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PREAMBULE

Chez les animaux, les comportements sont des réponses a des facteurs
internes ou externes. Ces réponses ont non seulement évolué par dérive, sélection
naturelle ou sélection sexuelle mais elles sont aussi le fruit de processus

ontogénétiques et remplissent une fonction.

Les comportements de communication sont essentiels dans la vie des animaux et
'étude de la communication animale cherche a décomposer le processus de
communication en diverses parties pour mieux le comprendre. Ainsi, un premier
individu (I'émetteur) produit un signal (véhiculant de l'information) qui a été sélectionné
afin de modifier I'état ou le comportement d’un individu cible (le récepteur ; Maynard
Smith & Harper, 2003). Ce modéle dyadique minimal (émetteur-signal-récepteur) fut a
'origine d’'une myriade d’études mais il fut aussi enrichi au cours des derniéres
décennies afin d’appréhender toute la complexité des processus de communication.
On considére pour cela que les signaux varient dans leur forme, dans le temps et selon
les caractéristiques des individus qui les produisent. Par ailleurs, les récepteurs ne
sont plus considérés comme de simples organismes passifs décodant les signaux
mais comme des organismes influencgant I'évolution des signaux via leurs capacités
sensorielles et cognitives. De surcroit, les communications sont désormais envisagées
de fagon dynamique (les deux individus échangent des informations et sont tour a tour
émetteur et récepteur) et selon 'environnement social et physico-chimique dans lequel

elles se déroulent (revue dans Patricelli & Hebets 2016).

Le schéma ci-dessous illustre ainsi les différents facteurs susceptibles d’'influencer la

communication et, par extension, les interactions entre les individus.

Ce manuscrit synthétise mes activités de recherche. Certains de mes travaux
cherchent directement a évaluer les effets de la photopériode (facteur abiotique) sur
les comportements tandis que d’autres visent a comprendre comment 'environnement
social (facteur biotique) influence les comportements. Je me suis aussi tout
particuliérement intéressé a I'étude des comportements en lien avec des
caractéristiques individuelles telles que la personnalité ou encore le sexe des
individus. Le lecteur remarquera que ces travaux se situent bien souvent dans le cadre

de la sélection sexuelle, notamment via I'étude des préférences des femelles, et



qu'une grande partie de mes préoccupations concerne les fonctions des

comportements.

Signaling Environment

Abiotic Factors
e.g. climate, latitude and longitude, current
position of sun, temperature, wind, etc.

Signaler Biology Receiver Biology
Signal Form Perceptual Capacity
* Genetic & biochemical * Genetic & biochemical
architecture Emitted Aniving architecture
« Relationship with signals signals « Perceptual & processing
underlying quality, e.g &lor cues Signal &/or cues mechanisms, .g. tuning
parasite load, nutrition, Transmission > curves
developmental history e.g. attenuation,
< distortion, Recei! Resp
Signal Production & Receiver masking Receiver * Decision-making
Deployment feedback: feedback: ¢ Learning & memory
* Leaming & memory Arriving Emitted * perceptual & cognitive
* Behavioral plasticity signals &/or signals &/or biases
« Behavioral context, cues cues * Behavioral context, e.g.,
e.g., agonistic, alarm, agonistic, alarm,
reproductive reproductive

Biotic Factors
e.g. biome, food availability,predator density,
surrounding vegetation, social environment such as
conspecific and heterospecific signalers, etc.

Figure tirée de Patricelli & Hebets 2016

Représentation schématique de la communication animale et des différents facteurs pouvant I'influencer.

Par souci de cohérence, ce manuscrit ne respecte pas la chronologie de mes
travaux et jai préféré les présenter en les regroupant autours de trois grandes
thématiques : A) les réseaux de communication, B) la personnalité animale et C) les
signaux des femelles. L’ensemble de ces travaux a été réalisé chez |'oiseau avec le
canari domestique (Serinus canaria) et la mésange charbonniére (Parus major) pour

modeles biologiques.
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Le lecteur trouvera bien évidemment les références bibliographiques que jai
utilisées mais aussi des annexes dans lesquelles se trouve un curriculum vitae détaillé.
Les publications dont je suis (co)auteur sont regroupées, comme il se doit, dans un
tome a part.



