1994). Le choix d'un partenaire
possédant certains caractéres doit étre avantggruxa descendance de la femelle. Par exemple,
chez les hirondelles rustiques, les femelles cbeésit les méles dont la queue bifide est a la fois
longue et symétrique (Mgller & Nielsen 1997). Os caractéristiques sont corrélées a une survie
accrue des males d’'une année sur l'autre (Mgllesz&2p 2002). Par le biais de I'hérédité, la
femelle s’assurera donc une descendance avec uleumgesurvie. Si, comme c’est le cas ici, les
CSS des males sont liés a une meilleure survigyeoh conclure que la femelle choisit un méle
non pour ses qualités sexuelles, mais de survide Gecorie, appelée « la théorie des bons
genes », a été trés largement illustrée, notampeeres études portant sur les CSS indicateurs du
taux de parasitisme des males durant leur dévetoppe(Mgller 1992, 2002 ; Costa & Macedo
2005 ; Ezenwa & Jolles 2008). En revanche, le chehCSS attractifs peut ne pas avoir d’'autre
raison que la transmission de ces CSS a sa deswenda femelle ne choisit alors plus un male
pour sa capacité a survivre, mais pour ses quatieéseproducteur (ou plus exactement de
« séducteur »). Dans ces cas, l'expression des iC&$ pas forcément liée a des capacités
particulieres du male. De tels exemples semblesgzasombreux, mais le fait que ce lien ne soit
pas mis en évidence ne signifie cependant pasts@nee.

Il est probable que ces caractéeres, qui ne saalaucune aptitude particuliére évidente du
male, aient évolué a partir de signaux initialenaggtinés a la sélection intra-sexuelle (Berglund
et al. 1996). Plusieurs raisons laissent en eféeiser que les ornements (CSS destinés au sexe
Opposé) sont apparus apres les armements (« armengesh utilisé ici au sens large : « signal
envers un individu du méme sexe », et non pas @& Sect : « organe intervenant directement
dans les combats »). La premiére de ces raisorguesta femelle trouve un intérét a choisir un
méale de statut élevé. Elle peut donc utiliser dgsasix initialement destinés aux autres males.
Ensuite, les CSS cumulent souvent le double-engddwmement et d’ornement. Lorsque les CSS

ne sont destinés qu’'a un seul sexe, ils agisserd gbuvent comme armement que comme
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ornement. Enfin, les traits utilisés lors des iattions agressives sont probablement plus honnétes
que ceux destinés aux femelles car les tricheunsgme étre plus aisément et plus rapidement

démasqués par le biais de réels affrontements (aet al. 2005).

La sélection sexuelle post-copulatoire

En dehors des cas de monogamie stricte, les speroidés de plusieurs males se trouvent
mélangés dans les voies génitales de la femelle I®@s, étant donné que le nombre d’ovocytes a
féconder est plus faible que le nombre de spermatez potentiellement fécondants, les gameétes
des différents males se trouvent en compétitiomhssavec les autres. Il existe donc une sélection
dite « post-copulatoire » car se produisant aggsatcouplements avec les différents partenaires
(Birkhead & Pizzari 2002). De méme qu’avant I'ageleument, la sélection peut étre intra-sexuelle
ou inter-sexuelle. Au niveau intra-sexuelle, laestibn est appelée « compétition spermatique »,
puisqu’elle met en opposition les spermatozoideglaseurs males (Davies 1983). En revanche,
la pression que peut exercer une femelle sur lerdedes gameétes des males est appelée « choix

cryptique » (Pizzari & Birkhead 2000).

La compétition spermatique

La compétition spermatique intervient lorsque puss males copulent avec une femelle
(Birkhead & Mgller 1998). Une définition plus préeisépare la compétition spermatique ayant
lieu par exploitation des ressources de celle gitecte ayant lieu par interférence. Par exemple
dans les cas ou l'ordre des accouplements détergueé méle aura la plus grande part de
paternité, nous pouvons conclure que les spermiatezme luttent pas les uns contre les autres.
L’'ordre d’arrivée des spermatozoides aux gameétesademelle détermine la paternité de la
descendance, mais ceux-ci n’interagissent pas eaxr¢Birkhead & Mgller 1998 ; Rugman-Jones
& Eady 2007). En revanche, lors de la rencontrelidegles séminaux de plusieurs males, il peut

y avoir une influence réciproque sur la viabili# ldurs spermatozoides. Par exemple, la toxicité
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ou la mise en place de barriéres physiques deplaurt détruire une partie des spermatozoides de
'autre male ou les empécher d’'atteindre les owxy{Baker & Bellis 1988 ; Thornhill &
Gangestad 1996 ; Shackleford et al. 2005). Uneseocaux armements semblable a ce qui se passe
avant les accouplements est donc probable, mais’'puprésent les études démontrant ces effets
sont rares du fait des difficultés d’observationtels processus (Thornhill & Gangestad 1996).
Nous pouvons cependant déduire que la compétimnsatique par exploitation a comme
conséguence une plus grande production de speroidész et une production de spermatozoides
plus mobiles que lors de I'absence de compétifiartie et al. 1996 ; Tuttle & Pruett-Jones 2004 ;
Froman et al. 2002 ; Immler & Birkhead 2007). Piflears, avec la compétition par interférence,
I’évolution des éjaculats a mis en place non seetgndes mécanismes permettant d’augmenter
leur efficacité, mais également dans le but deenaiirx rivaux. Plusieurs types d’'« armes » se sont
développés a cet effet : toxicité chimique, baerighysique, etc. On peut citer I'exemple de
spermatozoides « kamikazes » chez les mammifes®(B Bellis 1986), qui s’agglutinent dans
les tractus génitaux des femelles et empécherdnsit des spermatozoides des concurrents. Outre
le développement de telles particularités, le camgpeent des males peut également avoir un
impact sur le devenir de leurs spermatozoideseRample, chez I'accenteur mouchet les males
stimulent le cloaque des femelles polyandres, jasgotenir de la femelle une défécation (Davies,
1983). Chez les oiseaux, le cloaque est a la srémité du tube digestif et des voies génitales.
Ainsi, en stimulant les muscles de cette zone,nédes de cette espéce peuvent provoquer

mécaniquement I'éjection du sperme des rivaux.

Le choix cryptique

Au contraire de la compétition spermatique, le xhayptique est sous l'influence de la
femelle. Plus de 20 types de sélection des speruiaes par les femelles ont été recensés par
Eberhard (1996). Méme s'il est trés probable @git trés répandu dans le monde animal, le choix

cryptique est trés peu connu du fait des diffiuliétudes qu’il impligue. Cependant des indices
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de son existence tendent a se multiplier dansulpapt des groupes ayant une fécondation interne.
Le choix cryptiqgue résulte la plupart du temps sme élimination d’'une grande part des
spermatozoides inséminés. Cette élimination estddéochimique, immunitaire ou physique
(Telford & Jennions 1998). Etant donné que le nand® gametes méales est supérieur au nombre
de gametes femelles, il existe pour la femelledssbilité de choisir des spermatozoides. Ainsi,
les tractus génitaux des femelles sont des miliahwspitaliers pour la semence du male. Une
sélection intense s’effectue donc sur les spermédes. La baisse du taux de fertilité entrainée
pour la femelle est compensée par les bénéficéeatsl qui augmenteront le pouvoir fertilisant de
ses descendants. En réceptionnant les spermatezdates un milieu hostile, les femelles
s’assurent que seuls les plus résistants pourdiettiliser. De cette facon, les descendants males
de ces femelles tres sélectives produiront desmsgieroides résistants avec un fort pouvoir
fécondant. Il s’ensuit donc un processus d’embal@nsemblable a celui intervenant dans le
développement des CSS (Fisher 1930). Ainsi, desrstezoides de plus en plus résistants sont
congus pour féconder des ceufs de plus en plusgestée facteur génétique est trés présent dans
cette sélection spermatique. Ainsi, en accouplast fémelles apparentées et des femelles non
apparentées a différents couples de males appattandes lignées différentes, Wilson et al.
(1997) a pu démontrer que les femelles de génotygmslaires favorisaient le succes
reproducteurs des mémes males. De plus, chez restaispeces d’'oiseaux, les femelles sont
capables de favoriser certains males attractifsrgpport a d’autres. Par exemple, Pizzari &
Birkhead (2000) montrent que chez les poules doquestGallus gallus domesticuges femelles

éjectent plus fréqguemment le sperme des maleslemii®bont pas choisis.

Tentative de synthése
De nombreuses notions sont abordées dans ce ehaeitrcelles-ci semblent parfois
paradoxales, voire antinomiques. Il semble doncodpp de revenir brievement sur chacune

d’entre elles, en tentant de les connecter les wps autres. Par exemple, la compétition
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spermatique et le choix cryptique ne sont pas ieddants, mais au contraire imbriqués. Le
résultat d'une compétition spermatique sera vagigblon les conditions dans lesquels se trouvent
les spermatozoides des différents males, donc &lmilieu interne et I'état physiologique de la
femelle (Birkhead et al. 2004).

Pour simplifier nos explications, nous avons pr@pa®s conditions standards, dans
lesquelles le sex-ratio opérationnel était supéréed (donc ou le nombre de méles disponibles
pour la reproduction est supérieur au nombre delles). Or, il existe des espéces, ou ce SRO est
inférieur a 1. Dans ce cas, la sélection sexuédifestue dans le sens inverse. Le male est plus
sélectif et la femelle développe des Caractéresu8exSecondaires (CSS). C'est le cas des
animaux tels que les hippocampes de la famillesgagnathidae (Berglund et al. 1986). Au sein
de ce groupe, ce sont les males qui incubent |1€s eeles femelles qui sont les plus ornementées.
Il en est de méme chez certaines especes d'oisgaume les coucal€entropus sp.chez qui
male prodigue les soins parentaux (Andersson 199&xnmoins, chez bon nombre d’especes
socialement monogames, le SRO est trés |égerempaétisur a 1. Ainsi, les deux sexes peuvent
développer des CSS et devenir sélectifs (CluttaeBr2009). Nous admettons donc, dans ce
manuscrit, que les femelles sont plus sélectiveslesi males, mais qu’elles ne sont pas les seules
a effectuer un choix du partenaire.

La dichotomie entre sélection intra-sexuelle eec@n inter-sexuelle est donc parfois
arbitraire. En effet, méme si les femelles cho&isdes males pour la qualité de leurs CSS, ces
CSS sont fortement liés aux résultats de la séledtitra-sexuelle. Il est probable que les deux
facteurs interviennent dans la décision des femelles deux niveaux de sélection sont donc
étroitement liés 'un a l'autre et marquent souwama frontiere indéfinie.

L'interprétation de la résolution des conflits asexuels est également difficile. Des
résultats contradictoires montrent en effet quealactere de dominance ne résulte pas forcément
sur un acces supérieur aux femelles. Les malesmdons ont un accés privilégié a la nourriture,

mais lorsqu’elles considerent un méale comme traessif, les femelles peuvent choisir de les
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éviter (Amy et al. 2008).

On peut également se demander ou se situe laatifférentre les bénéfices directs et les
bénéfices indirects. Si une femelle tire un bémétirect de son appariement avec un male lui
proposant un territoire étendu et riche en praiew faut pas exclure que la hiérarchie est parfoi
héréditaire, et que les descendants de ces fentedié®ront d'une partie de leur capacité a
s’'approprier de bons territoires.

Enfin, méme la séparation entre sélection sexymife et post-copulatoire peut étre
controversée. Chez l'accenteur mouchet, décrit u@mment, c’est lors d'une parade pré-
copulatoire que le méale limite le nombre de speoa@tes du rival (Davies 1983). De méme chez
la poule domestique, ce sont les statuts de doménatablis avant les accouplements qui
interviennent dans la prise de décision de la flmB€jecter ou non I'éjaculat inséminé de force
(Pizzari & Birkhead 2000).

Les définitions proposées dans le cadre de la di®ldu comportement ne sont donc pas
toujours parfaitement adaptées aux situations rer@es. Si la nomenclature reflete généralement
bien I'approche théorique, en revanche, il est commue son application ne soit pas totalement
appropriée aux cas pratiques. En effet, le nombrstchtégies de reproduction est presque aussi
important que celui d'espéces. Il est par conséqgdéficile de les classer dans des catégories
prédéfinies, d’autant plus que les transitions d’'oatégorie a I'autre s’effectuent plus souvent par

une gradation progressive de I'une a l'autre.

VII/ La plasticité du choix du partenaire

En dépit de I'aspect théorique du choix du partenanpliquant le méme intérét des
femelles pour s’accoupler avec un nombre restrendles, celles-ci montrent une certaine
tolérance vis-a-vis de males a priori moins atiiacCette tolérance a poussé les chercheurs a
distinguer les termes de « choix » et de « prét&endes femelles (Heisler et al. 1987 ; Jennions

& Petrie 1997 ; Cotton et al. 2006a).
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La préférence est un trait complexe qui détermanfa¢on dont les individus évaluent leurs
partenaires potentiels (Cotton et al. 2006a) pppde a une représentation d'un « standard de
beauté » (Darwin 1859). La « fonction de préférencest, quant-a-elle, I'ordre dans lequel un
individu classe ses partenaires potentiels (Jesni@nPetrie 1997). Le « choix » est la
manifestation de ces préférences. Heisler et @B)Lexprime ainsi cette différence : « Le choix
dénote une action, tandis que la préférence ddaatisposition ou la propension qu’un individu
posséde, que celle-ci soit exprimée ou non ». s@lectivité » est le lien qui unit ces deux notions
Elle est décrite comme « I'effort ou I'énergie gu'imdividu est prét a investir dans I'évaluation de
ses partenaires, en termes de nombre de partegambges et de temps passé a évaluer chacun
d’entre eux » (Jennions & Petrie 1997). Ainsi, sisklectivité d’'un individu est trés forte, ses
choix correspondent a ses préférences. En revasicka sélectivité est faible, ses choix se font de
maniere aléatoire, méme si cet individu peut adeg préférences.

En résumé, les préférences correspondent a uneosamte cognitive et ne sont donc pas
directement mesurables, tandis que les choix quuretent a I'expression de ces préférences, et
sont donc mesurables par I'étude du comportemeahsDa mesure ou l'on considére que la
sélectivité des femelles est rarement nulle, ot péanmoins considérer que le choix des femelles
est en accord avec leurs préférences.

Néanmoins, cette approximation fait apparaitreagees failles dans la mise en place de
protocoles. Par exemple, Cotton et al. (2006aktiessur le fait que la variation d’'un choix peut
dépendre du nombre de partenaires potentiels guemelle peut rencontrer. Si une femelle
rencontre un faible nombre de males, tous de mag\wpialité, son choix sera trés différent de ses
préférences. Dans ce manuscrit, une préférenceinear alors une valeur relative et non
absolue (La femelle A préfere le male Y au maleEf) plus de cela, puisque les préférences de la
femelle de canari domestique envers les chantsmdéss ont été étudiées intensément, nous avons
une idée assez proche du « standard de beautéiqueusde I'espéece.

Cette distinction entre le choix et les préférenaaasi que l'utilisation du terme de
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sélectivité, est liee a la variation que les feswlpeuvent exprimer lors de leur décision
d’appariement. Tout comme la variation de I'expi@ssdes CSS des males, les modeéles de
sélection inter-sexuelle se doivent d’inclure uaeiabilité héritable des préférences des femelles.
Cette condition est indispensable a I'évolution pieérences (Fisher 1930 ; Andersson 1994). La
répétabilité individuelle de ces préférences (GoflirDugatkin 1995) répond d'ailleurs a ce
modele de I'évolution des préférences chez les lfemeEn effet, pour répondre aux bases
théoriques, la variabilité se devait d’étre hétaket donc déterminée génétiquement (Fisher
1930 ; Majerus et al. 1986 ; Houde 1988 ; Boake9198Bngelhard et al. 1989 ; Houde & Endler
1990 ; Bakker & Pomiankowski 1995 ; Bakker 1999).

Par la suite, des études ont révélé des liens éxdrphénotypes des femelles et leurs
préférences, indépendamment du facteur génétigsetypes de variations phénotypiques pouvant
influencer le comportement de choix sont multipdeéspeuvent faire intervenir les capacités de
discrimination (Hingle et al. 2001 ; Leitner & Chpole 2002), les expériences sociales
précédentes (Baker et al. 1981 ; Nagle & Kreut8974), et les tactiques d’échantillonnage des
partenaires (Jennions & Petrie 1997). Ces facteomnsgénétiques sont regroupés sous les termes
de « condition » de la femelle et de « contexte ».

La condition est définie comme « la capacité quia femelle a payer le prix ou a tirer des
bénéfices d’'une discrimination » (Cotton et al. @)0 Dans le modéle typique, on considére que
le choix d'un partenaire est colteux (par exempl®s doit se déplacer pour comparer, si I'on
doit résister au harassement sexuel, etc.) etaguieinelles en moins bonne condition n’ont pas la
possibilité de payer ces colts, et acceptent dens’atcoupler avec des males non optimaux
(Slagsveld et al. 1988 ; Edvardsson 2007). Néarsntzindéfinition laisse entendre que dans
certains cas, la femelle peut payer le colt duxchoais qu’elle y renonce car les bénéfices d'étre
sélective sont faibles. Par exemple, dans les 'eapétes strictement monogames, il est inutile de
refuser I'accouplement avec des individus non eifsasi tous les individus attractifs sont déja

appariés. Une dichotomie se présente donc daréfildtebn de la variation des choix en fonction
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des conditions. Dans le premier cas, la femellpeng payer le colt relatif au choix, car elle est
limitée par ses capacités physiques. En revandmes B second cas, l'individu est capable de
payer ce colt, mais il n’est pas enclin a le déperdn mécanisme cognitif d’auto-évaluation
intervient donc dans la deuxieme hypothese, aloes celui-ci n'est pas indispensable a la
premiere. Ce cas semble correspondre a celui rappar I'expérience de Burley & Foster (2006).
Alors que, dans le protocole expérimental, le chli@g femelles est peu couteux énergétiquement,
leur sélectivité est cependant affectée par uneliton amoindrie. L'existence d’'un processus
cognitif permettant aux oiseaux de s’auto-évalseédenc fortement suggérée par cette étude.

L'impact du « contexte » se caractérise quant-aplai une variation spatiale et/ou
temporelle dans la sélection des partenaires (Cett@l. 2006a). Le contexte cause des variations
du choix du partenaire plus rapides que les carditide la femelle (Qvarnstrom 2001). Des
facteurs environnementaux (Hale & St Mary 2007 JeH2008) et sociaux (Dugatkin 1996)
peuvent intervenir lors du choix du partenaire iems & Petrie 1997). Par exemple, dans le cas
de populations a faible densité, les femelles deegoouches noirs échantillonnent moins de
males que dans les zones a forte densité, alordequexffort d’échantillonnage reste identique
(Alatalo et al. 1988). Un taux important de préoiatpeut également limiter la sélectivité des
individus. Puisque pour rencontrer des individussdne opposé, les femelles et les méales sont
obligés de se déplacer, le risque de se faire eep@r un prédateur augmente les codts liés a la
sélectivité. En cas de forts risques liés aux d&pleents, une stratégie appropriée consiste donc a
réduire ses déplacements et a abaisser son sacdegtation vis-a-vis du sexe opposé (Godin &
Briggs 1996). Enfin les contextes sociaux jouentr@e majeur dans le choix d'un male par les
femelles, puisque la hiérarchie du méle, ainsi gae propre statut social vont modifier leur
préférence (voir p. 104).

Les modeles théoriques, ainsi que des preuves igugs; démontrent donc que la
variabilité du choix du/des partenaire(s) est pasbable chez les femelles, puisque les codts et

bénéfices de la sélectivité ne sont pas identigoes chacune d’entre elles, et varient au cours de
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leur existence. Ainsi, une condition physique ardog) ou un contexte plus ou moins favorable,

peut trés largement influencer les réponses desliiesraux parades des males.

VIII/ Principe général des expérimentations et orgaisation du

manuscrit

Dans ce manuscrit, les réponses comportementatetenelles de canaris domestiques a
différents types de chants sont étudiées. Troipitlea ont été définis, chacun d’eux regroupant
les résultats de deux expériences. Le premier tkaghécrit I'impact de la condition des femelles
sur leurs réponses sexuelles. Ces conditions érdftectées, soit par la coupe des plumes du vol,
dans la premiére expérimentation, soit, dans leorsbx, par une modification du régime
alimentaire. Dans le deuxiéme chapitre, les depérances visaient a modifier le contexte du
choix des femelles. Premierement, les variatiorssrdponses sexuelles ont été observées au cours
de leurs différents cycles de reproduction : herde la journée, date de ponte et différences entre
les cycles de ponte. Par la suite, la variabl@¢eatété le rang social des femelles. Le troisi&me
dernier chapitre porte sur les possibilités d'dfiec un choix cryptique post-copulatoire
directionnel chez les canaris. Les principales méps comportementales observées sont donc
différentes de celles des deux premiers chapi@esime les femelles de certains oiseaux peuvent
évacuer le sperme de leur dernier partenaire sedared leurs défécations, le nombre de leurs
défécations a constitué la réponse comportemergate en compte lors de la premiére
expérience. Dans la seconde, les femelles sonupl&=s juste avant la diffusion du chant et le
nombre d’éjections de sperme qu’elles produisetéaeleve.

Les femelles ne se trouvent pas directement erepcésdes males. A leur place, des
playbacks de chants sont utilisés. Ce procédé algbatk est trés frequemment utilisé chez les
oiseaux chanteurs. En effet, chez ces especelalg du male est un caractere sexuel secondaire
contenant de nombreuses informations sur son amdtiatchpole & Slater 1995). De plus, les

chants atteignant les limites physiologiques depkee sont souvent considérés comme des signes
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de la qualité du méale (Podos 1997; Ballentine 20£i9)a ce titre, sont tres attractifs pour les
femelles. Ainsi, chez le canari domestique, un f@mission élevé est associé avec de bonnes
capacités motrices (Suthers et al. 2004) et lemtshémis a un tempo atteignant la limite de
I'espéce constituent un signal honnéte de la qudttl’émetteur (Podos 1997). Chez cette espéce,
les chants des males sont considérés comme deCI8S femelles répondent particulierement a
une phrase spéciale, la phrase A (Vallet & Kreut885 ; Vallet et al. 1998).

L’attractivité de deux types de phrases est corgréee a des études antérieures. Chez le
canari domestique, les chants les plus attradlifs,« réactogenes », sont les chants contenant des
phrases A16. Ces phrases sont composées d'undiofpde syllabes complexes, et allient un
large empan fréquentiel a un tempo rapide (16 Isgfigpar seconde). En revanche, les phrases A8,
dont le tempo d’émission est plus lent (8 syllgb@sseconde), sont beaucoup moins attractives.

Dans chacun des deux premiers chapitres, la conditil le contexte varie et les réponses
sexuelles (Postures de Sollicitation a I’Accouplame PSA - voir p. 78) des femelles aux deux
types de chants sont testées. La motivation sexu@dist-a-dire le nombre total de PSA prises, le
choix, c'est-a-dire lequel des deux chants a pna@dg plus de PSA, et la sélectivité, c’est-a-dire
leur tendance a tolérer des males moins attrastifist déterminés. L'indice de sélectivité utilisé
dans le manuscrit est la proportion de réponsesppour la phrase A16 par rapport a 'ensemble
des réponses totales, c’est-a-dire la somme desmsép prises pour A16 et A8. Les femelles tres
sélectives ont donc un indice proche de 1 et lexlfies peu sélectives ont un indice proche de 0,5.

Dans le dernier chapitre, quatre types de stimuiit sitilisés. Des chants contenant une
phrase A16 constituent les chants réactogenes. |IB®whants non réactogenes, les phrases A16
sont remplacées par des phrases non réactogerigs.|l&liffusion de chants d’autres espéces et

de silence est utilisée pour un contréle.
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Chapitre | : L'influence de la condition
lors du choix de partenaire

Apres avoir posé les bases théoriques de la varialu choix du partenaire par les
femelles, ce manuscrit présente les deux thématideee sujet : dans un premier temps, I'impact
de la condition, puis dans un second temps, I'imhpgaccontexte, deux facteurs pouvant modifier
les réponses sexuelles des femelles par des mémanuifférents. La recherche et le choix du
partenaire, a I'instar de I'expression des carastéexuels secondaires, sont colteux d’'un point de
vue énergétique. Les réserves d’énergie dispongues la sélection d'un male déterminent donc
dans une large mesure les réponses sexuellesmele® Ainsi, tous les facteurs influengant cette
quantité d’énergie a investir, de méme que ceuxifaatl la condition, sont susceptibles de
modifier les réponses des femelles.

Pour tester I'impact de la condition des femellasls pattern de leurs réponses sexuelles,
nous avons mené deux expériences. Dans chacurteedddies, deux groupes de femelles, dont les
conditions different, sont testées. Nous avong teistles conditions différentes peuvent intervenir
sur la motivation sexuelle (hombre de réponsesedaudes femelles), sur le choix (préférence
pour un des deux stimuli proposeés) et la séleétifiittensité de I'expression de cette préférence),
en faisant varier des facteurs internes aux feselles femelles des deux groupes se trouvant
dans des conditions différentes, elles ne peuvedriguement pas fournir la méme dépense

énergétique pour assurer le codt lié au choix dtepaire.

I/ Les codts liés au choix du partenaire

Comme ce qui a été décrit en introduction (voib}), la théorie de la sélection sexuelle
implique une variabilité dans I'expression des Ctimaes Sexuels Secondaires (CSS) des males,
alors que les préférences associées des femelesiale se porter sur un nombre restreint de

males. Ainsi, un paradoxe se dessine dans cettasitigm entre les intéréts des deux sexes. Si les
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caractéres choisis par les femelles étaient tosijaentiques, alors la diversité génétique codant
les CSS des males devrait s'amenuiser au courgyéledrations, et tous les males devraient
exprimer des CSS ou des parades similaires.

Une possibilité pour résoudre ce « paradoxe du»lalerait d’attribuer aux femelles des
préférences variables ou un certain niveau deaiotér vis-a-vis des males moins attractifs. Cette
explication est d'autant plus satisfaisante quealdabilité du choix du partenaire, au méme titre
que la variabilité de I'expression des CSS, estagralition indispensable a I'évolution de leurs
préférences (Pomiankowski & Mgller 1995 ; Rowe &uit#n1996 ; Cotton et al. 2004 ; Tomkins
et al. 2004). Actuellement, la majeure partie daherches tentant d’expliquer la plasticité des

CSS des males et du choix des femelles est li€e@unduit par leur expression.

Le colt de I'expression des CSS

Une des premiéres études théoriques indiquant wpeession colteuse des CSS a été
formulée par Zahavi (1975, 1977). Cette théoriegéug que, pour étre fiable, I'expression d’'un
signal de la part du méle se doit d’étre colteasetdrmes d’énergie, d’investissement, de temps,
de prédation). D'aprés sa théorie, un CSS effiescéermes d’attraction des femelles, mais par
ailleurs peu codteux, se développerait tres rapaerau sein des populations, si bien qu'il finirait
par perdre toute valeur, puisque le choix des flamelevrait alors s'effectuer sur d’autres critéres
Par la suite de nombreuses études expérimentalésadfé cette théorie.

Une premiere facon de démontrer que I'expressioG 88 est colteuse consiste a abaisser
de facon significative la qualité de I'environnerhele méles en développement, puis a observer
son effet sur I'expression de leurs ornements. i@gtact a été mis en évidence chez les
invertébrés en élevant des larves avec de l'alatient possédant des valeurs nutritives
différentes. Les conditions d’élevage sont tregefoent corrélées avec la longueur des pédoncules
oculaires chez les mouches diopsi@agtodiopsis dalmanniDavid et al. 1998, 2000) ou avec la

durée des chants d’appel des grill@ryllus integer(Hedrick 2005), les principaux CSS chez ces
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especes. Une seconde approche consiste a coregéfanes caractéristigues des males avec le
degré d’expression de leur CSS, c'est-a-dire a déreroque seuls les males en bonne condition
peuvent payer le colt des CSS. Par exemple, latdgnat/ou la taille des CSS sont souvent
fortement corrélées avec le degré de parasitisme eki atteint le sujet (Mgller 1992 ; Costa &
Macedo 2005 ; Bretman & Tregenza 2007 ; Ezenwal&g@008) ou avec sa condition physique
(Kipper et al. 2006 ; Pfaff et al. 2007 ; Janickeak 2008 ; Wyman et al. 2008 ; Olsson et al.
2009). Enfin, il est possible de mesurer les poessis’exercant sur les males exhibant ces
ornements. Reid (1987) a pu montrer que les m&@dsuhnts des préasserculus sandwichensis
princeps perdaient plus de poids pendant les nuits froiges pendant les nuits douces. lIs
compensaient alors cette perte en passant un teapgsieur a se nourrir le lendemain matin, et
allouaient en conséquence moins de temps au diartompromis montre que la production de
CSS est colteuse, car le temps passé a chanteuditei temps passé a se nourrir. Enfin, Mgller
& Nielsen (1997) ont démontré que le taux de piédasur les males (qui ont la queue plus
longue que les femelles) d’hirondelles rustiqudisundo rustica par les éperviers d’Europe

Accipiter nisusest plus important que sur les femelles, ce goficoerait cette théorie.

Le colt du choix de partenaire

De méme que I'expression des CSS chez les malss]dativité de la femelle représente
un investissement pour celle-ci (Pomiankowski 19&87@pendant, cette supposition est moins
évidente que pour les ornements des males, carsnf@iiiement mesurable. Chez les mouches
diopsides, un développement larvaire dans des tionslinon optimales diminue significativement
la sélectivité des femelles vis-a-vis des males@doncules fortement développés (Hingle et al.
2001 ; Cotton et al. 2006b — voir p. 68).

Une autre facon de vérifier le colt du choix estcdeparer les choix des femelles en
conditions standards avec ceux réalisés dans dawftioms plus contraignantes. Dans les cas ou

les femelles doivent fournir un effort supplémerggiour choisir entre plusieurs partenaires, leur
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sélectivité est souvent altérée (Alatalo et al.8L98/ilinski & Bakker 1992 ; Wong & Jennions
2003 ; Booksmythe et al. 2008). Cet argument estlelirs corroboré par le fait que les femelles
de gobe-mouches noirs en bonne condition physigient plus de territoires de males que les
femelles en mauvaise condition (Slagsvegld et 88819

Il est également tres démontré que le risque ddapfich représente un codt dans la
recherche de partenaires. En effet, méme si, & motmnaissance, aucune étude n’a démontré un
effet de I'investissement dans la recherche duepaite sur le taux de prédation, certaines études
ont en revanche montré que le risque de prédaffenta la sélectivité des femelles (Johnson &
Basolo 2003 ; Booksmythe et al. 2008 ; Dunn e2@08), et que la production de signaux sexuels
est susceptible d’attirer d’éventuels prédateukdfiik & Belwood 1984 ; Mgller & Nielsen
1997), ce qui représente deux arguments suggénactiit de la prédation lors de la recherche du
partenaire.

Enfin, les relations sociales entre les individusuyent intervenir dans le choix du
partenaire. Par exemple, certaines femelles peuegeter de facon agressive les males qui les
courtisent, les forcant a se rabattre sur des femehoins attractives. La situation inverse est
néanmoins peu plausible car les méles courtisarfetaelles sont peu susceptibles de les attaquer
si celles-ci répondent favorablement. En revandwnme les accouplements sont souvent
colteux (Eady et al. 2007 ; Barnes et al. 2008kufa & Kasuya 2008 ; Gay et al. 2009, revue
dans Clutton-Brock 2009), les femelles peuventrawoiintérét a limiter le nombre de copulations.
Or cette résistance est elle-méme colteuse eniénsrgoien que chez les coccinelles a deux
points Adalia bipunctata les femelles en bonne condition parviennent miaurésister aux
tentatives de copulation forcée des males (Pera). @009). En revanche, chez certaines espéces
d’'oiseaux, les femelles sont en conflit pour s’appier les meilleurs males (Petrie & al. 1992 ;
Slagsveld et al. 1992 ; Karvonen et al. 2000 ; doetal. 2007) ou les sites de nidification
(Rosvall 2008) et les agressions réciproques quilémulent peuvent leur étre dommageables.

Comme le colt de ces agressions est supposé pls gbur les femelles en mauvaise condition
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physique que pour les femelles en bonne conditiore stratégie efficace des femelles de

mauvaise qualité serait de diriger leurs choixdag méales moins choisis (Karvonen et al. 2000).

lI/ Les conditions influencant la sélectivité desdmelles

L’'ontogénése des préférences

Chez les especes ou la compétition intra-sexuslidagble, il est difficile de se rendre
compte si les choix des femelles s’accouplant phwdivement sont indépendants du choix des
femelles s’accouplant tét dans la saison. LeurpEaces peuvent étre largement influencées par
celles de leurs congéneres (Dugatkin 1996). Cdcdasitant plus vrai chez les espéces ou les
femelles novices s’apparient apres celles plus raxeétées (Hoglund & Alatalo 1995). Or, il a
été montré que la copie du choix du partenaire'astant plus probable que les sujets sont jeunes
et inexpérimentés (Pruett-Jones 1992 ; Dugatkinai® 1993). Ainsi, si I'observation du choix
des femelles plus agées agit sur les choix desjeluses, on peut conclure que les préférences
sont acquises, au moins partiellement, par un peused’apprentissage.

Il est possible d’étudier ce phénomene chez desaois élevés en isolement acoustique.
Comme ce qui a été décrit précédemment (voir p.l1@Mroduction de chants conformes a ceux
de I'espéce nécessite un apprentissage (Leitnem&hPole 2007) chez la plupart des oiseaux
chanteurs. La proximité de males chanteurs (oualgacks) est donc une condition nécessaire au
développement du chant des jeunes.

Le développement des préférences des femelles gitodionc théoriquement dépendre
également des chants entendus pendant la phasiblesetss oiseaux. La comparaison des
préférences de femelles élevées en condition derdkéc celles de femelles élevées en isolement
avec des playbacks d'especes ou de souches diféremontre que les prédispositions pour
certains chants peuvent étre affectées par leuroemement acoustique (Nagle & Kreutzer
1997a ; Depraz et al. 2000 ; Riebel 2003a), maks lg@g prédispositions de I'espéce restent

néanmoins présentes (Nagle & Kreutzer 1997b ; reans Hernandez et al. 2008).
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Les limites de la discrimination des caractéres sewels secondaires

Les récepteurs sensoriels et le traitement cogiesf stimuli étant a I'origine du choix des
femelles, leur efficacité est donc un préalabl&tablissement des préférences. Néanmoins, peu
d’études rapportent des relations entre la phygieldes femelles et leur capacité a discriminer
entre les différents stimuli des males (Hebetd.2(08). Cependant, chez les mouches diopsidae,
deux études révelent que la capacité des femeligscaminer entre les males est limitée par leur
propre champ de vision. Ainsi, les femelles élevélems un substrat faiblement nutritif
développent des pédoncules oculaires plus petdscqux des femelles élevées dans un substrat
riche. Leur champ de vision est donc limité, é¢ilr est impossible de discriminer entre les males
dont I'écartement des yeux (le principal CSS depéee) est largement supérieur (Hingle et al.
2001 ; Cotton et al. 2006b). Les femelles de poisguppyPoecilia reticulatapeuvent également
étre limitées dans leur capacité a discrimineryver évolution de leurs récepteurs sensoriels. Une
lignée a été sélectionnée pour qu'un CSS du maketathes oranges, ne soit plus exprimé. Il est
apparu que dans cette lignée, les préférencesdedlés pour ces taches oranges disparaissaient
en méme temps que leur expression chez le mabp) et paralléle, la sensibilité a la couleur
orange de la rétine des femelles avait disparu dddi997). Chez les oiseaux, des Iésions sur le
noyau HVC des femelles (un noyau cérébral nécesada production des chants chez les males -
voir p. 33), indiquent que celui-ci intervient daasdiscrimination des chants chez les femelles
(Brenowitz 1991 ; Del Negro et al. 1998). De plusitner & Catchpole (2002) ont pu montrer que
la taille du noyau HVC des femelles de canaris diigees est corrélée a leur capacité a
discriminer entre les différents chants des matizdl¢ et al. 2002). Ces études démontrent qu’a la
fois la réception et le traitement des informatipesivent étre une cause de variation du choix du

partenaire par les femelles.
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La condition physique des femelles et la limitationde l'investissement dans le
choix d'un partenaire

Cependant, comme ce qui a été expligué précédemfueimt p. 59), le colt de la
sélectivité est le principal facteur limitant unoch optimal (Pomiankowski 1987 ; Jennions &
Petrie 1997 ; Cotton et al. 2006a ; Qvarnstrém 2004 condition physique de la femelle, c'est-a-
dire sa capacité a payer le prix d’'une sélectiaitérue, intervient dans de nombreuses situations
(Cotton et al. 2006a), puisque I'énergie gu’ellaitpmvestir dans les différentes étapes de la
reproduction (choix du partenaire, production dastes, incubation, investissement parental) en
dépend. Deux types d’investissement peuvent étrdifié@® par la condition des femelles. Le
premier consiste a repousser les moins bons mékes/ant de s’accoupler de fagon coercitive
(Rowe et al. 1994a ; Blanckenhorn et al. 2002 ;k8h& Day 2002 ; Perry et al. 2009), et le
second consiste au contraire a rechercher activeleemeilleurs (Alatalo et al. 1988 ; Slagsveld
et al. 1988).

Dans le premier cas, les femelles en bonne condp@arviennent mieux a éviter les
copulations forcées, qui leur sont dommageablegy(Rt al. 2009). De plus quand les produits
séminaux des males s’apparentent a des cadeauawnypes femelles en mauvaise condition sont
plus enclines a accepter les méales et bénéficlanedlurée de vie allongée (Edvardsson 2007).

Dans le second cas, les femelles en mauvaise mndie peuvent pas allouer autant
d’énergie pour la recherche des bons males oungigstpour les évaluer. Slagsvgld et al. (1988) a
apporté un argument empirique important pour iterste modéle. Dans son étude, les femelles de
gobe-mouches noirs prospectent moins intensémemgigtoires des males lorsque leur indice de
condition physique est faible. La sélectivité de oesseaux semble donc limitée par leur capacité a
investir de I'énergie dans la recherche du partenaependant, une autre étude, menée en
laboratoire, apporte un autre point de vue sur réssiltats. Dans cette expérimentation, les
conditions physiques de femelles de diamants marglant été altérées par la coupe de leurs

rémiges. Apres quinze jours passés en volierdetaslles aux plumes coupées ne choisissent plus
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préférentiellement les méles les plus attractifss(ea-dire ceux rendus plus attractifs par la pose
d'une bague rouge) alors que le groupe contréléreait a préférer ces males (Burley & Foster
2006). Néeanmoins, lors de cette expérience, lexcties femelles n'était pas colteux. Burley &
Foster (2006) suggérent donc que les femelles ttie espéce sont capables d’évaluer leur propre
condition physique et qu'une sélectivité décruestexplique pas uniquement par la limitation
énergétique dans l'effort d’échantillonnage. Cheg biseaux monogames, dont la période de
reproduction est limitée, il peut étre avantageaxs@pparier rapidement. Entrer en compétition
avec d’autres femelles pour avoir 'acces aux mideplus attractifs et risquer de se faire rejeter
par ces males peut retarder la date de ponte (Ra8dehnstone 2003). Or, dans le milieu naturel
du diamant mandarin, les périodes de reproductimt sourtes et imprévisibles (Hoelveck &
Riebel 2010).

Cette explication permettrait également d’expliqles inversions dans le choix du
partenaire constatées par Riebel et al. (2009)oefvdck & Riebel (2010). Toujours chez cette
espece, les femelles en mauvaise condition (élex@eschées de taille importante et donc moins
nourries par les parents) montrent des préférepoes les chants des males en mauvaise
condition. Cette stratégie de choix pour les makesnoins bonne condition permet un évitement
de la compétition avec les femelles dominanteg etedfaire rejeter par les males trés attractiés. D
plus, en évitant les étapes de conflit, elles @ceélt le processus de reproduction et avancent leur

date de ponte.
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Premiere expérimentation : impact de la coupe
des remiges sur le choix de partenaire des
femelles

Dans une premiere expérience, la condition d’'urugeode femelles a été modifiée en
coupant leurs rémiges, les plumes des ailes leungitant de voler. Mises ainsi en voliere avec
un groupe contréle, les femelles de ce groupe antgmstater leur handicap. Cette méthode de
modification de la condition a été validée par empérience menée par Burley & Foster (2006).
Le taux de réponses, le choix pour des chants diesreéila sélectivité sont évalués en utilisant les
Postures de Sollicitation a I’Accouplement (PSA)réponse sexuelle des femelles de canari aux
parades des males. Deux types de chants sontediffusn chant hautement réactogene (c'est-a-
dire qui provoque un nombre important de PSA), eoant une phrase A, et un chant faiblement
réactogene. Huit mois plus tard, une fois que lamps des ailes ont repoussé, les deux groupes
sont inversés et la motivation sexuelle, le chailaesélectivité des femelles de chacun des deux

groupes sont retestés.