A RESEAUX DE COMMUNICATION

La communication animale est trés souvent étudiée selon le modéle dyadique (voir
plus haut) sans suffisamment prendre en compte I'environnement social (McGregor &
Dabelsteen, 1996 ; Searcy & Nowicki, 2005 ; Peake, 2005). Pourtant les individus
interagissent bien souvent dans un contexte social et les signaux échangés au cours
d’'une interaction peuvent étre percus par des tiers (McGregor, 1993; McGregor &
Dabelsteen, 1996). En d’autres termes, toute communication se déroule au sein d’un
contexte social constitué de multiples émetteurs et récepteurs créant ainsi un réseau
de communication (McGregor & Dabelsteen, 1996). Ce modeéle a deux conséquences
majeures. La premiére est que les émetteurs vont modifier leurs signaux émis vers un
individu en présence d’'un tiers et selon le sexe de ce tiers (McGregor & Peake, 2000).
Nous utiliserons le terme d’« effet d’audience » pour faire référence a ce phénomene.
La seconde conséquence est que les individus peuvent obtenir de I'information a partir
des interactions de leur congénéres (McGregor, 1993; McGregor & Dabelsteen, 1996).
Les termes d’« observation clandestine » et d’« écoute clandestine » seront utilisés
pour décrire cette conséquence en fonction de la modalité sensorielle impliquée. Ce
qui caractérise l'information obtenue par écoute clandestine ou par observation
clandestine, c’est que cette information ne peut pas étre extraite des seuls signaux
émis par les individus. C’est l'interaction entre les signaux qui permet a un tiers de
comparer directement les deux individus qui interagissent. C’est donc une information
relative sur la dominance, la qualité ou la motivation de ces individus (Naguib, 2005).
Ce modele est a la base de plusieurs de mes travaux post-doctoraux mais aussi
d’expérimentations réalisées pendant ma thése et c’est pourquoi jen présente la

synthése.

Résumeé des travaux de these

L’objectif principal de mon doctorat était de tester I'hypothése que les males et
les femelles de canari domestique obtiennent des informations a partir de différents
types d’interactions entre des males et qu'ils utilisent ces informations par la suite pour
diriger leurs comportements. Males et femelles canaris ont donc été amenés a écouter
et a observer, de facon indépendante, des interactions entre deux males ; nous avons

utilisé les termes d’« observation clandestine » et d’« écoute clandestine » pour
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décrire ces situations. Ces interactions entre males ont été élaborées de sorte qu’'un
des deux « interactants » puisse clairement étre identifié par les oiseaux comme le
male le plus agressif ou le plus dominant de l'interaction. Ces interactions étaient de
deux types : soit les individus pouvaient « écouter clandestinement » de fausses
interactions de chant, soit les individus pouvaient « observer clandestinement » des
compétitions pour de la nourriture. Pour les interactions de chants, le chant le plus
agressif était un chant ayant recouvert un autre chant (voir plus loin la controverse sur
le recouvrement de chant) et, pour les compétitions pour de la nourriture, le male le
plus dominant était celui qui monopolisait le plus la nourriture et émettait le plus de

comportements agressifs pour obtenir ce monopole.

Lorsqu’ils sont confrontés aux individus qu’ils ont pu « observer clandestinement », les
canaris males répondent difféeremment aux dominants et aux subordonnés : ils initient
moins d’attaques et se nourrissent moins face a un dominant que face a un
subordonné. Lorsque les méales canari ont pu « écouter clandestinement », ils sont,
par la suite, plus inhibés par le chant du male supposé avoir été le plus agressif (le
chant recouvrant) que par le chant du male supposé le moins agressif (le chant

recouvert).

Lorsque les femelles ont écouté clandestinement une interaction ou le chant d’'un male
a recouvert le chant d’'un autre male, elles semblent préférer par la suite le « chant
recouvrant » au « chant recouvert » et cette préférence variait selon leur fertilité car
elle était surtout marquée le jour précédent la ponte du premier ceuf. Lorsque les
femelles ont observé clandestinement une interaction pour de la nourriture entre deux

males, elles évitent ensuite le male ayant dominé une compétition pour de la nourriture.

Les résultats de ces expériences ont été publiés dans les journaux Animal Behaviour
et Ethology : Amy M. & Leboucher G. 2009, Amy M. et al 2008 et Amy M. & Leboucher
G. 2007. Dans leur ensemble, ces travaux suggerent que les différentes interactions
sociales des canaris sont de multiples sources d’informations pour les congénéres qui
observent et écoutent ces interactions. Ces informations peuvent étre ensuite utilisées
par les individus pour ajuster leurs comportements. || me semble important de
souligner deux de ces résultats. Le premier est que de simples interactions pour de la
nourriture entre deux males permettent a des congénéres qui observent ces
interactions d’en retirer une information sur le statut relatif des deux participants. En
d’autres termes, les observateurs peuvent identifier celui qui domine l'autre. Cette
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aptitude, qui semble aller de soi, n’avait jamais été explicitement démontrée chez les
passereaux ; de précédentes études sur l'inférence transitive chez les oiseaux le
suggéraient (Hogue et al., 1996; Paz-y-Mino et al., 2004) mais il y manquait un groupe
contréle ou les sujets ne connaissaient pas le statut de leur opposant. La mise en place
des hiérarchies dans un groupe d’individus ne dépendrait pas seulement des
interactions sociales directes entre les membres du groupe mais aussi de I'observation
de ces interactions par les autres membres du groupe. Le second point qui mérite
d’étre souligné est que les préférences des femelles canari semblent étre
contradictoires : elles préférent un male ayant dominé une interaction acoustique mais
elles évitent un male ayant dominé une compétition pour de la nourriture. Nous avions
émis I'’hypothése que la nature des signaux utilisés par les males durant les deux types
d’interactions pouvait expliquer ces résultats : les asymétries dans les interactions de
chants seraient I'expression ritualisée d’'une relation de dominance (mais voir la
controverse sur le recouvrement de chant, plus bas) alors que les postures de menace,
utilisées par les males dans la compétition pour de la nourriture, sont aussi
potentiellement dangereuses a courte distance. Plusieurs études montrent que les
colts de choisir un male dominant peuvent parfois en dépasser les bénéfices (revue
dans Qvarnstrom & Forsgren, 1998). Néanmoins, on peut se demander si ce que I'on
a mesuré dans cette expérience refléte, chez les femelles canari, un évitement social
des males agressifs plutét qu’une préférence sexuelle. Par ailleurs, les préférences
des femelles étaient mesurées a I'aide d’un test d’affiliation alors que les préférences
pour les chants étaient mesurées avec des postures de sollicitation a 'accouplement.
L’incohérence des préférences des femelles pourrait tout aussi bien étre liee a

I'utilisation de différentes mesures de ces préférences.

Travaux réalisés apreés le doctorat

Ecoute clandestine et investissement maternel

Aprés mon doctorat, jai eu I'occasion de poursuivre ma collaboration avec
Gérard Leboucher qui dirigeait les travaux de thése Violaine Garcia-Fernandez sur la
qualité du partenaire et la qualité de I'ceuf chez les oiseaux. En effet I'investissement
maternel dans les ceufs varie selon la qualité du partenaire et, chez les oiseaux

chanteurs, cet investissement semble étre influencé par la qualité du chant de leur
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partenaire. L'expérience que je décrirai ci-dessous se situe dans la continuité des

travaux réalisés pendant mon doctorat : elle avait pour objectif de tester les effets de

'information obtenue par écoute clandestine sur l'investissement maternel dans les

oceufs.
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L’étude portait sur 20 femelles canari issues de
I'élevage du LECD. Elle se déroulait en deux étapes.
Dans un premier temps, les femelles pouvaient
entendre une interaction de chants ou I'un des deux
chants recouvrait systématiquement l'autre chant.
Cette phase d’exposition était répétée pendant 5
jours de suite. Puis dans un second temps, les
femelles étaient stimulées uniquement avec un des
deux chants préalablement entendus. Un groupe de
femelles (O+) était stimulé avec le chant recouvrant
et un autre groupe (O-) était stimulé avec le chant
recouvert. Cette étape était répétée jusqu’a ce que
la femelle ponde son dernier ceuf. Les ceufs ont été
collectés chaque jour afin d’en mesurer plusieurs
caractéristiques qui pouvaient refléter
I'investissement maternel comme le poids des ceufs,
la quantité de testostérone déposée dans I'ceufs ou
encore le rapport poids du jaune sur le poids total de
l'ceuf. Les résultats de cette expérience ont fait
'objet d’'une publication dans la revue Ethology
(Garcia-Fernandez et al 2010) d’ou sont tirés les
graphiques ci-contre. Les femelles exposées au
chant recouvrant ont pondu des ceufs avec une

proportion de jaune plus importante que les femelles

exposeées au chant recouvert. Cet apport supplémentaire de jaune dans I'ceuf pourrait

augmenter les probabilités de survie des oisillons car ce qui reste du jaune aprés