I/ Matériel et méthodes

Sujets et conditions de maintenance

Les femelles de canaris domestiques que nous aiiisges lors de nos tests proviennent
toutes de reproductions effectuées au Laboratdithaologie et de Cognition Comparées (LECC)
de I'Université de Paris Ouest Nanterre La Défehss. parents sont issus de différents élevages
avec une base génétique hétérogene, si bien qaeidede consanguinité parmi les oiseaux du
laboratoire est faible (Julie Chebaux, données puiiées). Durant leur croissance, les femelles
ont été maintenues en batteries d’élevage (118 x B0 cm) dans des salles de stabulation (Fig.
2.1), en contact acoustique et visuel avec de nemxbautres oiseaux (males et femelles). Elles

bY

ont ainsi pu développer des interactions socialeslasres a celles des autres oiseaux du
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Figure 2.1 Batterie d’élevage utilisée pour la reprduction et la maintenance des canaris.

laboratoire. Elles ont en outre pu s'imprégner d&mknts chants de males pendant toute leur
période sensible (Riebel 2003a, Riebel 2003b ;eRaset al. 2007). Lors des tests, toutes les
femelles utilisées étaient agées de 1 a 5 ansaeinétdonc encore aptes a la reproduction. Les
femelles les plus agées sont restées toute leudans des conditions acoustiques standards et
n’ont donc pas modifié leur préférences acoustigNegle & Kreutzer 1997b).

En prévision des tests, tous les oiseaux ont &éégaen photopériode de jours courts (8
h de jour : 16 h de nuit) pendant une période agrgumois au minimum. Ce délai leur a permis
de retrouver leur état physiologique d’hivernageaimes atrophiés, faible taux d’androgénes
plasmatiques) et de reconstituer des réservesdéiprgs afin d’entamer une nouvelle période de

reproduction.

Le chant des males

Pour tester le choix de ces femelles, nous avoifiséutieux types de chants. Tous les
chants que nous proposons aux femelles provierdemales préalablement enregistrés par les
membres du LECC. Des phrases provenant de cesscloantensuite été sélectionnées et
juxtaposées pour créer les différents stimuli, éhsant le logiciel Avisoft-SAS Lab Pro (R.

Specht version 4.38, 2005).
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Les deux types de chants sont diffusés aux femddassouci de standardiser les stimuli,
nous avons opté pour une construction homogéne enis les chants. Nous avons donc toujours
utilisé un « chant de fond », identique pour leaxdgpes de chants de males proposés, dans
lequel nous avons inséré les phrases a testerchasts de canaris domestiques diffusés se
composent de trois parties : deux notes d’intradadtidentiques dans chaque type de chant), une
phrase stimulus (qui varie d’'une situation a I'elitet une phrase de conclusion (identique dans
chaque type de chant — Fig. 2.2). La durée d’'umtcest de six secondes, ce qui est compris dans

I'intervalle de durée classique pour cette espég@ttinger 1985). Deux types de « phrases
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Figure 2.2 Exemples des sonagrammes de chants sil§ lors des expérimentations. a. Chant
avec phrase Al16. b. Détail de la phrase Al6. c. Otaavec phrase A8. d. Détail de la phrase

A8. — KHz : Kilohertz. S : Secondes
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stimuli » sont utilisés. Dans le premier cas, nmsgrons une phrase A hautement attractive
(Vallet et Kreutzer 1995 ; Vallet et al. 1998 — Fig2a), diffusée a un tempo de 16 syllabes par
seconde (A16 — Fig. 2.2b). Dans le second cas, anwss inséré une phrase A, mais produite a un
tempo faible (huit syllabes par seconde — A8 — Eigc et 2.2d). Le tempo d’émission de la phrase
A et le taux de réponses des femelles sont trésnfi@nt corrélés (Vallet et al. 1997 ; Draganoiu et
al. 2002). Ainsi, il a été observé que seules laages A émises avec un tempo supérieur a 15
syllabes par seconde avaient un fort potentiehetifr et qu’'en revanche, les phrases émises avec
un tempo inférieur a dix syllabes par seconde pentlaune grande partie de leur pouvoir
réactogene (Vallet et al. 1997). Nous considéromscdes chants avec phrase A16 comme
fortement attractifs et les chants avec phraseok@nge peu attractifs.

Pour prévenir tout probléme de pseudo-réplicatikmogdsma 1990), nous avons utilisé 20
exemplaires de chants de fond et 20 exemplairehague type de phrase stimulus (phrases A16
et phrases A8). Ces 20 exemplaires proviennentOdeiseaux différents. Les mémes chants de
fond sont utilisés pour les deux types de stiniddi.ce fait, nous nous assurons de leur neutralité
guant aux résultats de la production des réporesaesBes des femelles.

Les mémes chants sont joués six fois a la suiparéé par des périodes de 14 secondes de
silence. Au final, la diffusion d’un type de stimaldure donc deux minutes avec 36 secondes de
chants et 84 secondes de silence. Les chantsm@gfigtrés au format .wav sur un lecteur Archos
modeéle XS10D et diffusés dans les caissons d'iseheénacoustique avec des haut-parleurs
Thompson ASK 145 et Sony SRS-ZS10. Le niveau soa@te maintenu & 70 dB SPL a un métre

de distance.

Manipulation des oiseaux
Les manipulations suivantes ont été réalisées tesxPendant la période de test 1, douze
femelles ont été placées en Condition Controle (€Qjuit femelles en Condition Expérimentale

(CE). Lors de la période de test 2, nous avons@pphux oiseaux les mémes traitements, mais en
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inversant les deux groupes. Les oiseaux en CE petalpériode de test 1 deviennent des oiseaux
en CC et inversement (huit oiseaux en CC et doisgaox en CE). Ainsi, chaque oiseau a été
expérimenté dans les deux conditions et peut &rsidéré comme son propre contrdle. La

période de test 1 précede la période de test 2aterwis (Fig. 2.3).

Comdiition aperimmemtalle (CI)

Coupe des 1 groupe 2¢m= groupe
plumes =8 n=17
Sept mois séparent
les deux phases
d’expérimentation >
T temps
Récupération de 1a
Plames laissées| geme sroupe longueur initiale 1 groupe
intactes a=12 des plumes n=38
Période de Périodede
test 1 test2
Comdiition Comtrélie
{CC)

Figure 2.3 Représentation schématique du déroulemede I'expérimentation. Il existe deux
périodes de test séparées de sept mois I'une dautiee. Pendant ce laps de temps, les femelles
ont effectué une mue et ont recouvré la longueur itiale de leurs plumes. Chaque femelle a
été testée dans les deux conditions proposées Clandition Expérimentale (CE) et la Condi-
tion Contréle (CC).

Pour faire varier la condition des femelles, nowusna suivi la méthode utilisée par Burley
& Foster (2006). Pour cela, nous avons coupé besédniges distales (les plumes du vol) des ailes
des femelles en CE a une distance de 3 cm de lbweudes ailes située a la jonction entre le
carpometacarpus et le radius. La section suit labeodécrite par I'extrémité des autres plumes.

Comme la longueur de la plus longue rémige estvitem 5 cm, nous avons coupé une longueur

approximative de 2 cm de plume (Fig. 2.4). Les flesale la CC ont été prises en main pendant
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une durée de temps équivalente a celles de la
mais les plumes de leurs ailes ont été laiss:
intactes. Avant d’entamer la deuxieme sér
d’expérimentation, lors de la période de test 2isnc
nous sommes assurés gue les plumes des ailes

oiseaux initialement en CE avaient retrouvées le

taille initiale. Tous les oiseaux avaient effecturee i o
Figure 2.4 Schéma de la coupe des réemi-

mue et les plumes avaient recouvré leur longueds des oiseaux testés, d'apres Burley &
Foster (2006).
initiale.

Suite a cette altération de leur plumage, les aiséle la CC ne pouvaient plus voler. Pour
leur permettre d’évaluer leur propre capacité de mous avons transféré la totalité des oiseaux
dans une grande voliere (340 x 330 x 300 cm) pog période de 15 jours. Cette piéce
comportait une table (110 x 70 x 90 cm), deux pairshbas (a 30 cm du sol) et deux perchoirs

hauts (a 165 cm du sol). De l'eau, des graines === : —r—

jours courts (Beyers, Belgique), de la patée (Cét
Belgium) et de la nourriture fraiche (pomme) let
ont été apportées quotidiennement. Un bassin é'
présent pour leur permettre de se baigner.

Apres la période de pré-test, les oiseaux ©
été placés dans des cages individuelles (38 x 3:
26 cm) elles-mémes placées en caissons d'isole

acoustique (Fig. 2.5) a deux étages (60 x 55 x®0

a l'intérieur ; 90 x 80 x 110 cm a I'extérieur) ave

_ _ ) Figure 2.5 Disposition des oiseaux dans
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contact acoustique avec deux oiseaux supplémentdliela a permis de maintenir un contact
social entre les femelles et de limiter le stre8sadx nouvelles conditions de maintenance. Les
cages contenaient deux perchoirs, un bac d'eau poue et se baigner et une corbeille
aménageable en nid. Nous avons fourni aux oiseasiyiiines de jours longs (Beyers, Belgique),
de la patée et de la nourriture fraiche (pomme)yatilie blanc pour oiseaux, de la charpie et un os
de seiche.

Nous avons induit les comportements sexuels desllesnen utilisant une méthode non
invasive (Leboucher et al. 1994), en changeanadenf soudaine la photopériode et en plagant les
oiseaux en photopériode de jours longs (15 h de ¢ol® h de nuit). Dans ces conditions, les
ovaires des femelles se développent et celles-optadt un comportement reproducteur
(construction de nid, ponte d’'ceufs et productiorPdstures de Sollicitation a I’Accouplement —
PSA — voir ci-dessous). Avant, pendant et apréegxggriences, la température des salles ou les
oiseaux ont été maintenus était comprise entre 23 &C.

La méme expérience a été renouvelée sept moigaidigpériode de test 2). Pendant cet
intervalle de temps, les oiseaux ont été remis desidatteries d’élevage en stabulation. Les
oiseaux de CC et de CE ont été mélangés dans tevidm d'élevage afin de s'assurer de
I'nomogénéité des conditions de maintenance des dgmupes. lls ont alors passé trois mois
supplémentaires en jours longs, puis quatre mojews courts afin de se trouver a nouveau dans
les conditions standards du test. A la fin de cpéBode de transition, tous les oiseaux de CE
avaient effectué une mue et retrouvé la longueiiai@ de leurs plumes d’ailes. Lors de cette
seconde période de test, nous avons manipulé jets sie facon identique, mais en inversant les
femelles des deux groupes. Les femelles ayant Bepriemiére fois pour la CE ont servi pour la
CC, et inversement. Nous avons donc obtenu un ébarde 20 oiseaux pour chacune des deux
conditions testées.

Lors de la période de test 2, nous avons en pfestaé un éthogramme des oiseaux en

voliere en relevant leur activité et leur positidens la voliere sur douze jours. Pour cela, chaque
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oiseau a été bagué avec des anneaux de couleoonthinant la couleur des anneaux avec celles
de l'oiseau, il était possible de les reconnaitdividuellement. Deux fois par jour (une fois le
matin et une fois I'aprés-midi), le comportemens deseaux a été observé de la fagcon suivante : a
un instant = 0, I'expérimentateur relevait I'activité et lagitoon dans la voliére du premier oiseau
sur la liste. Il disposait ensuite de 30 secondrs plistinguer le second oiseau, puis noter son
activité au temps= + 30 s, et ainsi de suite jusqu’a ce que le corepueht et la position de tous
les oiseaux aient été relevées. Comme le scanraibmir 20 oiseaux, et que deux relevés
consécutifs étaient séparés de 30 s, une premi@sepdurait 10 minutes. Elle était ensuite
renouvelée 5 fois. Ainsi I'observateur a pu releser activités et six localisations de chaque
oiseau en une heure. Comme le scan est réaliséfdisuypar jour, nous avons obtenu 12 données
par jour et donc 144 sur toute la période de pst-lees activités relevées sont les suivantes :
immobilité, nourrissage, toilettage et baignades pesitions possibles des oiseaux sont : perchoirs
hauts, perchoirs bas, mangeoires hautes, mangéaissss, sol, table et grillage.

Pendant cette méme période de test 2, les fenudkesleux conditions ont été pesées trois
fois : une premiére fois le jour-méme de la tadks plumes, une seconde fois aprés 15 jours
passeés en voliere, puis une troisieme a la fintgs, aprés un mois passé en caisson d’'isolement
acoustique. Nous avons ainsi pu observer I'impadtekpérimentation sur I'’évolution de la masse

corporelle des femelles.

Test de choix des femelles

Pendant un test, chaque type de chant a été émifois) avec deux minutes de silence
entre chacun d’eux. L'ordre des diffusions pourquleasérie de test a été défini aléatoirement pour
contréler I'effet d’ordre. Deux tests ont été réé@# quotidiennement, le premier le matin et le
second I'apres-midi, pendant une période de 3Gsjoansécutifs. Nous avons testé les réponses
des femelles en comptant le nombre de PSA prisdssenobservant directement au travers de la

porte en plexiglas. Pendant une PSA, une femeltdboa son dos, remonte la queue et rejette la
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téte en arriere. Les ailes et les plumes autourcldaque vibrent rapidement et les plumes
entourant le cloaque s’écartent. Si 'ensemblepd@ameétres est présent, nous notons une posture
compléte, mais si 'un d’eux est manquant, noussiciEmons qu’il s'agit d’'une demi-posture. Ce
comportement est une réponse a la stimulation dhdle et est considéré comme un
comportement exprimant I'acceptation de la fempber I'accouplement (King & West 1977 ;
Kreutzer & Vallet 1991 ; Byers & Kroodsma 2009).

Pendant les diffusions, les caissons d’isolemenust@ue sont éclairés uniqguement de
I'intérieur, de facon a ce que le reflet de la lamisur la paroi en plexiglas empéche les femelles
de voir I'extérieur. Ainsi, leur comportement n'egtas influencé par la présence de
I'expérimentateur. Une séparation est mise engedges voisines pour éviter que les femelles ne

s’influencent mutuellement dans leur choix lorsptlyback.

Analyse des résultats

Variation de la masse corporelle lors de I'expéden

Dans cette expérience, nous avons pesé les oisganis moments différents de la période
de test : une premiere fois avant le passage aare@pune seconde fois aprés les quinze jours
passés en voliére, et une derniére fois a la firndis passé en cage individuelle. Comme la
répartition des masses corporelles dans les dewwpgs ne suivait pas une loi normale, nous les

avons compareés en utilisant le test non paramétdguMann-Whitney.

Analyse du scan réalisé pendant la période en molié

Nous avons également comparé le comportement pbsdionnement des oiseaux en
voliere. Pour cela, nous avons utilisé le tesyddiNous avons comparé les occurrences de chacune
des activités des oiseaux dans les deux groupesvposi la taille des plumes des ailes avait une
influence sur leurs comportements et pour vérifigre les oiseaux aux plumes des ailes
raccourcies étaient bien limitées dans leur déplacd dans la voliére (incapacité a atteindre les

perchoirs en hauteur).
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Motivation sexuelle des femelles

Pour pouvoir évaluer si la coupe des plumes des aVait un impact sur la motivation
sexuelle des femelles (c'est-a-dire le nombre tdéalleurs réponses), nous avons comparé le
nombre total de réponses sexuelles des femellesdde@s groupes. Comme la répartition du
nombre de PSA ne suit pas une loi normale, nolisarts des statistiques non paramétriques.

Pour cela, nous utilisons également le test degesige Mann-Whitney.

Choix des femelles et comparaisons intra-groupes

Nous avons voulu connaitre le choix des femellag pon des deux chants pour les deux
groupes testés. Pour cela, nous avons fait desaraigpns intra-groupes sur le nombre de PSA
prises par les femelles. Comme la répartition dulme de PSA ne suivait pas une loi normale a
I'intérieur de ces groupes, nous avons utilisé est hon paramétriqgue (test des signes de
Wilcoxon). Nous avons ainsi pu vérifier si les fdie® répondaient plus aux chants avec phrases
Al6 gu'aux chants avec phrases A8 dans les deusditcmms proposées. Nous pouvons donc

observer si les femelles restent sélectives damsatgditions non optimales.

Sélectivité des femelles et comparaisons inter{ggsu

Ensuite, nous avons déterminé la sélectivité dewimdes femelles. La sélectivité est la
proportion de PSA que prennent les femelles a litcales chants attractifs A16, divisée par
I'ensemble des PSA qu’elles ont prises durantigemlences. La sélectivité des femelles est notée
PA1G Elle se calcule de la fagon suivante :

PA16= PSA\s/ PSActa

Ce calcul nous donne un indice de sélectivité dawefles indépendamment du nombre de
réponses. Elle est une mesure de la sélectivitéedeslles vis-a-vis des phrases testéeP/ Qi6=
1, cela signifie donc que toutes les PSA ont ésepra I'écoute de la phrase A16. Au contraire, sSi

PA16= 0, cela signifie que toutes les PSA ont étéeprés|'écoute de A8.
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Pour comparer IeBA16des deux groupes, nous avons procédé a desrtestglioupes en

utilisant le test paramétrique de Student, puisguépartition de®A16suit une loi normale.

lI/ Résultats de la premiere expérimentation

Evolution de la masse corporelle

Lors de la période de test 2, les oiseaux ont &éptrois fois. Au début de cette période,
les deux groupes avaient la méme masse corpotetiede Mann-WhitneyU = 93 ;Ncg = 12 ;
Ncc =8 ;P =0,51 ;mce (moy £ ES) = 25,7 £ 1,2mcc (Mmoy + ES) = 27,2 £ 1,1 — Fig. 2.6). Lors
des quinze jours en voliére, les deux groupes ertduyen masse corporelle, mais cette perte a été
plus intense chez les oiseaux en CE que chez deawi en CC, si bien que les oiseaux en CE
étaient plus légers lors du deuxiéme pesbige {11 ;Ncg = 12 ;Ncc =8 ;P = 0,041 ;mce (Moy *
ES) =22,6 £ 1,1 mcc (moy £ ES) = 25,9 £+ 1,2 — Fig. 2.6). Cependantegpa période de test en

cage, les oiseaux en CE ont repris du poids, gleesles oiseaux en CC ont continué a perdre du

Evolution de la masse corporelle des oiseaux

Masse corporelle (g)
@
/
)(.
\
So—

tl t2 t3

Figure 2.6 Evolution de la masse corporelle des degroupes d’oiseaux durant la péeriode de
test 2. t1 : avant le passage en voliere ; t2 : &® 15 jours en voliére et avant le passage en
jours longs ; t3 : aprés 1 mois en jours longs dariss caissons d’isolement acoustique. Points
Noirs : oiseaux aux rémiges intactes (en ConditioBontréle) ; Points blancs : oiseaux aux ré-
miges coupées (en Condition Expérimentale). * P <@.
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poids. A la fin des trente jours passés en cageitheklle, la masse corporelle des oiseaux en CE
ne différait pas significativement de celle deseaisk en CCWY = 81 ;Ncg = 11 ;Ncc = 8 ;
P=0,97 ;mce (moy £ ES) = 24,3 + 1,1mcc (Moy + ES) = 25,2 £ 1,5 — Fig. 2.6). Dans aucus de
deux groupes, on ne trouve de corrélation entredase corporelle initiale et la perte de masse en
voliére (corrélation de Spearmam = 0,071 ;N = 8 ; P = 0,84 pour le groupe CC et= 0,21 ;

N =12 ;P =0,48 pour le groupe CE).

Les pré-tests

Lors des douze jours pendant lesquels les oiseamixé® observés en voliere, des
différences significatives sont apparues entrabtivités et les positionnements des deux groupes.
Au niveau du positionnement, les oiseaux du groGge ont, comme prévu, moins réussi a
atteindre les perchoirg¥= 309,07 ;P < 0,001) et les mangeoires situés en haujéur 812,11 ;
P < 0,001) que les oiseaux du groupe CC. En conséguéeur présence a étée plus fréquente sur
le sol 2 =162,16 P < 0,001) et sur les mangeoires du hads=(33,97 ;P < 0,001). Enfin, aucune
différence n’est apparue dans leur fréequentatienpdgchoirs du bagi = 0,20 ;P = NS), de la
table {2 = 2,44 ;P = NS), du bassinyf = 0,10 ;P = NS) et du grillagey¢ = 0,16 ;P = NS).
Cependant, I'utilisation de ces trois derniereglisations étant anecdotiques, nous ne pouvons en
tirer de réelles conclusions.

En ce qui concerne les activités des oiseaux, avass trouvé que les oiseaux du groupe
CC passaient significativement plus de temps a eraftg = 15,98 ;P < 0,001) et a se toiletter
(XZ

(2 = 14,18 ;P < 0,001). Aucune différence n’est apparente ergueconcerne l'activité de

5,75 ;P < 0,05), et sont moins fréquemment inactifs que deseaux du groupe CE

baignade 2 = 1,26 ;P = NS) et pour le temps passé a s’hydrgies (0,84 ;P = NS).
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Impact de la coupe des ailes sur la motivation sexlle

A la fin des périodes de test 1 et 2, il 'y a anedifférence significative dans le nombre
total de PSA prises dans les deux conditions @gedlann-Whitney T = 382,5 ;Ncg = Ncc = 20 ;
P =0,47 ;PSAge (moy £ ES) = 13,65 * 4,62PSAc (moy + ES) = 15,58 + 4,04). Les femelles en
CE ont produit autant de PSA que les femelles enld& 2.7). Ces deux tests montrent que la

motivation sexuelle des femelles n’est pas affept&de traitement.

Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemén
en fonction de la condition des femelles

NS

20 A

15

10 -

Nombre de PSA

CE CcC

Figure 2.7 Nombre de Postures de Sollicitation aAccouplement (moy + ES) prises par les
femelles dans les deux conditions. CE : ConditionX¥périmentale (oiseaux aux rémiges cou-
pées). CC : Condition Contrble (oiseaux aux rémigason coupées). NS : Non Significatif.

Impact de la coupe des ailes sur le choix et la &¢ltivité des femelles

En CE, les femelles ont produit plus de PSA posrcleants A16 que pour les chants A8
(test des signes de Wilcoxom\i= -127 ;N = 20 ;P < 0,001 ;PSAus (moy + Es) = 8,73 £ 2,99 ;
PSAg (moy + ES) = 4,92 + 1,68 ; Fig. 2.8). Ce résudtstt similaire a celui obtenu dans le groupe
en CC. La encore, les femelles ont davantage réppadr les chants A16 que pour les chants A8

(W=-171 ;N = 20 ;P < 0,001 ;PSAus (moy = ES) = 10,68 *+ 2,60BRSAg (moy + ES) = 4,9 +
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1,49 ; Fig. 2.8). Le traitement n’a donc pas affdes préférences des femelles.

Le PA16 obtenu pour les femelles en CE était significatieat inférieur a celui obtenu
pour les femelles en CC (test de Studdnt 2,02 ;Ncg = Ncc = 20 ;P = 0,050 ;PAlG (moy +
ES) = 0,64 + 0,04 PAlGc (moy + ES) = 0,75 £ 0,04 ; Fig. 2.8). Pour ce#iisson, nous pouvons
donc dire que les femelles dont la condition aatérée par la coupe des plumes de vol sont
moins sélectives que celles dont la condition m@a @té manipulée vis-a-vis du tempo d’émission
de la phrase A.

Proportion de Postures de Sollicitation a I’Accoupment prises dans
les deux conditions pour chacun des types de chant

*
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Figure 2.8 Proportion de Postures de Sollicitatior I’Accouplement (moy + ES) pour chaque
type de chants en fonction de la condition des fefles. CE : Condition Expérimentale
(oiseaux aux rémiges coupées) ; CC: Condition Cadle (oiseaux aux rémiges coupées).
*P <0,05;** P <0,001.

CC
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Deuxieme expérimentation : impact de la qualité
de la nourriture sur le choix de partenaire des
femelles

Dans une seconde expérience, I'impact de la qudliteegime alimentaire sur les réponses
sexuelles des femelles est testé. La qualité duneeglimentaire peut jouer sur la condition des
femelles. Ainsi, nous avons diversifié le régimanahtaire d'un groupe de femelles et avons
comparé leur réponses sexuelles a I'écoute destschdt6 (hautement réactogenes) et A8
(faiblement réactogénes) en utilisant la méthode BBA décrite préecédemment. Les mémes
parametres que pendant la premiére expériencebeatves : le taux de réponses, leur choix pour
un des deux chants et la sélectivité.

Au moins quatre mois avant le début des testspifEaux ont été placés en jours courts.
Pour cette expérience, 24 femelles en jours cauntseté transférées des batteries d’élevage aux
cages individuelles situées dans les caissonslelt@nt acoustique. Les cages et les caissons
d’isolement acoustique sont les mémes que ceuxtsigcécédemment. Les chants sont également

les mémes que ceux utilisés dans la premiére experi(voir p. 72).

I/ Matériel et méthodes

Manipulation des oiseaux

Deux groupes de douze femelles ont été créés raupg auquel nous avons donné une
nourriture tres diversifiée (N+) et un groupe awe® nourriture moins diversifiée (N-). Nous
avons nourri le groupe N+ avec des graines de joowsts (alpiste, avoine pele, niger, nacette,
chanvre), de la patée protéinée a base d’'ceuf (B&bgigue) et une variété de nourriture fraiche.
Du brocoli, de la pomme, de la carotte et de I'eadiont quotidiennement distribués. Pour le
groupe N-, nous avons fourni quotidiennement awseanx une nourriture a base de graines

d’alpiste, ainsi que des graines de jours couns deis par semaine. La quantité de nourriture n'a
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pas varié entre les groupes. Tous les oiseauxt®@mioérrisad libitum

Pour pouvoir obtenir un effet du régime alimentaiés le début des tests, les femelles ont
été placées dans les conditions du test quatreisesmavant le passage en jours longs. La méthode
pour I'obtention de réponses sexuelles est la ngumeecelle décrite précédemment (Leboucher et
al. 1994). Les conditions de maintenance des oxssawt identiques a celles du premier test (voir
p. 74). La masse corporelle des femelles a éténéesle facon hebdomadaire pour deux raisons :
la premiére est d’'observer si la qualité du régatmentaire a un impact sur la masse corporelle
des femelles, la seconde est de pouvoir arrétepdieence en cas de perte de poids excessive et
dangereuse pour les oiseaux N-.

A partir de la date de passage en jours long€dene alimentaire du groupe N- est resté
inchangé. Pour les oiseaux du groupe N+, nous Egupé les graines de jours courts par des
graines de jours longs (alpiste, navette, gruagernilin, chanvre, perilla, laitue blanche). Nous
avons comparé le taux de survie et la masse cdigpairq mois aprés les expérimentations (a la

fin de la période en jours longs) de facon a voilestraitement a eu un effet significatif sur

I'espérance de vie des oiseaux.

Test de choix des femelles
La collecte des données est identigue a celle gmdpldors de I'expérience sur la
manipulation de la longueur des plumes (voir p. RBJus comptons deux fois par jour le nombre

de PSA en réponse aux deux types de chants diffpegdant une période de trente jours.

Analyse des résultats

Impact de la qualité de I'alimentation sur la maseeporelle des femelles

A partir du moment ou nous avons différencié leimégalimentaire des deux groupes,
nous avons pesé les oiseaux une fois par semaipeefniére fois étant le jour du changement de

régime alimentaire). Pour chaque semaine, noussagcomparé le poids des deux groupes en
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utilisant le test de Mann-Whitney. Nous pouvonssiadeterminer si le traitement des femelles a
un impact sur leur masse corporelle. Cing moissapexpérimentation, nous avons comparé la
masse corporelle et le taux de survie dans chaesreux groupes pour voir si le traitement a eu

un effet a long terme sur les conditions physigqlessfemelles et sur leur survie.

Analyse des réponses sexuelles des femelles
Nous analysons les mémes composantes de la répexiselle des femelles que lors de la
premiere expérimentation, c'est-a-dire la motivagexuelle, le choix des femelles et la sélectivité

dans chacun des deux groupes (voir p. 80).

Analyses statistiques

Pour comparer la motivation sexuelle et la séld@étides femelles, nous utilisons un test de
Student pour la comparaison des moyennes. Si tatiépn des PSA ou dd3A16ne suit pas une
distribution normale, nous remplagons ce test parégjuivalent non paramétrique, le test de Mann
-Whitney sur les rangs de classement. Pour obsegevelfintérieur de chaque groupe, les
préférences des femelles pour un des deux typebatd, nous utilisons le test de Wilcoxon sur

les rangs de classement, car la répartition desreSit pas une loi normale.

lI/ Résultats de la deuxieme expérimentation

Evolution de la masse corporelle

Pendant les quatre semaines précédant le débeastwainsi que pendant les 30 jours de
tests, les oiseaux ont été pesés une fois par senfai début de cette période (semaine 0 — S0),
les deux groupes avaient la méme masse corporediede Mann-WhitneyU = 148 ;Ny. = 12 ;
Ny. = 12 ;P = 0,98 ;my: (moy = ES) = 25,2 + 1,2my. (moy + ES) = 25,0 + 1,1 — Fig. 2.9). Lors
du passage en cages individuelles, les deux groapegerdu un poids équivalent. Aucune

différence significative n’était visible a S+l € 153 ;Nn+ =12 ;Ny. = 12 ;P = 0,89 ;my. (moy +

87



Premier Chapitre : L'Influence de la Condition lotlsi Choix de Partenaire

ES) = 23,6 + 1,0 my. (Moy * ES) = 23,2 + 0,8 — Fig. 2.8), ni & S#2 £ 150 ;Ny, = 12 ;
Ny. = 12 ;P = 0,98 ;my. (Moy + ES) = 23,0 + 0,9m\. (Mmoy + ES) = 22,6 + 0,7), S+8J(= 161 ;
Nn+ =12 ;Nn. =12 ;P = 0,54 ;my: (moy £ ES) = 23,8 £ 0,9my. (Moy £ ES) =22,4 +0,6) ou a
S+4 U = 148 ;Nye = 12 ;Ny. = 12 ;P = 0,93 ;my:. (Mmoy = ES)= 226 + 0,8 ;

my. (moy + ES) = 21,9 + 0,6).
Evolution de la masse corporelle des oiseaux testés
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Figure 2.9 Evolution de la masse corporelle pendahé période de test (moy + ES). SO : date
du passage en caissons d’isolement acoustique ;UBiE semaine aprés le passage en caissons,
etc. Les oiseaux sont passeés en jours longs a laed&4. La premiere valeur mesurant I'im-
pact du passage en jours longs est donc S5. Pointsrs : oiseaux nourris avec une nourritu-

re tres diversifiée (N+) ; Points blancs : oiseaurourris avec une nourriture standard (N-).

* P < 0.05.

Aprés le passage en jours longs, I'écart de poiuseeles deux groupes s’accroit
progressivement. Cependant il n'est pas signifiaatS+5 U = 137 ;Ny+ = 12 ; Ny = 11 ;
P=0,78 ;my:. (moy + ES) = 21,9 + 0,8 my. (moy + ES) = 21,7 + 0,4) ou a S+B E 107 ;
Nn+ = 12 ;Ny. = 11 ;P = 0,13 ;my: (moy = ES) = 23,7 £ 0,9my. (moy + ES) = 22,0 £ 0,6), mais
le devient a S+7U = 96,5 ;Nn+ = 12 ;Ny. = 11 ;P = 0,03 ;my+ (moy + ES) = 23,1 + 1,0 ;

my. (moy + ES) = 20,5 + 0,5 — Fig. 2.9).
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De plus, nous avons pu observer une corrélatiae émhombre de semaines écoulées et la
différence entre les masses des deux groupes (&®réde Spearmanr: = 0,714 ;N = 8 ;
P = 0,04 ). Ainsi, nous pouvons conclure que l'impdcn régime alimentaire différencié sur la
masse corporelle des femelles s’accroit avec lpgem

Cing mois apres les tests, aucune difféerence gigtife de la masse corporelle n'a été
observée entre les deux groupes. La masse needff&r significativement d’'un groupe a l'autre
(test de Studentt:= -0,54 ;P = 0,60 ;Nn+ = 7 ;Ny. = 7, My (Moy + ES) = 27,168 + 2,25m.
(moy = ES) = 28,70 £ 1,66). De plus, durant cettequle, le taux de mortalité est resté identique

entre les deux groupes, puisqu’il restait septanigalans chacun d’entre eux.

Impact du régime alimentaire sur la motivation sexelle des femelles
Pendant les 30 jours de test, les deux groupes pasmontré de différences significatives
dans le nombre total de PSA. Le groupe N- a praalutént de réponses que le groupe N+ (test de

Mann-Whitney T = 122 ;Ny+ = 12 ;Ny. = 11 ;P = 0,56 ; PSAi+ (moy = ES) = 9,46 + 3,75 ;

Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemedren fonction de
la condition des femelles
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Figure 2.10 Nombre total de Postures de Sollicitain a I'’Accouplement (moy + ES) pour
chacun des deux groupes. NS : Non Significatif.
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PSA.. (moy £ ES) = 17,18 + 11,35 — Fig. 2.10). La matima sexuelle n’est donc pas affectée par

le traitement.

Impact du régime alimentaire sur le choix et la séctivité des femelles

Les femelles du groupe N+ ont produit plus de P®#rdes chants A16 que pour les
chants A8 (test des signes de Wilcoxdh = -35 ;N =12 ;P = 0,039 ;PSA\s (Mmoy = ES) = 6,29
+ 2,45 ;PSAg (moy + ES) = 3,17 + 1,41 — Fig. 2.11). En revandke femelles du groupe N-
n‘ont pas montré de différences significatives emds deux types de chant8V € -9 ;N = 11 ;
P = 0,313 ;PSAus (Moy + ES) = 9,68 + 6,14 PSAs (Moy * ES) = 7,50 + 5,31 — Fig. 2.11).
Contrairement au groupe avec la nourriture enrjcleie femelles du groupe avec la nourriture

standard n’expriment pas de préférences pour let&iko, avec un fort potentiel réactogene.

Proportion de Postures de Sollicitation a I’Accoupgment prises dans
les deux conditions pour chaque type de chant

%
NS *

@BA16
@ASs

Proportion de PSA

Nourriturestandard Nourriture enrichie

Figure 2.11 Proportion de Postures de Sollicitatio I’Accouplement (moy + ES) prises pour
la phrase A16. NS : Non Significatif. * P < 0,05.
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De plus, IePA160btenu pour les femelles du groupe N+ est sigatififement supérieur a
celui obtenu par les femelles du groupe N- (tesBuglent 1 = -2,19 ;Nn+ =9 ;NN =6 ;P =
0,047 ;PAl6y+ (moy = ES) = 0,70 £ 0,05PA16,. (moy + ES) = 0,52 + 0,57 — Fig. 2.11). Les

femelles du groupe N+ sont donc plus sélectivescglles du groupe N-.
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Discussion sur l'impact de la condition sur le
choix de partenaire

I/ Evolution de la masse corporelle des femelles

Les deux études ont pu montrer que les traitentagiseaux ont eu un effet faible, mais
significatif sur la masse corporelle des sujetslaQuerte de poids est souvent considérée comme
révélatrice d’'une condition physique déclinante.uslgpouvons donc considérer que, dans la
premiere expérience, le passage en voliere a ezffennégatif sur la condition des oiseaux en
Condition Expérimentale (CE), et que dans la deugi&xpérience, le régime alimentaire a eu un
effet faible mais significatif sur les oiseaux nugiiavec une nourriture moins diversifiée (N-). La
coupe des ailes, ainsi qu’'une nourriture moinserisbnt donc des éléments permettant d’étudier
I'impact de la condition des oiseaux.

Dans la premiere expérience, la perte de poids iphp®rtante pour le groupe CE est
probablement due a une activité de nourrissage sniaiense que pour le groupe en Condition
Contréle (CC). Méme si les causes d’'une allocatmins importante de temps au nourrissage ne
sont pas élucidées, il reste certain que celle-euain impact significatif sur la condition des
femelles en CE. Cependant, dans cette expéridnaemble que le raccourcissement des rémiges
ne soit un handicap qu’en voliere, lorsque lesvdés des oiseaux nécessitent un déplacement
important. En effet, aprés un mois passé en caghkegiduelles, la différence de poids entre les
oiseaux en CE et les oiseaux en CC disparait, peidgs oiseaux en CE gagnent en masse
corporelle, alors que la masse corporelle des wisea CC continue de diminuer, ce qui est un
phénomene souvent observé lors du passage enlfmgs et di au renouveau de l'activité de
reproduction. Il semble donc que la différence dedition physique n’ait été que transitoire
pendant I'expérience 1. En revanche, lors de I'égpée 2, une faible différence entre les deux
groupes n'apparait que trés tardivement, apresmaises de régimes alimentaires différents. I

apparait donc que les différences de condition ighgsne soient que trés marginales entre les
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oiseaux nourris avec une nourriture fortement ckfiéiée (N+) et ceux nourris avec une
nourriture peu différenciée (N-). En revanche, iféétence de masse corporelle entre ces deux
groupes augmente constamment au cours de I'expéretndevient significative a la fin de celle-
ci. Il apparait donc que, méme de facon marginalpeel décelable, les régimes alimentaires
proposés aux oiseaux aient un impact sur leur gdondgdhysique.

Pour la premiére expérience, nous pouvons noterlgueassage en voliere était une
condition nécessaire pour que les femelles puissécgler leur différence de condition physique.
En revanche, pour I'expérience 2, les femelles nfas eu la possibilité de comparer leur propre

condition avec celles des oiseaux ayant subi katnitement.

[I/ Comparaisons intra-groupes

Lors de nos comparaisons intra-groupes, nous apansbserver que tous les groupes
n'étaient pas affectés de la méme maniére pardésrents imposés. Ainsi, lors de I'expérience
1, les deux groupes (CE et CC) ont montré des qgnédés similaires pour les chants avec phrase
Al6. En revanche, lors de la seconde expérienaés s oiseaux N+ ont montré ces préférences,
le groupe N- n’en ayant pas exprimées. Ainsi lesxdexpériences confirment les études
préalablement réalisées sur la phrase A (Vallel.€1995 ; Vallet et Kreutzer 1998) démontrant
que cette phrase provoquait un fort taux de rémoss&uelles chez les femelles. Or, dans ces
études, les deux phrases stimuli, c'est-a-direhfage A16 et la phrase A8, couvrent un empan
fréquentiel identique, et different par le tempallet et al. (1997) a déja montré que le large
empan fréquentiel de la phrase A ne provoque désdR® s'il est associé a un tempo élevé. De
plus, I'étude de Draganoiu et al. (2002) confirnséuge augmentation du tempo d’émission d’une
phrase A augmente son pouvoir réactogene, mémee giytbme est supérieur a la limite
physiologique de ce que peut produire I'espéece.dtedes de ce manuscrit confirment également

que les femelles utilisent le tempo pour évalueualité de leur partenaire (Gil & Gahr 2002).
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[1I/ Comparaisons inter-groupes

Dans aucune des deux expeériences, le nombre tet®dSA prises par les femelles ne
differe significativement entre les deux groupes. dhangement de la condition physique des
femelles par la coupe des rémiges et par des régatimaentaires différents n’affecte donc pas le
nombre total de réponses produites. Cependant, tnrmugons que les femelles des groupe CE et
N- abaissent leur niveau de sélectivité comparaterd au groupe controle. En effet, le ratio
« nombre de PSA prises pour A16 / nombre de PSgeprpour A8 » de chaque femelle est
inférieur dans le groupe CE a celui du groupe C@&. sélectivité des femelles de canaris
domestiques varie donc parallelement a leur camdphysique, de facon similaire a ce qui a été
décrit par Burley & Foster (2006) chez le diamamtnaharin, lorsque leur capacité a voler a été
supprimée. Ces résultats confirment donc la prédi¢chéorique affirmant que des conditions non-
optimales affectent la sélectivité des femellesifilins & Petrie 1997) et que les préférences pour
les stimuli a haute valeur attractive sont altér@éinski & Bakker 1992 ; Qvarnstrém 2001 ;
Wong & Jennions 2003 ; Cotton et al. 2006a). Dandduxieme expérience, le traitement a eu un
impact supérieur sur le choix des femelles, puistpge femelles N- n‘ont plus montré de
préférences pour les chants attractifs.

On ne peut a priori pas définir si la modificatidun choix des femelles est due a une baisse
de sélectivité ou a une disparition des préférenmgisque le groupe avec la nourriture faiblement
diversifiée ne montre pas de différence signifi@tilans le taux de réponses produites pour les
deux types de stimuli. En fait, méme si les réssitdservables de ces deux processus (absence de
préférences, absence de sélectivité) sont sinslaiea revanche, leurs mécanismes different
largement. Dans le premier cas, ou la sélectistéamoindrie, les femelles déceleraient que leur
condition physique ne leur permet pas de déperesééergie en risquant de se faire refuser par
des males, méme si elles ne les jugent pas de lopratied. Dans le second cas, celui de I'absence
de préférences, les femelles, méme si elles s@egpa investir dans la sélection des meilleurs

males, ne tireraient pas d'avantage a les choisir.
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Cependant, nous pouvons souligner le fait que, ttapsemiere expérience, la différence
de condition des femelles (mesurée comme la dift&rele masse corporelle) n’est que transitoire.
Dans la deuxiéme expérience, celle-ci s'accroit taulong de la période de test. || semblerait
donc logique qu’un processus identique a celui éskrs de I'expérience 1 soit accentué dans
I'expérience 2. La sélectivité des femelles seaditsi abaissée jusqu’'a ce que les préférences
soient indécelables.

Récemment, une étude a néanmoins montré que ledldende diamants mandarins de
mauvaise qualité préferent les chants de malesalwaise qualité quand elles doivent choisir un
partenaire (Hoelveck & Riebel 2010). Une différentagjeure entre cette étude et les nbtres existe
cependant. Alors que les oiseaux de cette étudétérdlevés dans des conditions contraignantes
dés leur éclosion, nous n'avons réduit la qualiéela nourriture de nos oiseaux que quatre
semaines avant le début de nos tests de playbaitis, Hoelveck & Riebel (2010) ont testé les
effets des conditions de développement des femtdledis que nous n’avons testé qu’'un effet
transitoire de la modification de leur condition.

Nos protocoles ne permettent pas de décider slula faible sélectivité observée est la
conségquence d’'un processus cognitif plutdt que @ffiet physiologique plus direct. Cependant,
plusieurs arguments laissent a penser qu’il sdgih processus cognitif. 1) Le nombre total de
PSA reste constant quelle que soit la conditionc@estat laisse penser que I'énergie allouée a la
prise de PSA reste inchangée, et donc, que I'éwgsiplogigue de la femelle n'est pas
profondément affecté. 2) Dans les études présedsdes ce chapitre, aucun colt supplémentaire
évident n'est associé au choix des femelles, ajoes dans la majorité des études portant sur la
variation du choix des femelles, le choix étaitoa#s a des codlts relatifs au déplacement
(Slagsvald et al. 1988 ; Milinski & Bakker 1992 ;on§ & Jennions 2003) ou a la prédation
(Johnson & Basolo 2003). 3) Le fait que les difféaes de condition physique ne soient que tres
marginales entre les deux groupes, et qu’elles'@gm@ment que sur une période restreinte de
I'expérience révele qu'il est trés probable queheix des femelles, supposé colteux, ne soit pas
uniquement limité par une incapacité a en payeqrile Lors de I'expérience 1, le volume de la
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cage n'est pas assez important pour que l'incapalgtvoler représente un co(lt réel, et, lors de
I'expérience 2, les différences de poids entredesx groupes n’apparaissent que le jour ou
I'expérience s’est achevée. D’autres raisons gsdimeites énergétiques doivent étre imaginées
pour comprendre les baisses de sélectivité des demxpes. 4) Des études précédentes ont
clairement mis en évidence le fait que les femallesanaris domestiques peuvent évaluer leur
propre statut au sein d’'un groupe (Parisot 2004).e5scan effectué sur les oiseaux en voliére lors
de la premiere expérience a révélé que les adidiégé deux groupes différaient significativement.
Le groupe CE passait moins de temps a se noudisettoiletter et plus de temps immobile que le
groupe CC. Cette observation confirme donc le dai¢ les deux groupes ont une perception
différente de leurs conditions respectives.

Une auto-évaluation de la condition physique (BufleFoster 2006) de la femelle par une
réévaluation de sa propre qualité est donc probdbles de I'expérience 1, nous suggérons que
c'est pendant la période de voliére que s’opéete eetto-évaluation. En effet, les oiseaux en CE,
incapables de voler et d’atteindre les perchoitgshat les mangeoires hautes ont pu se comparer
aux oiseaux en CC, qui n‘avaient aucun mal a aiteirces objectifs. Le brassage de ces deux
groupes en voliére pourrait donc avoir eu un eftetl'auto-évaluation des femelles du groupe CE.
Cependant, il n'est pas prouvé que ces oiseaux aiemesoin de se trouver en contact avec le
groupe CC pour évaluer leur condition. Si l'aut@éation de leur propre condition se fait de
facon absolue, et non relative, alors la proxirdgé deux groupes en voliere n’est pas nécessaire a
leur auto-évaluation. De plus, dans I'expérienceled, femelles de N- peuvent difficilement
comparer leur condition avec celle de l'autre geocgr aucune activité du N+ ne leur est interdite.
L’auto-évaluation observée dans cette expérienogblsedonc absolue et ne nécessite pas une
comparaison avec les autres femelles. Néanmoirsstilprobable que ces deux processus ne
s’excluent pas mutuellement. Une auto-évaluatiosa@ropre qualité peut s’effectuer de facon
absolue, mais peut étre renforcée par la comparasec des congéneres. Dans ce cas, il est
possible que des facteurs sociaux entrent en jevieehent renforcer I'appréciation que les

individus ont de leur propre qualité.
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Chapitre Il : Linfluence du contexte dans
le choix de partenaire

Dans le chapitre précédent, nous avons étudidd@mice de la condition des femelles
sur le choix de leur partenaire. En nous basantdsux expériences distinctes, nous avons
démontré que la condition influencait la sélecévites femelles de canaris domestiques pour
certains types de chants de males.

Dans ce second chapitre, nous nous intéressoma@oitance de facteurs externes sur les
réponses sexuelles et sur la sélectivité des femd# canaris vis-a-vis de ces deux mémes chants.
La distinction entre les facteurs internes et Bstefurs externes est justifiée par les revues de
questions déja publiées. Celles-ci insistent sdiaiteque, méme si les résultats de ces deux types
de facteurs peuvent sembler identiques, les méuasiognitifs mis en jeu sont néanmoins
largement opposés (Widemo 1999 ; Cotton et al. &00Bans le premier cas, les femelles en
mauvaise condition physique deviennent moins getctcar elles n’allouent pas la méme
quantité d’énergie dans le choix du partenairelgsdéemelles en bonne condition. Dans le second
cas, le contexte fait varier le rapport colt / iéeéde la sélectivite. Les femelles peuvent donc
adapter leurs réponses pour optimiser ce rapport.

Dans le premier chapitre, nous avons insisté staileque 'investissement dans le choix
du partenaire n’était pas équivalent selon la dandidans laquelle se trouvait la femelle. Au
contraire, dans ce nouveau chapitre, nous ne cnasisl pas les différences inter-individuelles
entre les femelles, mais nous supposons que legllemmse trouvent dans des conditions
similaires. Nous considérons que les variationsctiesx liées au contexte sont appréhendées de la
méme facon par toutes les femelles. Jennions &ePEt®97) ont classé les facteurs externes en

deux grands groupes : les facteurs environnememidles facteurs sociaux.
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I/ Les facteurs environnementaux

L’énergie liée a la recherche des partenaires

Les facteurs environnementaux interviennent en f@etreu lors de la recherche des
partenaires. La qualité de I'habitat (la disporiiilen sites de nidification, en nourriture, les
contraintes physiques, etc.) est un facteur esdeayant un impact sur I'échantillonnage des
partenaires sexuels potentiels. La capacité dditdtaa fournir un territoire propice mene a une
augmentation ou a une diminution des codts de &étilonnage des partenaires potentiels. Il est
d’ailleurs reconnu que l'environnement physique nd’'milieu influencait la sélectivité des
femelles. Milinski & Bakker (1992) ont pu montreueyles femelles d’épinoch&3asterosteus
aculeatusacceptaient plus rapidement comme partenaires#ss aux colorations ternes quand
elles devaient nager contre un courant. De mémsemi@es de I'athérine papillddseudomugil
signifer sont moins sélectifs en eaux courantes qu’en stagnantes (Wong & Jennions 2003).
Chez les oiseaux, la température nocturne a égateme effet sur le temps consacré a la
recherche du partenaire chez les males (Reid 19818s femelles (Slagsveld et al. 1988). En
effet, suite a des nuits fraiches, les oiseauxguerdn pourcentage de leur masse corporelle plus
important qu’apres les nuits douces. Ills compenserallouant davantage de temps a la recherche
de nourriture et donc, moins de temps a la recleedehpartenaires. Enfin, la distance qui sépare
un individu de ses partenaires potentiels est ansecde l'altération de la sélectivité (Alatalalet
1988 ; Booksmythe et al. 2008), puisqu’elle augmdidinergie que la femelle doit investir pour

échantillonner les males.

L'effet de I’environnement sur la détection des sigaux physiques

L'effet de I'environnement sur le choix du partaeapeut également intervenir sans
influencer les colts de I'échantillonnage. En effertains signaux peuvent étre altérés par
I'environnement physique. Par exemple, des Caregte&exuels Secondaires (CSS) visuels

peuvent étre masqués dans les milieux turbides ams atertaines conditions de luminosité
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(Milinski & Bakker 1990). De méme, la valeur d’'urS6 visuel peut étre accentuée par I'effet
contrasté qu'il produit sur la couleur de fond. Baemple, chez le canari domestique, les femelles
s'apparient préférentiellement avec des males ldoriuleur du plumage contraste nettement avec
celle de I'environnement (Heindl & Winkler 2003).

Les signaux acoustiques sont particulierement Birssa cette altération. Chez les rainettes
arboricolesHyla cinerea les chorus limitent la possibilité de discrimipat des femelles, car
celles-ci ne distinguent que les chants émis aiuean acoustique supérieur au fond sonore
provoqué par le chorus des males (Gerhadt & KluBg/L Ces résultats indiquent que le choix
du partenaire par les femelles de ces grenouibtSoetement biaisé par le nombre de maéles
présents sur le site de reproduction. Les récemasyses sur la production vocale des males
d’'oiseaux chanteurs en présence d'un bruit de flamsbent penser que ce phénoméne existe
également chez les oiseaux. Les rossignols philemenscinia megarhynchoaugmentent le
niveau sonore de leurs productions acoustiquesderk diffusion de chants hétérospécifiques
(Brumm & Todt 2004). Depuis, plusieurs études ogalément montré une déviation de la
fréquence d’émission en présence d'un importantt lwe fond (Slabbekoorn & Peet 2003 ;
Bermudez-Cuamatzin et al. 2009 ; Luther & Bapt2@®9). Un glissement du chant vers une
fréquence plus élevée lui permet de mieux se digéndans un bruit de fond (Luther & Baptista
2009). Il est donc fortement probable que la pdioppdes caractéristiques des chants dans un
environnement bruyant, comme les zones urbaings,famrisée par leur émission a haute

fréquence plutdt qu’a basse fréquence.

Le risque de prédation

Si elle est avantageuse pour I'attraction des flameiexpression des CSS contrastant avec
le milieu a cependant un codt pour le méle puidtpuaigmente le risque de prédation (Rosenthal
et al. 2001). Choisir un male exhibant de tels @8& donc également se révéler dangereux pour

la femelle. Une stratégie de prudence peut domoetre en place lorsque le risque de prédation
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est élevé. Chez le xiphgiphophorus helleriles femelles expriment des préférences marquées
pour les males avec de longues épines sur la magém revanche, suite a la simulation d’'une
attaque de prédateur, cette préférence dispamingdn & Basolo 2003). Cette observation en
laboratoire est d’ailleurs confirmée en nature,’é&helle des populations. Chez le poisson
poecilidae Brachyrhaphis episcopiles males montrent des préférences pour les lesnabn
familieres uniguement dans certaines conditionsifeoses. Ces conditions différent cependant
entre les populations issues de zones avec prédatewcelles issues de zones sans prédateurs
(Simcox et al. 2005). Ces deux études démontrel@ngeas de risque accru de prédation, les
individus de certaines especes évitent des parésnau des comportements pouvant attirer des
prédateurs. Le colt du choix peut donc contrebalales préférences « standards » des animaux a
la recherche d’'un partenaire. Enfin, chez le peissphonostom&yngnathus typhlehez qui le

réle des sexes est inverse, les males, dont l& slegporte initialement sur les femelles de grande
taille, ne montrent plus de préférences aprés umacb avec des prédateurs (Berglund 1993).
Aprés une simulation de prédation, les individus aidte espece ont un comportement de
reproduction moins marqué : ils passent moins dgs$ea parader et copulent moins souvent. La
diminution des activités sexuelles et du temps asévaluer les différents partenaires potentiels
se traduit donc également par une moins grandetistié.

Néanmoins, un autre mécanisme peut entrer enljaladirait cette fois d’'une baisse de
sélectivité liee a l'investissement moindre desivimdis dans leurs choix. Ainsi, les individus
peuvent, tout en conservant leurs préférencesssdraieur seuil d’acceptation car leur attention
est détournée du choix du partenaire (Hubbell &nh3oh 1987 ; Crowley et al. 1991). Cette
supposition est confirmée par des tests en labogatpuisque chez les gammar@ammarus
duebenj les individus, males et femelles, se montrentnmaictifs dans la recherche de partenaires
apres avoir été exposés a des odeurs de prédddeuptus, les rencontres entre individus de sexes
différents sont alors significativement plus susibdgs d’aboutir a une copulation (Dunn et al.
2008). Cette derniére étude illustre le compronuissg met en place entre la nécessité de ne pas

se dévoiler aux prédateurs et celle de trouverautepaire attractif.
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Les cycles saisonniers, les cycles de ponte, lehgte circadien

Enfin, les activités de recherche de partenaireteatproduction sont fortement liées au
facteur temporel. Chez les oiseaux de zones tempélactivité sexuelle est connue pour suivre
une rythmicité naturelle (Kroodsma 2004). Une phpétde printaniere provoque une
augmentation de la taille des gonades et donc,augenentation de la production d’hormones
sexuelles (Kroodsma 2004). Or, le taux de testoseéra un effet stimulant sur la croissance et
I'activité du noyau HVC (Nottebohm 1981). Il en wés un pic de production de chants au début
de la période de reproduction (Catchpole 1973 gssiald 1977), qui correspond a la période
pendant laquelle les males établissent leurs deae et courtisent les femelles. Il est suivi
guelques mois plus tard par un déclin a I'approdbd’automne (Catchpole 1973 ; Krebs et al.
1981 ; Hanski & Laurila 1993 ; Nemeth 1996 ; Giladt 1999). De plus, des variations plus
rapides sont observables. Par exemple, le tauxathugtion vocale des males décroit pendant la
période de fertilité des femelles (Foote et al. 806t pendant le nourrissage des jeunes (Part
1991 ; Staicer et al. 1996 ; Amrhein et al. 2004).

Comme les périodes de motivation sexuelle des méledes femelles sont censées
coincider, il est fortement probable que nous tians des résultats similaires en ce qui concerne
le taux de réponses, le choix et la sélectivitéfdemlles. Cependant, les études démontrant de tels
résultats sont rares, probablement du fait deffecdté d’observer les comportements sexuels des
femelles sur le terrain. Néanmoins, une étude s@&alsur la caille japonaisgoturnix coturnix
japonicaa pu montrer que les femelles de cette especegphmtéceptives aux comportements de
cour des males a la fin de I'aprés-midi, ce quirespond, chez elles, a un pic hormonal
d’cestradiol et de progestérone (Delville et al.@)9®alziell & Cockburn (2008) ont montré que
les femelles de mérions superbdalurus cyaneust’acceptaient les copulations extra-couples
gu'avant le lever du soleil, marquant donc ellessawn cycle circadien dans leurs réponses.
Poesel et al. (2006) a quant-a-lui pu montrer gee rhales de mésanges bleudgnistes

caeruleudes plus matinaux augmentaient leur succés reptedu Chez les canaris domestiques,
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Amy et al. (2008) a pu démontrer que les femeltésgntent un pic de réponses sexuelles entre les
jours J-3 et J+2 (le jour JO correspondant a la datponte du premier ceuf). Pendant ce pic de
réponses, les femelles n’'ont été sélectives visahy statut social du male que pendant le jour J-3
et, a plus forte raison, pendant le jour J-1. Cesles nous permettent de confirmer que la
sélectivité des femelles, ainsi que leur taux gmmées et leur choix, connaissent des variations
temporelles.

A I'échelle de la saison de reproduction, il a@i@ntré que les femelles de gobe-mouches
noirs Ficedula hypoleuc@vestissent davantage dans la taille de leur eichedébut de la saison
de reproduction. A contrario, elles investissentspllans le choix du partenaire sexuel lors des
pontes tardives. L'étude de Qvarnstrom et al. (2@08émontré que le succes reproducteur des
femelles ayant été fécondées par des males dirasti plus important que celui des femelles
ayant été fécondées par des males moins attractdis uniquement a la fin de la période de
reproduction. Ainsi, chez cette espece, la pldétidu choix du partenaire est expliquée par le
bénéfice variable que les femelles peuvent obtéaiteur sélectivité au cours de la saison de

reproduction.

[/ Les facteurs sociaux

Hormis les facteurs environnementaux, d’autresefastinterviennent dans la variation du
choix du partenaire. La densité de population.eberatio, le systeme d’appariement, le taux de
polygamie dans les populations, et I'agressivit&eetes individus correspondent a des facteurs

sociaux.

Les interactions entre males
Lors des premiéres études sur la sélection sexukeleété suggéré que le résultat des
compétitions entre les males déterminait 'accesfamelles (Darwin 1971), le role de la femelle

ayant été relayé au second plan. Les modéles dsues études montrent que les males qui
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remportent l'interaction s’approprient la ressoulicgitante pour la reproduction, c'est-a-dire la
femelle (voir p. 46). Il est aujourd’hui reconnuegeette prépondérance de I'action du male sur le
résultat de la sélection sexuelle a été originadl@ntargement surévaluée, et il est admis que dans
une majorité d'especes, les femelles jouent un aflenoins égal a celui des méles (Andersson
1994).

Néanmoins, méme dans de telles especes, les timesaentre males peuvent diriger les
choix des femelles, ces dernieres pouvant utilessmformations contenues dans les conflits pour
comparer les rivaux (Doutrelant & McGregor 2000he€ les oiseaux chanteurs par exemple, le
recouvrement du chant du rival a souvent été d@wmihme un signal de forte motivation/
agressivité (Dabelsteen et al. 1997 ; Naguib 1996hrencamp et al. 2007). Par alilleurs, il a été
montré que les femelles de mésanges charbonnRaass majorétaient plus susceptibles de
visiter le territoire de males qui recouvraienthant de leurs rivaux que le territoire de ceuxtdon
le chant avait été recouvert (Otter et al. 1999).f&gon similaire, chez les canaris domestiques,
lorsque deux chants possédent un pouvoir attragtiilaire, les femelles produisent plus de
Postures de Sollicitation a '’Accouplement a I'éeode ceux qu’elles ont entendu recouvrir un
autre chant que pour ceux qu’elles ont entendu &éirecouverts (Amy et al. 2008).

Cependant, le phénoméne inverse peut parfois @gemévidence, lorsque les femelles
assistent a des interactions physiques directes &d males. En effet, chez la caille japonaise
(Ophir & Galef 2003 ; Ophir et al. 2005) et les @aas domestiques (Amy et al. 2008), les femelles
ont tendance a éviter les males les plus agreksisdes conflits physiques. Cette derniere
information souligne que la victoire lors d’intetians conflictuelles entre méles ne détermine pas
systématiquement un acces privilégié aux femeliles confirment néanmoins que ces dernieres
sont capables d'utiliser les informations conterdess |'établissement des rapports de dominance

pour choisir leur partenaire.
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La copie du choix du partenaire

D’autres relations d’ordre intra-sexuel peuventiauieu lors de l'appariement. Des
femelles peuvent étre influencées par le choixaldgses femelles et ainsi copier leurs décisions.
Un premier type de relation entre les femelles &ffet indirect sur le choix du partenaire (Galef
& White 2000). C’est le cas si des affinités endiess individus du méme sexe se créent. Par
exemple, chez les anolis doréanolis auratus les individus s’associent en paires,
indépendamment du sexe du partenaire et se dépktsgmble (Keister 1979). Gr,une femelle
A suit une femelle B, alors, lors de la périodepgariement, la femelle A se trouvera sur le
territoire du méme male que la femelle B, alors m@urelle ne l'aurait pas choisi en 'absence de
sa partenaire. Ses chances de s’accoupler ave@me male seront donc augmentées, méme si
elle aurait pu choisir un autre méle de facon iedéjante de la femelle B (Galef & White 2000).
Mais les effets sur le choix de partenaire peudgalement étre directs, si « la probabilité du
choix d’'un male par une femelle dépend du fait geienale se soit déja accouplé ou ait déja été
évité » (Pruett-Jones 1992). Les preuves de l'im@adels facteurs sociaux ont déja été apportées
chez de nombreuses espéces comme le gappyilia reticulata(Dugatkin & Godin 1992), le
tétras lyreTetrao tetrix (Hoglund et al. 1990, 1995), la caille japondiGalef and White, 1998)
ou le ratRattus norvegicu@Galef et al. 2008).

Loin d’étre anecdotique, cette méthode de choix pdutenaire a une réelle valeur
adaptative. La copie du choix du partenaire dimihingestissement dans le choix du partenaire
(réduction du temps passé a l'évaluation des malésmsey et al. 1986). Ensuite, imiter les
individus de méme sexe dans le choix du partermmiée le risque de choisir des males non
attractifs. Si de nombreuses femelles s’accoueat un méme male, c’est que celui-ci posséde
des caractéristiques attractives. Ainsi, il devieBnéfique de soi-méme s’accoupler avec ce

dernier pour transmettre ces caractéres a sa dswmnmasculine (Bikchandani et al. 1992).
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La compétition entre femelles

La compétition entre les femelles est égalememtaint essentiel déterminant le choix du
partenaire. La sélection intra-sexuelle s’expriragtipulierement lorsque le sex-ratio opérationnel
est biaisé en faveur des femelles (Owens et akt 1%drsgren et al. 2004) ou si la différence de
qualité entre les males est trés importante (JeasnfoPetrie 1997). Chez le pa®avo cristatus
les femelles dominantes monopolisent les meillenBdes en s’engageant avec eux dans de
nombreuses parades (Petrie et al. 1992). Plus ajén#nt chez les oiseaux, les agressions entre
femelles semblent étre fréquentes (Slagsvald €982 ; Karvonen et al. 2000) et jouent un réle
important dans le maintien de la monogamie (Slab&dlifijeld 1994).

Dans ces cas, ou les deux sexes proceédent a wotigglintra-sexuelle, les femelles les
plus compétitives s’approprient alors les meilleodles et inversement. On assiste donc a un
appariement assorti (Enders 1995 ; Parisot 20Qis & VanAlphen 2000 ; Castro & Toro 2006 ;
Holveck & Riebel 2010). Comme le suggére HolveclR&bel (2010), I'anticipation du résultat
de I'appariement assorti peut encourager les fe@malbn compétitives ayant évalué leur propre
condition a orienter leur choix sexuel vers leses@le moins bonne qualité, de fagon a limiter les

colts liés a la compétition intra-sexuelle, ounthins, a accepter des males non optimaux.
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Premiere expérimentation : les variations
cycliques des reponses sexuelles des femelles de
canaris domestigues

Un des contextes pouvant influencer les réponsesfataelles est la temporalité de ce
choix. Dans la premiere expérience de ce chapésegycles de réponses sexuelles des femelles de
canaris domestiques sont étudiés. Trois cyclestsstés. Le rythme circadien décrit la variabilité
des réponses observées au cours d’'une journée.oBserver I'impact du cycle de ponte, nous
observons les réponses des femelles dans lespoéodédant et suivant la ponte du premier ceuf.
Enfin, nous nous intéressons aux variations desnsgs entre les cycles de ponte des femelles.
Leur taux de réponses, leur choix pour des chamtméles et leur sélectivité (voir p. 80) sont
évalués en utilisant les Postures de Sollicitaddmccouplement (PSA), qui sont les réponses
sexuelles des femelles de canaris aux parades @es.reux types de chants sont diffusés : un
chant hautement réactogene (c'est-a-dire qui pteyog nombre important de réponses sexuelles
de la part des femelles) contenant une phrase étlén chant faiblement réactogene contenant
une phrase A8 (voir p. 72).

Vingt femelles de canari domestique répondant aémes criteres que dans les
expériences précédentes (voir p. 71) ont été égdis Les conditions générales de maintenance
avant et pendant I'expérimentation ainsi que lpgesyde chants diffusés sont les mémes que ceux

décrits dans la méthodologie du chapitre précé@eittp. 71).

I/ Matériel et méthodes

Protocole expérimental
Pendant les diffusions, les deux types de charit$ @ A8) sont diffusés en laissant entre
eux une période de deux minutes de silence (von8jp. Deux séries de diffusions par jour sont

réalisées, pour une durée de 64 jours conséchitiigss avons apporté une attention particuliere au
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fait que les horaires de diffusion changent toagdars. Par exemple, si nous testons les oiseaux a
6 h du matin et 15 h un jour, nous les testonsséhdeaires différents le lendemain, jusqu’a ce que
tous les créneaux horaires soient pris en compaeind: la durée de la photopériode est de 16
heures et que nous couvrons deux créneaux hogrgsur, il faut compter huit jours pour que
tous les horaires entre 6 h (horaire d’allumage Ideséres) et 22 h (horaire d’extinction des
lumiéres) soient couverts. Pour augmenter le nondereéponses dans chacun des créneaux
horaires, nous avons mené ce test sur une duré eirs consécutifs. Chaque créneau horaire a

par conséquent été testé huit fois.

Test de choix des femelles
La collecte des données se fait de facon employasl& utilisée lors des expériences du
premier chapitre (voir p. 78). Nous comptons le hmande PSA en réponse aux deux types de

chants diffusés.

Analyse des résultats

Le but de cette expérience est d’observer les rgghhiologiques des réponses sexuelles
des femelles. Nous étudions ainsi leur motivatieruglle, leur choix et leur sélectivité (voir
p. 80) en fonction des différents cycles pouvafiiencer les réponses : cycle circadien, variation

dans un cycle de ponte et variation entre plusieyckes de ponte consécutifs.

Rythme circadien et réponses sexuelles des femelles

Pour étudier le rythme circadien des réponses #exudes femelles, nous avons divisé les
journées en quatre parties égales : le début dadeafDM — de 6 h a 10 h), la fin de matinée (FM
—de 10 h a 14 h), l'aprés-midi (AM — de 14 h &h)8et le soir (S—de 18 h a 22 h).

Nous avons étudié trois composantes de la répaxselde des femelles. Dans un premier

temps, nous avons observé les variations de lavatmin sexuelle des femelles (hombre de PSA).
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Pour cela, nous avons compté pour chaque femell@yrmbre de PSA produites dans chacun des
créneaux horaires. Ensuite, nous avons regardé cbaque créneau horaire, le choix des femelles
pour un des deux types de chants présentés. Ewfiis, avons testé la sélectivité des femelles en

calculant pour chaque horaire |&A16(voir p. 80 ).

Variations dans un cycle de ponte

Aprés avoir étudié les variations quotidiennes gonses sexuelles des femelles, nous
nous sommes intéressés a la variation dans un rogole de ponte. Les femelles produisent en
général des PSA du jour J-6 au jour J+2 (le jouktd@t le jour de la ponte du premier ceuf). Nous
avons également observé la variation du taux densgs, du choix et de la sélectivité au sein d’'un

méme cycle de ponte.

Variations entre les cycles de ponte

Enfin, nous avons regardé la variation du taux égomses des femelles et de leur
sélectivité au cours de leurs cycles de ponte ssidse Un cycle de ponte débute a partir du
moment ou la femelle commence a prendre des PSA (oartir de la ponte du premier ceuf, si
celle-ci ne produit aucune PSA), et se terminepotee du dernier ceuf. Si la femelle ne pond plus
d’ceuf pendant deux jours consécutifs, nous retismmsnid pendant deux jours. Le troisieme jour,
nous lui réinstallons son nid ainsi que de la cigatplle initie alors un nouveau cycle de ponte.

Nous regardons ensuite la motivation sexuelle degelies, leur choix lors de chacun de
leurs cycles de ponte, et leur sélectivité lorsele différents cycles. Nous nous sommes limités a
I'étude des trois premiers cycles de ponte car prep de femelles en ont produit davantage (15

femelles ont produit au moins trois cycles, 10 fé®seau moins quatre et 3 femelles au moins

cing).
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Analyses statistiques

Pour comparer la motivation sexuelle et la sél@étides femelles entre les différentes
périodes, nous utilisons une ANOVA a mesures r@sétéuivie du test post-hoc de Student-
Newman-Keuls pour les comparaisons multiples. &pertition des PSA ou d8A16ne suit pas
une distribution normale, nous utilisons a la place ANOVA a mesures répétées sur les rangs de
classement. Pour observer, a l'intérieur de chagpe de cycle, le choix des femelles, nous
utilisons le test de Student apparié (remplacél@&est des signes de Wilcoxon sur les rangs de

classement si la répartition des réponses ne asitipe distribution normale).

lI/ Résultats de la premiere expérimentation

Impact de I'horaire sur le nombre de réponses, le lwix et la sélectivité des
femelles
A la fin de la période de 64 jours de test, il @yaucune différence significative dans le

nombre total de PSA prises par les femelles damsurh des créneaux horaires (ANOVA a

Nombre de Postures de Sollicitation a I'’Accouplemen
en fonction de 'horaire de la journée

Nombre de PSA

6hal0h(DM) 10hal4h(FM) 14hal18h (AM) 18 h 4 22 h (S)

Figure 3.1 Nombre de Postures de Sollicitation aAccouplement (moy + ES) prises par les
femelles en fonction de I'horaire de la journéeR = Non Significatif).
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mesures répétées sur les rangs de classemeAt = 535 ;N = 20 ; P = 0,15 ;
PSAwm (moy £ ES) =2,48 + 1,42BSAw (moy + ES) = 3,08 £ 1,36PSAwm (Moy £ ES) = 3,88 +
2,04 ;PSA (moy = ES) = 3,63 £ 1,43 — Fig. 3.1). Les femelpgennent un nombre de PSA
similaire quel que soit I'horaire de la journée.

Au cours de la journée, les femelles ont produitspde PSA pour les chants avec une
phrase A16 que pour les chants avec phrase A8 leumt dé matinée (test de Wilcoxon sur les
rangs de classementW = -77 ;N = 20 ;P = 0,005 ;PSAss (moy £ ES) = 1,58 + 0,81 ;

PSAs (moy + ES) = 0,90 + 0,62 — Fig. 3.2a), en fin datimee W = -120 ;N = 20 ;P < 0,001 ;

Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemeérpour chacun
des types de chant en fonction de I'horaire de layrnée

3 5 ikl 35 - wRd
< 25 a 3 A b
N
ol 7
3
o
R
o
= 0,5 -

0 =

Al6 AS Al6 AS
15 - NS 15 - w

3 - C 3 - d
<
7))
o
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o
o
o
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o
2

Alé AS Alod AS

Figure 3.2 Nombre de Postures de Sollicitation aAccouplement (moy + ES) produites par
les femelles pour chacun des types de chant en ftino de I'horaire de la journée. a. de 6 h a
10 h. b.de 10 ha 14 h. c. de 14 h & 18 h. d. @dHhLa 22 h. NS : Non Significatif. * < 0,05.
** P <0,01. ***P<0,001.
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PSAus (moy + ES) = 2,18 + 0,81 PSAg (moy = ES) = 0,90 = 0,57 — Fig. 3.2b) et le soir
(W=-59 ;N =20;P=0,016 ;PSAus (moy * ES) = 2,25 + 0,86RSAs (moy = ES) = 1,38 + 0,60
— Fig. 3.2d.), mais pas dans I'aprés-m\di £ -45 ;N = 20 ;P = 0,077 jPSAus (moy £ ES) = 2,23
+ 0,96 ;PSAg (Moy + ES) = 1,65 + 1,11 — Fig. 3.2¢).

La sélectivité des femelles a varié au cours deuanée (ANOVA a mesures répétées :
F =4,07 ;N =20 ;P =0,013 ;PA1Gy (Mmoy + ES) = 0,76 + 0,08PA16Gy (moy + ES) = 0,81 +
0,04 ;PA16w (moy + ES) = 0,65 + 0,08PA16 (moy * ES) = 0,66 + 0,06 — Fig. 3.3). Les tests
post-hoc ne révélent cependant de différencesfiigtives qu’entre la fin de matinée et le début
de l'apres-midi (SNK N = 20 ;P < 0,05). Les autres tests post-hoc n’atteignesti@aeuil de
significativité.

Proportion de Postures de Sollicitation a I’Accouptment pour les
chants avec phrase A16 en fonction de I'heure de jaurnée

o
0,9

0,8
0,7
0,6
0,5
0.4 o
0.3 4

0.2 4

Proportion de PSA

0,1 +

6hal0h(DM) 10hal4h(FM) 14hal8h(AM)  18ha22h(S)

Figure 3.3 Proportion de Postures de Sollicitatiora I'Accouplement (moy + ES) prises a
I'écoute des chants contenant une phrase A16, ennfiion de I'horaire de la journée.
* P <0,05.
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Evolution du nombre total de PSA au cours du cyclde ponte

=
=

< 0,05

e
[P TN

(=]

[
tn -ty kI th

Nombre de PSA

=

—]
-
-
-
-
-

|
tn
1
=
|
w
]
o
]
(S
(=1
-y
(]
w

Jour par rapport a la date de ponte

Figure 3.4 Evolution du nombre de Postures de Sdiitation a I'Accouplement (moy + ES)

prises par les femelles en fonction du jour du cyelde ponte. Le rectangle rouge définit les
jours pour lesquels le nombre de PSA a été signifitvement plus important que pour les au-

tres jours.

Impact du jour du cycle de ponte sur le nombre de éponses, le choix et la
sélectivité des femelles

Au cours du cycle de ponte, les femelles on momérgrandes variations dans la prise de
PSA (ANOVA a mesures répétées sur les rangs dsectent 2 = 52,92 ;N = 20 ;P < 0,001).
Les tests post-hoc de Student-Newman-Keuls ondiflaurs permis d’isoler les jours -3 ; -2 et -1,
jours pour lesquels les femelles produisent le gri®SA (SNK N =20 ;P < 0,05 - Fig. 3.4). Le
nombre maximal de PSA produites (le pic de répgnssisatteint deux jours avant la ponte du
premier ceuf. A cette date, le nombre moyen de P&Apgennent les femelles est de 2,43 + 1,03
(moy = ES).

Au cours des cycles de ponte, les femelles ontyirguus de PSA pour les chants avec
une phrase Al6 que pour les chants avec une pW&saux joursJ-3 (W = -52 ;N = 20 ;
P = 0,042 ;PSAus (Moy = ES) = 1,15 + 0,36PSAg (moy + ES) = 0,65 + 0,24)1-2 (W = -55 ;

N = 20 ;P = 0,002 ;PSAus (Moy + ES) = 1,60 + 0,58 PSAs (Moy * ES) = 0,83 + 0,48)]-1
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(W= -67 ;N =20 ;P = 0,005 ;PSAus (MOy = ES) = 1,00 + 0,25PSAs (moy + ES) = 0,35 +
0,18) etd+1 (W= -25 ;N = 20 ;P = 0,031 ;PSAus (Moy + ES) = 0,53 + 0,20PSAg (moy + ES)
= 0,18 + 0,08). En revanche, aucune préférence déelée pour les jouds4 (W=-10 ;N=20;
P = 0,47 ;PSAus (Moy + ES) = 0,23 + 0,13PSAs (Moy + ES) = 0,25 + 0,18)]0 (W = -11 ;
N =20 ;P = 0,38 ;PSAus (Moy + ES) = 0,43 + 0,21PSAsg (Mmoy + ES) = 0,20 + 0,13), &t2
(W=-15;N=20 ;P =0,31 ;PSAs(moy = ES) = 0,30 + 0,14PSAs (moy + ES) = 0,15 + 0,06
— Fig. 3.5).

La courbe représentant la variation de la sélgétiau cours du cycle de ponte a la méme
allure que celle représentant le nombre de PSAe@mnt, il est plus difficile de mettre en
évidence des résultats significatifs dans la s@igetdu fait du mode de calcul d@A16 Chaque
jour sans réponse correspond donc a une donnéeuargrgpour le calcul de la sélectivité.
L’ANOVA a mesures répétées indique cependant urtérbgénéité dans la sélectivité des
femelles au cours de leur cycle de ponte (ANOVA esumes répétéesk = 5,10 ;N = 20 ;

P < 0,001 — Fig. 3.6). Le test post-hoc avec la wathde Student-Newman-Keuls ne décele

Evolution du nombre de Postures de Sollicitation #Accouplement
par type de chant au cours du cycle de ponte
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Figure 3.5 Evolution du nombre de Postures de Sdiitation a I'Accouplement (moy + ES)
prises par les femelles au cours du cycle de ponigour chaque type de chant. *P < 0,05.
** P <0,01.
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Evolution de la proportion de
Postures de Sollicitation a I'’Accouplement prisesqur les chants
avec phrase A16 au cours du cycle de ponte
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Jour par rapport a la date de ponte

Figure 3.6 Evolution de la proportion de Postures @ Sollicitation a I'Accouplement (moy *
ES) prises pour les chants contenant une phrase Al#u cours du cycle de ponte. P < 0,05.

Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemetrprises en fonc-
tion du cycle de ponte
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Figure 3.7 Nombre de Postures de Sollicitation aAccouplement (moy + ES) en fonction du
cycle de ponte des femelles.P < 0,05.
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cependant que des différences significatives datjeur J-4 et J-1. La sélectivité maximale est
atteinte le jour précédant la ponte du premier oBlA16(moy + ES) = 0,86 + 0,07 alors que la
sélectivitt minimale s’observe quatre jours avard ponte du premier ceuf:

PA16 (moy + ES) = 0,46 + 0,11.

Impact du cycle de ponte sur le nombre de réponkeghoix et la sélectivité
des femelles

L'ordre du cycle de ponte joue également un rolesd& motivation des femelles
(ANOVA a mesures répétéds,= 31,2N = 20 ;P < 0,001 ;PSA; (moy £ ES) = 5,63 + 2,45 ;
PSAs, (moy + ES) = 3,61 + 1,96PSA: = 1,33 £ 0,56 (moy + ES) — Fig. 3.7). Le test gost de
Student-Newman-Keuls révele que les femelles peeaiplus de PSA lors du premier cycle de
ponte que lors du second cycle (SNR < 0,05) et plus lors du second cycle que lorsrdisieme
(SNK : P < 0,05).

Nous avons pu mettre en évidence que les femdilgisissaient davantage les chants avec
une phrase A16 que les chants avec une phraserg\8ugremier cycle (test de Student apparié :
t=3,18 ;N =20 ;P = 0,005 ;PSAs(moy + ES) = 3,3 + 1,23PSAg (moy + ES) =2,33 + 1,24 —
Fig. 3.8a) et lors du second cycle (test de Wilcoxd/ = -45 ;N = 19 ;P = 0,020 ; PSA\6 (Moy
+ ES) = 2,39 + 1,12 PSAg (moy + ES) = 1,21 + 0,81 — Fig. 3.8b), mais pas ldu troisieme
cycle (test de Wilcoxon\W = -26 ;N =20 ;P = 0,078 ;PSA1s (moy £ ES) = 0,97 £ 1,38PSAs
(moy + ES) = 0,36 + 0,12 — Fig. 3.8c).

En revanche, nous n’avons pas pu mettre en éviddmckfférences significatives dans la
sélectivité des femelles entre les différents yae ponte (ANOVA a mesure répétées sur les
rangs de classemenf:= 0,60 ;N = 20 ;P = 0,56 ;PAlG; (moy + ET) = 0,73 + 0,22PAl16:;

(moy + ET) = 0,69 + 0,29PA16-5 (moy + ET) = 0,65 + 0,32 — Fig. 3.9).
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Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemetrprises
pour chacun des types de chant en fonction du cyatke ponte
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Figure 3.8 Nombre de Postures de Sollicitation aAccouplement (moy = ES) prises pour
chaque type de chant et par cycle de ponte. & tycle. b. 2™ cycle. c. 8™ cycle. NS : Non
Significatif. * P < 0,05. *P < 0,01.

Proportion de Postures de Sollicitation a I’Accoupment prises
pour la phrase A16

Proportion de PSA
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Figure 3.9 Proportion de Postures de Sollicitatiord I'Accouplement (moy + ES) prises pour
les chants avec une phrase Al6, par cycle de poifie= Non Significatif).
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Deuxieme expérimentation : impact du facteur
hiérarchique sur le choix de partenaire des
femelles

Les rapports hiérarchiques entre les oiseaux dfanpge définissent une partie du contexte
social dans lequel le choix de partenaire s’effecidans cette seconde expérience, nous avons
testé I'impact de ce facteur sur les réponses @leglfes. Comme les rangs sociaux des femelles
ne peuvent pas étre modifiés expérimentalemenindex de dominance a été attribué a chaque
femelle apres avoir observer ses interactions aex autres individus lors de l'apport de
nourriture prisée. Ensuite le taux de réponses fmenotal de réponses), le choix (nombre de
réponses pour les deux types de chants diffuséa)sglectivité (proportion de réponses que les
femelles ont prises pour les chants avec une piyh8edes femelles dominantes et dominées ont
éte testés (voir p. 80)

Les conditions générales de maintenance avantnelape I'expérimentation ainsi que les
types de chants diffusés sont les mémes que cecmtsdéans la méthodologie du chapitre

précédent (condition de maintenance avant I'expgmtation et chants des males — voir p. 76).