I'éclosion est utilisé comme réserve énergétique (Kear 1965; Peach & Thomas 1986).

En revanche, il n’y a pas de différence significative entre les deux groupes de femelles

pour le poids de 'ceuf et la concentration de testostérone. Par ailleurs, nos résultats
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révélent que la quantité de testostérone déposée dans les ceufs augmentait avec
I'ordre de ponte. Ces résultats sont identiques a de précédentes études chez le canari
(Schwabl 1993; Gil et al. 1999; Tanvez et al. 2004). Le rang social des jeunes canaris
est positivement corrélé a la concentration de testostérone dans les ceufs (Schwabl
1993). Ainsi 'augmentation de la quantité de testostérone avec l'ordre de ponte
pourrait contrebalancer les inconvénients de I'éclosion asynchrone pour les jeunes qui
éclosent en dernier (Schwabl 1996). Si la plupart des études avaient jusqu’alors
montré que les femelles s’investissaient differemment en fonction de caractéristiques
intrinséques de leur male (ou du chant de celui), cette expérience suggére que les
femelles prétent attention aux interactions de chant des males et qu’elles ajustent par

la suite leur investissement maternel.

Effets d’audience lors d’interactions intra et intersexuelles

Nous avons vu qu’une des conséquences du réseau de communication était
que les individus peuvent obtenir des informations sur des compétiteurs ou des
partenaires potentiel en écoutant ou en observant les interactions de leurs
congeéneres. L’autre conséquence est que les individus engagés dans interactions
peuvent modifier leurs signaux en présence de congénéres: ce sont les effets
d’audience. J'ai encadré les travaux de Davy Ung sur les effets d’audience d’abord

pendant son M2 puis pendant sa these que jai co-dirigée avec Gérard Leboucher.

Les effets d’audience semblent répandus et ont été observés au cours de différents
types d’interaction comme des interactions intrasexuelles (Price & Rodd 2006) ou
intersexuelles (Townsend & Zuberbuhler 2009). Par ailleurs, la nature de 'audience
(sexe, statut hiérarchique ou partenaire) semble aussi influencer les interactions entre

les individus.

Dans une premiére série d’expériences sur le canari domestique, nous avons cherché
a comprendre comment la nature d’'une audience influence les comportements des
males dans deux types d’interaction 1) lors d’'une interaction avec une autre femelle
que sa partenaire et 2) lors d’'une compétition pour de la nourriture avec un autre male.
Les males étaient observés dans trois conditions (a) en I'absence d’audience, (b) en

présence de leur partenaire et (c) avec une femelle familiere.
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Pour cette expérience, nous avons utilisés 21 males et 21 femelles de canari
domestique. Tous les individus étaient issus de ['élevage du laboratoire. Les
expériences avaient lieu pendant une photopériode de jours longs, peu aprés un
premier cycle reproducteur qui avait permis d’apparier les oiseaux. Lors de ce premier
cycle, nous avions pris le soin de retirer tous les ceufs et de les remplacer par des
ceufs en plastique afin que le succés reproducteur de tous les couples soit identique ;
le succes reproducteur du premier cycle peut influencer les préférences sexuelles et

les comportements extra-conjugaux au cycle suivant (Béguin et al 2006).