I/ Matériel et méthodes

Les pré-tests : détermination du rang social

Cette premiére partie de I'expérimentation se déream jours courts (8 h : 16 h). Pour
déterminer le rang social des 36 femelles, 12 greuge trois femelles ont été placés dans des
cages (55 x 28 x 33 cm) et mis dans les caissossleiment acoustique (deux cages par caisson).
Une heure avant I'extinction de la lumiére (& 16 fus retirons la nourriture des cages pour
« affamer les femelles ». Le lendemain matin, adile de I'allumage de la lumiére (9 h), nous
disposons dans les cages de la nourriture appétmia patée et des morceaux de pomme), puis

nous observons le comportement des oiseaux pefeRds minutes qui suivent. Nous notons
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alors les interactions agressives
entre les oiseaux, ainsi que l'oiseau
remportant le conflit. Un conflit

s’'exprime par une posture
d’intimidation (la femelle se dresse,
bat des ailes et ouvre le bec - Fig
3.10). Si, en prenant cette posture,
une femelle arrive a faire fuir sa
congénere, on lui attribue un point,
tandis que la femelle fuyant le

conflit ne recoit pas de point. En

Figure 3.10 Posture dintimidation chez le canari Plus de cela, nous notons le temps

domestique, d’apres Von Frisch (1991).
passé a la mangeoire, pour

comparer l'acces sur la nourriture appétente egtiimm des différents statuts hiérarchiques des
oiseaux. Apres dix jours d’'observation, nous comgtie nombre de points des femelles et nous
déterminons, dans chaque cage, la femelle domir{Bntde nombre de points le plus élevé), la
subordonnée (S - le nombre de points le plus bak) 'emelle intermédiaire (I - le nombre de
points intermédiaire). Nous comparons le tempséask mangeoire entre les différents statuts
sociaux en utilisant une ANOVA a mesures répétdes données suivant une distribution
normale). Les femelles | sont ensuite remises tkstabulations et ne sont plus utilisées par la

suite, tandis que nous testons les réponses sesuaes deux groupes de femelles D et S.

Test de choix des femelles
La collecte des données se fait de facon identéguelle utilisée lors des expériences du
premier chapitre (voir p. 80). Nous comptons le hmande PSA en réponse aux deux types de

chants diffusés.
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Analyse des résultats

Nous avons regardé, au sein de chaque groupe, twvatmn sexuelle des femelles
(nombre total de PSA), leur préférence pour lesxdgpes de chants proposés (phrase A16 ou
A8), ainsi que la sélectivité des femellesRk16. Pour tester les différences inter-groupes de ces
deux parametres, nous avons utilisé le test deeStu@i les données sont réparties de facon a

suivre une distribution normale), ou son équivatent paramétrique, le test de Mann-Whitney sur

les rangs de classement (si les données ne spiasnine distribution normale).

lI/ Résultats de la deuxiéme expérimentation

Résultats des pré-tests

Tableau 3.1 Nombre d'interactions agonistiques renqrtées par la femelle dominante et par

la femelle subordonnée dans chacune des cages.

Nombre d'interactions

. remportées
a1 [oommte .
Cage? b ordonnes ¥
Caged o oS E
cages_[ommte 2
CageS < bordonnée gt
Cages o ommes ¥
Cage 7 [Sibordomée >
Cage 8 Dominante : 131

Subordonnée 20
Caged IS bordomnée s
cage10_|Comnente o
cager1_[oombte .
cogerz_[omre =
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Nous avons pu déterminer, dans chaque cage, unelferdominante et une
femelle subordonnée. Pour cela, nous avons attribuéndice de dominance a chaque

femelle, qui correspond au nombre d’'interactionsragtiques remportées (Tab. 3.1).

Relation entre le statut hiérarchique et le temps passé a la mangeoire

Nous avons comparé le temps passé a la mangeoiue lgs trois types de
femelles (femelles dominantes, femelles intermédisiet femelles subordonnées).
Les femelles dominantes ont passé en moyenne 48,5% (moy + ES) minutes sur
la mangeoire pendant les quinze jours de pré-tekds, femelles intermédiaires
24,96 + 5,10 (moy + ES) minutes et les femellesmdionnées 9,70 + 3,29 (moy *
ES). LANOVA a mesures répétées revele un impagn#dicatif du statut social sur
I'acces a la mangeoird=(= 14,36 ;N = 12 ;P < 0,001 — Fig. 3.11). Les tests post-hoc

de Student-Newman-Keuls révelent que les femellesmidantes passent

Moyenne du temps passé a la mangeoire
en fonction du statut social des oiseaux
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Figure 3.11 Temps passé a la mangeoire (moy + EQJrges oiseaux en fonction de leur statut
social. * P <0,05;* P <0.01; ** P <0.001.
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significativement plus de temps a la mangeoire dee femelles intermédiaires
(SNK : N = 12, P = 0,004) et que les femelles subordonnées (SNK = 12,
P < 0,001). De méme, les femelles intermédiairesspas significativement plus de

temps a la mangeoire que les femelles subordon(@s& : N = 12,P = 0,049).

Résultats des tests : impact du facteur social sua motivation des femelles

Nous n’avons pas mis en évidence une motivationuedkx plus importante pour les
femelles dominantes par rapport aux femelles suvrorées (test de Mann-Whitneyl := 151 :
Np = 12 ;Ns= 12 ;P = 0,95 ;PSA (moy + ES) = 7,08 + 2,46PSA (moy + ES) = 6,49 + 2,34 —

Fig. 3.12). Le nombre total de PSA a été identidges ces deux groupes de femelles.

Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemén
en fonction du statut social des femelles

12 -
NS

10 +

Nombre de PSA

Dominantes Subordonnées

Figure 3.12 Nombre total de Postures de Sollicitain a I'Accouplement (moy + ES) prises
par les deux groupes de femelles. NS : Non Signéid-.
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Résultats des tests : impact du facteur social sute choix et la sélectivité
des femelles

Dans les deux groupes, les femelles marquent utee geéférence pour les chants A16 par
rapport aux chants A8. Dans le groupe D, le testsines sur les rangs de classement indique que
les femelles préférent les chants avec une phrads® Aautement réactogenes, aux chants
faiblement réactogénes avec une phrase A8 (tedtildexon sur les rangs de classemeW = -

36 ;N =12 ;P = 0,008 ;PSAus (Moy + ES) = 4,67 + 1,58)PSAg (Moy + ES) = 2,42 + 0,94). Il
en est de méme dans le groupeNs=-36 ;N = 12 ;P = 0,008 ;PSAs (moy + ES) = 4,90 +
5,46 ;PSAs (Moy + ES) = 1,79 + 2,36 — Fig. 3.13).

La comparaison inter-groupe ne décele pas de eliféér significative pour la sélectivité
(PA16 des femelles (test de Studemt= 0,028 :Np =8 ;Ns=8; P = 0,98 PAl§ (moy £ ES) =
0,76 £ 0,18 PA16 (moy = ES) = 0,76 £ 0,12 — Fig. 3.13).

Proportion de Postures de Sollicitation a I’Accoupgment

prises pour chacun des types de chant
en fonction du statut social des femelles
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Figure 3.13 Proportion de Postures de Sollicitatior I'Accouplement (moy + ES) prises pour
chacun des deux types de chant, pour les femellesninantes et pour les femelles subordon-
nées. NS : Non Significatif. * P < 0.05
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Discussion sur l'influence du contexte lors du
choix de partenaire

I/ Les cycles de reproduction du canari domestiquest leur
impact sur le choix de partenaire

Variation quotidienne des réponses des femelles

Nos résultats n'ont pas pu montrer de variatiogsiicatives du nombre de postures au
cours de la journée. Delville et al. (1986) a t@®wu contraire une grande variabilité journaliere
dans le comportement sexuel des femelles de cgdlpsnaises. D’aprés cet auteur, deux
mécanismes peuvent expliquer ces variations : thé#gement de comportement du male et 2)
I'horaire de I'oviposition. Dans notre étude, leéles sont remplacés par le playback de chants, ce
qui élimine la premiere de ces deux variables. batg qui a lieu au matin chez le canari
domestique, peut au contraire avoir un impact ayrise de PSA. Néanmoins, cet impact n'a pas
été décelable. Puisque le pic de production de &$Antérieur a la date de ponte du premier ceuf,
il est probable que I'heure de ponte ne puissentas/enir sur les réponses sexuelles. L'impact de
I'oviposition et des modifications hormonales gléeproduit n’est donc que trés faiblement
visible sur la production de PSA.

D’une facon générale, nos analyses semblent indigne baisse de sélectivité au cours de
la journée. Les femelles, dont le choix se poes targement sur les chants avec une phrase A16
au matin, ne montrent plus de préférences pous pbitase en début d’apres-midi. Une différence
significative de sélectivité apparait d'ailleurdrenla fin de la matinée et le début de I'apréesimid
Il semble donc que la matinée soit une période aywopriée a la recherche et a I'évaluation des
partenaires sexuelles chez les passereaux (Reif).1@8pendant, alors méme que l'aube semble
étre la période la plus propice du point de vuerdakes (Part 1991 ; Staicer et al. 1996 ; Poesel et
al. 2006 ; Dalziell 2008), nos résultats montrene da sélectivité des femelles n’est pas plus

importante au début gu’en fin de matinée ou qu@nés. Les variations observées ne semblent
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donc pas avoir évolué de facon a favoriser unedgragélectivité au moment de la journée pendant

lequel les males paradent le plus.

Variation des réponses des femelles au cours du dgade ponte

Notre étude confirme le fort taux de réponses dewefles de canaris domestiques quelques
jours avant le début de la ponte (Leboucher €t%94 ; Amy et al. 2008). Ici, le pic de réponses a
lieu entre les jours J-3 a J-1 (JO est la dateatdepdu premier ceuf). Ces jours correspondent
également au pic de fertilité des femelles (BirkHest al. 1996). L’augmentation significative du
taux de réponses sexuelles des femelles pendaet pétiode est similaire a celle attendue
(Birkhead & Mgller 1992).

Les chances pour que les copulations conduisenteafertilisation des femelles sont
particulierement importantes pendant les jourspgéicédent la ponte des ceufs. C’est & ce moment
que lintérét des femelles a choisir les meillemnéles est le plus fort. Ainsi, la correspondance
entre le pic de sélectivité et le pic de fertiléérait une valeur adaptative. En effet, nous avons
trouvé un effet paralléle de la date de ponte sualix de réponses et la sélectivité. Comme les
chances d'étre fertilisées par les copulationsogtiiieu entre les jours J-3 et J-1 sont plus gegand
les femelles devraient étre plus sélectives durerte période. Cependant, exception faite du jour J
-1, pour lequel la sélectivité est significativerh@lius importante que pour le jour J-6, aucune
autre différence significative n'est décelée dares rests. Cette absence de différences
significatives peut étre due au faible nombre dendes. En effet, si la plupart des femelles ont
répondu entre J-3 et J-1, peu ont répondu en delearstte période, ce qui a fortement contribué a

réduire la force de nos analyses statistiques.

Variation des réponses des femelles entre les cyslde ponte
Le nombre total de réponses entre les trois prenciggles de ponte des femelles varie de

facon significative. Les femelles produisent plsrédponses lors du premier cycle que lors du
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second et plus lors du second que lors du troisi@ngele nombre d’'ceufs pondus par cycle va
généralement en décroissant. Nous pouvons donclucent) que les femelles investissent
davantage d’énergie dans les premiers cycles de gdr2) que la baisse de l'investissement des
femelles dans la reproduction se traduit par umeirdition de la production d’ceufs et une
diminution de l'investissement dans la reproduction

Nous pouvons également observer une diminution rpssiye des préférences des
femelles, ce qui pourrait traduire un plus faibledstissement. Ainsi, nous pouvons noter que les
femelles choisissent les chants avec une phrasepui® que ceux avec une phrase A8 lors des
deux premiers cycles, mais pas lors du troisieneeix[processus peuvent expliquer cette absence
de significativité lors du troisieme. En premieedj les femelles peuvent ne pas avoir de
préférences pour un type de chant lors de ceéroisicycle. Cela reviendrait a dire que les chants
auraient alors pour elles la méme valeur réactagémst également possible que la valeur des
chants soit reconnue par les femelles, mais queseel n'investissent que peu d’énergie dans le
choix du partenaire. Dans ce cas, les femellespnregissant un chant de bonne qualité,
n’investiraient malgré cela pas davantage dénempms la prise de PSA. Les femelles
produiraient donc un seuil maximal de réponsesligs'ene dépasseraient pas quelle que soit le
chant gu’elles entendent. Si le chant A8 est prodglece seuil, alors il n'est plus possible
d'observer de différences significatives avec desitchants plus réactogénes. Une autre
explication peut néanmoins étre proposée. Les femayant, pendant deux cycles de ponte,
montré des préférences pour les chants A16 et mtggs réussi a mener une couvée a terme, il se
peut qu’elles modifient leurs réponses comporteaieataux chants des males (Choudhury 1995).
Deux modifications sont possibles. Soit, seule pagie des femelles a changé ses choix en
fonction de leur expérience précédente, soit unesbale sélectivité importante a pu s’effectuer
lors du troisieme cycle de ponte.

Or, malgré une tendance a la baisse, nos résokat®us permettent pas d’affirmer que la

sélectivité de la femelle diminue au cours des egale pontes successifs. La proportion de
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réponses prises pour les chants avec une phraseé\térie pas de facon significative entre les
différents cycles de ponte. Si I'expression dedépefices a un colt (Jennions & Petrie 1997 ;
Widemo & Saether 1999 ; Qvarnstrom 2001 ; CottoaleR006a), elle semble cependant moins
colteuse que l'investissement dans la productioaus et dans I'élevage des jeunes. Au cours
d'une saison de reproduction, il est donc possilple les femelles voulant réduire leur
investissement diminuent en premier lieu la produact’ceufs et le nombre des accouplements.
En revanche, Qvarnstrom et al. (2000) a trouvévaniation lors de l'investissement de la femelle
dans le choix du partenaire en relation avec I®rde la nichée. Cependant, cette étude a été
menée chez le gobe-mouche nBicedula hypoleucaun oiseau fortement territorial, chez qui la
femelle doit parcourir des distances importantesr gevaluer la qualité des méales. Le canari
domestique est quant-a-lui issu du canari sauvage, espéce semi-coloniale (Newton 1972).
D’aprés Mgller & Birkhead (1993), la recherche dpartenaire sexuel lui est probablement moins
colteuse que chez les especes territoriales. Demespéeces territoriales seraient plus susceptible
de baisser leur investissement dans la reprodudtimgue la saison avance que les especes
grégaires. Enfin, il ne faut pas négliger que lisgaux testés sont observés en laboratoire et que
les conditions du milieu ne varient pas durantddigxpérimentation. Or, I'étude de Qvarnstrom
et al. (2000) a été menée sur des sujets en lideatgariation de leur investissement peut donc
étre liée a la saisonnalité de facon indirecte,|'pgermédiaire d’'une adaptation a des conditions

du milieu changeantes.

lI/ L'impact du rang hiérarchique sur la sélectivité des femelles

Au contraire, la sociabilité du canari domestiqugraente les co(ts liés aux compétitions
intra-sexuelles. Si la compétition intra-sexuebé @rincipalement connue chez les méles, elle est
également présente chez les femelles, d’ou l'ihtdtétudier les relations entre les facteurs
sociaux et le choix du partenaire sexuel. Or, d¢efbttendu du rang social sur les réponses

sexuelles des femelles de canari domestique n’appaétre mis en évidence. La motivation
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sexuelle, les préférences et la sélectivité degllesmde canari domestique étaient similaires pour
les oiseaux dominants et les subordonnés.

Des facteurs que nous n'avons pas pris en compte de notre expérience jouent
également un réle dans I'établissement des rarmmawo Ceux-Ci peuvent par exemple étre liés a
'age (Landau 1951a ; Kim & Zuk 2000), a la capact se battre (Jonart et al. 2007), a la
motivation (Jonart et al. 2007), a l'agressivitdckeén et al. 1990), aux capacités cognitives
(Pravosudov et al 2003 ; Pravosudov et Omanska)280%istoire de vie (Landau 1951b), etc.

Les facteurs hiérarchiques ont des effets majaurtessuccées reproducteur des males. En
effet, chez les espéces ou la compétition intrasiéx est forte, les méles dominants réussissent a
s’approprier plus de femelles que les males sulmoré® (Leboeuf & Reiter 1988 ; Andersson
1994 ; Pizzari et al. 2002). En revanche, les &ffetr la femelle sont moins évidents, puisque le
succes reproducteur des femelles a une varianaedga moins importante que celle des males
(Bateman 1948). Néanmoins, chez les especes paatige lek, les femelles dominantes
empéchent les femelles subordonnées d’accéder ailleuns males (Karvonen et al. 2000), et
cette tendance est supposée encore plus imponaote les especes socialement monogames
(Slagsvald et al. 1992 ; Rosvall 2008). Ainsi, leselles dominantes ont un statut privilégié car
elles peuvent s’approprier les meilleurs méales,abbgs d’occuper les meilleurs territoires et
d’assurer la meilleure descendance. Il en résulee malgré une faible variance dans le succes
reproducteur de la femelle, les femelles dominaontdgsun meilleur succés reproducteur que les
femelles subordonnées (Vehrencamp 1977).

Dans l'expérience décrite, les résultats ont perdiidserver la mise en place d'une
hiérarchie entre les femelles de canaris dome&tiqusses dans une méme cage, basée sur
I'agressivité et la motivation des femelles (Ram&aiRatcliffe 2003). En revanche, aucun impact
du statut social de la femelle et de leur séleétivis-a-vis du chant des méales n’a pu étre trouvé.
Les préférences des femelles sont toujours dirigéesles mémes types de chants, contenant les

phrases A16. Pour expliquer I'absence de différersignificatives entre les choix des femelles
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dominantes et subordonnées, nous pouvons formblgrothése selon laquelle les oiseaux, en
concurrence pour I'acces a la nourriture lors déstgsts, ne le sont plus lors de la seconde partie
de I'expérience. Les femelles sont dans des caghgiduelles, séparées les unes des autres par
une paroi opaque lors de la diffusion des chansgsixes conditions, elles ne subissent aucune
contrainte sociale lors de la prise de décisioréeolite du chant des males et peuvent donc
exprimer leur préférence. Or, en présence de nambrengéneres (Parisot 2004) les femelles
subordonnées s’apparient avec des males de maime lgalité puisque les femelles dominantes

s’approprient les meilleurs méales. Les canaris diiguees proceédent ainsi a un appariement

assorti, ou les meilleures femelles s’accouplertdes meilleurs males.
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Chapitre [l : La polyandrie et la
possibilité de revenir sur ses choix de
partenaire

Malgré la coexistence de ces processus complexebpix de la femelle ne se termine pas
forcément au moment des copulations. Des lors jfentelle s’est accouplée avec au moins deux
males, des mécanismes de sélection sexuelle ppglatoire se mettent en place (Eberhard &
Cordero 1995 ; Eberhard 1996 ; Birkhead & Mglle®89 Birkhead & Pizzari 2002).

La promiscuité sexuelle est un phénomene commponsstede de nombreux avantages par
rapport a un systeme monogame (Birkhead & PizZ#22 Simmons 2005). Dans ce contexte, la
pression de sélection a permis la mise en place eéveloppement d’'une large gamme de
mécanismes de sélection sexuelle post-copulalod® éjaculats de chacun des méles contiennent
un nombre de spermatozoides bien supérieur auxtgampeuvant étre fabriqués par la femelle. Le
sex-ratio opérationnel (Emlen & Oring 1977, voir4) est biaisé en direction des males. C’est
donc entre les spermatozoides des males gu’adiearhpétition pour avoir acces a la ressource

limitante, a savoir les ovules des femelles.

|/ La compétition spermatique

La compétition spermatique rassemble « toute fodmecompétition, a l'intérieur des
tractus génitaux des femelles, entre le sperme @l @u de plus de deux males pour la
fertilisation des ceufs d’'une seule femelle pendantycle de reproduction donné » (Danchin et al.

2005). Au niveau des spermatozoides, deux typesmétition peuvent se dérouler.

La compétition par exploitation
En premier lieu, la compétition spermatique parl@kgtion définit toute interaction
indirecte entre le sperme des males compétitetandin et al. 2005). Dans ce cas, I'enjeu est de
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parvenir au plus vite a fertiliser les ovules déeimelle. L’évolution a donc joué sur le caractere
quantitatif et qualitatif des spermatozoides.

S’intéresser a I'aspect quantitatif, revient a adé®r que les chances de fertiliser les ceufs
des femelles s’apparentent a une loterie, ou esIspermatozoide possede au départ les mémes
chances d'arriver a I'ovule. Une stratégie de rdpotion adéquate serait donc une production
intense de spermatozoides. Il a d’ailleurs été mogue les espéces polygames avaient une
production de spermatozoides plus intense que dpéces proches mais formant des couples
monogames (Parker 1970). Le fait que, dans un n@migrortant de taxons (incluant les insectes,
les poissons, les oiseaux et les mammiferes),lla thes testicules soit proportionnellement plus
importante chez les especes ou la compétition siEue est importante va dans le sens de cette
hypothese (Briskie 1993 ; Simmons 2005). En revansk focaliser sur I'aspect qualitatif des
spermatozoides revient a considérer la compéti@mmatique comme une course. Dans ce cas, il
peut étre intéressant de fabriquer des spermaezein moins grand nombre, mais plus efficaces.
Les spermatozoides les plus rapides ou les plista@ts auraient ainsi de meilleures chances de
féconder les ceufs de la femelle (Froman et al. 2QD& ainsi été montré que les spermatozoides
les plus longs étaient les plus efficaces chendesatodes (LaMunyon & Ward 1999) et chez les
oiseaux (Briskie et al. 1997). De méme, chez ldgpdamestique, les males possédant les gameétes
les plus rapides ont un pouvoir fertilisant supdri& celui des males dont les spermatozoides sont
plus lents (Birkhead et al. 1999). En général,dmpétition spermatique par exploitation agit sur

les deux aspects de la production des spermatazoide

La compétition par interférence

La compétition par interférence impliqgue une ludtdre les spermatozoides de plusieurs
males pour accéder aux ovules (Danchin et al. 2008)a impligue donc que les liquides
séminaux des males puissent réduire le pouvoimfimat du sperme de leur concurrents. Ce cas
est illustré par les mouches du vinai@@eosophila sp. chez lesquelles I'éjaculat des méales est

accompagné de nombreuses molécules chimiques riglue les fertilisations. Ces substances
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désactivent le sperme inséminé par les précédeatssniChapman 2001). Chez les humains,
Baker & Bellis (1988) ont également constaté que dgpermatozoides mal formés génaient
physiquement le déplacement des spermatozoidesals mompétiteurs. Méme s'il est difficile
de statuer sur l'origine de ce phénomene (ces mmadftions ont-elles été favorisées par
I'évolution ?), il est cependant certain qu’il ydas interactions entre le sperme provenant de

différents compétiteurs dans les tractus génitas<femelles.

Extension de la définition de la compétition spermtque

Employée dans un sens plus large, la compétitiemsgtique inclut également les attributs
morphologiques et comportementaux des males etaill forme du pénis, manipulation du
comportement de la femelle, interruption des cdpa de la femelle avec les rivaux, etc. La
compétition spermatique intégre alors de nombrautrea phénomenes. Une premiére stratégie
consiste a limiter le nombre d’accouplements ddelaelle. Chez les mouches du vinaigre,
certaines molécules produites par des glandes asrtkx systéme reproducteur male inhibent les
comportements reproducteurs de la femelle, notarhreanvolonté de s’accoupler (Chapman
2001). Les blessures liées aux accouplements esetg €également un codt important associé
aux accouplements, ce qui a pour effet de limgardmbre des accouplements successifs chez de
nombreux insectes (Blankenhorn et al. 2002 ; Eddgl.e2007). Le male peut également, par
différents biais, provoquer le rejet du sperme @esconcurrents, stocké dans les voies génitales
chez la femelle. Ce comportement est provoqué denfahimique chez la mouche du vinaigre
Drosophila melanogasterCertains fluides transmis lors des accouplem@més/oquent une
éjection de sperme de la part de la femelle (Sn®dkosken 2004). L'utilisation de moyens
physigques a également été décrite. Par exemplendéss de caloptéryx hémorroidahlopteryx
haemorrhoidalis asturica (Cordoba-Aguilar 1999) et de certaines espéces cdeards
(Montgomerie & Briksie 2007 — voir p. 23) disposeéigxcroissances sur I'organe copulateur, qui
enlévent mécaniquement le sperme inséminé par dssrprécédents. Ces derniers biaisent ainsi

en leur faveur la quantité de sperme inséminé. é3a{1983) a décrit un type de comportement
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similaire chez l'accenteur mouchet. Chez cette @spéd est possible d’observer des trios,

composés d’'une femelle et de deux males. Avantdesilations, les males effectuent alors une
parade complexe pendant laquelle ils stimulentdaque de la femelle. Aprés quelques minutes,
la femelle émet une défécation, parfois accompaduoéejet d’'une masse blanche composée du

sperme du rival. Les méles augmentent ainsi lealvahilité de fertiliser les ceufs de la femelle.

[I/ Le choix cryptique post-copulatoire

Avantages évolutifs et développement du choix crymue

De méme qu’avant les copulations, la femelle n’a pa role passif dans la sélection
sexuelle post-copulatoire, le mode de reprodugiimgandre leur donnant en effet la possibilité de
« choisir » parmi un important panel de phénotygpesspermatozoides. Le choix cryptique est
défini comme la possibilité d’'une femelle de sétaater les spermatozoides qui vont fertiliser ses
ceufs (Pizzari et Birkhead, 2000). D’un point de @uelutif, la femelle tire un avantage indirect a
étre sélective, car les caractéristiques des speroides ayant réussi a féconder ses ceufs sont
transmis aux spermatozoides de sa descendancelimagar le biais de I'hérédité (Briskie et al.
1997 ; LaMunyon & Ward 1999 ; Tregenza 2000 ; Frorahal. 2002 ; Tregenza et al. 2009). Un
processus d’emballement entre les performancespgmatozoides des males et la résistance des

femelles se met ainsi mis en place (Eberhard 1996).

Les mécanismes du choix cryptique post-copulatoire

De nombreux mécanismes de sélection des spermaésza@ixistent dans les tractus
génitaux des femelles. En premier lieu, la réceptb le transit des spermatozoides s’effectue
souvent dans un milieu hostile. La composition plosghimique et la réponse immunitaire dans
les voies génitales des femelles détruisent lagotughes spermatozoides avant méme que ceux-cCi
aient atteint l'utérus (Eberhard & Cordero 1995sLlanticorps anti-sperme reconnaissent les

spermatozoides comme du non-soi et les phagocgtenburs de leur migration. Cependant, les

132



Troisieme Chapitre : La Polyandrie et la Possilélide Revenir sur ses Choix de Partenaire

sites de reconnaissance du non-soi sur les sparaidés varient d’'un individu a l'autre. Ainsi, le
systéme immunitaire des femelles peut se montrer @l moins agressif envers les gameétes des
males (Wedekind 1994 ; Danchin et al. 2005). Le glewe Majeur d’Histocompatibilité (CMH)
semble pour cela jouer un rdle prépondérant. fis@un groupe de génes a fort polymorphisme
intervenant dans la réponse immunitaire, et enqudigr pour la défense contre le parasitisme. Le
génotype CMH, détectable sur la membrane des spezoides définit la réponse immunitaire de
la femelle en fonction de son propre CMH. La didskamce entre le CMH des deux partenaires
favorise la migration des spermatozoides tandisleueressemblance active le processus de leur
élimination.

En fin de parcours, les spermatozoides doiventtpmdans I'ovocyte. Or celui-ci est
souvent entouré d’'une membrane protectrice jouamble dans I'évitement de la polyspermie : la
zone pellucide, chez les mammiféres, ou I'envelogpline, chez les amphibiens et les reptiles.
Ici encore, des sites de reconnaissance entreel@ngfozoide et I'ovocyte, ainsi que des sites
d’encrage sont nécessaires. La compatibilité dasx deembranes est donc une condition

indispensable de la fécondation de I'ceuf.

Rejet immédiat du sperme

De facon similaire a ce qui a été fait pour la céfitpn spermatique, il est possible
d’étendre la définition du choix cryptique aux cartpments permettant de biaiser le résultat des
copulations en faveur de certains partenaires.iAlagejet de sperme aprés les accouplements
semble étre une des facons de réduire, pour lallEenee probabilité d’étre fécondée par certains
males.

En effet, chez beaucoup d’espéces, il est posgildela femelle éjecte du sperme de ses
organes de stockage (Davies 1983 ; Snook & Hoské4 2 Wagner et al. 2004 ; revue dans
Pizzari 2004). La sélection sexuelle post-coputat@eut également avoir lieu plus tét, avant

méme la migration du sperme dans les organes dkagfe de la femelle. Chez les oiseaux, le
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cloaque, qui est I'extrémité anale du tube digestt également le réceptacle de la semence du
male. A ce stade, la femelle a la capacité d'efiectun choix cryptique. Pizzari et Birkhead
(2000) ont décrit ce phénoméne chez la poule doguestChez cette espece, les males combattent
pour établir des hiérarchies. Cette hiérarchiegdirie choix des femelles. Les femelles
s’accouplent préférentiellement avec les males danis. Néanmoins, les méles subordonnés,
plus lourds et plus forts qu’elles, peuvent folesrcopulations. Ce comportement est une stratégie
de reproduction alternative. Cependant, les autentsobservé que les femelles rejettent plus
freguemment le sperme de ces males subordonnés lglangpremiére défécation aprés une
copulation forcée qu’aprés une copulation acceptéec des males dominants. Cette étude
supporte donc l'idée d’une relation entre le rangia des males et la sélection sexuelle post-

copulatoire des femelles.

Le choix cryptique directionnel

Cette derniere étude illustre un autre phénomérmsDe cas décrit, les femelles
favorisent, aprés l'accouplement, leur fertilisatipar les males dominants. Ses choix post-
copulatoires correspondent a ceux pré-copulatdibass une telle situation, le choix cryptique de
la femelle est dit « directionnel ». D’'un point dee théorique, il est avantageux de pratiquer une
telle stratégie pour éviter des colts liés au cpo&copulatoire comme le harassement sexuel. En
revanche, les femelles s’exposent aux codts li@saagouplements, comme la transmission de
maladies, les blessures, etc. Des exemples depeedsy choix cryptique sont rares. Pour les
especes chez lesquelles il existe une possibiligéxpdmer ses préférences avant les
accouplements, le choix cryptique directionnel mlus lieu d’étre. En revanche, il est
probablement plus commun quand la femelle ne peutgsister aux males.

Dans ce chapitre, nous nous fixons comme objedijfsd’'observer I'existence d’un
processus de rejet du sperme chez les femellesadarie domestiques, 2) de définir les
mécanismes d’éjection du sperme inséminé et 3)sdivier si ce rejet de sperme correspond a un

choix cryptique directionnel.
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Premiere expérimentation : le nombre de
défécations augmente a I'ecoute de chants
hautement reactogenes

Apres les accouplements, les femelles d'oiseauxvepduéjecter le sperme de leur
partenaire dans leurs défécations. Si les femeleesanaris domestiques effectuent un choix
cryptique directionnel de cette facon, alors, etlesraient produire davantage de défécations a
I'écoute de chants de bonne qualité. Dans la prengpérience de ce chapitre, les femelles sont
exposees a des chants de différentes qualités.rémsnses observées sont le nombre de
défécations produites par les femelles. Quatrestyjge stimuli sont utilisés, afin d’augmenter la
différence entre leurs valeurs : des chants avecplinase A16 hautement réactogene, des chants

sans phrase A16, des chants hétérospécifigue® gtariode de silence.

I/ Matériel et méthodes

Les oiseaux proviennent du méme élevage que cdisésitdans les chapitres précédents
(voir p. 71). A ce titre, ils ont été gardés daas btabulations avant les tests, et en caisson
d’isolement acoustiqgue pendant la durée des tEstgevanche, les chants diffusés et la collecte

des données sont différentes des premieres expéations.

Les chants des males

Trois types de chants sont utilisés : des chamtsadaris domestiques (CD), des chants de
canaris domestiques dans lesquels nous avonséntégrphrase A, hautement réactogene (CDA),
des chants hétérospécifiques (H) et une périodsildece d’'une durée équivalente aux autres
types de chants testés (Sil). Nous avons séle&idihnchants pour chaque catégorie, venant de
dix oiseaux différents. Les chants CD ont été éhals facon a obtenir une durée globale de dix

secondes (Fig. 4.1a), ce qui est compris dan®fimtle de durée normale (Guttinger 1985). Pour
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les CDA, nous avons utilisé les mémes chants que les CD, mais nous avons remplacé une
phrase de ce chant par une phrase A (Fig. 4.2bpldce de cette phrase A differe d’'un chant a
I'autre. Pour le premier chant, la phrase A délautéempg = 0 s, pour le second, elle démarite a
=1 s, etc. Dix phrases A différentes provenardidenales différents sont utilisées (Fig. 4.1c). Un
playback global est composé de trente répétitionsiédme chant diffusé alternativement avec une
période de dix secondes de silence. On obtient dirglaybacks par type de chant de canaris
domestiques. Chacun d’eux dure dix minutes, aveq aninutes de chant et cing minutes de
silence. Pour les chants H, nous avons égaleméatdix playbacks différentReux chants ont
été sélectionnés pour chacune des cing espécemmsy. le verdier d’Europ@arduelis chloris

le serin cini, le tarin des auln€arduelis spinusle pinson des arbres et le troglodyte. Ces espéece
appartiennent toutes au groupe des oiseaux chargeueprésentent un échantillon représentatif
des passereaux du Paléarctique. Si la durée du clégale pas les dix secondes, nous respectons
la durée naturelle de ce chant et jouons sur lescgs afin que ces playbacks durent également
dix minutes, avec cing minutes de chant et cinguteism de silence (Fig. 4.1d). Ces chants sont
diffusés avec le méme matériel que décrit précédmmigvoir p. 74). Enfin, nous diffusons une

période de silence de dix minutes.

Protocole expérimental

Cette premiére expérience s’est déroulée en deape®t Dans un premier temps, les
femelles ont été testées en jours courts, avattediéstées en jours longs dans un second temps.
Les femelles ont été maintenues dans des cagdasigpe (35 x 20 x 23-25 cm), disposées dans
les caissons d’isolement acoustique (voir p. 76).thpis de sol en plastique peut se glisser a
I'intérieur des cages et étre récupéré sans aeswib d’ouvrir les cages.

En jours courts, 15 femelles ont été testées. Demelles malades ont été retirées de notre
groupe expérimental pour les expériences en jaurgsl soit treize femelles au total. Les haut-

parleurs sont placés dans les caissons d’isoleguémte minutes avant le début du test pour éviter
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Sonagrammes des différents types de chants diffusés
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Figure 4.1 Exemples de sonagrammes utilisés lorsdexpérimentations. a. Chant CD de ca-
nari domestique. b. Chant CDA de canari domestiquécluant une phrase A. c. Détail de la
phrase A. d. Chant hétérospécifique de tarin des #nesCarduelis spinus
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le stress d0 a la manipulation des cages. Chaquee dg chant décrit au début du chapitre

précédent est joué une fois par jour, dans un catéatoire. Nous testons ensuite le caisson
suivant, et effectuons ainsi un roulement avanteglenir au premier caisson et de recommencer,
en diffusant un autre type de chant. Cinquante tegsont laissées entre deux chants consécutifs
afin que nous puissions avoir le temps de testenldres caissons (Fig. 4.2). Avant chaque test,

nous retirons le tapis de sol et en plagons un ey

Analyse des résultats
Pendant la période de jours longs uniquement, nbservons directement les PSA qu’ont
prises les femelles a I'écoute des différents tyfmshants. En jours courts comme en jours longs,

nous comptons le nombre de défécations présentéds tpis de sol pour nous assurer gu’aucune

Calsson 1
Cll“ll'l?.é
;
i
Caisson 3 |
CI!IIH'I‘E
L | |i|||| ||||i|---!
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Periodes de pré-diffusion Periodes de difTusion

Figure 4.2 Ordre de diffusion des chants pour les uwptre caissons. L’axe horizontal
représente le temps écoulé. Chaque alignement hasigtal représente un caisson unique. En
gris soutenu sont représentés les temps de latereveant le début de la diffusion. En gris plus
clair sont représentées les périodes de diffusio@haque début de diffusion correspond avec
le début de la période de latence du caisson suitan
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de celles-ci n'ait été manquée par nos observatilirestes. Nous comparons ces résultats en
utilisant une ANOVA a mesures répétées lorsquedtilblution des PSA et des défécations suit
une loi normale. Si la répartition des réponsessuie pas une loi normale, nous utilisons une
ANOVA a mesures répétées sur les rangs de classebm@sncomparaisons post-hoc sont réalisées

avec les tests de Student-Newman-Keuls.

lI/ Résultats de la premiere expérimentation

L’'impact du chant sur le nombre de postures de soititation a I'accouplement

En jours longs, une moyenne, 0,49 £ 0,21 PSA (m&5}ont été prises pour 10 minutes
de chant diffusé. La répartition de ces PSA ed kaggement influencée par le type de chant
(ANOVA a mesures répétées sur les rangs de clasgserpe= 19,08 ;N = 13 ;P < 0,001). Les
femelles sollicitent davantage les accouplementsgldelles entendent un chant de Canari
Domestique avec une phrase A que lorsqu’elles daténun chant de Canari Domestique sans
phrase A, et davantage lorsqu’elles entendent @amtctie Canari Domestique que quand elles
entendent un chant Hétérospécifigue (SNK = 13 ;P < 0,05 ;PSApa (Moy + ES) = 0,77 +

0,33 :PSAp (Moy = ES) = 0,58  0,25PSA, (moy + ES) = 0,20 + 0,10 — Fig. 4.3).

L'impact du chant sur le nombre de défécations engurs courts

En jours courts, les oiseaux ont produit une mogede 1,34 + 0,12 (moy * ES)
défécations pendant les dix minutes de test. Cepenth répartition de ces défécations ne s’est
pas faite au hasard (ANOVA a mesures répétéeesuahgs de classement = 24,74 N =14 ;
P < 0,001). Les femelles ont en effet produit sigaifivement moins de défécations lors des
périodes de silence que lors de la diffusion deis tiypes de chants (SNKN = 14 ;P < 0,05 ;
Defcpa (Moy £ ES) = 1,55 £ 0,16 Defcp (moy + ES) = 1,49 £ 0,15Defy (moy + ES) = 1,33 +

0,10 ;Defs; (moy £ ES) = 1,00 £ 0,12 — Fig. 4.4).
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Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemeirprises par les
femelles en jours longs
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Figure 4.3 Nombre de Postures de Sollicitation aAccouplement (moy = ES) produites en 1
minute a I'écoute des différents types de chant. CDCanari Domestique, CDA : Canari Do-

mestique avec une phrase A, H : Hétérospécifique.nd couleur différente montre une diffé-

rence significative (P < 0,05). Aucune PSA n’a eilell pendant le silence.

L'impact du chant sur le nombre de défécations engurs longs

En jours longs, le nombre de défécations prod@itedix minutes est de 0.68 + 0.06 (moy
+ ES). La répartition des défécations differe digativement d'un type de chant a l'autre
(ANOVA a mesures répétées = 5,06 ;N = 13,P = 0.005 ;Defepa (Moy + ES) = 0,79 + 0,067 ;
Defcp (moy £ ES) = 0,68 + 0,069Defy, (moy £ ES) = 0,64 £ 0,06Defs; (moy = ES) = 0,59 +
0,066 — Fig. 4.5). Le test post-hoc de Student-Nemaeuls révéle que le nombre de défécations
produites par les femelles lors de I'écoute desitshavec une phrase A est significativement
supérieur au nombre de défécations produites psuadtres types de chants ou pour la période de

silence (SNK N =13 ;P < 0.05).
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Nombre de défécations des femelles en jours courts
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Figure 4.4 Nombre de défécations (moy + ES) prodds a I'écoute des différents types de
chant en jours courts. CD : Canari Domestique, CDA Canari Domestique avec une phrase
A, H : Hétérospécifique, Sil : Silence. Une couleuwtifférente montre une différence significa-
tive (P < 0,05).
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Figure 4.5 Nombre de défécations (moy + ES) prodds a I'écoute des différents types de
chant en jours longs. CD : Canari Domestique, CDA Canari Domestique avec une phrase
A, H : Hétérospécifique, Sil : Silence. Une couleuwtifférente montre une différence significa-
tive (P < 0,05).

Nombre de défécations
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Deuxieme expérimentation : une augmentation
du nombre de deféecations se traduit par une
éjection de sperme plus fréequente

Pour compléter la premiere expérience de ce cleapitne expérience similaire a la
précédente a été réalisée, mais sur des femedemns’précédemment accouplées. Comme des
spermatozoides sont souvent observés dans lesatiéféc de femelles d'oiseaux aprés les
accouplements, cette seconde expérience a pouleltester si ces éjections de sperme sont plus
fréequentes a I'écoute de chants de bonne quak fémelles sont accouplées avec un male, puis
un playback leur est diffusé. Les mémes quatrestyfgestimuli que dans la premiére expérience
leur sont présentés : des chants avec une phraBedk$ chants sans phrase Al6, des chants
hétérospécifiques et une période de silence. Nollectons les défécations produites et regardons
si le sperme du méale accouplé y est présent.

Avant les expérimentations, les femelles se troudams les conditions de maintenance
standards décrites au premier chapitre (voir p. L& mémes chants que dans l'expérience

précédente sont présentés (voir p. 135).

I/ Matériel et méthodes

Protocole expérimental

Vingt méles et vingt femelles on été transférés dexbulations dans des caissons
d’isolement. Les oiseaux ont été maintenus dangniésies conditions que pour I'expérience
précédente (voir p. 136), a I'exception des cagesaont cette fois en métal, et du tapis, qui n'est
pas plastifié, mais en papier kraft. Nous appliquame photopériode de jours longs pour
provoguer les réponses sexuelles.