Les résultats de ces expériences ont fait I'objet d’'une publication dans la revue Plos
One (Ung et al 2011) d’ou sont tirés les graphiques ci-dessous. Les males canari
adaptent leurs comportements en présence d'une audience dans les deux types
d’interaction mais la nature de I'audience ne semble influencer les males que lorsqu’ils
sont engagés dans une interaction intersexuelle. Dans ce dernier cas, les males
canaris ont non seulement moins de comportements affiliatifs (chants, cris et tentatives
de copulations) en présence d'une audience qu’en I'absence d’audience mais ils
ajustent leurs comportements selon le lien qu’ils partagent avec l'audience : ils ont
moins de comportements affiliatifs en présence de leur femelle qu’en présence d’une
femelle familiére (figure de gauche). Nous avions émis I'’hypothése que cet ajustement
des males minimiserait d’éventuels colts comme une baisse de l'investissement de

leur femelle dans la reproduction.

1
05 l

0.0

Affiliative behaviours of males
Agonistic behaviours of males

34 - - o - 15 : ;

Mo audience Mate audience Familiar audience No audience Mate audience Familiar audience

A gauche : comportements affiliatifs des males lorsqu’ils interagissent avec une femelle et en fonction du type d’audience. A droite :
comportements aggressifs des males lorsqu’ils interagissent avec un male et en fonction du type d’audience.

Lorsqu’ils étaient engagés dans une compétition pour de la nourriture avec un autre
male, les males se comportaient différemment en présence d’'une audience mais ils

n’ajustaient pas leurs comportements en fonction du lien qu’ils partageaient avec
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'audience (figure de droite) : il n'y avait pas de différence dans leur agressivité en
présence de leur partenaire comparé a la présence d’'une femelle familiere. Pour
expliquer cette absence de différence nous avions émis I'hypothése que les males
auraient beaucoup a perdre dans ces deux situations. Etre dominé en présence de sa
partenaire pourrait inciter cette derniere a plus de comportements « extra-
conjuguaux » et étre dominé en présence d’'une femelle familiére n’inciterait pas cette
derniére a le choisir comme partenaire sexuel. Ainsi les deux situations méneraient a

une baisse de leur succés reproducteur.

Plusieurs expériences, dont celle que je viens de rapporter, soutiennent I'idée
que les effets d’audience dépendent de la nature de cette audience : le sexe de
laudience (e.g. Matos & McGregor 2002), la familiarité avec l'audience (e.g.
Dzieweczynski & Perazio 2012), le statut reproducteur de I'audience (e.g. Ung et al
2011 ; Vignal et al. 2004) ou encore le statut hiérarchique de l'audience (e.g.
Townsend & Zuberbuhler 2009) influencent la fagon dont les individus modifient leurs
comportements. Par ailleurs, les effets d’audience n’affecteraient pas de la méme
facon tous les individus et certaines expériences suggerent que ces effets d’audience
seraient différents selon la réceptivité sexuelle (Dzieweczynski & Walsh 2011) et le
statut hiérarchique des individus (Hector et al. 1989 ; Lindsay et al. 1976) qui
interagissent. || semble aussi que la familiarité entre les individus qui interagissent

puisse moduler I'expression des effets d’audience (Dzieweczynski et al. 2012).

Dans une seconde série d’expériences sur le canari domestique, nous avons cherché
a décrire les effets du statut hiérarchique et de la familiarité sur les effets d’audience.
Le statut hiérarchique de 42 males (issus de I'élevage du laboratoire) était évalué dans
un premier temps puis des dyades de méles familiers ou non familiers étaient placés
dans deux conditions : 1) en présence d’'une femelle sexuellement réceptive et 2) en

I’'absence d’audience.

Nos résultats révelent que seuls les males subordonnés ont changé leurs
comportements en présence d'une femelle ; les subordonnés ont initié plus de
comportements agressifs vers I'autre male en présence d’une femelle qu’en 'absence
d'une femelle (Ung 2014). Ces résultats sont difficiles a interpréter car si on peut

supposer que les subordonnés auraient tout a gagner a bousculer les relations
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hiérarchiques en présence d’'une partenaire potentielle cela ne permet pas d’expliquer
pourquoi les dominants ne sont pas eux-aussi plus agressifs ; il est tout simplement
possible que le nombre de comportements agressifs exprimés par les dominants soit
le maximum de ce qu’ils peuvent exprimer dans nos conditions expérimentales. Par
ailleurs, nos analyses montrent que seuls les males non familiers ont changé leurs
comportements en présence d’une femelle : seuls les males non familiers initiaient
plus de comportements agressifs en présence d’'une audience qu’en I'absence d’une
audience (Ung 2014). Ces résultats sont similaires a ceux d’une précédente
expérience réalisée sur des poissons (Dzieweczynski et al. 2012). Les relations de
dominance n’étant pas encore établies entre deux individus non familiers, les males
pourraient obtenir 'avantage d’assoir leur dominance et celui d’étre pergu comme

dominant par une partenaire potentielle.