Pour initier I'expérimentation, nous placons enskemin male et une femelle dans une

cage en plastique (voir p. 136) pendant dix minug&snous n’observons pas d’accouplement
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(avec un contact cloacal prolongé), nous retiren®dle et en présentons un nouveau a la femelle.
Si trois males consécutifs ne cochent pas la fematbus changeons de femelle et renouvelons
cette expérimentation. Si une ou plusieurs copuiationt lieu durant ce temps, nous retirons le
male, puis commencons a diffuser un des mémesshaet pour la premiére expérience (voir p.
135). Pendant la durée du test, nous notons le rodéPSA produites par les femelles. A la fin
des dix minutes de test, nous collectons chaquécdidn produite par la femelle, et les observons
avec un microscope a grossissement x 100, pourndée&r la présence ou l'absence de
spermatozoides. Une femelle n'est testée qu'ureedar jour pour contrdler I'effet que pourrait
avoir I'accumulation de partenaires sur ses déussibe lendemain, la méme femelle est retestée,
mais avec un male différent.

Typiquement, les femelles de canaris domestiquasusent des PSA entre les jours J-4 et
J+3, en considérant le jour JO comme étant ladagonte du premier ceuf (Amy et al. 2008). De
facon similaire, dans notre étude, nous n’avonsgiservé d’accouplements en dehors de cette
période. Aucune copulation forcée n'a été obserpasque la résistance de la femelle (postures
de menace) envers le male est dissuasive.

Sur les vingt femelles testées, seules quatorzaampté de copuler au moins quatre fois.
Parmi elles, seules dix ont rejeté au moins une dai sperme dans leurs défécations. Toutes les

autres femelles ont donc été retirées des anayatstiques.

Analyses statistiques

Aussi bien pour 'analyse du nombre de PSA que fmoombre de défécations et de rejets
de sperme, nous avons utilisé, lorsque les valsuirgient une loi normale, des ANOVA a
mesures répétées, suivies du test post-hoc derstNégayman-Keuls (statistiques paramétriques).
Lorsque la répartition des données ne suit padaim®rmale, nous avons utilisé une ANOVA a
mesures répétées sur les rangs de classementmégalsuivie par la méthode de Student-

Newman-Keuls pour les tests post-hoc (statistiquesparamétriques).
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lI/ Résultat de la deuxieme expérimentation

L’'impact du chant sur le nombre de postures de soititation a I’/Aacouplement

En moyenne, les femelles ont pris 1,45 + 0,39 (m®85) PSA pour dix minutes d’écoute
des chants. On note une hétérogénéité dans latit@pade ces PSA (ANOVA a mesures
répétées F = 4,94 ;N = 10,P = 0,020 — Fig. 4.6). Ainsi, les femelles ont (#j46 + 0,63 (moy *
ES) PSA a I'écoute des chants avec une phraseniecd,28 + 0,6 (moy £ ES) PSA a I'écoute
des chants sans phrase A et 0,61 = 0,23 (moy xaEScoute des chants hétérospécifiques.
Contrairement a la premiére expérience, les chamex une phrase A ne produisent pas
significativement plus de PSA que les chants sanasg A (analyse post-hoc avec la méthode de
Student-Newman-Keul® > 0,05). En revanche, ces chants provoquent dagarte PSA que les
chants hétérospécifiques (SNR, < 0,05). Les chants de canaris domestiques sarasei

n'induisent pas plus de PSA que les chants hétécifgpues (SNKP > 0,05).

Nombre de Postures de Sollicitation a I’Accouplemdrdes femelles
en fonction du type de chants

NS
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< 31
(0)]
o 25
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Figure 4.6 Nombre de Postures de Sollicitation aAccouplement (moy = ES) produites en 10
minutes a I'écoute des différents types de chant.BC:. Canari Domestique, CDA : Canari Do-
mestique avec une phrase A, H : Hétérospécifique.P < 0,05 ; NS : Non Significatif. Aucune
PSA n’a eu lieu pendant le silence.
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L'impact du chant sur le nombre de défécations

Dans la seconde expérience, les femelles ont gradei moyenne de 0,89 + 0,13 (moy +
ES) défécations pour dix minutes de test apresceouplement. Le nombre de défécations est
supérieur pour les chants avec phrase A que psuwuutres chants et pour le silence (ANOVA a
mesures répétées sur les rangs de classenfentl 0,54 ;N = 0 ;P = 0,015, suivi par un test post-
hoc de SNK pour les comparaisons multiplés= 10,P < 0,05 — Fig. 4.7). Nous avons observé
une moyenne de 1,62 + 0,31 (moy + ES) défécations l@ chant CDA, 0,70 £ 0,21 (moy + ES)

défécations pour le CD, 0,683 + 0,16 (moy + ES)rpetH et 0,57 + 0,20 (moy + ES) pour le Sil.

L’'impact du chant sur le nombre de rejets de sperme

En complément, le hombre moyen d’éjections de spegst significativement supérieur
pour CDA que pour les autres types de chants (AN@MAesures répétées = 3,52 ;N = 10,
P = 0,028, suivi du test post-hoc de Student-Newkanls pour les comparaisons multiples :
N = 10,P < 0,05 — Fig. 4.8). Le nombre d’éjections de sgean dix minutes est de 0,38 + 0,04
(moy £ ES). Pour le CDA, ce nombre d’éjections dersie en dix minutes est de 0,75 £ 0,17
(moy = ES), de 0,27 + 0,11 (moy = ES) pour le CB,32 = 0,12 (moy + ES) pour le H et de
0,17 + 0,09 (moy £ ES) pour le Sil. Au final, nowieuvons que le pourcentage de défécations
contenant du sperme est similaire pour chaque tgehant (ANOVA a mesures répétées :
F=0,23;N=10,P=0,88):52,5 + 9,8 % (moy + ES) pour le CDA,B&, 14,9 % (moy = ES)

pour le CD, 47,9 £ 16,5 % (moy £ ES) pour le H @{73+ 18,6 % (moy + ES) pour le Sil.

Corrélation entre les trois parametres mesureés

Les résultats obtenus montrent une corrélation &@&site entre le nombre de
PSA produites et le nombre de défécations des flmeltest de Spearman
r = 0,365 ;N =76 ;P = 0,001). Or, ces déefécations sont la conditiommpque les

éjections de spermes puissent avoir lieu. Une datign entre le nombre de
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Nombre de défécations des femelles en fonction dgpe de chant
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Figure 4.7 Nombre de défécations (moy + ES) prodws a I'écoute des différents types de
chant. CD : Canari Domestique, CDA : Canari Domestjue avec une phrase A, H : Hétéros-
pécifique, Sil : Silence. Une couleur différente mure une différence significative (P < 0,05).
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Figure 4.8 Nombre d’éjections de sperme (moy + E@)I'écoute des différents types de chant.
CD : Canari Domestique, CDA : Canari Domestique ave une phrase A, H : Hétérospécifi-
que, Sil : Silence. Une couleur différente montrene différence significative (P < 0,05).

Nombres d’éjections de sperme
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défécations et le nombre d’éjections de spermedasic normale, les deux valeurs
n'étant pas indépendantes= 0,501 ;N = 76 ;P < 0,001). Le nombre d’éjections de
sperme est également positivement corrélé au nondmePSA que prennent les

femelles ( = 0,244 ;N =76 ;P = 0,034).
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Discussion la possibilité de revenir sur son choix,
le choix de sperme, la copulation extra-couple

Chez la plupart des oiseaux, la mise en place dpleone détermine pas la fin de la
sélection sexuelle, puisqu’environ 80 % des espéeesont pas sexuellement fideles a leur
partenaire social. Dans ces cas, la sélection Beximéervient encore aprés les accouplements.
Parisot (2004) a pu démontrer que les copulatigtra-€ouples et les paternités extra-couples ont
lieu chez le canari domestique, et que les makeglies attractifs (chantant des phrases A) en
tiraient un bénéfice en termes de succes repragiucependant, aucune étude n’a, jusqu’a
présent, démontré le role de la sélection sexymlkt-copulatoire dans la production de jeunes
avec une paternité extra-couple. Dans notre énmles avons pu démontrer que des processus de
choix du sperme existent chez cette espéce.

En premier lieu, nous avons pu démontrer que, ensjtongs, les chants de Canari
Domestique avec une phrase A (CDA) avaient uneeénfte sur la production de défécations des
femelles. Ce premier résultat confirme les travatisbuant une valeur particuliere a la phrase A
(Vallet & Kreutzer 1995 ; Vallet et al. 1998). Effiet, alors que les femelles produisent un nombre
de défécations similaire pour les chants de Carawmimestiques sans phrase A (CD), pour les
chants Hétérospécifiques (H) et pour les périodessiience (Sil), les femelles défequent
significativement plus souvent quand elles entendes diffusions de chants avec une phrase A.
Jusqu’a présent ce type de réponses a un chantita kaleur attractive n’avait jamais été
inventorié, puisque les réponses des femellesauté de chants attractifs étaient la production de
Postures de Sollicitation a I'’Accouplement (PSAeizer et al. 1991), une production de cris de
contact (Nagle et al. 2002), l'accélération de tmnstruction de nid (Kroodsma 1976),
'augmentation des taux d’androgénes déposés danzlifs (Gil et al. 2004 ; Tanvez et al. 2004)
et la quantité de vitellus et d’albumen (Garciargadez 2009).

L'intérét de la production d’'un tel comportement é&s role qu'il peut avoir dans la
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sélection sexuelle post-copulatoire. Dans la sescgxpérience que nous avons réalisée, nous
avons pu montrer qu’apres une copulation, les téjezdes femelles étaient liées a une éjection
de sperme. Davies (1983), Gowaty & Buschhaus (199&Yari & Birkhead (2000) et Pizzari et
al. (2002) ont déja observé ce phénomene chezdeaux et ont suggéré que I'éjection de sperme
apres la copulation était un moyen efficace powisih(ou influencer) le male fertilisant les ceufs.
Par ailleurs, Snook & Hosken (2004) ont montré usperme peut étre rejeté des tubules de
stockage de la femelle, en particulier s'il esemié depuis longtemps et qu'il a perdu de son
pouvoir fécondant (Wagner et al. 2004). Dans néttale, il est trés improbable que le sperme
retrouvé dans les défécations des femelles progides organes de stockage, car la copulation a
eu lieu juste avant I'éjection. De plus, quelle goé la provenance du sperme éjecté, le processus
cognitif guidant la décision de la femelle débuae [evaluation de la qualité du chant du méale. Le
choix cryptique directionnel est donc mis en évigepar cette expérience.

Les deux expériences de cette étude ont pu régaker 1) les femelles étaient capables
d’évaluer la qualité du chant du male et pouvapentiuire une réponse appropriée en décidant de
déféquer avant de copuler avec le second male,idéwascomme un meilleur partenaire
(hypothése du choix cryptique des femelles) et/ble males qui produisent des bons chants
pouvaient induire le rejet du sperme des rivauxligaifemelles en manipulant leur comportement
(hypothese de la compétition spermatique). Dansdisx cas, un male chantant des chants
attractifs augmente ses chances de fertiliser l&fs aes femelles, puisque le ratio du sperme
transmis par les différents males n’est pas uniguérdéfini par la quantité inséminée (nombre
d’accouplements x quantité de semence inséminéeag@uplement), mais également par le
résultat de I'éjection de sperme lors des déféanates femelles (nombre d’accouplemer® x
[quantité de semence inséminée - quantité rejetée])

Dans la situation présente, puisque la femelle pliner une partie du sperme inséminé
par le premier male pour augmenter les probabitjtées ses ceufs soient fécondés par un second

male bon chanteur, un nouvel exemple de choix yptdirectionnel est décrit. En effet, le
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critere de choix de la femelle apres la copulatonrespond a celui qu’elle utilise avant les
copulations (Birkhead & Pizzari 2002).

Le méle et la femelle peuvent tirer chacun un béeéfe ce phénomeéene. Du point de vue
de la femelle, en cas de copulations multiplessilintéressant de favoriser un « meilleur » second
partenaire plutét que le premier rencontré. Pdewr$, comme les canaris sauvages sont des
oiseaux grégaires (Newton 1972), les femelles panibablement courtisées par plusieurs males
(Mgller & Birkhead 1993 ; Voigt et al. 2003). Il re¢t donc avantageux d’exercer un choix
cryptique directionnel pour augmenter l'attracttvide sa descendance (Andersson 1994 ; Hill et
al. 1994 ; Birkhead & Pizzari 2002). De plus, lesntlles de canaris domestiques peuvent
reconnaitre le chant de leur partenaire (Bégul.€t998, 2006). Si la sélection post-copulatoire
est sous leur contrble, comme peut le suggérexgdrimentations, elles pourraient évaluer a quel
point il est intéressant de se débarrasser du gpEisgéminé par leur partenaire pour augmenter la
diversité génétigue de leur descendance (Simmoi@%)2Enfin, le rejet de sperme apres
I'acceptation d’'une copulation pourrait étre unen® stratégie pour réduire les risques dus au
harassement sexuel (Gowaty & Buschhaus 1998).

Néanmoins, I'étude de Voigt et al. (2003) indigiadsence de paternité extra-couple dans
une population de Ile de Madere. Cette fidéligs demelles peut néanmoins étre due a des
conditions de vie difficiles (hypothése de la felmetontrainte — Birkhead & Mgller 1996 ;
Gowaty 1996), comme c’est le cas pour le serin @iui-Leitner et al. 1999). En captivité par
exemple, la paternité extra-couple est assez peéstaugmente le succes reproducteur des males
dominants, c'est-a-dire, de ceux chantant des ghraséactogenes (Tanvez et al. 2004).

Du point de vue du male, manipuler le comportententa femelle peut étre d’'un intérét
majeur pour pouvoir fertiliser ses ceufs. L'éjectida sperme grace a l'action du male a été
frequemment décrite. Les mécanismes associés @ iceérvention du male sont de nature
physique chez le caloptéryx hémorroidal (Cérdobailag 1999 ; Méndez & Codrdoba-Aguilar

2004), chez I'accenteur mouchet (Davies 1983) et ¢h seich&epia lycidagWada et al. 2005 ;
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2010), mais ils peuvent également se manifestdagtn chimique chez la mouche du vinaigre
Drosophila melanogastefSnook & Hosken 2004). Dans notre étude, les m@lasrraient
manipuler le comportement de la femelle en prodiisas chants de bonne qualité, et induire le
rejet du sperme des compétiteurs, ce qui augménkeratio de son propre sperme. Les males
capables de produire de bons chants seraient darec gompétitifs pour la compétition
spermatique et bénéficieraient d’un ratio de sptvamddes supérieur dans les voies génitales des
femelles (Pizzari 2004) en plus de bénéficier d'atteactivité élevée avant les accouplements. I
est cependant difficile de déterminer quel sexedXirigine de ce processus post-copulatoire. Il
semble néanmoins raisonnable de penser que ce demgat se situe a la limite entre la

compétition spermatique et le choix cryptique diefaelle.
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Discussion générale

I/ Choix et condition de la femelle

Nos résultats montrent que le choix du partendiez ¢e canari domestique suit le modele
théorique prédisant une baisse de la sélectiviéz t&s femelles en moins bonne condition. Deux
expériences nous permettent de soutenir cette Igpet Dans la premiere, les femelles en
condition altérée par le raccourcissement de lalles se sont montrées moins sélectives que
celles du groupe contréle. Dans la seconde, c’est différence dans la qualité du régime
alimentaire qui a eu un impact sur la sélectivas fémelles.

Il nest pas surprenant que les conditions d’alitagon modifient le comportement des
individus. Sa limitation ou sa qualité insuffisamst d’ailleurs une technique utilisée pour altérer
expérimentalement la condition physique chez désrgrodes (Hedrick 2005 ; Cotton et al.
2006b ; Edvardsson 2007 ; Barnes et al. 2008). dédades sur ces groupes ont d’ailleurs déja
montré une baisse de sélectivité des femelles uakes sont €levées avec une nourriture moins
riche (Cotton et al. 2006b ; Hebets et al. 200&p&hdant, une différence majeure existe entre nos
expérimentations et ces études. Dans nos expésielase deux groupes de femelles de canaris
domestiques n’ont connu une difféerence d’alimeatatiju’a 'age adulte. Elle n’intervient pas
dans le développement des oiseaux. La manipulatera condition des femelles n’est que
transitoire et non permanente comme dans les épudeddemment citées.

La condition de la femelle intervient dans le chdix partenaire a plusieurs niveaux. Si
I'évaluation de la qualité des males est coltecsmme c’est le cas chez les gobe-mouches noirs
(Slagsveld et al. 1988 ; Alatalo et al. 1988), alta femelle doit d’autant plus limiter son
investissement qu’elle se trouve dans une condition optimale (Jennions & Petrie 1997 ;
Widemo & Saether 1999 ; Qvarnstrom 2001 ; Cottoralet2006a). Dans un systéme social
monogame, comme c'est le cas chez le canari saudagecodts liés a la compétition intra-

sexuelle s’ajoutent a ceux de la recherche d’'utepaire (jennions & Petrie 1997). Les femelles
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en meilleure condition peuvent se montrer plus sgves envers leurs concurrentes moins
compétitives (Slagsvgld et al. 1992 ; Hoglund &tAla 1995 ; Karvonen et al. 2000). Un intérét
des femelles en moins bonne condition serait dé&iged leur choix vers des males moins
attractifs pour lesquels la compétition est moiégese (Riebel et al. 2009). Les expériences de
Holveck & Riebel (2010) ont montré que les femelliesdiamant mandarifiaeniopygia guttata

en mauvaise condition physigue sont plus attiréedgs chants des méles en mauvaise condition,
alors que les femelles en bonne condition préfdemnthants des méles en bonne condition. De
facon similaire, les expériences de Burley & Fo$2806) ont quant-a-elles pu montrer que des
femelles dont les plumes des ailes ont été racmsuree montrent plus de préférences pour les
males attractifs. Alors que la premiére expérigittaveck & Riebel 2010) montre une inversion
des préférences des femelles, la seconde (Burl&pster 2006) ne permet pas de conclure s'il
s'agit d’'une sélectivité amoindrie ou d'une absedeepréférence. Dans notre expérience, nous
montrons que les femelles de canaris domestiqgueglarmes des ailes coupées continuent de
préférer les chants attractifs, mais que I'expmssiu choix est moins forte que pour les femelles
aux plumes intactes.

Ensemble, ces études démontrent que les conditians lesquelles se trouvent les
femelles peuvent largement modifier leur stratédee choix. Deux stratégies différentes se
dessinent alors. Lors de la premiére, les femeiesnauvaise condition inversent leur choix, en
délaissant les males qu’elles auraient choisisoedition standard (Fig 5.1A). Au contraire, dans
la seconde, les femelles réduisent leur sélectiiléqu'a ne montrer aucune préférence
(Fig 5.1B). Ces deux stratégies peuvent conduirdea résultats similaires mais different
singulierement par leur mécanisme de mise en placd'étude de Holvek & Riebel (2010)
démontre clairement que les femelles de cette @& utilisent la premiere situation (Fig 5.1A),
avec une inversion des préférences, en revancieestandes et celle de Burley & Foster (2006) ne
permettent pas d'affirmer avec certitude que namefies utilisent uniqguement la deuxiéme

stratégie. En effet, il est possible que nos fesseh’utilisent pas uniquement une des deux
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Figure 5.1 Modeles possibles des
variations de choix de partenaire
dépendant de la condition de la
femelle. A. ' type de stratégie :
Les femelles en mauvaise
condition orientent leurs choix
vers les males possédant des
Caracteres Sexuels Secondaires
(CSS) faiblement attractifs de
facon rapide. Le passage d'un
état sélectif pour les bons CSS a
un état sélectif pour les mauvais
CSS se fait avec une transition
bréve. B. 2™ type de stratégie :
Les femelles en mauvaise
condition réduisent leur
sélectivité. Leur préférence n’est
jamais orientée vers les males
avec de mauvais CSS. C. 1type
de stratégie, avec des
changements de préférences plus
progressifs. Les femelles en
mauvaise condition orientent
leurs choix vers les males
possédant des CSS faiblement
attractifs de fagon progressive.
Pour une altération modérée (ou
transitoire) de la qualité des
femelles, il n'est pas possible de
définir la stratégie de
modification de leurs choix (A ou
B) P: Proportion de réponses
sexuelles pour le choix du
stimulus de bonne qualité sur le
nombre total de réponses.
Situations dans lesquelles
peuvent se trouver les femelles
de lexpérience ddO) Burley
& Foster (2006), dgll] Holveck
& Riebel (2010),A des femelles
aux plumes des ailes raccourcies
et des femelles avec une
nourriture moins diversifiée.
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stratégies mais conjuguent les deux. Dans ce @&agrisition d’'un choix pour des signaux a forte
valeur attractive ne se ferait pas de facon brutalais plus progressivement (Fig 5.1C). La
différence entre nos résultats et ceux de Burldyo&ter (2006) d’'une part et ceux de Holveck &
Riebel (2010) d’autre part proviendrait d’'une até@n plus profonde des conditions des femelles.
La procédure utilisée par Holveck & Riebel (201&is$e d’ailleurs envisager cette éventualité.
Les femelles de cette expérience ont été soumisesséress précoce, durant leur développement.
Leur condition n’est donc pas altérée provisoirengela suite d’'une intervention réversible, mais
a long terme, pour toute la durée de leur vie (Rieh al. 2009). Il est donc possible que nos
femelles utilisent également une stratégie du peenyipe, avec inversion des préférences, en
complément de celle du second type, avec diminydiagressive de la sélectivité (Fig. 5.1C).
L’analyse de la variation de la masse corporellessdas deux groupes nous révele d’ailleurs que
ces femelles subissent une influence significatiags néanmoins trés faible, des conditions dans
lesquelles elles ont été maintenues. Des étudepléorantaires, avec une modification plus
profonde des conditions des femelles sont doncsséaes pour répondre a cette question, mais se
heurtent a des questions éthiques et méthodolagjique

Notre étude a par ailleurs pu démontrer que, comimee les diamants mandarins (Burley
& Foster 2006), les femelles de canaris domestigpeesrent évaluer leur propre condition. En
majorité, les études indiquant une baisse de kctété des individus vis-a-vis des Caractéres
Sexuels Secondaires (CSS) du sexe opposé sontalieesit directement induit par le choix
(Slagsveld et al. 1988 ; Milinski & Bakker 1992 ;0\f & Jennions 2003). Dans ces études, le
choix d’'un partenaire nécessite une dépense éimprgdiée aux déplacements des individus. Au
contraire, I'indicateur de préférences que noussatis lors de nos expériences est la Posture de
Sollicitation a I'Accouplement (PSA). Que cellesit colteuse ou pas reste une question en
suspens. Néanmoins, si elle nécessitait une dépamesgétique importante, le nombre de PSA
prises par les femelles en conditions non optimsézait moindre que le nombre de PSA prises

par les femelles en conditions standards. Dansasgest un seuil maximal de réponses sexuelles
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A Figure 5.2 Graphiques théoriques
expliguant comment la condition
des femelles peut intervenir sur le
choix du partenaire. A. Intervention
d’'une limitation physiologique. Le
seuil maximal de réponses sexuelles
pour la présentation de la femelle

. . dépend de la condition de la femelle.

Nombre de réponses sexuelles

femelles en bonnes femelles en femelles en L'abaissement de ce seuil provoque
conditions conditions mauvaiscs conditions une disparition de la sélectivité. B.
bRt Intervention de processus cognitifs.

Obennes stimulations D mauvaises stimulations Ecumulées [ @ nombre de réponses sexuelles
Senil maximal de réponses sexuelles par que peuvent prendre Ie§ fem_e”es
présentation d’un type de stimulus pour I'ensemble des présentations

de stimuli ne varie pas en fonction

B de leur condition. Les femelles aux
plumes des ailes raccourcies et celles
moins bien nourries suivent le
second schéma, car leur motivation
sexuelle (nombre total de réponse)
n’est pas affectée par l'altération de
leur condition.

Nombre de réponses sexuclles

femelles en bonnes femelles en femelles en
conditions conditions mauvaises conditions
intermédiaires

Obonnes stimulations O mauvaises stimulations B cumulées

Seuil maximal de réponses sexuelles pour
’ensemble des stimuli

pour deux minutes de test existe, ce seuil sarfdtieur pour les femelles en condition altérée.
Comme le nombre de PSA est supérieur pour les €laaveic une phrase A16, le seuil serait donc
plus frequemment atteint pour ce type de chant§Fé\). Le nombre de PSA prises a I'écoute du
chant avec phrase A16 serait donc davantage dingjneéour le chant avec phrase A8. Comme
nous n’'observons pas de baisse significative duonemie PSA prises, nous pouvons supposer que
cette réponse comportementale n'est pas limitéelgpaondition de la femelle (Fig 5.2B). De
méme, les conditions de maintenance des oiseaminélit tous les colts supplémentaires qui
pourraient influencer les femelles (les colts &éx conflits entre les individus ont été réduits au
minimum par la maintenance en cage individuellpagtle fait que les femelles n'ont pas besoin

de se déplacer pour marquer leurs préférences...mn@o Burley & Foster (2006), nous
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suggérons donc que les femelles peuvent évalueptepre condition, et, en fonction de celle-ci,
ajuster leurs réponses sexuelles de facon a teedsaine stratégie évolutivement stable (Emlen &
Oring 1977), chaque femelle tendant vers une sél€coptimale. Dans notre cas, la stratégie
optimale serait, pour une femelle en bonne conditbtwcupant un statut social éleve, et courtisée
par de nombreux males, d'étre tres sélective atdgle ses partenaires potentiels. Comme cette
femelle a un large choix de males, elle peut déaddee s’accoupler qu’avec les meilleurs d’entre
eux, afin de tirer profit de ses qualités pour-ali@me, ou pour ses descendants (Andersson 1994).
En revanche, puisque les meilleurs males sont nmisseptibles de parader devant une femelle
en moins bonne condition, peu attractive et occupsemn statut social peu élevé, celle-ci est
contrainte d’accepter des males en moins bonneitcamdqui ne peuvent pas prétendre aux
meilleures femelles, sous peine de rester non gEgsarDans le cas de femelles en tres mauvaise
condition, celles-ci peuvent optimiser leur reprctihn en cherchant en préférence a s’accoupler
avec les méales les moins attractifs. Ces malesueent prétendre aux meilleures femelles et sont
donc disponibles. En agissant de la sorte, et gard\autant que possible la compétition avec les
autres femelles et le refus des meilleurs malssfdmelles en mauvaise condition peuvent ainsi
accélérer les processus d’'appariement et de regioduHolveck & Riebel 2010), ce qui a pour
effet 'augmentation du succes reproducteur (Perti®70 ; Rowe et al. 1994b ; Smith and Bruun

1998).

[1/ Choix de la femelle et contexte

La recherche du choix optimal n’est pas seulemépéddant de la condition des femelles.
L’investissement dans I'évaluation des partenapest ne pas apporter les mémes colts et
bénéfices dans toutes les situations. Comme ca §té dit préecédemment (voir p. 57), différents
contextes environnementaux et sociaux peuvent ineod# sélectivité des femelles (Jennions &
Petrie 1997). Dans notre étude, nous avons pu Bromtr pic de réponses sexuelles superposé au

pic de fertilité de la femelle. Nous avons égalenpenobserver un pic de sélectivité des femelles
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lors de cette méme période, méme si celui-ci eghignmoarqué, et que les préférences des femelles
ne sont que peu influencées par le jour du cyclpalde. Le taux de réponses maximal se situe
entre les jours J-3 et J-1, et la plus forte siig€test atteinte au jour J-1. L’approche de latpa
donc un effet stimulant sur les réponses sexueltss femelles. En effet, les accouplements
peuvent avoir lieu jusqu’a six jours avant la di#geponte et conduire a une fécondation (Birkhead
et al. 1997). En revanche, il est certain que levpo fécondant du sperme inséminé diminue avec
le temps passé dans les tubules de stockage debdrifBirkhead & Mgaller 1998 ; Wagner et al.
2004). Il existe donc un moment optimal pour I'agaement (Birkhead 2002), qui se situe peu de
temps avant que I'ceuf ne soit plus fécondable parspermatozoides nouvellement inséminés
(Birkhead 1997 ; Mgller & Birkhead 1998). Un acctarpent trop hatif a comme effet la
sénescence des gametes males et le risque de taomilaltérieures par la femelle, qui
impliquerait une perte de paternité due au plus potentiel reproducteur du dernier éjaculat
inséminé (Price et al. 1999 ; Pizzari 2004) chezoiseaux. Trop tardive, la coquille des ceufs est
déja formée, la rencontre des gameétes est doncssiippe. Le moment optimum pour les
accouplements semble donc se situer durant leguggejours précédant la ponte du premier ceuf.
De la méme facon, il semble que I'intérét d’étrestive pour la femelle connaisse une inflexion
particuliere durant cette période, méme si nodtasine permettent pas d’'étre catégoriques sur ce
point.

En revanche, contrairement a nos attentes, nousrauwons pas que les femelles
produisent significativement plus de réponses pme quelconque période de la journée. Les
études de terrain sur le rythme circadien des paradxuelles des oiseaux au cours de la journée
ont pu montrer que les méles sont particuliereraetits a I'aube en formant des chorus matinaux
(Staicer et al. 1996 ; Amrhein et al. 2004, Amrh&iErne 2006 ; Dalziell & Cockburn 2008) et
cherchent des copulations extra-couples (DalzieCd&kburn 2008). Une étude de Poesel et al.
(2006), en particulier, a pu montrer que les méles mésange bleue les plus matinaux

augmentaient leurs chances de gagner des fertihisagxtra-couples. Nous pensions donc que les
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femelles allaient se montrer plus réceptives es @iélectives pendant cette période qui semble
jouer un rdle important dans le choix des part&sasexuels. Cependant, nos résultats ne montrent
aucune variation quotidienne dans le nombre denggsoau cours de la journée. En revanche,
I'analyse des choix des femelles montrent que seilehoisissent davantage les chants avec une
phrase A16 que les chants avec une phrase A8 dewimraires de la journée, a I'exception de
I'apres-midi, et qu’elles sont par ailleurs pluteséves en fin de matinée que I'aprés-midi.

Par ailleurs, les études de Delville et al. (1986ygéerent que deux facteurs peuvent
expliquer la variation journaliere des réponsesfde®lles. Il s’agit 1) du comportement du male
et 2) de I'état hormonal dans lequel se trouveeladile suite a la ponte de son ceuf, durant la
matinée. Or, dans notre étude, les comportemestsnddes ne peuvent pas influencer ceux des
femelles, car celles-ci sont confrontées a desoplelys. De plus, les femelles de canari domestique
ne pondent que peu d'ceufs au cours d'un cycle d¢epfle trois a cinq ceufs) et la grande
majorité de leurs comportements sexuels a lieu talaponte du premier ceuf. Les réponses
sexuelles dénombrées pendant la période de posteedés étant trés faible en comparaison de la
période la précédant, il se peut qu'elle n'ait pdlsiencé de facon significative 'ensemble des
résultats.

Enfin, nous trouvons que les femelles investisséat fagcon décroissante dans la
reproduction lors des différents cycles de poneenambre de PSA, d’abord important, devient de
plus en plus faible. Cela peut étre di au fait lgueombre d’oeufs pondu est lui aussi de plus en
plus faible. Ainsi, les périodes pendant lesqueldssfemelles sont fécondes, et donc, pendant
lesquelles elles produisent des PSA sont raccaurdiee autre explication consisterait a admettre
qgue le bénéfice de pondre et d’élever des jeunéévéament dans la saison est moindre qu’en
début de saison. En effet, les jeunes éclos tardiné ayant moins de temps pour se développer et
accumuler des réserves avant I'hiver peuvent awo@ espérance de vie plus faible. Il est par
ailleurs démontré que les jeunes nés plus tardldas@son avaient moins de chance de survie que

les jeunes éclos précocement (Perrins 1970 ; Raved 4994b ; Smith and Bruun 1998). Un
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investissement intense dans la reproduction tanpks donc étre une stratégie a la fois risquée et
peu avantageuse car elle produit chez la femekefatngue physiologique. La baisse du nombre

d’ceufs pondus et du nombre de PSA pourrait dowaitte un moins grand investissement général

dans la reproduction. Nous pouvons également saggée le pic de concentrations d’hormones

sexuelles dans le plasma sanguin, arrivant en géaérdébut de la période de reproduction,

diminue au fil du temps et que la baisse du nordbrBSA traduise donc une baisse de motivation
sexuelle (Delville et al 1986).

En revanche, la sélectivité ne differe pas sigatfiement d’'un cycle de ponte a l'autre.
Nous trouvons cependant que les femelles, qui ereren choix pour les chants avec la phrase
Al6 lors des deux premiers cycles de ponte ne monflus de préférence pour ce type de chant
lors du troisieme cycle. Ces deux résultats pagatsse contredire. Mais nous pouvons expliquer
cette opposition en arguant que, lors du troisiéyate de ponte, les femelles ont produit moins de
PSA que lors des deux premiers. Ainsi, si la siiéetdes femelles n’a que peu changée, le
nombre plus faible de PSA limite la puissance dugatistique.

Des études de terrain ont démontré que le sucqaeducteur des passereaux était
supérieur au début de la saison de reproductioa lgufin (Perrins 1970 ; Rowe et al. 1994b ;
Smith and Bruun 1998). Si tel est le cas, il sgphis important d’étre sélectif en début qu’en fin
de saison, puisque les premieres couvées sonspieeptibles d’aboutir. Or nos résultats ne sont
pas en accord avec ce principe. Les femelles gal@eméme sélectivité quelle que soit le cycle de
ponte. Néanmoins, il convient de rappeler que desgs issus de pontes tardives en nature sont
confrontés a une diminution globale de la ressoarceourriture. En laboratoire, les oiseaux ont
de la nourrituread libitum et, de fait, les femelles semblent s’investimatidans chaque cycle de
reproduction.

Nous ne trouvons donc qu'un impact limité du cotdebemporel sur la sélectivité des
femelles. Il en va de méme pour le contexte sataals lequel se trouvent les femelles. Dans

I'expérience concernant le rang social, nous avemslu observer l'influence du facteur de
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sélection intra-sexuelle chez la femelle, dans Heix du partenaire. Ce facteur semble étre

primordial chez de nombreuses espéces (Jennionst@e PL997), notamment chez les especes

formant des leks (Hoglund & Alatalo 1995). Duraotriests, nous avons disposé les femelles des
deux groupes (dominantes et subordonnées) en aatjesluelles. Nous leur avons présenté des

leurres (les chants des males) en les séparantingamparoi opaque. Dans ces conditions, les

femelles ne sont pas en compétition les unes amgcalitres pour l'accés aux males. Pour

fonctionner, cette expérience nécessite donc utteéaaluation de son rang social par la femelle

lors des pré-tests, ainsi qu’une persistance de égaluation, malgré 'isolement. Or, les groupes

ne se sont démarqués I'un de l'autre ni par le mendie PSA prises par les femelles, ni par leur

choix, ni par leur sélectivité.

Deux interprétations sont donc possibles pour gupli cette absence de différence. Une
premiére interprétation serait le fait que les fke@seproduisent des réponses similaires en termes
de quantité et de qualité malgré une évaluatioleuleappartenance a des rangs sociaux différents.
Dans ce cas, il faudrait en conclure que I'appagienassorti, décrit chez les diamants mandarins
(Clayton 1990) et les canaris domestiques (Pa2i@0#), n'est pas le résultat d’'une diminution de
sélectivité de la part des femelles mais d’'unecs@ite des males ou de conflits intra-femelles.
Dans un second cas, les femelles ne garderaiembhé&moire leur situation hiérarchique que
pendant le temps ou elles sont en réelle compeétiiec les autres femelles. La répétition des
interactions sociales serait donc une conditioresgaire pour le maintien de la hiérarchie, et pour
I'ordre d’acces aux males. Des études ont d’aglpurmontrer que la dominance d’un individu sur
un autre est souvent loin d’étre définitive et pétre rompue par l'intervention d’'un troisieme
protagoniste (Chase et al. 2003) ou par un changfeduecontexte des interactions (Hsu & Wolf
1999). Il est donc possible que les femelles stétanluées a un certain rang social ne se sentent
plus y appartenir dans des conditions de maintendifi@rentes.

Apparemment, cette deuxiéme interprétation seraitantradiction avec les résultats du

premier chapitre. Néanmoins, deux types de prosegsuvent intervenir dans I'auto-évaluation
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gue les animaux font d’eux-mémes. En effet, cdllgeat étre absolue (par rapport a elles-mémes)
ou relative (par rapport aux autres individus). #ius est possible que, chez le canari domestique,
une auto-évaluation de sa condition se fasse dm fabhsolue (incapacité a voler, nourriture peu
diversifi€) et que I'auto-évaluation de son rangialose fasse au contraire de facon relative (le
statut de dominance ne se déterminant qu’en présdgmcongénéeres). Ainsi, lors des périodes de
test en cages individuelles, il est possible gaddmelles gardent en mémoire leur condition, mais
s’affranchissent du contexte social.

De méme, la faible variation de la sélectivité deselles lors de I'étude du rythme
circadien, de la date ou des cycles de ponte peaepir de I'isolement des femelles. Les
difféerences n’apparaitraient alors qu'en conditinaturelles en contact avec les autres individus,
en particulier en réponse aux comportements delpates males (Delville et al. 1986).

Il convient également de noter que durant toutss expériences, il n'y a eu aucune
différence apparente dans le nombre de réponseglisxque prennent les différents groupes de
femelles. La motivation sexuelle n’a donc été affemi par la condition de la femelle, ni par le
contexte social. L'investissement lié au choix dut@naire semble donc largement plus variable
que celui lié aux accouplements.

De plus, quel que soit le groupe d'oiseaux testguetlle que soit la période du cycle
pendant laquelle il est testé, les choix des feaaiht toujours été dirigés vers les chants avec un
phrase A16. Les préférences qui lui sont liées smtes des prédispositions des femelles de
canari domestiqgue (Pasteau et al. 2004, 2007, 260%ont donc fortement répétables. En
revanche, la sélectivité peut étre fortement médifipar les conditions expérimentales.
L’expression des préférences peut donc ne pasyttématiquement orientée vers les chants avec
une phrase A16. Cependant, lors d’'une absenceaie cdairement exprimée par les femelles de
canaris domestigues, nos expériences semblent enaqie c'est la baisse de sélectivité plutdt

gu’une absence de réelle préférence qui soit amier.
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l1l/ Le choix de sperme par les femelles de canardomestiques

Enfin, nous avons également mis en avant un phémende sélection sexuelle post-
copulatoire dont le mécanisme est le rejet de spetans les défécations. Le rejet de sperme
intervenant dans notre expérience juste apresdiggement indique que les femelles peuvent
rejeter la semence des males tres longtemps avanb¢essus de fécondation (Pizzari & Birkhead
2000). Un rejet (Davies 1983 ; Wagner et al. 2060d4)une destruction du sperme (Cordoba-
Aguilar 1999 ; Snook & Hosken 2004) plus tardivest'cependant pas a exclure.

Une question restée en suspens, et probablemerdohasie actuellement, est de savoir si
le mécanisme de sélection sexuelle post-copulatstesous linfluence du male (compétition
spermatique) ou de la femelle (choix cryptique). premier cas définirait un phénoméne de
manipulation comportementale par lintermédiaire chant. Comme la production de chants
hautement attractifs reste indispensable, la femedl serait cependant pas perdante lors de cette
manipulation. Dans le second cas, la femelle démidde rejeter le sperme du méle A si elle
rencontre un male B qui émet des chants plus @fssa€omme le choix cryptique correspond
alors au choix pré-copulatoire de la femelle, ceixlest qualifié de directionnel. La femelle
augmente donc le potentiel attractif de sa descemdan favorisant la fécondation de ses ceufs par

des males hautement attractifs.

IV/ Bilan et ouverture

Cette thése apporte de nouvelles données contdenatmoix du partenaire par les femelles.
Depuis Darwin (1871), lI'influence des préférences temelles pour certains types de caracteres
des males a été considérée comme un facteur edsianis I'évolution des phénotypes des males.
Avec la sélection naturelle, la sélection sexueBé le principal moteur du développement des
Caracteres Sexuels Secondaires (CSS — Fisher 183@eysson 1994). Cependant, une question
plus récente est soulevée par la variabilité dégemnces des femelles (Jennions & Petrie 1997 ;
Widemo & Saether 1999 ; Cotton et al. 2006a). Hetele fait que les préférences des femelles
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soient dépendantes de leur condition et du contemiie leur effet sur I'évolution des CSS.

Dans de nombreux cas, le contexte et la condpieavent étre liés I'un a l'autre. Par
exemple, le contexte social affecte le nourrissgggeindividus (Parisot 2004 ; Hoppitt & Laland
2008) et donc leur condition. A l'inverse, dansamvironnement inhospitalier (par exemple avec
peu de ressources alimentaires), c’'est la condidies femelles qui peut étre affectée par le
contexte. Ainsi, le cadre théorique prédirait, daestels habitats, une baisse générale de la
sélectivité des femelles pour les males possédaninieilleurs CSS. Dans ces situations, les
pressions environnementales favoriseraient lessmééxhibant pas ou peu de CSS. Le contexte et
la condition limiteraient donc leur développemenit slirectement, par le colt imposeé, soit
indirectement en jouant sur les préférences deslfesn Un exemple typique de cette situation est
donné par le xipho. En cas de risque accru de poégdes femelles préferent s’apparier avec des
males moins attractifs mais, également moins stibbep d'attirer des prédateurs (Johnson &
Basolo 2003 ; Rosenthal et al. 2001). Ainsi, lesemfossédant des CSS trés développés sont
désavantagés car le colt de leur expression nasstpntrebalancé par un succes reproducteur
plus important. La disparition ou la baisse de piession de ces CSS dans les zones a forte
densité de prédateur est donc prévisible.

Des situations intermédiaires sont tout aussi eptfdes de se produire. En effet, un
environnement contraignant n’affecte pas tous tebvidus de la méme fagcon. Les individus
possédant la meilleure qualité génétique sont meémsibles a un durcissement des conditions
environnementales (David et al. 2000 ; Cotton €2@0D6a). Par conséquent, la forte sélectivité des
femelles possédant une bonne qualité génétigueasatiemt davantage que celle des individus
moins vigoureux. En paralléle, des conditions défables affectent moins le développement des
CSS de méles de bonne qualité génétique que lessditavid et al. 2000). Il existe donc, dans
ces cas, une grande variance dans les populatidagois dans I'expression des CSS des males, et
dans les préférences des femelles.

Cette situation est particulierement intéressattie point de vue évolutif. Dans des
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populations, des phénotypes tres différents caantishu sein de chaque sexe . Les meilleures
femelles (trés sélectives) montrent des préféremasjuées pour les males de bonne qualité
(possédant des CSS attractifs). En revanche, l@ssrbons males ne parviennent a attirer que des
femelles peu sélectives, possédant une mauvaisiggquenétique. Sur plusieurs générations, deux
lignées peuvent donc se créer avec peu de braggagtique entre elles. Ces mécanismes se
trouvent a linterface de la sélection sexuelledetla sélection naturelle. L’évitement, par les

individus possédant de bonnes qualités, des appents avec ceux dont le patrimoine génétique
est moins avantageux, conduit a I'isolement desyebons individus. Il est donc probable que les
compétitions pour I'acces aux ressources spatmledimentaires leur soient défavorables, et qu'a
terme, ces individus moins compétitifs disparaiss@arwin 1859). La sélection des genes

avantageux au sein d'une population se fait domectiiment par la sélection naturelle et

indirectement, par I'intermédiaire du choix de pastire.

Cette thése suggere également I'importance quegweir la femelle sur le développement
des CSS grace a la sélection sexuelle post-cojmglaibans les especes ou les femelles ont
plusieurs partenaires, une compétition spermatspienet en place (Birkhead & Mgller 1992,
1996 ; Birkhead & Pizzari 2002). Une coévolutiortrer’éjaculat des méles et les mécanismes de
sélection des femelles conduit 1) a une augmentatippouvoir fécondant des méales et 2) a une
résistance de plus en plus efficace de la femaleawis des spermatozoides (Thornhill &
Gangestad 1996 ; Simmons 2005). Or, les spermaezoiles males préférés ne sont pas
forcément plus efficaces que ceux des males mdiractfs (Froman et al. 2002). Ainsi, les
femelles risquent de donner naissance a des jeumnégriteront de caractéres non voulus.

Des réponses comportementales, aprés accouplepsentettent de pallier a ce handicap.
Dans leurs défécations, les femelles de poules sliopes rejettent plus frequemment le sperme
des males non choisis que celui des males chétsigdri & Birkhead 2000 ; Pizzari 2004). Le
rejet plus systématique de sperme par les femdgdlemnaris domestiques a I'écoute d’'un chant de

bonne qualité, aprés une copulation avec un métabke également indiquer I'existence de choix
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cryptigue « directionnel » chez cette espéce. $rzelle copule avec plusieurs méles lors de sa
période de reproduction, ce type de choix de spacnentue les processus d’emballement dans le
développement des CSS, puisque les males possddartitant de mauvaise qualité ont peu de
chances de féconder les ceufs de la femelle, mélm@atviennent a s’accoupler avec elle. Ainsi,
chez cette espece, non seulement, les méles paotiides chants de bonne qualité sont plus
fréguemment acceptés par les femelles, mais en gélles-ci favorisent leur fécondation par ces
males, si elles ont auparavant copulé avec desm@s attractifs.

La sélection sexuelle a conduit a I'apparition @&S chez les méles et au développement
de préférences associées chez les femelles. Leroonigpqui existe entre I'exagération des traits
des males et des choix des femelles est régul@gmmprocessus complexes faisant largement
intervenir les femelles. Le degré d’expressionmtésérences des femelles détermine l'intensité de
I'expression des CSS chez les males (Bakker 12@3)conditions et le contexte peuvent modifier
le choix et les préférences des femelles qui ter@eptimiser le bénéfice des efforts investis dans
la reproduction et & adapter leur stratégie. Ailesi,difféerences phénotypiques entre les individus
femelles permettent une certaine plasticité des @&Smales. Cette variabilité est elle-méme
garante des possibilités d’évolution des traiterwgnant dans le choix du partenaire (Darwin

1871).
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Female Condition and Choosiness

FEMALE CANARIES WITH COMPROMISED BODY CONDITION DEMNSTRATE
DECREASED PREFERENCES FOR HIGHLY ATTRACTIVE SONGS
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ABSTRACT. — Partner choice in animals has evolved undeadm@nd inter-sexual selection. Even a
consensus between females is often observed towarde males, some females can drastically
change their mating decision. Certain conditiongas$y learning, mate-choice copying, previous
experiences or subtle intrinsic factors can algerfare in the decision. One of them is the body
condition in which females are at the time of chiogsIn our experiment, we cut the flight
feathers of female canarieSerinus canariaso that they would lose their flight ability. Afta
short period in a flight room, we played to theseéles (experimental condition) two types of
songs of two different qualities: one type contagnan A 16 phrase which is considered as a high
guality phrase and one other type containing an ghiase, considered as a low quality phrase.
We evaluated the females’ preferences, countinghtimeber of Copulation Solicitation Displays
(CSDs). Our results show that, in comparison wik tontrol females (intact feathers), the
females of the experimental condition decreasetbportion of CSDs they produced to the songs
with an A 16 phrase, whereas they increase thepamses’ proportion towards the songs with an
A 8 phrase. Our results show that a modificatiorthef bird’s body condition could decrease its
choosiness towards high value stimuli and incrélasie responses rate towards low value signals.
KEY-WORDS — birds, body condition, choosiness, domesticat@caries, mate choic&erinus

canaria, song
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Theories of sexual selection predicted that Seagn@exual Traits (SSTs) appeared mainly in the
sex in which variance in reproductive success & Highest (Trivers 1972). In most species,
variance in reproductive success is higher in m@aseman 1948; Trivers 1972), and males are
more ornamented than females (Fisher 1930; Anderd€i94). The development of such
characteristics has evolved by coevolution betwisnale preference and male SSTs (Fisher
1930), and numerous studies report a consensusgafaarales for the males exhibiting the most
attractive ornaments (see Andersson and Iwasa ¥8fersson and Simmons 2006 for review).
The development of these ornaments acts as a $agrfaimales, whose reliability is assured by its
cost (“handicap theory”: Zahavi 1975, 1977; Mghed Szép 2002), and the context as well as the
male’s condition can impact the expression of thé {Mgller 1992; Wagner and Hoback 1999;
David et al. 2000; McGraw et al. 2002; Hedrick 2D05

As for the expression of SSTs in males, female ladéce is costly and induces a waste of
time (energy costs) and increases the predatidn (dennions and Petrie 1997). The limit of
choosiness, defined as “the effort or energy timaindividual is prepared to invest in assessing
mates” (Jennions and Petrie 1997) is then deembd tore quickly reached when females are in
harsh environment (Milinski and Bakker 1992; Godid Briggs 1996; Johnson and Basolo 2003;
Wong and Jennions 2003; Hale and St Mary 2007; 128k@8), or when they are in “poor
conditions”. In this case, females in “poor corahti could be less selective (i.e. condition-
dependant mate choice).

Condition-dependant mate choice has also beensiglied. Many authors have reported
the importance of the genetic background in fencht@osiness (Bakker and Pomiankowski 1995;
Wilson et al. 1997; Bakker 1999). Up to now, th@artance of the body condition in mate choice
has been documented in three-spined stickleliaakierosteus aculeatBakker et al. 1999), in
the bruchid beetleCallosobruchus maculaty&dvardsson 2007) and in a wolf spidechizocosa
sp.(Hebets et al. 2008).

In birds, only few studies seem to indicate a@atron between body condition and female
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choosiness. One of them, carried out in the figidjcates that females of pied flycatchers,
Ficedula hypoleucgrospect less intensively males’ territories whwgir index of body condition

Is weak (Slagsvgld et al. 1988). Another reseaalrjed out in laboratory, shows that females of
zebra finchesTaeniopygia guttataeduce their choosiness when their body condiiartificially
decreased (Burley and Foster 2006). Whereas fenmalamntrol condition spend more time with
red-banded males (the red ring increases the matieactiveness in this species) than with green-
banded males, the experimental group, with decdebsedy condition did not show a significant
difference in their choice.

In many passerines, the male song plays an imgaéanin female attraction and a large
range of song characteristics have been selectedhyal selection (Catchpole and Slater 1995).
Song reaching a species limit of physiologicaligbik often considered as a sign of the emitter’s
quality (Zahavi 1975; Podos 1997; Ballentine 200%us, the frequency of emission of a special
phrase with a high trill rate in the water pip&nthus spinolettas associated with both body
condition and reproductive success (Rehsteinel. et988). More particularly, a high trill rate
could be associated with psychomotor capacitied, thns inform the females on the male’s
quality (Suthers et al. 2004). For example in swaparrows,Melospiza georgianathis song
characteristic increases the females’ response(Batkentine et al., 2004). In canarie€serinus
canaria male songs are considered to have evolved a3 a&$females particularly respond to a
special phrase called “A phrase” which tempo isesigp to 16 syllables in a second (Vallet and
Kreutzer 1995; Vallet et al. 1998).

The aim of this study is to determine whether tbe body condition of females of
domesticated canaries influences its choosiness \Wigtening to different qualities of male song.
To test this hypothesis, we created two types afjsoOne of them includes an attractive “A 16
phrase” (A phrase with 16 syllables per second) thiedother an unattractive “A 8 phrase” (A
phrase with 8 syllables per second). We played tteetwo groups of canaries. The first received

the experimental condition (EC - composed of fesmatgh clipped flight feathers) and the second
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one is in a control condition (CC). We observedititensity of their preferences expression. We
hypothesised that females of the EC would reduee tihoosiness (measured as the percentage of

CSDs performed during the “A 16 phrase” playbackshpared to CC females.

METHODS

Subjects and Housing.We carried out this study using a sample of twefdgnales of
domesticated canaries reared in aviaries (118 x B0 cm) in our laboratory. All females belong
to an outbred form of heterogeneous genetic backgioand have been reared in normal
conditions in auditory contact with many males.dBiare kept in a non-reproductive state thanks

to the length of the lighting (short-day photopdri8 h Light: 16 h Dark).

Birds’ manipulation —The bird manipulations and the tests have beedurted twice. In period

1, twelve birds belonged to the Control Conditid®dCj and eight birds to the Experimental
Condition (EC). In period 2, we shifted the birdsthe other condition (eight birds in the CC and
twelve birds in the EC). As a consequence, eachdiperienced both conditions (once as an EC
and once as a CC) and is its own control. The terods were separated by an interval of seven
months.

The females of the EC have been manipulated fotigwhe Burley and Foster's method
(2006). We altered the birds’ condition by trimmitig ten most distal remiges (flight feathers) of
the wings at a distance of 3 cm from the bend efwling located at the junction between the
carpometacarpus and the radius. The cut followscthree described by the extremities of the
other feathers. As the longest remige is about %oy, we cut a maximal length of about 2 cm of
feathers. The females of the CC have equally besewllad but we left the feathers intact. They
were otherwise treated identically to females & HC. Before the period 2 (7 months after the
period 1), we verified that no sign of the primatiypping still appeared in the flight feathers. It
means that birds had effectuated a moulting, ard they had recovered their initial body

condition.
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To allow the birds a self-assessment of their tligiility, we transferred all of them for 15
days into a large flight room (340 x 330 x 300 cmith a table (110 x 70 x 90 cm) and with two
low (30 cm high) and two high (165 cm high) perch&ster, seeds and fresh food were provided
every day. A pool was also present to permit tmdsbio bathe. Birds with clipped flight feathers
could only reach the low perches, whereas birdh mitact flight feathers could reach both types
of perches and the top of the table. No other diffees were observed in the bird’s behaviours.

After the period in the flight room, the birds wegkaced in individual cages (38 x 33 x 26
cm) arranged in sound proof chambers (two-floorexkls (60 x 55 x 90 cm inside; 90 x 80 x 110
cm outside)), with a transparent door to allow a®bserve them during the experiments. Each
bird was thus in visual contact with one conspec#nd in acoustic contact with at last three
conspecifics. We thus maintained social contactveen birds and limited the stress of being
transferred in the sound proof chambers. The cagesained a nest bowl and two perches.
Females were provided with nesting material. Wevided them with water and canary seeds
daily ad libitum and gave them breeding food (egg products, velgefabtein extracts, mineral,
vitamins) and apple twice a week.

We stimulated the female’s sexual behaviour, usimgn-invasive method (Leboucher et
al. 1994), by changing suddenly the photoperiogidecto a long day photoperiod (15 L: 9 D;
reproduction). We tested the responses of femdldsedwo conditions (see experimental design)
observing the Copulation Solicitation Displays fao different types of songs (see male songs).
During CSDs, a female crouches, arches her backangs her tail forward and her head back.
The wings vibrate. If one of these parametersakitay, we notice a half CSD. These CSDs are a
response to males’ stimulations and are considaseokehaviour relevant of a female acceptation
to copulate (King and West 1977; Kreutzer and \tdl#91).

We repeated this experiment seven months lateiofp). During this time interval, all of
the birds have been put in short day photoperiocafperiod of 4 months. The birds of the EC

have recovered their flight feathers’ primitive dg¢im with a progressive slough. Moreover, we
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clipped the flight feathers of the ex-CC grouptlsat roles were reversed in the period 2. We then
reach a total of twenty birds per condition.

Birds were weighed three times at the test periocal f&st time before wings’ trimming, a
second time after the period in the flight roomd dmally at the end of the test period. We
observed the weight evolution in both conditions] ave controlled the relationship between the
initial weight and the weight loss (measured assecgntage of the initial weight) in the flight
room, in order to assess if lighter females wereenadfected by the feathers clipping.

Before, during and after the experiments, birdsewkept in a temperature comprised

between 19 and 21 °C.

Male Songs—We used AVISOFT-SAS Lab Pro (R. Specht versi@842005) to elaborate the
played songs. Two different types of canary songeewused: 1) domestic canary song in which
we inserted a highly attractive “A” phrase (Valbtd Kreutzer 1995) with a high tempo: A 16
(tempo: 16 syllables per second), and 2) domeatiary song in which we inserted an unattractive
“A” phrase with a low tempo: A 8 (tempo: 8 syllablper second). The relation between the tempo
of these phrases and the response rate of thesdefeimas been proved to be highly correlated
(Draganoiu et al. 2002). Moreover, it has been shown Ahphrases emitted with a tempo superior
to fifteen syllables per second are reactogen vasefe phrases emitted with a tempo below ten
syllables per second are not (Vallet et al. 1997).

To control for any influence of the syntax or otleements, the built songs were fully
standardized and all of them had got the samewaolig pattern: two introduction notes, the tested
A phrase (A 16 or A 8) and a short phrase of caiclunotes. The introduction and conclusion
notes constituted the “background song”. All of Homgs lasted six seconds which corresponds to
a normal song length (Guttinger 1985).

During the test session, the same song was playetinges. A fourteen seconds long

silence period spaced a song from the precedeobhay, the song bout (succession of six songs
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and five silences) lasted two minutes each, witls@&&nds of song and 84 seconds of silence. To
avoid any problem of pseudoreplication (KroodsmaQ9twenty different background songs and
twenty different A phrases were used for each bfpsong, each of them coming from a different
male canary.

The songs were then recorded in a .wav format ofwrelnos, XS10D player, and played in
the sound proof chambers using Thomson, ASK 145Samgy, SRS-Z2510 acoustic loudspeakers.

The sound level was maintained at 70 db SPL anhoster.

Experimental DesigrDuring a playback trial, one song bout of thehbtyjpes was played once,
with a two-minute long period of silence betweeenth The same background song was used for
the both song types. The order of the songs’ plelylchanged every day to control for any order
effect. Two sets of diffusions were realised dadye during the morning, and one during the
afternoon, for a period of 30 consecutive days.ndced the number of CSDs that produced the
females. During the set of diffusion, the soundoprhambers were lit from the inside, so that the
birds could not see the experimenters. An opaqreesovas put between the cages, and females
could not see each other during the test.

At the end of the two test period, we assignednihignalized value®16 andPagto each
individual in both situations. Theas Value is the number of CSDs taken in responsheadAt 16
songs divided by the totality of taken CSP&i6 = CSDhis/ CSDota)). A Pais = 1 means that every
CSDs were taken during the A 16 song bouts Bind = 0 means that every CSDs were taken
during the A 8 song bouts. At the opposRg;s is the proportion of CSDs taken in response to the
A 8 song bouts divided by the totality of taken GSPag = CSDag/ CSQytar @aNd Pag = 1 - Pasg).

All the stages of this experiment were carried with the agreement number 92-244

(L.N.), delivered by the French Ministry for Agriture and Fisheries.
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Statistical Analysed~or intra-group comparisons, we compared the aresp rate (number of
CSDs) of the birds to each type of song in bothddens. For this test, we used the Wilcoxon
signed rank test. Then, for inter-group comparisaresfirstly assessed the impact of the treatment
on the total number of CSDs taken by the femalaguhe paired t-test. Then, we compared the
Pa1s In both conditions. For this comparison, we usetitest. These statistical analyses were
performed using the Sigmastat V3.1 program (200d)assess the impact of the order of the song
bouts (A16 song in first or second position) on kg in both groups, we performed a mixed
GLM, with Pais as a dependent variable, with treatment and oadefixed factors and with

individuals as a random factor. For this test, wedithe “R” V.2.9.2 beta program (2009).

RESULTS
Prior to the experiments, different tests wereiedrout in order to test for age and body mass
differences. At the beginning of the experimerts, tivo groups were homogeneous in age (Mann
-WhitneyU test:U = 70,ngc = 12,ncc = 8,P = 0.43) and in body mass (Mann-Whitridytest: U
=93,nec = 12,ncc = 8,P = 0.51, Fig. 2). At the end of the flight room joek, the body conditions
of the two groups seemed different, since the hodgs of the EC were significantly inferior to
the body mass of the CC (Mann-Whitndytest:U = 111,ngc = 12,ncc = 8, P = 0.041, Fig. 2).
Females in EC won weight when they returned in sageereas females in CC continued to lose
weight. At the end of the test period, there wevemore differences in the two groups of females
(Mann-WhitneyU test:U = 81,ngc = 11,ncc = 7,P = 0.97, Fig. 2). In both groups, we found no
relationship between the initial body mass and wheeght loss in the flight room (Spearman
correlationr = 0.071n = 8,P = 0.84 for the CC and=0.21,n=12,P = 0.48 for the EC).

In the EC, females produced significantly more C&iPshe A 16 song bout than for the A
8 song bout (Wilcoxon signed rank tedl:= -127,n = 20,P < 0.001,m(A16}c (+x SD) = 8.73
13.33,m(A8)c (= SD) = 4.92 =+ 7. 52, Fig. 3). This result wasisistent with the result obtained

for the CC, where the number of CSDs taken forAHE5 song was significantly higher than the
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CSDs taken for the A 8 song (Wilcoxon signed ragst:W = -171,n = 20,P < 0.001,m(A16}¢
(x SD) = 10.68 £ 11.6IM(A8)c (+ SD) = 4.9 £ 6.67, Fig. 3). The present ressitgport the ones
of the previously published studies reporting ttrergy attractiveness of the A phrase with high
tempo (16 syllables per second).

After the two test sessions, there was no significfference in the total number of CSDs
taken between the two conditions (Paired t-test:0.40,n = 20,P = 0.69,mec (£ SD) = 13.65 +
20.65,mcc (+ SD) = 15.56 + 18.03). Females in EC producednasy CSDs as females in CC.
NeverthelessPai6 in the EC was significantly lower than in the G@et:t = -2.02,ngc = 20,N¢c
= 20,P = 0.050,mec (+ SD) = 0.64 + 0.17mcc (+ SD) = 0.75 + 0.17, Fig. 3).

We found no effect of the order (if the A16 or A@nhgs were played in first or in second
position, GLMM: F; = 2.56,P = 0.86), of its interaction with the treatmentifped or intact
feathers, GLMM:F = 0.63, P = 0.89). In both groups, there was gaiicant difference in the

Pa1s Or inPag if A16 or A8 were played in first or in second imsn.

DISCUSSION

The results of the present study showed that, erflight room, birds of the both groups had lost
weight. An increase of energy expenditure can exglze weight loss of the birds because they
had to move more intensively to join the perchesdt or to drink. Nevertheless, it is shown that
weight of females in the Experimental Condition jEl@creased more intensively than females in
the Control Condition (CC). It is likely that thef@males, unable to fly, had to burn more energy
resources to produce an equivalent activity (thgweof cut feathers did not reach 0.05 g and can
therefore been considered as insignificant). Howevieen the two groups were put in a more
restraint environment, the difference between tltksappeared. Females in EC gained weight,
whereas females in CC continued to lose weightaliinthe difference between the two groups
indicated that the body condition of the birds wéfected by the trimming of their feathers, and

induced a weak but significant energy cost.
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Intra-group Comparison-Our results also showed a higher response oathd A 16 song bouts
than for the A 8 song bouts in the two groups. Tesult is consistent with the findings from
previous research carried out in laboratory showivag A 16 song elicits a high level of CSDs in
females (Vallet et Kreutzer 1995; Vallet et al. 890nce again, it can be observed that the tempo
of this phrase is an important component of iteaativeness (Ciganoiu et al. 2002). A phrase
emitted with a high tempo (16 syllables per secasdnore sexually attractive than A phrase
emitted with a low tempo (8 syllables per seco}.this high tempo rate is associated with

psychomotor capacities, it could be a reliableueabf the male quality (Suthers et al. 2004).

Inter-group Comparison—The total number of CSDs taken by the females mbt differ
significantly between the two groups. The changthenfemale’s body condition by clipping the
remiges did not provoke a decrease of the totalbmurof sexual responses. Then, in the EC, the
sexual motivation is not decreased in comparisotm@oCC. This result is not surprising because
in our experiment, the female choice did not impasg obvious supplementary cost.

However, we found in the EC a decrease of the ferdabosiness towards the A 16 songs
and an increase towards the A8 songs. This loskadsiness varies here with intrinsic conditions.
In agreement with Burley and Foster’s (2006) resutie trimming of the wing feathers decreases
the choosiness of the females towards attractiveult and as a consequence, increases the
proportion of responses towards less attractivelsti

Our results seem to confirm the prediction of theotry which says that choosiness can be
constrained by non-optimal body conditions (Jensiand Petrie 1997) and that the strength of the
preferences for one type of high values’ stimulithen altered (Milinski and Bakker 1992;
Qvarnstrom 2001; Wong and Jennions 2003; Cottoml.e2006). In the literature however,
females often decrease their choosiness when ascassociated with the choice (Slagveld et al.

1988; Milinski and Bakker 1992; Wong and Jenniof93), and the decrease of choosiness is
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explained by a reduced sampling effort. On the remyt in our study, being choosy induced no
obvious supplementary cost for females becauseupnog a CSD is not expensive and no
difference in the CSD production is observed betwtde two conditions. However, the two
weeks interval spent in the flight room allowedrth® compare their flight performance to those
of the other group. A self-assessment of its owrningaquality may be the basis of the shift
towards lower quality song of the females in ECr({By and Foster 2006). This hypothesis is
supported by the fact th&;6 was constant through the test periods in bothggoand then did
not follow the evolution of body condition. The dease inPa;6 Of females in EC should have
been a response of the evaluation of their ownityual the flight room. As in nature, looking for

a mate is supposed to be costly, both in term efggnexpenditure and in term of predation risk,
the decrease of choosiness of females in EC semibs & residual behavioural adaptation of a
harsh condition. This adaptation is supposed todathe female mating despite a decrease of its
attractiveness or of its ability to contest for thetter males. Another cost that could happenen th
field is the cost imposed by the male rejectiordeled, even less choosy than females, males of
domesticated canaries also exert a choice (Pa#604). Male aggressions towards females are
however rare and usually not damageable for fen{plssonal observation). In addition, the CSD
Is a response to the male courtship and attackicgueed female is unlikely to occur. However,
as canaries are socially monogamous and as assomaating is likely to occur, looking for a
higher rank male could result in delay in pairimgldaying date (Holveck and Riebel in press),
and then reduce the reproductive success. Paidiegglg with a same quality male could then be a
better strategy. In contrast, females’ attackssamaetimes reported (L.N. pers. obs.), and could
represent a cost for the displaying female. Howeleiemales’ attacks represented a cost, we
would observe a global decrease of the responsesfréemales in CC and not only a decrease of
choosiness. Moreover, the females were testeddimidual cages, with no physical contacts with
other individuals. Then, there is no cost of beaggressed in our experimental design.

Interestingly, we observed that, even in poor comal females did not change their
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preference function (order in which males are rdhkand still exhibited preferences for the most
attractive songs. Nevertheless, as the likelih@othate with a good quality male are weak, it is
not useful to invest as many time to get the “staddof beauty”, and it seems a more
advantageous strategy to reduce selectivity andpaanore unattractive males than females in
better conditions.

To our knowledge, it is the first time that a dee of choosiness has been demonstrated
towards good quality song in a songbird, by modifmn of the female body condition. The use of
domesticated canaries, whose songs have beenutertijonvell studied, has real advantages since
researchers have a quite good representation of amaattractive song looks like, and also
because the production of CSD provides an objechiveé reliable measure for the females’
preferences.

However, the use of a domesticated species couldisgsvantageous in the study of
choice variability. A decrease female choosinesthese species is possible. Nevertheless, the
modification of choosiness in domesticated canasmsirs and persists in our experiment. This
result indicates that this process could be impoitathe evolution of sexual preferences.

At this stage, we cannot determine if this modifma of choosiness is the consequence of
a cognitive process rather than a direct effecttted physiological state of the females.
Nevertheless, as females did not decrease thairrtatmber of CSDs, we suppose that the global
intern state of the females is not profoundly a#ddoy the cutting of the feathers. In additiorg th
weight of the both groups became similar at the @nthe test period. A self-assessment of the
females’ body condition via revaluation of their owuality, especially during the time spent in
the flight room is then more probable than a prgldimitation of choosiness. Indeed, females in
EC were unable to fly and to reach the high percagshey were mixed up with females in CC,
which showed no difficulties to fly from one per¢th another. However, due to the lack of
evidence, we can not preclude an alternative eqfilam

Another opened question is whether the change nralie choosiness is the result of a
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lower investment in mating effort due to the norhmjl conditions (for example a reduced

sampling capacity) or the result of a change inr theeference functions (the order of preference
in which they classify males). Typically, in spexciith mutual mate choice, low quality females

could be forced to mate with low quality males hessamore attractive females monopolize the
most attractive males (Holveck and Riebel in prelssaddition, if less attractive females are able
to evaluate their own quality, they could direatitichoice towards less attractive males to avoid
the risk of male desertion or male polyagamy (Jemhiand Petrie 1997).

In conclusion, we observed that females modifiedrtbhoosiness in accordance with the
body condition. A higher rate of acceptance of mvality sexual signal could bring the female to
accept less attractive males. For example, chaistate of bird song are associated with male age
and size in swamp sparro\iBallentine 2009) and to age, social status antbjtive success in
the tropical mockingbirdMimus gilvus(Botero et al. 2009). In domesticated canarielwaest
discrimination rate towards the A 8 phrase couhtlesult in the acceptation of younger (i.e. less
experienced), lighter, or subordinate partner. Mweg, in song birds, female usually directs its
choice towards the males with a high quality ofgson This quality could be enhanced by the
presence of a high rate of plasma testosteronegmgested by Ball et al. (2003). Nevertheless, a
high level of testosterone is also associated waitlower parental investment (Van Roo 2004;
McGlothlin et al. 2007). And yet, females in poardy condition need greater male brood care
effort to make up their own insufficiency and couldange their mating strategy. Thus, females
could shift their preference toward less attractbemgs producers for being more intensively
assisted in breeding the chicks. Finally, this gtadggests that better singers win reproductive
success not only by attracting a higher numbereafdes, but also because the females they

attract are in better condition and should be neffieient for reproduction.
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Fig. 1 Scheme describing the experimental desigthefstudy. Both groups have been tested

twice: once in each situation (Experimental Cowdit{EC) and Control Condition (CC)), with an

interval of seven months.
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Weight evolution of the two groups

weight (g)

Before trimming Adter flight room End of the test

Time of weighing

Fig. 2 Evolution of the weight (mean + SE) of theotgroups of birds during the second test
session. The squares represent the experimentditioonand the triangles represent the control
condition. No significant differences are obserwedime 1 and 3 but in time 2, the experimental

condition is significantly less heavy than the cohtondition.
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Fig. 3 Proportion of Copulation Solicitation Dispéaproduced by the females in the two groups
(mean £SE) and for the two song types. NS: Nonifsogmt, * : P < 0.05, *** : P < 0.001. In the

two groups, the total number of CSDs is higheesponse to the A 16 song than to the A 8 song.
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Abstract- Mate choice is the result of intra- antki-sexual selection. Even a consensus betweealderns often
observed towards some males, different constraiats affect their choice. Context (early learningateachoice
copying, previous experiences...) and/or condifgenetics, body condition, age...) can highly dii¢ choice of a
female from its “standard of beauty”. In domestmariesSerinus canariafemales show their acceptance for a male
by producing a particular sexual behaviour call@bgulation Solicitation Display” (CSD). Previousudies have
shown that the number and the intensity of thesB<L&e more important when females listen to they s&”
phrases with a high tempo (A16) in comparison ligh A phrases with a low tempo (A8). A16 is theemed as a
good indicator of the male quality. Here we showatttwhereas females with a highly diversified dirbw higher
amount of sexual responses for the A16 phrase,lésmeth a poorly diversified food show no diffeceis between
the two types of songs. We then underline the flaat a modification of the feeding condition couldcrease its

choosiness towards high value stimuli and incréfasie responses rate towards low value signals.

Key-words: birds, diet, domesticated canaries, rohtéce,Serinus canariasong.

The theory of sexual selection (Darwin 1871) predcoevolution between male ornament and femaleeh
(Fisher 1930). Typically, females base their chameeSecondary Sexual Traits (SSTs), which arebielialues of
their quality (Andersson 1994). Nevertheless, taadicap principle (Zahavi 1975, 1977; Moller & Sz2p02)
predicts that male SSTs are costly to produce,tiaed, that male signal has condition-dependentesgisn (Mgller

1992; Wagner & Hoback 1999; David et al. 2000; Ma@ et al. 2002; Hedrick 2005).
As for the SST expression, female choiceoisly because it induces energy cost and it cogietase

the predation risk (Jennions & Petrie 1997). Basedthis assumption, theoretical works predicts tleahale
choosiness decreases under non-optimal conditiowimoptimal context (Fawcett & Johnstone 2003Y. &@ample,
many studies reveal that choosiness (i.e. the grbag individuals are prepared to invest in asagamates) becomes
lower in harsh environment than in favourable emwinent (context-dependent mate choice - MilinskBé&kker
1992; Godin & Briggs 1996; Johnson & Basolo 20031y & Jennions 2003; Hale & St Mary 2007; Hale 2008
References to condition-dependent mate choice baesa rarer than those to context-dependence choice.

Female genetic background, which is, elsewherepraition of evolution of male ornament, represeatdirst
condition that is supposed to be particularly dateant in female choosiness (Bakker & Pomiankovi€d5; Wilson

et al. 1997; Bakker 1999). But other factors playirmportant role. Previous experiments have alraagyprted the
impact of body condition in three-spined stickldb&@®8asterosteus aculeaty8akker et al. 1999), in the bruchid

beetle,Callosobruchus maculatugEdvardsson 2007) and in a wolf spidrhizocosa spHebets et al. 2008), but
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evidences are lacking in birds.

A major advance has been described in pied flyeatEltedula hypoleucgSlagsvgld et al. 1988). In this
species, a field study reveals a correlation betvaeindex of body condition and the area coveneghale territory
assessment. More recently, laboratory researches sfoown that female zebra finchEseniopygia guttatare less
selective towards males SSTs (here the red colbarring) when their flight ability is experimentalsuppressed
(Burley & Foster 2006).

Songbirds often compete and court females with s¢8atchpole & Slater 1995). Thus, male song quait
supposed to reflect its intrinsic quality. More fgararly, in numerous species, phrases with higt riate are
supposed difficult to produce and then are reliahdcators of the male quality, because they rehehlimit of the
species physiological ability (Podos 1996, 1997adanoiu et al. 2002; Ballentine 2009). Indeed,dgh tiill rate is
associated with good psychomotor capacities (Ssithieal. 2004). In the water piginthus spinolettathe frequency
of emission of a phrase with a high trill rate &saciated with body condition and with their reproiive success
(Rehsteiner et al. 1998) and in the swamp spai®@lospiza georgianahigh trill rate increases the female sexual
responses (Ballentine et al. 2004).

In canariesSerinus canariamale songs are highly diversified (Lehongre et28l06). Among their large
repertoire, a special phrase called “A phrase’bimposed of a two-note syllable repeated at a lagipo (at least 15
syllables per second) and covers a high frequenagwidth (Vallet & Kreutzer 1995). Moreover, VallgtKreutzer
(1995) and Vallet et al. (1998) found that this “gfirase elicits a high level of sexual displayfeimales.

As in many songbirds, songs of male domestic caagayne of the SSTs. It is then probable thatcaedsed
body condition would alter the female choosinesgsatds high quality songs. In the present study,assess the
relationship between food quality and the femaleosiness for high value stimuli. We constituted tgroups of
females (the first is provided with a highly divided food, and the second with a lowly diversifitabd) and we
presented different types of A phrases to thesapgr.oWe calculated an index of selectivity for eéaiale and we

compared the index of these two groups.

METHODS

Subjects and Housing

We selected a sample of 24 females of domestiaaedries. All of them were between two and fiveryea
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old and can reproduce. All birds came from a stfaim of heterogeneous genetic background. Theg haen reared
in aviaries (118 x 50 x 50 cm) in the breeding rearfithe LECC (Laboratory of Compared Ethology &ugjnition)

in Nanterre, France. During their ontogeny, femdlagse been kept in visual and acoustic contact wigdmy other
birds (females and males) so that the developnietitedr social relationship has not been impactedhe breeding
conditions. In particular, they could have heardhynanale singing around the aviaries. In previsibthe experiment,

we kept the birds in a non-reproductive state tednkhe length of the short day photoperiod (8dght: 16 h Dark).

Bird manipulation

Four weeks before the beginning of the tests, veequ the birds in individual cages (38 x 33 x 26§ cm
arranged in sound proof chamber (two-floored bdg€sx 55 x 90 cm inside; 90 x 80 x 110 cm outsid€})e boxes
were closed with a transparent plexiglas door ltmnah direct observation of the bird responseshia was then in
visual contact with one conspecific and in acoustimtact with three conspecifics, in order to maimtsocial
relationships and to limit the stress due to theirenmental changes. The cages contained two pgrchanest
(diameter: 10 cm) and one pool to drink and baihdBwere provided with nesting material, with dtiedish bone
and with white sand for birds. We placed the birghort day photoperiod. During this first testipgy the same short
-day length was maintained.

Two groups of 12 females were randomly constitutd.provided the first group (F+) with diversifiéabd:
a mixture of seeds adapted to the short days phdtap(canary seed, groats, nigerseed, black ragehampseed -
Beyers, Belgium), eggfood for canary (crude prateirrude fat, fibbers, crude ash — Cédé, Belgiwm}l several
types of fresh food (apple, broccoli, carrot anétaty). The second group (F-) was fed with a leisemdified food.
We provided them with canary seed (every day) aitld tie mixture of short day photoperiod seeds (tlags per
week). In both groups, food was availabtt libitum Thus, we made sure that only the quality andm®tquantity of
the food was implicated in the female responses.

The day before the beginning (Fig. 1) of the choésts, we stimulated the female sexual behavisunguhe
non-invasive method described by Leboucher et1&94). We suddenly changed the photoperiodic dypttea long
day photoperiod (15 L: 9 D; reproduction). This mpa induced the growth of the bird ovaries, théngyctivity and
the revival of the sexual behaviour. In the F+ growe replaced the short day seed mixture withng Iday seed
mixture (canary seed, rapeseed, peeled oats, e@ktrdine seed, perilla, hempseed and white lettuBeyers,
Belgium). During the whole experiment, birds weraimtained at a temperature comprised between 182and.
Moreover, in order to observe the impact of a dife diet on the body masses, birds were weightee @ week

from the beginning to the end of the experimend, ance again five months after the end of the @xpt, at the end
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of the long day photoperiod (Fig.1).

Male Songs

We used AVISOFT-SAS Lab Pro (R. Specht version 42885) to elaborate the played songs.

To test the female choosiness, we played two rdiffetypes of song. In the first type of songs, wsed
domestic canary songs in which we inserted a higltisactive “A” phrase (Vallet & Kreutzer 1995) Wwita high
tempo: A16 (tempo: 16 syllables per second). Instheond type of songs we used a non attractivehi@sp (tempo:
8 syllables per second). The relation betweenah®wt of these phrases and the response rate fefrifades has been
proved to be highly correlated (@ginoiu et al. 2002). Vallet et al. (1997) also showat “A” phrases emitted with
a tempo below ten syllables per second were naichitie.

To control for any influence of the syntax or otleégments, the built songs (A16 and A8 songs) idhe
standardized. We used two introduction notes bethestested “A” phrase (A16 or A8) and a short phraf
conclusion placed after the A phrase (Fig. 2). Tl “background songs” were constituted with iwmoduction
notes and with a conclusion phrase. Twenty rejdinatof these background songs are used to avgigrilem of
pseudoreplication (Kroodsma 1990). The same backgrsongs are used for both song types. We insartiffierent
A16 or A8 phrase in each of the background songe.A16 and A8 phrases came from twenty differedemaill of

the songs lasted six seconds which correspondsdonaal song length (Guttinger 1985).

Experimental design
During a test session, we played to every femath bpes of songs, with a two-minute long sileneeiqud

between them. The order of the playbacks was rahydassigned to avoid any order effect. We perforrveal test
sessions per day, one in the morning and onceeiraftiernoon, for a total length of 30 consecutiggsd During this
period, we counted the number of produced CopuiaSolicitation Displays (CSDs). During a CSD, a &en
crouches, arches her back and brings her tail fmha&ad her head back. The wings vibrate (King & WX/ 7). If
one of these parameters is lacking, we notice a8 (Kreutzer & Vallet 1991). These CSDs are oeses to male
stimulations and are considered as behaviour retefaa female acceptation to copulate.

During tests, the sound proof chambers were sdielfrom the inside. The reflection on the plexigs
prevented the females from seeing the experimenm@repaque screen was put between the cages dientgst to

avoid a mutual visual influence of the neighbourisien.
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Statistical analyses

Weekly, we compared the body mass of both grogisgua Mann-Whitney sum rank test. We could then
determine if the female diet was impacting the bothss. We used for this first analysis the SIGMASTK®. 2.0)
statistical software.

We compared the female sexual motivation by coimpgahe total number of CSDs of both groups. Fat th
we used a Generalized Linear Model, with the nunab€2SDs as a dependent variable, and the group(f) as a
fixed factor. To determine the female preferenees,compared in each group, the number of CSDs tékehoth
types of song. For that, we performed a Generalizedar Mixed Model. We used the song type as edfigffect and
females as a random effect.

To determine the females’ selectivity, we calcedathe proportionRais) of CSDs taken for the A16 songs as
follows:

Pai6 = PSAus / PSAgtal
A Ppi6 = 1 means that every CSDs were produced durind\iitesongs whereasPa15 = 0 means that every

CSDs were produced during the A8 songs. We perforan&LM with PA16 as the dependant variable, tlmugras
the fixed effect and the female identity as a randactor. For GLM and GLMM analysis, we used theSSPL1.5

program.

All the stages of this experiment were conductetth Wie agreement number 92-244 (L.N),

delivered by the French Ministry for AgriculturedaRisheries.

RESULTS
Intra-group comparisons

In females F+, the song type had a significantaoton the total number of CSDs. The number of CaDs
the A16 songs was higher than for the A8 sokggi(= 5.11,P = 0.045,ma;6 (Mean + SD) = 6.3 + 8.5mg (Mean +
SD) = 3.2 + 4.9, Fig. 3). At the opposite, the stype had no significant impact on females 6= 1.60,P = 0.23,

Mase (Mean + SD) = 9.7 + 20.35g (Mmean + SD) = 7.5 + 17.6, Fig. 3).

Inter-group comparisons
In addition, we observed a significant effecttod group on th&,16 The proportion of CSDs produced for the
A16 songs was significantly higher in the groupthkan in the group FH 5= 4.81,P = 0.047,m¢, (£ SD) =0.70

0.16,me. (+ SD) = 0.52 + 0.14, Fig. 3).
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Sexual motivation

During the 30 days of test, no significant differes were observed between F+ and F- in the tataber of
CSDs F123=0.45P =0.51,m:. =9.46 + 13.0 (mean + SD)}. = 17.2 + 37.6 (mean * SD)). The diet of the birds
did not impact their sexual motivation. Even in thst week (W+7), when weight differed significantletween both
groups, sexual motivation remained unchandegds(= 1.38,P = 0.25,ms. = 1.96 + 2.68 (mean + SD-. = 5.13 +

8.56 (mean + SD).