Controverse sur le recouvrement de chant

Un chant recouvrant désigne le chant d’un individu qui commence avant la fin
du chant de 'ciseau avec lequel il interagit (Dabelsteen et al.,1997). Il a été stipulé que
le recouvrement de chant aurait pour fonction de signaler une intention agressive
(McGregor et al., 1992; Dabelsteen et al., 1997; Naguib, 1999) mais cette idée vient
d’étre remise en question. Il m’a paru fondamental de rapporter les principaux
éléments de cette controverse puisque jai utilisé le recouvrement de chant dans
plusieurs de mes expériences (deux fois lors de de ma thése et deux fois lors de mes

travaux postdoctoraux).

Dans un article publié en 2009 dans la revue Animal Behaviour, Searcy et
Beecher souhaitaient établir des criteres qui permettraient de démontrer qu’un
comportement de chant est un signal agressif chez les oiseaux chanteurs. Ces critéres
seraient au nombre de trois : i) le critére de contexte, ii) le critére de prédiction et iii) le
critere de réponse. Le critere de contexte serait rempli si le signal augmente dans un
contexte agressif. Le critére de prédiction serait rempli si le signal prédit une escalade
de l'agression par I'’émetteur. Enfin le critére de réponse serait rempli si le récepteur
répond difféeremment a ce signal comparé a un signal contrdle « correct » (sic ; Searcy
& Beecher 2009).
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Au regard de ces trois critéres, les auteurs ont évalué la valeur agressive de six
comportements de chant différents : I'ajustement du type de chant, I'ajustement de la
fréquence, le changement du type de chant, le chant de faible amplitude, la
performance vocale et, bien évidemment celui qui nous intéresse ici, le recouvrement
de chant. Leur constat serait sans appel : il n'y a pas de démonstration adéquate
permettant de satisfaire les trois criteres pour la plupart des comportements
mentionnés ci-dessus alors qu’ils sont généralement admis comme étant « agressifs »
par la communauté scientifique. Cependant leur conclusion est encore plus sévéere
pour le recouvrement de chant : ce ne serait peut-&tre pas un signal (Searcy & Beecher
2009). D’abord parce que ce phénomeéne peut simplement arriver par hasard ; il est
possible que les chants de deux oiseaux se recouvrent alors méme que chaque
protagoniste ne tient pas compte de I'autre individu. De surcroit, le recouvrement de
chant aurait une probabilité d’apparition bien en dessous du hasard (les oiseaux
éviteraient plutot de recouvrir le chant d’un rival) alors qu’il devrait étre observé au-
dela du hasard (Searcy & Beecher 2009). Ensuite, aucun des critéres mentionnés plus
haut ne serait rempli pour le recouvrement de chant. D’abord le recouvrement de chant
ne varierait pas selon le contexte (critere du contexte) comme la distance ou la
familiarité de 'opposant. Les études testant si le recouvrement de chant est lié a une
escalade de I'agressivité (critere prédictif) ne sont pas satisfaisantes car elles ne
prendraient pas en compte le taux de chant (et par conséquent si le recouvrement se
fait au-dela du hasard). Pour finir, Searcy et Beecher (2009) reconnaissent que
plusieurs études montrent que les sujets dont le chant est recouvert raccourcissent
leur chant (critére perceptif) mais ils réinterprétent ces résultats en affirmant 1) que les
oiseaux évitent simplement que leur chant soit masqué (tout comme ils évitent d’étre
masqué par un quelconque bruit de I'environnement) et 2) que les réactions
comportementales des oiseaux ne sont pas plus agressives lorsque leur chant est

recouvert (Searcy & Beecher 2009).