Weight evolution

At the beginning of the experiment (week 0 — W@ ,differences were observed between the weightef t
two groups (Mann-Whitney sum rank teSt= 148,P = 0.98,mg, = 25.2 £ 4.1 (mean + SDie=. = 25.0 £ 3.8 (mean *
SD), Fig. 4). Both groups lost weight after a waekages, but body mass were still not signifioadtfferent at W+1
(Mann-Whitney sum rank testl = 153,P = 0.89,mg, = 23.6 + 3.3 (mean + SDii-. = 23.2 + 2.9 (mean * SD), Fig.
4), W+2 (Mann-Whitney sum rank te&f:= 150,P = 0.98,mg, = 23.0 £ 3.1 (mean + SDipe. = 22.6 + 2.4 (mean *
SD), Fig. 4) or W+3 (Mann-Whitney sum rank tdgt= 161,P = 0.54,mg,. = 23.8 + 3.2 (mean + SDip. = 22.4 £
2.2 (mean + SD), Fig. 4).

The difference between both groups increased wieextended the photoperiod (15 L : 9 D), but walsret
significant at W+4 (Mann-Whitney sum rank tddt= 148,P = 0.93,mg, = 22.6 £ 2.9 (mean + SD)j. =219+ 2.1
(mean = SD), Fig. 4), W+5 (Mann-Whitney sum rangtté) = 137,P = 0.78,mg. = 21.9 £ 2.8 (mean = SDy. =
21.7 £ 1.4 (mean £ SD), Fig. 4), and W+6 (Mann-Wéit sum rank testy = 107,P = 0.13,mg. = 23.7 £ 3.1 (mean +
SD), mg. = 22.0 £ 2.1 (mean * SD), Fig. 4). Only at W+7 eaild observe a significant difference in the bougss
of both groups (Mann-Whitney sum rank tddt= 96.5,P = 0.03,mg. = 23.1 + 3.4 (mean = SDp. = 20.5 £ 1.5
(mean £ SD), Fig. 4).

In addition, the difference between the body ndd®th groups significantly increased with weeRpgarman
correlationr = 0.714N = 8,P = 004).

Five months after the end of the experiment, fii@@dince in the female body mass could be obse(Meahn-
Whitney sum rank test) = 49.5,P = 0.71,mg, = 27.2 £ 2.3 (mean + SD)y. = 28.7 + 1.7 (mean * SD)).

DISCUSSION

Many studies have already reported the high peefsr of females for the “A” phrase in canaries (@fak
Kreutzer 1995; Vallet et al. 1998; Leitner & Catolgg 2002; Amy et al. 2008). This preference restdfom
predispositions (Pasteau et al. 2007) and is raiatb by learning (Nagle et al. 1997). “A” phrasereases the

number of female calls (Nagle et al. 2002), andelses the latency of egg-laying in young femdlesdgucher et al.
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1998). However, these experiments have always beeducted with high tempo “A” phrases, similar tar 6A16”
stimulus. Vallet et al. (1997) and &@noiu et al. (2002) demonstrated that the high tewipthe “A” phrase is an
important component of its attractive power. Thesailts are confirmed by the data of our groupAt+the opposite,
females F- respond similarly to both types of stimtihus, our results confirm the sexual attraatiess of “A”
phrases emitted with high tempo, and also sugbesatnon-optimal condition affects female decision

Indeed, the evolution of body mass in both groupseals that diet treatment has a significant eféect
female body condition. Whereas significant diffexes in the weight between the highly diversifiedtdjroup (F+)
and the lowly diversified diet group (F-) appeardyoafter seven weeks of treatment, the differefrog, - me)
increases along the experiment. Nevertheless,aimitkat happens in arthropods, in which the protesseversible,
body condition in our birds is only temporarilyeakd. Indeed, we found no more difference in timeale body mass
five months after the end of the experiment. Noelets, the effect of a lowly diversified food iegt enough to
impact the female mating decision.

Thus, the results show that F+ females are chodlsér F- females. In nature, such differences cbeld
explained by cost associated with choosiness (8ldgt al. 1988; Milinski & Bakker 1992; Wong & Jeans 2003).
As mate choice is costly, the energy or time thatralividual is able to invest in sampling effostlower when its
body condition is poor (Jennions & Petrie 1997;tQotet al. 2006). However, in the present study,obwious
supplementary cost are induced by female choiggesproducing a Copulation Solicitation Display [@Sis
supposed not expensive and since no differencé®i@SD production are observed between the twditons. This
indicates that sexual motivation is not affectederein the end of the testing period, when the Wedjffered
significantly between both groups.

One possibility is that a decreased choosinessan pondition is adaptive. As mate choice may b&tlgan
term of energy expenditure and in term of predatisks, female in poor condition could spare endrgybeing less
choosy. Moreover, canary is a socially monogamaesies (Voigt et al. 2003) that performs assortafairing
(Parisot 2004). Thus, good quality males can rgyectr quality females. The risk of remaining unpdiis then less
elevated for F+ females than for F- females thaukhcompensate by being less choosy. In addiSome females
attack others when they produce CSD (L.N. pers).dksfemales in poor condition should be morernejuby these
attacks, because they are less able to defend ¢herasthey could limit the risk of competition tvibther females by
responding more to low quality males. And yet, i ¢taboratory conditions, females could neitherréected by
males nor be attacked by rivals. Then, the losshobsiness of low quality females would be a reslithehaviour of
what would happen in the field.

Another possibility would be that females changeirttpreferences with their body condition. Indeed,
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whereas the decrease in female’s choosiness wiidrIbody condition is well-known, more intriguing the fact that
female could change their preferences (i.e. theroml which they would rank their potential matedpwever a
recent research (Hoelveck & Riebel 2010) found tbet quality females of zebra finches prefer lowalify males
when choosing a male. In their study, females eamepoor condition prefered the song of malesadan poor
condition rather than those of males reared in gmodlition. Thus, in our study, females of the Feup could be at
an intermediate condition. Then, they would notikithany preference for one of the two played sdype.
Nonetheless, a major difference between both studithe fact that zebra finches were put in haosidition as soon
as they were born, whereas we reduced the foodtyjeélour females only four weeks before the begig of the
playback tests. Holveck & Riebel’'s study (2010}d¢dsthen long-term decreased body conditions whkeneatested a
transitional effect.

To our knowledge, our study is one of the firstwimy that body condition affects female’s choicevand
high quality song. Nevertheless, Future works needetermine if this change reflects a lower choess of the
affected birds or a progressive change in theifepeaces. We could imagine a long-term experiemgesre both

groups of birds would be fed with different diete their hatching until the end of the experiment.

Aknowledgements
A.L. is supported by the Institut Emilie Du Chéateleshich supports the research on women, sex and

gender. We want to thank C. Desaleux and P. Graugaking care of birds.

Reference

Amy, M., Monbureau, M. Durand, C., Gomez, D. ThéW& Leboucher, G., 2008. Female canary mate
preferences: differential us of information fromotwypes of male-male interactiodnimal
Behaviour 76, 971-982.

Andersson, M. 19945exual SelectiorPrinceton, New Jersey: Princeton University Press

Bakker, T. C. M. 1999. The study of intersexuaéstbn using quantitative geneti@&ehaviour 136, 1237
-1265.

Bakker, T. C. M. & Pomiankowski, A. 1995. The geadiasis of female mate preferencdsurnal of
Evolutionary Biology8, 129-171.

Bakker, T. C. M., Kiinzler, R. & Mazzi, D. 1999. Gbiion-related mate choice in stickleback&ture
401, 234.

Ballentine. B., Nowicki, S. & Hyman, J. 2004. Vogarformance influences female response to matke bir
song: an experimental teBehavioural Ecologyl5, 163-168.

Ballentine, B. 2009. The ability to perform physigachallenging songs predicts age and size in male

Annexe 2 209



Article soumis &thology Diet Quality and Female Choosiness

swamp sparrowsvlelospiza georgiananimal Behaviour77,973-978.

Burley, N. T. & Foster, V. S. 2006. Variation innfiale choice of mates: condition influences selégtiv
Animal Behaviour72,713-719.

Catchpole, C. K. & Slater, P. J. B. 199ird Song: Biological Themes and VariationSambridge:
Cambridge University Press.

Cotton, S., Small, J. & Pomiankowski, A. 2006. Saxwselection and condition-dependent mate
preferencesCurrent Biology 16, R755-R765.

Darwin, C. 1871The Descent of Man, and Selection in Relation o [Sendon: Jim Murray.

David, P., Bjorksten, T., Fowler, K. & Pomiankowski. 2000 Condition-dependent signalling of genetic
variation in stalk-eyed fliedNature 406, 186-188.

Draganoiu , T. I., Nagle, L. & Kreutzer, M. 2002. Dirgmal female preference for an exaggerated male
trait in canary $erinus canaripsong.Proceedings of the Royal Society of London, S&;i&69
2525-2531.

Edvardsson, M. 2007. Femal@allosobruchus maculatusnate when they are thirsty: resource-rich
ejaculate as mating effort in a beetdmimal Behaviour74,183-188.

Fisher, R. A. 1930The Genetical Theory of Natural Selecti@xford: Oxford University Press.

Fawcett, T. W. & Johnstone, R. A. 2003. Mate chaiceghe face of costly competitioBehavioral
Ecology 14, 771-779.

Godin, J.-G. J. & Briggs, S. E. 1996. Female mdteice under predation risk in the gup@nimal
Behaviour 51, 117-130.

Gattinger, H. R. 1985. Consequences of domestitatiothe song structures in the can&@ghaviour 94,
254-278.

Hale, R. E. & St Mary, C. M. 2007. Nest tendingrgeses reproductive success, sometimes: enviroament
effects on paternal care and mate choice in flaghisimal Behaviour74,577-588.

Hale, R. E. 2008. Evidence that context-dependesie nchoice for parental care mirrors benefits to
offspring. Animal Behaviour75, 1283-1290.

Hebets, E. A., Wesson, J. & Shamble, P. S. 2008t iDfluences mate choice selectivity in adult feana
wolf spiders Animal Behaviour76, 355-363.

Hedrick, A. 2005. Environmental condition-dependafiect on a heritable, preferred male tréihimal
Behaviour 70,1121-1124.

Holveck, M.-J. & Riebel, K., 2010. Low-quality fetes prefer low-quality males when choosing a mate.
Proceedings of the Royal Society of London, S&;i@37, 153-160.

Johnson, J. B. & Basolo, A. L. 2003. Predator exposlters female mate choice in the green swdrdtai
Behavioral Ecologyl4, 619-625.

Jennions, M. D. & Petrie, M. 1997. Variation in mathoice and mating preferences: a review of causes
and consequenceBiological Reviews of the Cambridge Philosophiaatisty, 72, 283-327.

King, A. P. & West, M. J. 1997. Species identifioat in the North American cowbird: appropriate
responses to abnormal sosgiencel95 1002-1004.

Annexe 2 210



Article soumis &thology Diet Quality and Female Choosiness

Kreutzer, M. & Vallet, E. 1991. Differences in thesponses of captive female canaries to variation i
conspecific and heterospecific songehaviour 117, 106-116.

Kroodsma, D. E. 1990. Using appropriate experinmeigaigns for intended hypotheses in song playbacks
with examples for testing effects of song repeetsizesAnimal Behaviour40, 1138-1150.

Leboucher, G., Kreutzer, M. & Dittami, J. 1994. Qtgiion solicitation displays in female canaries
(Serinus canarig are estradiol implants necessaBtfiology 97, 190-197.

Leboucher, G., Depraz, V., Kreutzer, M. & Nagle,11998. Male song stimulation of female reproduction
in canaries: features relevant to sexual displagsnat relevant to nest-building or egg-laying?
Ethology 104, 613-624.

Lehongre, K., Lenouvel, P., Byanoiu, T. I. & Del Negro, C. 2006. Long-term effeaftisolation rearing
condition on songs of an 'open-ended' song leameties, the canargnimal Behaviour72, 1319
-1327.

Leitner, S. & Catchpole, C. K. 2002. Female carsatieat respond and discriminate more between male
songs of different quality have a larger song anibucleus (HVC) in the brainJournal of
Neurobiology 52, 294-301.

McGraw, K., J., Mackillop, E., A., Dale, J. & HaubeM., E. 2002. Different colors reveal different
information: how nutritional stress affects the megsion of melanin and structurally based
ornamented plumag&he Journal of Experimental Biolog805 3747-3755.

Milinski, M. & Bakker, T. C. M. 1992. Costs influea sequential mate choice in sticklebaGlesterosteus
aculeatusProceedings of the Royal Society of London, S&;es0, 229-233.

Mgller, A. P. 1992 Parasites differentially incredlse degree of fluctuating asymmetry in secondaxyal
charactersJournal of Evolutionary Biologyb, 691-699.

Mgller, A. P. & Szép, T. 2002. Survival rate of fcharn swallowsHirundo rusticain relation to sexual
selection and reproductioBcology 83, 2220-2228.

Nagle, L. & Kreutzer, M. 1997. Song tutoring infhees song preferences in domesticated canaries.
Behaviour 134, 89-104.

Nagle, L., Kreutzer, M. & Vallet, E. 2002. Adultrfeale canaries respond to male by calliathology 108,
463-472.

Parisot, M. 2004. Le statut social et le choix dutgnaire chez le canari domestique comnterifus
canarig) : indices comportementaux, hormonaux et vocatxDPthesis, University of Paris 13 -
Villetaneuse.

Pasteau M., Nagle L., Kreutzer M. 2007. Influenogédearning and predispositions on frequency level
preferences on female canari€giinus canarip Behaviourl44, 1103-1118.

Podos, J. 1997. A performance constraint on théugga of trilled vocalisations in a songbird famil
(Passeriformes: Emberizida&volution 51, 537-551.

Rehsteiner, U., Geisser, H. & Reyer, H.-U. 1998gfig and mating success in water pipits: one fipeci
song element makes all the differen&aimal Behaviour55, 1471-1481.

Slagveald, T., Liefjeld, J. T., Stenmark, G. & Breggen, T. 1988. On the cost of searching for a rnmate
female pied flycatchefcedula hypoleuca Animal Behaviour36, 433-442.

Suthers, R. A., Vallet, E., Tanvez, A. & Kreutzit, 2004. Bilateral song production in domestic ¢t

Annexe 2 211



Article soumis &thology Diet Quality and Female Choosiness

Journal of Neurobiology60, 381-393.

Vallet, E. & Kreutzer, M. 1995. Female canaries segually responsive to special song phrasdesimal
Behaviour 49,1603-1610.

Vallet, E., Kreutzer, M., Beme, |. & Kiosseva, L997. ‘Sexy’ syllables in male canary songs: honest
signals of motor constraints on male vocal produc##Advances in Ethologyg?2, 132.

Vallet, E., Beme, I. & Kreutzer, M. 1998. Two-natgllables in canary songs elicit high levels of .ex
display.Animal Behaviour55, 291-297.

Voigt, C., Leitner, S. & Gahr, M. 2003. Mate fidglin a population of island canarieSefinus canarinin
the Maderian archipelagdournal of ornithology144, 86-92.

Wagner, W. E. & Hoback, W., W. 1999. Nutritionafesfts on male calling behaviour in the variablédfie
cricket.Animal Behaviour57, 89-95.

Wilson, N., Tubman, S. C., Eady, P. E. & Robert€enWV. 1997. Female genotype affects male sucoess i
sperm competitionProceedings of the Royal Society of London, S&;i@é4, 1491-1495.

Wong, B. B. M. & Jennions, M. D. 2003. Costs infige male mate choice in a freshwater fish.
Proceedings of the Royal Society of London, S&i&uppl.)270,S36-S38.

Zahavi, A. 1975. Mate selection - a selection fomadicapJournal of Theoretical Biology3, 205-214.

Zahavi, A. 1977. The cost of honesty (Further ré&smamn the handicap principleJournal of Theoretical
Biology, 67, 603-605.

Figure 1. Scheme of the sequence of the experiment. w: week.

four weeks thirty days five months
short day photoperiod long day photoperiod long day photoperiod
individual cages individual cages aviaries
different diet different_diet same diet
] pre test period | | testlpenod | Ll IR
| | | | | 1 | | | L
wo wl w2 w3 w4 wbh wb w7/ w26
\ J
T !
weighing once a week last weighing

Figure 2. a. Structure of a played song. Introduction no@es5 s; tested “A” phrase: 1.5 s; phrase of caiolu 3.75
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s. b. Example of an “A16” phrase (16 syllables ggrond). c. Example of an “A8” song (8 syllables ggrond).
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Figure 3. Proportion of Copulation Solicitation Displays (@)Sproduced by the females of both groups (mea} S

for the two types of songs. NS: Non significantthe group F+, with a highly diversified diet, tteal number of

CSDs is higher in response to the A16 song thahe®8 song. In the F-, with a lowly diversifiecetlithe proportion

of CSDs produced for both song types are not s@aifly different. The proportion of CSDs taken the A16 songs

is higher in the F+ than in the F-.
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27

photoperiod change

21 1

body mass + SE (g)

15 T T T T T T T T
W0 W+1 W+2 W+3 Wed W+5 W+6 W+7
Weeks after change in diet

Figure 4. Evolution of the body mass of both groups of fesaakfter the diet change. WO represents the da¢m wh
birds have been put in cages; W+1 is one week, later Black represents the group F+ with a higllersified diet,
and white represents the group F-, with a lowledsified diet. *P < 0.05, Mann-Whitney sum rank test. Tests started

at W+4.
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Running title: Circadian rhythm of female respoesigss and selectivity in canaries

Word Count: 5084

In many animal species, females modify their raedpt and selectivity during the
reproductive period. During the fertile period béir cycle, female canaries elicit a high level of
sexual displays (Copulation Solicitation Display€SDs) a few days before the laying of the first
egg, and after that, the level of CSDs drasticd#greases. Nevertheless, the cycling of female
receptivity has never been tested inside a circadigthm. In addition, another component of the
female’s sexual behaviour, the selectivity, hasendaeen investigated inside a breeding cycle or
inside the circadian rhythm. In this study, we shgate the variations of the female
responsiveness to male songs’ playback, for bahcittadian rhythm and the laying cycle. Our
result shows an opposite cycling of the receptiahd the selectivity (the females are more
selective in the morning and more receptive in #wening) whereas both aspects of their
responsiveness follow the same pattern during dged cycle (both receptivity and selectivity

reach their maximum level a few days before thenppf the first egg).

Key-words: Serinus canaria, mate choice, biologieglhms, selectivity, receptivity, song.
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Since a few decades, evidence that external factadify the reproductive behaviour is
accumulated (Jennions & Petrie, 1997). The cordependant preference, in whiclerhale
mating decision responds to spatial and/or tempdiattuations (Cotton et al. 2006), is firstly
highly influenced by social relationships. For exden many studies suggest that, in birds, females
move their preferences toward the songs eared glihie sensitive phase (Nagle & Kreutzer
1997a, 1997b, but see Riebel 2003 for review), itesppersistence of the natural predispositions
(Pasteau et al. 2007, 2009). Other research on bodg report that some songs could be
perceived as more or less attractive when earea @ontest (Mennill et al. 2002; Mennill &
Ratcliffe 2004; Leboucher & Pallot 2004; Amy et 2008).

Environmental variation is another type of contatatying a role in female choice. Indeed, a
stressful environment can reduce female selectibiégause the most energy a female use up for
its survival, the lowest it could invest in its nmat decision (Jennions & Petrie 1997). For
example, when they have to face a current to rahelr partner, females of sticklebacks,
Gasterosteus aculeatasd males of pacific blue eyedseudomugil signifiedo not discriminate
more between their potential partners when theynateconstrained by the cost of swimming
against the current (Milinski & Bakker 1992; WongJ&nnions 2003). Female choice can also be
constrained by the predations risk (Godin & Brig§96; Johnson & Basolo 2003) if the search of

a partner increases the probability of being presdiat

Another evident aspect of the context-dependamatians in sexual behaviour is the being
of natural rhythms. In many species of the tempezane the revival of male song production is
regulated by the day length (Kroodsma 2004). Thetqgeriod provokes a development of the
gonad size, then an increase of the sexual hormpratuction (Kroodsma 2004) and of the song
control center (Nottebohm 1981). This results peak of song production in the beginning of the
breeding season (Catchpole 1973; Slagsvegld 19a7)ctrresponds to the period in which males

establish their territories and court females amé iquick decline following pairing (Catchpole
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1973; Krebs et al. 1981; Hanski & Laurila 1993; N#m1996; Gil et al. 1999). Moreover, inside

a reproduction season, some more rapid variatioarscFor example, during the peak of female’s
fertility, males modify the intensity of their sorqgyoduction. The song rate decreases with the
fertility of the mate (Foote et al. 2008) and dgrthe breeding of the brood (Péart 1991; Staicer et
al. 1996; Amrhein et al. 2004). In many songbislent during the night, a revival of the song

production occurs at dawn, about one hour befoeestimrise (Part 1991; Staicer et al. 1996;
Amrhein et al. 2004). The song’s production is adjon importance and seems to be a reliable
signal of the male’s quality (Andersson, 1994, Gptde & Slater 1995, Rehsteiner et al. 1998,

Buchanan & Catchpole 2000, Ballentine 2009).

As female’s and male’s sexual motivation are supgo® coincide, we suppose that
female’s responsiveness and selectivity also vangsle the reproductive season. Nevertheless,
evidences is lacking because female’s responsigasenore difficult to observe in the field. The
purpose of the study is to investigate the cycbihghe females’ responses, using the Copulation
Solicitation Displays (Kreutzer & Vallet 1991), anicular behaviour whose number and intensity
are reliable indications of the female’s sexualiwation in canariesSerinus canariaFor that, we
played them different male song types. Indeed, anades, the females use song in order to
evaluate the male’s quality. Vallet & Kreutzer (599ound a special phrase called “A phrase”
provoking a high rate of CSDs. This phrase is casedoof a complex syllable repeated at a high
tempo, and covering a high frequency bandwidth ¢Bd®97, Vallet et al. 1998). The relationship
between the tempo of the canary phrases and thensss’ rate of the females has been proved to
be highly correlated (Vallet et al. 1997,a0&noiu et al. 2002). In this study, we investigate th
sexual responses of domesticated female canartégnwheir different cycles: 1) the circadian
rhythm; 2) within the laying cycle. Two aspectstloéir sexual responses are described. The first
one is called “responsiveness” and representsntie@sity of the females’ responses (number of

CSDs). The second one is called “selectivity” aegresents the intensity of the direction of the
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females’ responses (proportion of CSDs taken fersiixy A phrase). We could also determine if

the timing of the sexual interaction is an impotgaarameter in female’s acceptation to copulate.

METHODS
Subjects and Housing

We used twenty females of domestic canaries rearediaries (118 x 50 x 50 cm), in
auditory contact with many males. Birds are kepa inon-reproductive state thanks to the length
of the lighting (short-day photoperiod; 8 h ligh6 h dark).

To elicit a sexual behaviour, we used a non-inkasnethod (Leboucher et al. 1994), by
changing suddenly the photoperiodic cycle to a ldag photoperiod (16 |: 8 d; reproduction).
This change makes them start to build a nest,ytoaad to respond to male songs. Water, seeds
and fresh food were daily provided, as well as st a®d material to arrange it. The birds have
been placed in individual cages arranged in soundfgchambers (two-floored boxes (60 x 55 x
90 inside; 90 x 80 x 110 outside), Fig. 1). Eadf Is thus in visual contact with one conspecific

and in acoustic contact with at least three confipec

Male Songs

We used AVISOFT-SAS Lab Pro (R. Specht version 42885) to elaborate the played
songs.

Six different types of canary songs were built:dbmestic canary song in which we
inserted a highly attractive “A” phrase with a hitgmpo: A16 (16 syllables per second), 2)
domestic canary song in which we inserted an waiue “A” phrase with a low tempo: A8 (8
syllables per second), 3) domestic canary songhiciwwe inserted a F phrase with a high tempo:
F16 (16 syllables per second). The F phrase hasdhee properties as the A phrase, but the
covered frequency bandwidth is lower. Thus, thisapé is still attractive; it nevertheless induces

less sexual responses than A phrase. 4) domesiacycaong in which we inserted an unattractive
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“F” phrase with a low tempo: F8 (8 syllables pec@®l), 5) domestic canary song in which we
inserted a non Reactogen phrases: NR and 6) addptaific song: H. The heterospecific songs
come from ten different species: the song thruairdus philomelgsthe melodious warbler,
Hippolais polyglotta the tree pipitAnthus trivialis the nightingalel.uscinia megarhynchoshe
European robinErithacus rubeculathe common chaffinchsringilla coelebs the European serin,
Serinus serinughe European siskiGarduelis spinusthe wren,Troglodytes troglodytesand the
Greenfinch,Carduelis chloris These species are all songbirds belonging tqp#sserine order.
They represent a typical sample of birds produsimggs in the temperate zone. To eliminate any
impact of the syntax or other elements, the buifigs are fully standardized and all of them have
got the same following pattern: two introductiorte®) the tested phrase (A16, A8, F16, F8 or NR)
and a short batch of conclusion notes. All of thist six seconds, a normal song length
(Guttinger 1985). For heterospecific songs, we kieptatural song of the chosen birds.

The same song is played six times. A fourteen s#céong silence period spaces a song
from the precedent. Globally, the song bout (sugioesof six same songs and five silences) lasted
two minutes each, with 36 seconds of song and 8dnsis of silence. To avoid any problem of
pseudoreplication (Kroodsma 1990), twenty differsorigs were used for each type of song, each
of them coming from a different bird. For the hespecific songs, we used two songs from
different males of each species.

The songs were then recorded in a .wav format oArahos, XS10D player, and diffused
in the sound proof chambers using Thomson, ASK =6l Sony, SRS-Z510 acoustic

loudspeakers. The sound level was maintained db7 one meter.

Experimental Design
During a set of diffusions, one song bout of tharfoypes is played once, with a two-
minute long period of silence between them. Theodd the songs’ diffusion changed every day

to avoid any order effect. Two sets of diffusions daily carried out, one during the morning, and
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one during the afternoon, for 64 consecutive d&gecial attention was given to cover every
schedule of the day. For example, if we testedottas at 6 a.m. and 18 p.m. on the first day, we
tested them at a different schedule the next day,sa on until every schedules have been tested.
As the light lasts 16 hours and as we cover twedgles per day, it took us 8 days in total to
cover all the schedules. We carried out this tasihd 64 days, thus each schedule has been tested
8 times.

We noticed the number of Copulation Solicitatiorsfdays that the females produced.
During CSDs, a female crouches, arches her backangs her tail forward and her head back.
The entire body vibrates. If one of these paramsatelacking, we notice a half CSD. These CSDs
are a response to males’ stimulations and are derexi as a behaviour relevant to a female
acceptation to copulate (Kreutzer & Vallet 1991)ring the set of diffusion, the sound proof
chambers were lit from the inside, so that thesbaduld not see the experimenters. An eye-patch
Is put between the cages, and females could naasgeother during the test. All the stages of this
experiment were carried out with the agreement rain®2-244 (L.N), delivered by the French

Ministry for Agriculture and Fisheries.

Statistical Analyses

The purpose of the study was to follow the biolagitiythms of the female responsiveness
and choosiness to the male songs. The responssv@rassdefined as the total number of sexual
responses (CSDs — see introduction) that femaldugexd during a song bout. This was an
indicator of the female motivation to reproduce.oGsiness reflected the propensity that
individuals have to accept less attractive mates. réasure it as the proportion of responses a
female produces for A16 songs on the total numbeétsaesponses. In order to measure it, we
assigned the normalized valugsesto each individual in both situations. Thg;Pvalue was the
number of CSDs taken in response to the A16 soivied by the totality of taken CSDs AR =

CSDhis / CSDoa). A Pais = 1 means that every CSDs were taken during the sdhg bouts and
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Pa1s = 0 means that every CSDs were taken during ther song bouts.

Two biological cycles was taken into consideratitre circadian rhythm and the laying
cycle. For observation of the first one, we dividhd day in four equal parts: the Early Morning
(EM - from 6 a.m. to 10 a.m.), the Late Morning (LMfrom 10 a.m. to 2 p.m.), the Early
Afternoon (EA - from 2 p.m. to 6 p.m.) and the Even(E - from 6 p.m. to 10 p.m.). We firstly
observed the variation of female responsivenessdset these parts of the day. Then we observed
the female choosiness, comparing the femglgiR each of these periods.

The second cycle was the laying cycle. Femalesllysoiaduced CSDs from day d—6 to
day d3 (day dO is the day of the laying of thetfiegg). We also observed the female
responsiveness and female choosiness inside ttiis. cy

For both types of rhythms, we compared for sigaifice using a one-way RM Anova when
the normal distribution is reached. If not, we useBM Anova on ranks. Both type of tests were
followed by a Student-Newman-Keuls post-hoc analy® examine where the significant
differences lie

All statistical analyses are realised with thensagtat V3.1 program (2004).

RESULTS

Female general preferences

There was a significant heterogeneity in the respoto the four different types of songs
(Friedman Repeated Measures Analysis of Variandeamks? = 30.64, p < 0.001,df =5, n=
20, Mye (+SE) = 8.23 + 3.34, @ (+SE) = 4.83 + 0.86, ms (+SE) = 7.03 + 2.86, @ (+SE) =
4.10 + 2.14, mr (SE) = 5.45 £ 2,51, m(xSE) = 3.77 £ 1.46 — Fig. 1). Females produced
significantly more CSDs to the A16 songs and toRthé songs than to the other types of songs
and more CSDs to the A16 songs than to the F16s9@1gK two-tailed, p < 0.05, df = 3, n = 20).

Responses to the other A8, F8, NR and H songs types not significantly different.
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Impact of the schedule of the day

Number of responses

The number of responses were significantly hetereges along the day (Friedman Repeated
Measures Analysis of Variance on Rankss 13.64, p = 0.003, 3 df, n= 20; Mean (x SE}uw
5.87 (£ 3.55), my = 7.65 (£ 3.28), i = 9.83 (= 4.85), m= 10.05 (= 3.54 ). The post-hoc
analysis indicated that females produced signiflgdass CSDs in the early morning (SNK two-
tailed, p < 0.05, df = 3, n = 20), and significgnthore CSDs in the evening (SNK two-tailed, p <
0.05, df = 3, n = 20). The test did not produceghiicant differences between the late morning

and the early afternoon (SNK two-tailed, p > 08655 3, n = 20, Fig. 2).

Selectivity

The results show that the female selectivity vaslesig the day time (F = 3.54, P = 0.22,
n= 20). In the early morning:a (£ SD) = 0.37 (x 0.30); in the late morningi;P= 0.31 (=
0.13); in the afternoon: s = 0.18 (x 0.15), and in the eveningy £= 0.21 (£ 0.19). Selectivity is
then more strong in the early morning than in thieraoon and in the evening (SNK two-tailed, p
< 0.05, df = 3, n = 20), but no other significaesults were observed.
Table 1 give for each part of the day ja@f the female repartition of CSDs between théedsint

song types.

and F = 3.54 df = 3; p = 0.022, n = 20 for thes latorning, Table 1). On the contrary, the
repartition of the CSDs among the different typesamg was not significantly heterogenic in the
afternoon (Friedman Repeated Measures Analysisanfakce on Rankg? = 3.63, df = 3; p =

0.30, n = 20 for the afternoon (Table 1) gAd= 4.33; df = 3; p = 0.23, n = 20 for the evening,
Table 1). When the CSDs were not randomly distediamong the types of song, we found that
the A16 songs provoked significantly more resporthas the other types of songs (SNK two-

tailed, n = 20, p < 0.05) for both early and laterning.
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Impact of the day of the laying cycle

Number of responses

The number of CSDs taken from the day d-6 to thed®aof the laying cycle varied significantly
during the laying cycle (Friedman Repeated MeasAresysis of Variance on Rankg = 36,13,

df = 9; p < 0.001). The post-hoc analysis reveal@eak of responses between the days d-3 to d-1
(SNK two-tailed, n = 20, p < 0.05), with a maximueaching the day d-2 (Fig. 3). These only

three days represent 59.2 % of the total numb&Sis taken by the birds.

Selectivity

In relation to selectivity, the results showed titgpeak corresponds to the peak of CSDs. Indeed,
the number of CSDs taken for the different typesasfg was not randomly distributed for the day
d-2 (Friedman Repeated Measures Analysis of VagiamcRanksy? = 12,75, df = 3; p = 0.005), d

-1 (Friedman Repeated Measures Analysis of Varimmc®anksy? = 17,60, df = 3; p < 0.001),
and d2 (Friedman Repeated Measures Analysis ofaNegi on Ranksy? = 8,05, df = 3; p =
0.045). Moreover, for d-1, the number of CSDs talagrthe A16 song is significantly greater than
for the other songs (SNK two-tailed, n = 20, p €5). Nevertheless, for the days d-2 and d2, the
post-hoc analysis did not reveal any differencesvéen the response rate toward the song types

(SNK two-tailed, n = 20, p = NS).

DISCUSSION

Impact of the schedule of the day

Our results show a progressive increase of thesd&l through the day, with a minimum
value in the early morning and a maximal valuehm évening. In contrast, the peak of selectivity
occurs in the early morning and disappears latethen morning. In natural situation, several

hypotheses could explain the peak of responsiveti@ssg the evening and its low rate in the
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early morning. Among them are 1) the change inbigfeaviour of the male and 2) the mechanical
event of oviposition (Delville et al. 1986).

Whereas our protocol eliminated any influence @& thale behaviour, females could be
predisposed to the male’s natural behaviour. Indeethany passerine, males start to sing a few
hours before the sunrise (Staicer et al, 1996). rdds a chorus song style increases female
responses in canaries (Nagle et al, 1997), diffef@mctions could be proposed for the dawn
chorus. Some authors suggest that it is directedrtts females (Poesel et al. 2006, Dalziell et al.
2008) but others underline its role in territort@fence (Amrhein et al. 2002, Amrhein & Erne
2006, Foote et al. 2008). Nevertheless, even dctied towards males, signals displayed during
dawn songs can be meaningful for the female too.

In addition, in canaries as in many passerines)aggg often occurs in the early morning.
The existence of the insemination window (Chengletl983; Birkhead et al. 1996) reveals an
especially suitable period for the fertilizationtbé next egg in domestic fowtzallus domesticys
turkeys Gallopa vomeleagri@nd Muscovy duck€airina moschataBirkhead et al. 1996). The
benefit of copulating is then decreased in comparisf the other time of the day. Lastly, during
the insemination window, the oviduct is empty apdren are able to travel up the oviduct to the
infundibulum (where fertilization takes place) watlt transit across the storage tubules (Bobr et
al. 1964, Howarth 1971, Birkhead et al. 1996). Asbasequence, the spermatozoa of the males
avoid any sperm competition. In accordance with regults, the selectivity of the female in this
case should be increased, because a non optimakatmuld be of major impact on its descent.
Then through the day, the chances of remaining teuhacrease. To avoid the cost of laying an
unfertilized egg, the females should increase tGepulation Solicitation Displays rate, as well as
decrease their selectivity.

These results show a high variation of both femafponsiveness and female selectivity
through the reproductive period, suggesting thatale interest in copulating is linked with

circadian rhythms and laying cycles. We have alsarty demonstrated the dichotomy between

Annexe 3 224



Article en préparation Receptivity, Selectivity and Female Reprodud®kigthms

these two aspects of the female’s behaviour. Inotbeervation of the circadian rhythm, we can
notice that the more responsive a female is the detective she is. A clear opposition appears
between the willing to find a partner with a godtepotype (in the morning or a few days before
the laying of the first egg), and the emergenclgdadertilized (in the evening or after the firsgsg

are laid).

Impact of the date in a laying cycle

This study also confirms the fact that, in canartee peak of CSDs occurs a few days
before the day of laying the first egg (Lebouchteale 1994; Amy et al. 2008). Females respond
more intensively to male songs the days before fitet oviposition. Here, the peak of
responsiveness occurs two days before the layirigeofirst egg. This result seems logical since,
theoretically, copulations occurring one day beftie laying date could not result in the
fertilization of this egg, at least in some spe¢®iskheard et al. 1996). Nevertheless, both result
are similar in the sense that the peak of resparessponds to the peak of fertility of the female
The increasing rate of CSDs until d-2, and its dagecrease after dO are then similar to the

expected pattern (Birkhead & Mgller, 1992).

During the days when females highly solicit copolas, the benefits of each copulation
become greater, as the chances of resulting oilizZigtion are enhanced. Thus, it is neither
surprising that the peak of selectivity correspotmigshe peak of fertility. Indeed, we found a
parallel effect of the laying date on both respeasess and selectivity. As the chances of being
fertilized by copulations occurring between d-3 ahil are the highest, an intense choosiness in

this period is also necessary.

Taken together, the results of this research aonfire fact that female’s decision to mate

could be greatly influenced by the context in whibky are courted. Here, we found that both
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responsiveness and selectivity are altered byitfiad in which songs are heard. Interestingly, we
found a clear desynchronization between these taranpeters of the female sexual responses.
Then it seems obvious that female interest in @i is not constant through the day and
through their reproductive cycle, and this variatio selectivity and choosiness could result in the
maintenance of variability of the male’s SSTs andhe appearance of alternative reproductive
strategies for usually unsuccessful males (Ra’AfaBagi 1985, Laska et al. 1992, Gage et al.

1995).
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Soundproofing foam

Removable cache

loudspeakers

Transparent door

Figure 1. Scheme of one type of soundproof chanmbeshich are placed the birds during the test
periods. The boxes are two-floored and birds argsnal contact with one other and in acoustic

contact with three others. The other type of sovmofpchamber has a complementary floor.
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Figure 2. Number of CSDs taken by the female toldtening of the different types of songs
(mean £ SE) in the different schedules of the dgyA different colour shows a significant
difference (Friedman Repeated Measures Analysis&aaance on Rankg? = 20.639, p< 0.001, 3

df, n= 20).
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number of CDSs
(mean £ SE)
4 _

3,5 A

day of the laying cycle

Figure 3. Variation of the number of CSDs takentlhg females in the different days of their
laying cycle (mean + SE). The Friedman RepeatedsMies Analysis of Variance on Ranks
reveals heterogeneity in the response rate ofaimale ¢2 = 36,13, df = 9; P < 0.001) and the post
hoc analysis allows to isolate D-3, D-2 and D-Infrthe other days of the cycle (SNK two-tailed,

n =20, p <0.05).

canly mcamsing, late mming aficmocn evemng
£ IF £=12.41/p<0.001 F=18.90,/ p<0.001 363/ S A3/ PN
Al6 | AR | NR | H Al6 | AR | NR | H A6 | A2 [ NR | H Al | AR | MR | H
AlE F<D.05 [F<DD5 [BDD05| AlS F<D.05 [F<D05 [F005| AlS | NS | NS | AlS m || NS
AR |P<DO5 NS | NS | AR |[PDDS N | NS | AR | NS N | NS | AR | NS w | N
NE [RDOS| NS N | NR [RDOS| NS MR | N | NS M| NE | N | NS .

Table 1. Results of the Friedman Repeated Mea#gunalysis of Variance on Ranks on the CSDs
number taken by the females, at each scheduleeaddal. When thg? value reveals a significant

heterogeneity between the different types of saagly and late morning), a post-hoc analysis
with the Student-Newman-Keuls method is perfornigee results of this analysis are reported in

the table.
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Provoking sperm rejection in female: a new functiorof male bird song?
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In many songbirds, male courts female with sondschvare reliable indicators of their quality.
Females base their choice on these songs to selewle before copulation. Nevertheless, an
increasing number of studies reveal that anothet ph sexual selection takes place after
copulation, as soon as females copulate with &t leao males before oviposition. Sperm
competition, as well as cryptic female choice deiaes the siring male. Both the female ability to
evaluate a partner and the male display can ptalean postcopulatory selection in birds. Among
the numerous methods of selection after copulagtimination of sperm of the previous paired
male is known to occur in birds. Here, we show,thmathe domestic cana§erinus canariagmale
song quality plays a role in postcopulatory setsttiPlaybacks of songs containing a highly
attractive “A phrase” provoke significantly moreesm ejections than other types of songs. The
emitter of “A” phrases is then favoured in postdapory selection. Thus, provoking the rival

sperm ejection is described as a new function raof $ong.

Keyword: postcopulatory sexual selection, sperm metition, cryptic female choice, bird

song, canarySerinus canaria

Word count: 4132
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In many passerines, female choice for mating idiglgr based on male song quality
(Catcpole & Slater 1995; Andersson 1994). Reseaschave highlighted especially efficient
characteristics of the song in female attractiomr Example, in some warbler species
Acrocephalus spfemales show preferences for the most complegsonith a high number of
phrase¢Catchpole 1980), whereas in zebra finchasniopygia guttatéemales direct their choice
towards the males singing more intensively tharemstfHoutman 1992). In canar$erinus
canaria Vallet & Kreutzer (1995) have put into evidenbe existence of a special phrase called
“A phrase” which elicits high levels of sexual deys in females. This type of phrase is composed
of a two-note syllable, repeated at a tempo ofst 16 repetitions per second. It covers a large
frequency bandwidth (4000 Hz). These two charasties (high repetition rate and large
frequency bandwidth) seem to indicate the qualityth® male because they are difficult to
combine. According to Pod¢$996), motor constraints impose a trade-off betwedl rate and
frequency bandwidth, so that maximal values of dewy bandwidth decrease with increasing
trill rate (Podos 1997). “A phrase” production maximizes thege parameters. Moreover, the
quick alternation between the two parts of the rsyrmequires a perfect coordination of the
implicated muscles (Suthers 2004). This performasgeossible on account of a precise control
by the nervous system. Since “A phrases” are deediféidult to produce, they may also be
considered as indicators of male quality, and @altbexperiments reveal, indeed, that female

prefers songs containing this type of phrase (Vali@l. 1998).

Nevertheless, mate choice before copulation ighebnly determining factor that drives the
sibling paternity, and another part of sexual d@actakes place after copulation (Eberhard &
Cordero 1995; Eberhard 1996; Mgller & Birkhead 1,98&khead & Pizzari 2002). In many
species, female is able to eject sperm from itagworgan (Davies 1983; Snook & Hosken 2004;
Wagner et al. 2004; reviewed in Pizzari 2004). Bav(1983) describes this kind of sperm
competition in Dunnock#runella modularis In this species, females often copulate with two
males. Before copulation, males display a complexrtship ritual by pecking at the female
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cloaca. After a few minutes, females emit a defenatometimes accompanied by a rejection of a
white mass of sperm from the rival male. The mhlestincreases its likelihood of fertilizing the
female eggs. In a more recent study, Wagner €R@04) indicate that females of black-legged
kittiwake Rissa tridactylacan remove old ejaculates into their defecatiooroter to favour the

migration of more recently inseminated spermatozoa.

Postcopulatory sexual selection can also occureeablefore sperm migration in the storage
organ of the female. Indeed, the cloaca, whicthésend of the digestive system, is equally the
receptacle of the male semen. At this stage, thaaity to effectuate a cryptic choice, defined as a
female ability to select the spermatozoa that feitilize its eggs, can therefore be a possibility.
Pizzari & Birkhead (2000) described the phenomendomestic fowlsGallus gallus domesticus
In this species, males fight to establish a hiénatbat drives female choice, and females copulate
preferentially with dominant males. Neverthelessbdominant males, who are heavier and
stronger than females can force copulation. Thimbeur is an alternative strategy to reproduce.
However, the authors observed that females reject finequently the sperm of these subdominant
males in their first defecations after forced caepioh than after an accepted copulation with
dominant males. This study then supports the idea eelationship between male phenotype

(social rank) and postcopulatory sexual selection.

Based on this assumption, the goal of this studg isvestigate the relation between male
song and female sperm choice. For that, we figgtlyed different types of song to the female and
counted the number of defecations in relation with song quality. In a second experiment, we
observed copulations and we took back the malegtaydd the different song types to the female.
Then, we counted the number of sperm ejectionstiieatemale produced. Our results support the
fact that, in case of multiple copulations, fematesild exert a choice on the male semen and

could then bias the result of the fertilising prexe
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METHODS

Subjects and Housing

All tests were realized in the Laboratory of ConguhEthology and Cognition (LECC) of
the University of Paris Ouest Nanterre La Défensanf January to April 2006 for the first

experiment and from November 2007 to December 2008 e second experiment.

All females came from the LECC and had a hetero®ygenetic background. They had
been reared in aviaries (118 x 50 x 50 cm) in nbrooadition with many males, to assure a
normal development of their acoustic preferences.algo made sure that the females had never
been in contact with the males whose songs wegeglto avoid any influence of the familiarity.
At the date of the experiments, females were agewch two to five years. All of them had a
previous reproductive experience. They were daibywided with water, seeds for canaries in short
day photoperiod and fresh food (egg products, a@vld vitamins). Before, during and after the

experiments, birds were kept in a temperature c@gpibetween 19 and 21 °C.

Male Stimuli Songs

We used the AVISOFT-SAS Lab Pro (R. Specht verdi@®8, 2005) program to elaborate
the played songs. Three types of song were usedneBiicated Canaries songs (DC),
Domesticated Canaries songs in which we insertédglaly attractive “A phrase” (DCA), and
Heterospecific songs (H). We selected ten songsyper coming from ten different birds. Canary
songs were selected to get a global song of teands¢ which corresponds to a normal song
length (Gttinger 1985). For DCA, we used the saom@s than for DC, but we removed a phrase,
and replaced it with an A phrase. The place ofAlphrase differed from one song to another. For

the first song, the A phrase started at time ts; for the second song, it started at t = 1 s,Tedn.
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different A phrases, coming from ten different nsaleere used. A global playback was composed
of thirty repetitions of the same song played alérvely with a ten seconds long silent period. We
then obtained ten different playbacks per songsyphley lasted ten minutes, with five minutes of
song and five minutes of silence. For H, we alsmatad ten different playbacks. Two songs per
species were selected in five different species: GneenfinchCarduelis chloris the European
Serin Serinus serinysthe SiskinCarduelis spinusthe common Chaffinckringilla coelebsand

the winter WrenTroglodytes troglodytesThese species were all songbirds belonging to the
passerine group. They represented a typical saaif@ropean songbirds. Even if song duration
of some of these species was not the same asdhoagaaries, we respected their natural duration.
The global playbacks equally lasted ten minutesh five minutes of song and five minutes of

silence. Moreover we compared the female respomsglks silence period (Sil) of ten minutes.

The computer-made songs were then recorded in & feranat on an Archos, XS10D
player, and played in the isolation rooms usingniton ASK 145 and Sony SRS-Z510 acoustic

loudspeakers. The sound level was maintained db7®PL at one meter’s distance.

First Experiment: Number of Defecations

During the testing period, females were kept iniitial cages (35 x 20 x 23-25 cm),
disposed four by four in sound proof chambers (BBxx 109 cm exterior, 63 x 58 x 85.5 cm
interior), with two cages on each level. The cagmstained a pool to drink and to bathe, a basket
to nest and two perches. Partitions were disposédden the cages during playback diffusion to
avoid any influence of the neighbour bird. Testseagarried out in long day photoperiod 15:9 (L/
D), which corresponds to a spring season when igsnaaproduce and rear the sibling. A series of
13 females were tested once a day during thirtys.daya day, all females were tested with the

same four stimuli playbacks, presented in the sarder. The order of the playbacks changed
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every day to avoid any order effect. Birds werdydprovidedad libitum with water, seeds for

canaries in long day photoperiod and fresh food fggducts, apple, and vitamins).

One playback of each song type was played once aetaveen 0800 and 1800 hours (the
hours were randomly distributed). Loudspeakers waue in place ten minutes before the
beginning of the playbacks. Fifty minutes were laftween two consecutive song diffusions to
avoid any influence of the previous one. During tib&, the light came solely from the inside of

the sound proof chambers, so that the birds contidee the experimenters.

Before each trial, we placed a new groundsheeherbbttom of the cage. During the ten
minutes that the playbacks lasted, we noted adaions that the females produced. At the end
of the diffusion period, we counted the number efedations on the ground to make sure that
none were missed by direct observation. At theadritie 30 days, we measured the mean number
of defecations that produced each female for ope tf song and for the silent period. Birds were
daily providedad libitum with water, seeds for canaries in long day phaiodeand fresh food

(egg products, apple, and vitamins).

Second Experiment: Number of Sperm Ejections

Birds were kept in individual cages (35 x 20 x Z3n), disposed four by four in the

sound proof chambers. The cages contained a pbakket and nesting material and two perches.

The tests were carried out in long day photopetis® (L/D) to make them elicit sexual
behavoiurs. At the beginning of the experimentf&fales were transferred from the aviaries to
the experiment rooms, in order to be tested. Becafithe female choosiness, only 14 of them
accepted to copulate at least four times, the sacgsnumber to be tested with all types of
playbacks and silence. On these 14 females, fodirndt produce any sperm ejection after
copulation, and were removed from the statisticalsis. The ten resting females were randomly
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paired with 20 different males, all of them sexyalotivated. We firstly put a male and a female
in the same cage during a ten minutes long peiifodo copulation (with a lengthy cloacae
contact) occurred, we removed the male and preteatmew male to the female. If three
consecutive males did not succeed in copulatingchanged the female and started again the
experimentation. If copulation occurred, we remoteel male and started to diffuse one of the
previously described playbacks. At the end of the minutes of test, we collected every
defecation and observed them with a x 100 microsdopdetermine the presence/absence of
spermatozoa. A female is tested only once a dagmtrol for the cumulative effect of transferred
sperm. The order of the playbacks changed for efeemale. We then calculated the mean number
of sperm ejections in the ten minutes period fazhetype of song. All tests were carried out

between 0800 and 1800.

Typically female canaries produce sexual displastsvben Day — 4 and Day +2, when day
0 is the date of the first laying egg (Amy et aD08). Also in our study, no copulation was
observed outside this period. In addition, we dat abserve any forced copulation, because
aggressive displays of the female (the female stamqg opens its beak and spreads the wings)

against male were dissuasive.

Statistical Analyses

As normality is reached in both experiments, patamstatistical tools were used. Despite
sperm production generally varies among males sdme bird species, we did not take the male
identity into consideration. Indeed, we did notds®n the number of rejected sperm but only on
the presence/absence of spermatozoa. And yetestktd males were sexually motivated and

produced a high rate of sperm during the test deaiimd then responded to our selection criteria.
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Then, in both situations, we used a one-way ANOVi#thwepeated measures, to compare the

difference of female responses to the differenésypf stimuli.

All the stages of this experiment were conducteth whe agreement number 92-244

(L.N.), delivered by the French Ministry for Agriture and Fisheries.

RESULTS

First Experiment: Number of Defecations

Birds produced 0.675 + 0.066 (mean = SE) defecationten minutes of test with a
heterogeneous repartition between the differeng) $gpes. They produced 0.79 £ 0.067 (mean +
SE) defecations when they were listening to the DCA8 = 0.069 (mean + SE), for the DC, 0.64
+ 0.057 (mean = SE) for the H and 0.59 = 0.066 (me&E) for the Sil. The defecation rate was
significantly higher during DCA playbacks for th8 females tested, whereas no other significant
differences were observed (RM ANOVAER; 13 = 5.06,P = 0.005, followed by a SNK for multiple

comparisonn = 13,p < 0.05, Fig. 1).

Second Experiment: Number of Sperm Ejections

In the second experiment, females produced a me&iB38 + 0.07 (mean + SE) sperm
ejections during a test. This number was signitigamgher for the DCA than for the other types
of song (RM ANOVA:F;4 followed by a SNK multiple comparisoN, = 10,P < 0.05, Fig. 2).
The number of sperm ejections in ten minutes wé3 #.0.040 (mean + SE) for the DCA, 0.31 *
0.031 (mean = SE) for the DC, 0.37 £ 0.026 (me&&: for the H and 0.21 + 0.028 (mean + SE)

for the Sil. Finally, we found that the percentagelefecation containing sperm was similar for all

Annexe 4 240



Article en préparation Male Song and Postcopulatory Sexual Selection

the song types (ANOVAE; P = 0.88, followed by a SNK for multiple comparisdh= 10,P >
0.05): 43.1 +11.3 % (mean = SE) for the CDA, 44.71.9 % (mean = SE) for the DC, 50.0 £

13.7 % (mean = SE) for the H and 33.3 £ 16.7 % (me&E) for the Sil.

DISCUSSION

Our results show that a female listening to highttyactive A phrase significantly enhances
its amount of sperm ejections. Then, we can supfieel) females are able to evaluate the song
quality of a displaying male and can produce arr@pyated response deciding to defecate, before
copulating with the second considered as “bettieypothesis of cryptic female choice), and/or 2)
males that produce “good quality” songs can indacejection of sperm in female defecation to
increase their likelihood to fertilize the femal@thout the intervention of the female evaluation
(hypothesis of a sperm competition). Thus, theorati inseminated spermatozoa is not only
determined by the global transmitted quantity ¢ thales, but is also the result of the ejected
spermatozoa during the female defecations.

These data confirms the particular value of thehdape (DCA - Vallet & Kreutzer 1995;
Vallet et al. 1998). Indeed, as female producesmalas number of defecations and of sperm
ejections for the Domestic Canary song with no Aapk (DC), for the Heterospecific songs (H)
and in the silent period (Sil), female defecates @jects sperm significantly more often when they
were listening to the playback of canary songs waithA phrase (DCA). It must however be
underlined that these kind of responses are unlysaaperienced since, up to now, only the
production of Copulation Solicitation Displays (CSPKreutzer et al. 1991) and of contact calls
(Nagle et al., 2002) were considered as behavioasplonses to A phrases.

The interest of such behaviours was its role irtqugmulatory sexual selection. In the second

experiment, we showed that, after copulation, fentdfecations were linked to sperm ejections

Annexe 4 241



Article en préparation Male Song and Postcopulatory Sexual Selection

(Fig. 3). Gowaty & Buschhaus (1998), Pizzari & Bidad (2000) and Pizzari et al. (2002) had
already observed this phenomenon and suggestedpgban defecation after copulation was an
efficient way to choose the siring male in the eshiof polyandry. In parallel, Davies (1983) and

Wagner et al. (2004) also suggested that spernbeareleased from the storage tubules of the
females. In the present study, we cannot insuttethieasperm found in the defecations of the birds
does not come from the storage tubules, but theHact birds copulation occurs just before sperm
ejection makes this assumption improbable. Moreowtiatever the provenance of the rejected
semen, it resulted from an identical cognitive pss which purpose would be to favour the
singing male.

In the present situation, if female can eliminatgaat of the inseminated semen of the first
male in order to increase its likelihood of beimged by a good singer, it would describe a new
data of directional cryptic choice, since the crite of cryptic female choice is consistent witle th
criterion by which a female chooses her partnerk{igad & Pizzari 2002). Whereas sperm
rejection in defecation has already been obseregdral times during the last decade, this is the
first indication, to our knowledge, that male sqrigys a role in postcopulatory selection. Both,
males and females can gain benefit from this phemam. From a female point of view, in the
case of multiple pairing, it is useful to favourizetter” second male rather than the firstly met
one. As canaries are gregarious birds (Newton 19éR&)ales are likely to be courted by several
males (Mgller & Birkhead 1993). It would then bevadtageous to exert a directional cryptic
choice to increase the offspring attractivenessdéksson 1994; Hill et al. 1994; Birkhead &
Pizzari 2002). Moreover, female canaries can reisegtheir mate song (Béguin et al. 1998,
2006). If postcopulatory selection is under theintcol, they would be able to evaluate the interest
of sperm ejection. At last, sperm rejection afteopulation acceptation could be a good strategy
to reduce the risk of sexual harassment (Gowatyu&cBhaus 1998).

From the male point of view, manipulating the feenaéhaviour is of major interest in order

to sire the female eggs. Sperm ejection via maleipodation is known to occur physically in the
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damselfly Calopteryx haemorrhoidalis asturicéCordoba-Aguilar 1999; Méndez & Cérdoba-
Aguilar 2004) and in the dunnock (Davies 1983) @hémically in Drosophila melanogaster
(Snook & Hosken 2004). In this study, males coulthipulate the female behaviour by producing
good quality song and induce the release of thepetitor sperm. It would then increase the ratio
of its own sperm to contest for fertilization andwid benefit of sperm precedence (Pizzari 2004).
It is however difficult to determine which sex isthe origin of this process. It seems reasonable t
think that this behaviour is at the front line beam sperm competition and cryptic female choice.
For these reasons, this study can be consider@éthasating, and opens a large scope of
new possible research, for example to observeeifitht male song quality during courtship could
influence the female decision of producing a ddfenawhen listening to another song. We also
found a really interesting example of directionasfgopulatory sexual selection linked to the male

courtship, and also highlighted a new functioniodl lsong.
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Figure 1. Mean number of female defecations in ten minukésaf = SE) during the different
types of songs: Domestic Canaries (DC), DomestinaGas with “A phrase” (DCA) and
Heterospecific songs (H) and for the silence pe(®i) during the first experiment. A different

colour shows a significant difference.
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different types of songs: Domestic Canaries (D@miestic Canaries with “A” phrase (DCA) and
Heterospecific songs (H) and for the silence pe(f®il) in the second experiment. A different
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Figure 3. Detail of the sperm found in a female defecatifiaracopulation. The photograph was

taken using a microscope with a x 100 enlargement.
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Summary

In songbirds many researches bring evidence ofdleeof male songs for territorial defence and
courtship. Calling, another important acoustic camioation signal, has received much less
attention, because calls are supposed to conssnnérmation about the emitter than songs. Bird
call repertoire is diversified, and the role oflgdlas been found in social interaction, for exampl
in pair, family and group cohesion. However, trendiard methods for studying calls do not allow
a precise and systematic study of their role inmomcation. We propose here a new method to
study bird vocal interaction. A closed loop compusystem interacts with canaries by 1)
classifying automatically two types of canaBgrinus canariavocalisation (single and repeated
calls) and 2) responding a planned call type resmbrifom another bird. This animal-machine
interaction computer requires no human interfereli¢e show first that the birds do engage into
sustained interactions with the system, by studyimegrate of single and repeated calls according
to the various programmed protocols. We then shaw female canaries use differentially single
calls and repeated calls. First, they produce Bagmtly more single calls than repeated calls, and
second, the rate of single calls is associatetiddytpe of context in which they interact, whereas
repeated calls are context independent.

Keyword: single call, repeated call, social intéi@at, computer, methodology, canai§erinus

canaria
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Introduction

The acoustic environment is a major source of madron in animals and often influences
their behaviour (Maynards Smith and Harper 2008urfal production is typically used for self-
defence (stridulation in insects — Mitchell Mast&8¥9), for localising preys (eco-localization in
insectivorous bats — Aldridge and Rautenbach 1987);ourtship (songs in frogs - Gerhardt and
Huber 2002 - and birds - Catchpole and Slater 19@5)or social interactions (songs or calls in
birds — Kroodsma 2004). So far, scientists haveided on information contained in conspecific
vocalizations in a large number of taxae (Smith7)97

Two main methods are traditionally used to undedsthe meaning of vocalisations. The
first approach is to analyze the correlation betweecalization and behaviour. Indeed, in many
species, vocalisation acts as an honest signakadmitter quality (Clutton-Brock and Albon1979;
Johnstone 1995). The other approach is the obsanvait comportemental changes in the receiver
(Castellano 2009; Grodzinski and Lotem 2007; Stikbs 1967). To that aim, researchers
commonly use playback techniques, which allow tlesigh of experiments to test unrelated
individuals (Catchpole and Slater 1995) indepengaritthe social relationships within the group.

However, playback techniques are only efficienfacus on the behavioural responses of
receivers (Amrhein and Erne 2006; Brumm and Todd420but precludes the test of real
interactions because it is constrained by the eéxyerter intervention. This is unfortunate as in
nature communication is most of the time not ueictional but includes mutual interactions: the
behavioural responses of the receiver influencedlod the emitter (Marler et al. 1986). Moreover,
interactions between two individuals can be mednintp other conspecifics (McGregor &
Dabelsteen 1996). For example, in male songbiidgirg) interactions influence the social ranks
of the competitors and the choice of the eavesdngpfemales (Amy et al. 2008; Mennil et al.
2003; Naguib 2005).

In this paper, we propose a new experimental fraoniewhat overcomes the limitations
induced by human intervention by introducing a etb¥op automatic interaction, based on fully-
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automated sound analysis and playback techniquesill\gtrate this framework with a study of
the vocal production of females canarsrinus canarian the context of a simulated acoustic
interaction.

In birds, two main types of vocalisations have bdeancribed. The songs, that are long,
complex, and emitted mostly by males in the repctide period, and the calls, that are shorter,
simple, and produced by both sexes all along tlae (@atchpole and Slater 1995).

Whereas songs have been extensively studied foaddsec few studies have been
conducted on songbird calls. However, calls areighbto be of great importance for the social
relationship. Marler (2004) reviewed the differeaintexts in which birds use calls. First, many
birds use alarm calls in a context of predatorudisince (Klump and Shalter 1984), to warn
relatives of a potential danger. Second, diffetgpes of calls can inform the receivers on the
presence of spatial (roosting location — Wyndhar80)%r feeding resources (Hauser 1997).
Finally, calls are assumed to maintain the paig(\i et al. 2004), the family (Beecher et al. 1981,
Draganoiu et al. 2006) and the flock cohesion (Bray 2003).

Nevertheless, the terminology “call” hides a maubtke categorisation (Marler 2004). For
example in domesticated canaries, a subdivisiond®st “single calls” and “repeated calls” (Figl)
has been described by Mulligan and Olsen (196%. ude of several types of calls suggests the
transmission of different information on the enritbe on the environment and raises the question
of the referential communication. In vervet monkeysrcopithecus aetiopshree different alarm
calls are produced when confronted to a leopasthalte or an eagle (Cheney & Seyfarth 1990). In
the same way, Evans et al. (1993) have shown thaneacalls of the domestic fowlsGallus
gallus domesticysare adapted to the type of predator approachihg article suggests that, in
canaries, “single calls” are contact calls whereapeated calls” are mostly used in a context of
stress. A previous experiment seemed to corrobdhasehypothesis, showing that females of
domesticated canaries in a reproductive state nespwre with single calls to the playback of a

good quality song (with a “sexy” phrase — Valletketutzer 1995; Vallet et al. 1998), than to

Annexe 5 249



Article soumis animal Cognition Bird-Computer Interaction ancetbise of Calls

other types of playbacks, whereas there was nofisgm differences in the production of
repeated calls (Nagle et al. 2002). In contrast, ube of single and repeated calls during social
interaction remains unclear. Indeed, no satisfyimghod could mimic a real interaction between
two vocalizing birds.

To study the role of calls in social interaction ansystematic fashion, we designed an
experiment in which single birds are involved inclsed-loop acoustic interaction with a
computer program that mimics the vocal behaviodira conspecific without any intervention of
the experimenter. In this closed-loop interactitime computer iteratively listens to the bird,
classifies its vocalization, and responds withengcorded sound. The details of the experimental
protocol (including start and stop conditions) described below in sub-sectidxperimental
design.

The experiments described below aim precisely aivsig that 1) the birds do enter in an
actual acoustic interaction with the computer aphdhis interaction confirms the role of single

calls in social bird communication.

Methods
Software tools

The software used for the experiments consistsewf ihterconnected modules (Fig2). The
recording module M1 gets an input signal from aropbione. The recorded signal is sent to the
segmentation module M2 that detects salient acoasents in real time. Each segment is in turn
sent to a classification module M3 that labels sags1as either “single call”, “repeated call”, or
“noise”. After a segment is classified, an appratgriresponse is computed and played by the
response module M4 according to the pre-definedemx@ntal protocol. We describe each
module in details below.

The recording module M1 is a MaxMSP patch (https¥wceycling74.com) that records a

16bits, 44.1kHz monophonic signal from the micraphioThe recorded signal is sent to the
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segmentation module in real time (by frames of Ebm

The segmentation module M2 is a Java program thigicts salient acoustic events based
on the amplitude variations in the signal and andtiucture of canary vocalization: Canary single
calls have a typical duration of 200ms to 350mpassted by several seconds of silence (Figl,
left). Repeated calls consist of a series of 3 @y brief acoustic events (~25ms) separated by
short silent frames (~45ms) (Figl, right). The segtation algorithm discards segments that do
not fit in these two categories, such as non-vawabes produced by the bird in the cage
(scratching, wing flapping, etc.).

The classification module M3 is a Java program tisais feature extraction and supervised
machine learning techniques to classify each segroatput by M2 into one of the three
categories “single call”’, “repeated call”, and “sei.

In this work we use a particular technique for featextraction, called feature generation
(Pachet and Roy 2009). The common approach to alassification is to use standard acoustic
features. However, we have shown in previous rebe#inat features generated for specific
problems outperform significantly standard featuwwesanimal vocalization classification problems
(Molnar et al. 2008, Giret et al. in prep.). Consently, we used a feature generation system to
generate features adapted to the canary vocalizatassification task. We trained the feature
generation system with 1,800 labelled segmentsrdedoin the experimental condition described
in this article. Those 1,800 training segmentscivaled into 600 single calls, 600 repeated calls,
and 600 noises. We use proprietary feature geoeratid feature selection algorithms (Pachet and
Roy 2009) to create a feature set with 6 featurdgated below.

The feature generation algorithm (Pachet and R@®@RWas used to generate a feature
space of about 60,000 signal-processing featurdeature selection algorithm was then used to
select a high-quality feature set that contains she features below. The feature selection
algorithm is based on feature analytical syntax iadd/idual feature discrimination performance.

It is described in details in (Pachet and Roy 2009)

Annexe 5 251



Article soumis animal Cognition

Bird-Computer Interaction ancetbise of Calls
Bandwidth (Autocorrelation (Mean (SplitOverlap 64,2, 0.5))), 50)

The signal is split in overlapping (50%) framessdP samples (i.e. 11.6 ms as we
consider 44,100 Hz signals). The frames are avdrage a single 512-sample frame. The

autocorrelation of this 512-sample signal is coradutand its bandwidth is returned, i.e.
the width of the highest peak at a 50% thresholith@fpeak’s value.
Median (SpectralRolloff (SplitOverlap (x, 512, 0)6)

The signal is split in 60%-overlapping frames o2 Shmples. The spectral roll-off,
i.e. frequency under which most of the energy isintb in the spectrum (rough

approximation of the cut frequency between harmamnal and noise), of each frame

The feature returns the median value over all thmés.

Norm (LSTER (SplitOverlap (Derivative (x), 512, .8.15, 256, 0.5))
The signal is differentiated and split into 80% apping 512-sample frames. For

each frame, the LSTER is computed. The LSTER (LaleR002) is the ratios of 50%-
overlapping 256-sample frames whose short-timeggnierless than 0.5 times the average

The feature returns the norm of the vector of LS MaRies across the 512-sample frames

Norm (Integration (Hamming (HarmonicSpectralSpréaplitOverlap (x, 512, 0.7)))))
The signal is split into 70%-overlapping 512-sanfpdenes. The harmonic spectral

spread is computed on each frame, i.e. the ampli(lidear scale) weighted standard
deviation of the harmonic peaks of the spectrumymatized by the instantaneous
harmonic spectral centroid. A hamming window oparas applied to the vector of

harmonic spectral spread values. The resultingovestintegrated, and the feature returns
its norm.

Norm (Integration (Pitch (SplitOverlap (x, 441, )3
The signal is split in 80%-overlapping frames ofi&bamples each. The pitch of

each frame is computed. The vector of pitches tisgnated and the feature returns the
norm of the resulting vector.

Bandwidth (FFT (Triangle (FFT (Norm (SplitOverlay 3307, 0.8))))), 50)
This feature is particularly hard to interpret. FFEIEnotes the Fast-Fourier

Transform and Triangle denotes a triangle filtethéd operators have been described
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above.

More details on the syntax and semantics of theufea can be found in Pachet and Roy
(2009).

Note that the 6 features above were not devisetuoyan experts, but rather generated
automatically a feature-generation algorithm. Tleegoression is therefore not straightforward and
some of them may be difficult to interpret (e.cattee #6).

A decision tree classifier was trained using thkeies of the 6 aforementioned features on
the 1,800 samples. The algorithm is J48 in its Wiekalementation (Witten and Eibe 2005). This
classifier is used to classify the segments corfrioim M2 in real time.

The performance of the classifier was assessed8® labelled segments (different from
the 1,800 training segments). The accuracy, avdragehe three classes “single call”, “repeated
call’, and “noise” is 94.7%. A better performancesessment is the F-measure that avoids the
inherent problems gfrecisionor recall. For each class, the rec&lis the proportion of positive
examples that are correctly predicted and the gigcP is the proportion of the predicted positive
examples that are correct. Where, for a given cldgs proportion of positive examples is high
compared to that of negative examples, the pretisiasually artificially very high, and the recall
very low, regardless of the actual quality of thessifier. The F-measure addresses this issue and
is defined, for each class, by:

F=2RPy (R+P)

The average F-measure on the three classes is, W847a minimum F-measure of 0.924
for class “single call” (see Table 1 for more distan the classifier performance).

The response module M4 is a program whose inpthariast classified segment detected
by the classification module. The module computes@oustic response to the bird that depends
on 1) the last classified segment detected by tassification module and 2) the predefined
experimental protocol. The response can be anysticasignal. For the experiments described in

this article (see “Experimental Design” sub-secti@ow), the responses are either a pre-recorded
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canary vocalization from another canary or a sygiteel canary vocalization.

Subjects and housings

We used fifteen unmated females of domesticatedrznin this experiment, taken from
our laboratory (LECC — University of Paris Ouesiniare-La Défense). They had been reared in
aviaries (118 x 50 x 50 cm — 6 to 7 canaries p&rgyin a room with many other birds, so these
artificial conditions had probably little impact dheir social behaviour. Before the test period,
birds had been kept in a short day photoperiod (#git: 16 h dark). In this photoperiod,
domesticated canaries do not reproduce.

The day before the test, we changed the birds’idond of breeding. Firstly, we put them
in individual metal cages (38 x 33 x 26 cm) proddkem with two perches, a nest, and material
to arrange it. The cages were arranged in sounaf ppmambers (two-floored boxes - 60 x 55 x 90
cm inside; 90 x 80 x 110 cm outside). We also ckdrthe day length into a long day photoperiod
(16 h light: 8 h dark), to simulate the entrancéhm spring. Despite this change, no eggs were laid
during the two weeks of the test. Moreover, noctftd the date was observed in the vocalization
rate of the birds. No males were present in thentoand females were not in competition with
others to mate. Birds were fed with seeds, fresld f@pple) and a special mixture for canaries.

Fresh water was provided every day.

Experiment 1

We tested the birds individually in a dedicated rebattenuation room. Each bird was
disposed in a plastic cage (less noisy than metg#s). Two perches only were inside the cage in
order to minimise noise produced when birds hitcpes. A microphone (Sennheiser MD21U)
linked the cage to an external sound card (Natiggrdments Audio Kontrol 1) that conducted the
signal to a computer VAIO Sony (PCG-6G1M). In thesaditions, only two types of call are

produced by canaries: single calls and repeatdd. Gdle computer recorded the whole test and
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then classified the vocalisations in one of théasses (Fig2).

The microphone used has a frequency range of 460H8,000 Hz and a sensitivity of
1.8 mV/Pa +2.5 dB. The sound card has a frequesmage of 20 Hz to 20,000 Hz and a S/N ratio
of 100 dB. The loudspeaker is a single Sony SMSrdinal power 25W, sensitivity 88 dB,
frequency range 88 Hz to 16,000 Hz.

We simulated an acoustic contact with an unknownate in a new environment. A test
was composed of three periods. The total duratfdhewhole experiment was 20 minutes. The
first period (habituation) was a ten minutes lontnge, for the bird’s habituation to the
conditions. In the second period (stimulation), toenputer emitted single calls of an unrelated
conspecific female at constant time intervals uthtd first bird response (single call or repeated
call). We played single calls because two birdsiating an interaction use this type of calls
(Mulligan and Olsen 1969; L.N. and A.L. pers. Ob#)the third period (interaction), five types
of interactions were designed: 1) Positive Intacec(Pl): the computer responded with a single
call when the bird produces a single call and wittepeated single call when the bird produces a
repeated single call. 2) Negative Interaction (Kie computer responded with a single call when
the bird produces a repeated call and with a redeell when the bird produces a single call. 3)
Silence (S): the computer did not respond afterfitise bird’s vocalisation. 4) Positive Synthetic
Interaction (PSI): the computer responded withnglsi call-looking sound artificially synthesized
with the computer program AVISOFT-SAS Lab Pro (Reéht version 4.38, 2005) when the bird
produced a single call and with a repeated cakitupsound artificially synthesized when the bird
produced a repeated call. 5) Negative Synthetierdation (NSI): the computers inversed the
responses of the precedent interaction types.

The stimulation period and the interaction periastéd ten minutes together. As the length
of the stimulation period varied, the length of theeraction period was also not constant (Fig3).
The computer responses were played by a loudspégkpson Minihoms Sat) placed near the

cage via the external sound card.
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To avoid any problem with pseudo-replication, anel wged the repertoire of a different
bird for each experiment, chosen at random. Mone@ech repertoire consisted of ten different
single calls and ten different repeated calls séime bird that were randomly played in the second
and in the third period. All played calls (singledarepeated) came from females recently moved
into a long-day photoperiod.

Each bird was tested once a day for a period ofdegrs. The order of the playback is

randomly assigned to each bird. Their responseg wWars recorded twice for each interaction

type.

Experiment 2

We designed a second experiment to compare ouraatien method with traditional
playback. The frequency of the vocal productiotenf females of domestic canaries was tested in
both an interaction simulation and in a playbacgeziment.

The birds were put in the same conditions thaménfirst experiment (cages, photoperiod
and sound proof chambers). The birds were dividesvo groups of equal size, A and B. On day
1, the birds in group A experienced the interaciéh (seeexperiment Land those in group B
experienced a traditional playback context.

In the playback test, canary single calls (the sam#hose used for the Pl experiment) are
played at a regular frequency of 3.4 calls per na@gthe average number of single calls produced
by canaries ifExperiment 1

On day 2, the birds in group A underwent the plaiexperiment and the birds in group B

the positive interaction test. Thus each birdssiwn control.

Analysis of the results
For the analysis, we counted the number of respo(segle calls and repeated calls) for

each interaction and in the playback test. Thislccdwave been done automatically by the
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classification module, however with some impregistue to the error-rate of the classifier (see
Section “Software Tools” above). To avoid this igsion, we did a manual counting. In the

Experiment 1we firstly compared the total number of singléscaersus repeated calls for each

bird, using a Mann-Whitney sum rank test. Then,tested the single call rate and the repeated
call rate for significance with a Friedman tesingsSigmastat V3.1 (2004). We also compared the
total number of vocalizations between the differdays of the test period, using a one-way
Repeated Measure ANOVA on ranks, followed by a &tttdNewman-Keuls post-hoc analysis.

In the Experiment 2we tested the number of vocalizations (single mambated calls) in
both the interaction Pl and the playback contekmsvertheless, three of the ten birds did not
engage in the interaction (i.e. they did not praany vocalization) and were excluded from the
data. The number of the responses in each conditeahcompared with a Wilcoxon signed rank

test.

Results
Experiment 1

During the interactions, females produced 259.46 % §mean = SE) single calls and 133.9
+ 45.8 (mean + SE) repeated calls. The numberrgfisicalls was significantly higher than the
number of repeated calls in each types of intesagiMann-Whitney rank sum test, T = 287, n =
15, p = 0.025 — Fig4).

The distribution of single calls between the défertypes of interactioryy = 13.88, df = 4,
p = 0.008, n = 15 — Fig5a) was significantly hegemoeous. The post-hoc analysis with the Student
-Newman-Keuls method reveals that the number oflsiralls was significantly more often
higher for the positive interaction and for theesie than for the other types of interaction. The
mean number of single calls in the Pl was 67.5@5 Zmean + SE), 33.91 + 13.34 (mean = SE)
for the NI, 49.36 £ 12.84 (mean * SE) for the S58B4+ 20.20 (mean + SE) for the PSl and 28.7 £

16.10 (mean = SE) for the NSI. At the opposite,fauend no significant effect of the interaction
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for the number of repeated caljg € 6.17, df = 4, p = 0.187, n = 15 — Fig5b). Theam number
of repeated calls was 63.36 + 18.99 (mean + SEh®IPI, 20.00 £ 11.67 (mean x SE) for the NI,
40.00 + 14.69 (mean * SE) for the S, 16 £ 9.8 (me&tk) for the PSI and 23.91 £ 15.5 (mean +
SE) for the NSI.

Finally, we found, for single and repeated cahlsittthe total number of vocalizations was
not randomly distributed among the dayg:£ 16.99, df =9, p = 0.09, n = 15 followed by SNK
= NS, n = 15 p for the single calls agfd= 18.36, df = 9, p = 0.03, n = 15 followed by SNK=
NS, n = 15 for the repeated calls). Neverthelesdoth cases, post-hoc analyses reveal that no
significant difference lays between the days. Wactaled that the day order had only little

impact on the number of produced calls.

Experiment 2

In this experiment, birds produced on averagevB8dlizations (+ 3.74) per minutes when
exposed to the PI procedure and 3.13 vocalizat{@an4.89) when exposed to the playback
procedure. The Wilcoxon signed-rank test reveads e birds produced significantly more calls

in the PI than in the playback procedure (W = -[28,0.016, n = 7).

Discussion

This article presents a new approach to studyirdjymcal communication. Our proposal is
to put the bird in a closed-loop interaction with camputer (artificial interaction). The
fundamental novelty of this research is that thetesy, consisting of a recording device, a
computer, audio analysis software, a playback @gvscan active component of the experiment. In
earlier attempts at using automatic audio analgsieniques, the analysis is only usster the
experiment itself to process the signals recordeddlp the researchers interpret the results
(Derégnaucourt et al. 2005; Giret et al. in pr@s$iernichovski et al., 2004).

In the implementation of the framework we describdte bird is recorded and the
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computer uses signal processing techniques to séb/vocalizations in real-time and to produce
an adapted response. Several experimental prot@emisbe implemented in this framework,

depending on various parameters, e.g. the typesgonse the computer plays to the bird; the
delays before the response; the type of signalepldyy the computer. This framework is a

generalization of traditional playback techniquesl allows the implementation of complex

experiments that are not conceivable otherwise.

The comparison of several interaction scenariog. (@ositive, negative interaction, with
real or synthesized calls) have shown that theshiedct differently to different situations (Fig5).
More essentially, the comparison of the frequentysiogle call production in 1) a positive
interaction context and 2) a regular stimulationteat proved that the birds are actually engaged
in the interaction (see Experiment 2 above).

Those results are of great importance as theyiregi¢ artificial interaction as a tool to
study bird vocal communication and pave the wayfditly-automated experiments that could not
be implemented before. The progress in sound aealshniques allows the design of complex
experiments in which the computer interacts withiesal birds to study their social behaviour.
This requires individual bird identification teclynes, which we are currently developing. Early

results are encouraging with 80% accuracy on thieirtls used in this study.

The results obtained on the stu@xperiment ) presented in this article show that female
single call rates are heterogeneously distributedrs the different types of interaction. The
single call rate is significantly higher for femslan Positive Interaction (PI) and in Silence (Sil)
than females in Negative Interaction (NI), in Piesit(PSI) or Negative Synthetic Interaction
(NSI). It is not surprising that isolated birdsl{Siave a high rate of contact calls as canary is a
social species, living in flocks (Newton 1972).slimch species, individuals out of earshot produce
louder and frequent callings (Marler 2004) sincglated individuals try to communicate with

others with single calls.
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Moreover, in each situation the number of singlksocaas significantly higher than the
number of repeated calls. Therefore the computedymed more single calls in Pl and more
repeated calls in NI.

These two observations are consistent with the thgsts, suggested by Mulligan and
Oslen (1969), that suggests that single call€angact calls

In the other hand, Nagle et al. (2002) revealed fbmale single call production is
influenced by male songs and is therefore an aspkd¢he female’s sexual behaviour. Our
experiments show that the playback of calls produmg females influence female’s single call
production. This suggests that the function of leingalls is not limited to sexual responses
established by Nagle et al. (2002), but is als@ived in the maintenance of the flock cohesion

(Okanoya & Dooling 1991).

Both types of synthetic calls (PSI and NSI) andatieg interaction (NI) induced a low rate
of bird single calls. This result shows that despite similarity of these artificial calls with the
natural ones, females are able to discriminate é&tvthem. Unknown noises may be stressful for
the birds and thus inhibit them in PSI and NSI. i&irty, the birds remain silent when hearing a
majority of repeated calls. According to MulligandaOlsen (1969), this type of vocal production
reflects bird excitement, it is probable that tv&s as a signal of danger.

To sum up, the birds producing a high rate of otintalls are more likely to initiate social
interaction. The fact that the playback proceduoelpced a lower rate of bird single calls showed
that the interaction is a key-aspect of the birddsal behaviour. Birds are stimulated by the
responses of the computer more than by regulabptky This is a strong indication that single
calls relate to first-order intentionality of thedy as defined by Emery (2005). On the other hand,
the production of repeated calls may be perceiged signal of danger from the receiver point of

view.
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This work shows that computer-based closed-loograation with birds is possible and
effective. This method allows to create and studifi@al communication situations. We are
currently designing new experiments with our fraragito study social communication involving
more than two birds. To do so, the framework isngeextended with extra features such as
automatic individual identification. This is a womk progress for which we have encouraging

results.
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Figl Spectrograms of the played calls. Top-lefeal rsingle-call, Top-right: real repeated-call;

Bottom-left: synthesized single-call; Bottom-righynthesized real-call.
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Fig2 Scheme of the closed-loop interaction betwtbencanary and the computer material. The
green solid arrows indicate the flow of acoustignals produced by the bird. The blue dashed

arrows are for the signal produced by the systesm, r@sponse to the bird’s vocalization.
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Bird alone 10 mins (no stimulus) Stimulation Interaction
A A i A
' |~ '\:f’ ™
Habituation B Stimulation —se———— Interaction ———»
1
1

Fig3 The 3-phase experimental protocol:Hgbituation: for 10 minutes, the bird is in the cage
and the computer does not produce nor record angdsd) Stimulation: the computer plays
single calls every 4 seconds to stimulate the ganidwe stimulation ends when the canary
produces a call; 3)nteraction: the computer produces a response to every ¢talrésponse

depends on the type of interaction (positive, nggaetc.).

350 P=0.025

number of calls (mean = SE)

Single calls repeated calls
Figd Mean number of both types of vocalisation picetl during the interaction periods (Mean +
SD). A different color indicates a significant @fence (Mann-Whitney rank sum tebtz 287,n

= 15,P = 0.025).
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