A premiére vue, ces conclusions minimisent les résultats d’'une trentaine d’études
suggérant que le recouvrement de chant aurait pour fonction de signaler une menace
(revue par Naguib & Mennill 2010). Cependant il faut reconnaitre i) que ce corpus
d’études s’est focalisé sur le critére de réponse, ii) que les sujets n’approchent pas
plus le haut-parleur et iii) que les sujets n'utilisent pas plus de postures ou de

vocalisations reconnues pour refléter une intention agressive lorsqu’ils sont confrontés
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a un chant qui recouvre le leur (Searcy & Beecher 2011). Seules quelques études
d’« écoute clandestine » semblent satisfaire le critere de réponse mais Searcy &
Beecher affirment que la plupart des études d’écoute clandestine ne sont pas
convaincantes (Searcy & Beecher 2009 ; 2011) parce que leur prédictions ne sont pas

claires.

Ainsi, au regard des critiques de Searcy et Beecher (2009, 2011), il apparait désormais
difficile d’affirmer que le recouvrement de chant puisse étre un signal agressif (ou
reflétant une intention agressive). Néanmoins, le recouvrement de chant pourrait tout
de méme indiquer la qualité, la motivation ou d’autres caractéristiques des individus
comme la personnalité (Helfer & Osiejuk 2015). Ainsi dans une des expériences que
jai pu réaliser sur les mésanges charbonniéres, les variations de l'utilisation du
recouvrement de chant étaient liées a un trait de personnalité : plus les individus
avaient un score d’exploration élevé, plus ils ont recouvert le chant de leur opposant
lorsqu’ils en avaient la possibilité (Amy et al 2010). Par ailleurs, si le recouvrement de
chant n’est peut-étre pas un signal en soi, il se pourrait tout de méme que ce soit un
comportement utilisé pour masquer intentionnellement les signaux des autres
individus (Helfer & Osiejuk 2015 ; Hultsch & Todt 1982).

B PERSONNALITE ANIMALE

Depuis prés de 30 ans se développe un vaste champ de recherches sur les
différences interindividuelles stables observées chez les animaux. Le terme de
personnalité animale est souvent utilisé pour décrire, de fagon générale, des
différences interindividuelles stables dans le temps ou quel que soit le contexte.
Cependant d’autres concepts assez proches sont fréquemment employés comme
ceux de tempérament ou de stratégie d’adaptation (« copying style »). J'utiliserai le
terme de « trait de personnalité » afin de décrire un comportement particulier pour
lequel les différences interindividuelles sont stables (e.g., van Oers et al 2004) et celui
de « profil comportemental » afin de décrire un ensemble de traits de personnalité

corrélés entre eux (Groothuis & Carere 2005).

Les variations interindividuelles des caractéres sexuels secondaires sont

généralement interprétées comme des variations de qualité ou de motivation
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(Andersson 1994). Le chant des oiseaux est un caractére sexuel secondaire trés
étudié (mais voir plus loin la section sur les vocalisations des femelles) et il est
généralement admis que le chant des oiseaux a deux principales fonctions : la défense
du territoire et I'attraction ou la stimulation d’'une partenaire (Catchpole & Slater 2008).
Les caractéristiques des chants peuvent varier d’'un individu a I'autre et ces variations
peuvent révéler des différences de motivation ou de qualité des individus qui
produisent ces chants (Gil & Gahr 2002). Par exemple le taux de chant, 'amplitude du
chant, la taille du répertoire ou le recouvrement de chant pourraient étre des
indicateurs de la qualité ou de la motivation du méle (revue dans Gil & Gahr 2002).
Cependant, toutes les différences interindividuelles ne peuvent pas étre expliquées
par des différences de qualité ou de motivation et il convient de prendre en compte
d’autres caractéristiques individuelles pour les comprendre. La personnalité animale
reflete des variations interindividuelles stables et, par conséquent, semble une

excellente candidate pour expliquer les variations des caractéres sexuels secondaires.

Travaux publiés

Personnalité et chant des méles

En 2008 j’ai obtenu une bourse de la fondation Fyssen pour travailler avec Marc
Naguib au sein du département d’écologie animale de l'institut néerlandais d’écologie
(NIOO-KNAW) basé a Heteren aux Pays-Bas. C’est au sein de ce département que
se sont développés les travaux pionniers sur la personnalité chez les oiseaux (Verbeek
et al 1994). Cette bourse m’a ainsi permis d’étudier les liens entre le chant des oiseaux

et leur personnalité.

Les données présentées ci-dessous ont été collectées au printemps 2009 au cours
d’'une expérience réalisée sur 26 males de mésange charbonniére. Le site d’étude
(Westerheide) était une forét de 250 ha prés de Arnhem, aux Pays-Bas, ou plus de
600 nichoirs étaient installés. La population de mésanges charbonniéres vivant dans
cette forét était équipée de bagues de couleurs au moyen de captures réalisées en

automne et en hiver.

L’objectif de cette expérience était de déterminer si un trait de personnalité comme le

comportement exploratoire permettait de prédire les variations observées dans les
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chants que les males produisent lorsqu’ils défendent leur territoire. Plusieurs semaines
avant I'expérience, les individus étaient capturés et emmenés au laboratoire ou I'on
évaluait leur comportement exploratoire, le lendemain, a 'aide d’un test standardisé.
Ce test avait lieu dans une piéce (4.0 x 2.4 x 2.3 m) équipée de 5 « arbres » artificiels.
A partir du moment ou l'oiseau entrait dans la piece (par une cage placée derriére une
des parois de la piéce), le comportement exploratoire de I'ciseau était mesuré. A l'issu
de ce test, chaque male obtenait ainsi un score d’exploration sur un continuum (voir
ci-dessous). Aprés le test d’exploration, les males étaient équipés d’'un radio-émetteur
et relachés a I'endroit ou ils avaient été capturés. Une seule personne (Piet de Goede)
a réalisé ces tests d’exploration et leurs résultats restaient inconnus des autres
expérimentateurs jusqu’a ce que toutes les expériences de repasse soient réalisées
et que les données soient saisies. Plus le score était faible, moins I'oiseau avait exploré
le nouvel environnement et plus le score était éleve, plus I'oiseau avait exploré le
nouvel environnement. De précédentes études ont montré que ce score d’exploration
était corrélé a I'agressivité, a la néophobie ou encore au succés reproducteur chez les

mésanges charbonnieres (revue dans Amy et al 2010).

Un mois apres le test d’exploration, les males étaient soumis a un test de repasse au
centre de leur territoire. Cela était déterminé par un suivi télémétrique quotidien des
oiseaux au cours du mois écoulé. Ce test de repasse avait la particularité d’'étre
interactif : nous simulions des intrus plus ou moins agressifs en ajustant notre repasse
de sorte qu’elle recouvrait ou alternait avec le chant du méale qui défendait son

territoire.
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Les résultats issus de cette expérience ont été publiés dans le journal Proceedings of
the Royal Society of London (Amy et al 2010). Le graphique ci-dessus est tiré de cet
article et les cercles pleins représentent les réponses des males envers un intru qui
alternait avec leur chant tandis que les cercles vides les réponses envers un intru qui
recouvrait leur chant. Pour résumer, les males ayant un plus petit score d’exploration
approchait moins le haut-parleur, chantaient moins de chants que les males avec des
scores d’exploration plus élevés. De plus, ces chants étaient plus courts et
comportaient moins d’éléments. L’'ensemble de ces résultats montrent de fagon
convaincante que les variations dans I'expression des caractéres sexuels secondaires
peuvent étre liées a un trait de personnalité. De surcroit, nous avions évalué la
condition corporelle des méles au moment de leur capture (en calculant le résidu de
la régression longueur du tarse sur le poids). La condition corporelle est censée refléter
la qualité des individus car les individus de meilleure qualité devraient mieux acquérir
et utiliser les ressources. Or la condition des méles n’a influencé aucune de leurs
réponses dans notre expérience. Pour conclure, les variations dans I'expression d’'un
caractére sexuel secondaire étaient mieux expliquées par le comportement

exploratoire que par leur condition.
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Personnalité et performances d’apprentissage

Au cours de mon séjour postdoctoral aux Pays-Bas, je me suis aussi intéressé
aux liens entre la personnalité et la cognition et, a cette occasion, j'ai pu collaborer
avec Kees van Oers qui avait travaillé sur les liens entre la personnalité et les

composantes génétiques et physiologiques chez la mésange charbonniére.

Les différences interindividuelles dans les capacités d’apprentissage sont fréquentes.
Ces différences s’expliquent, du moins en partie, par des différences génétiques, de
conditions développementales et d’expériences. Néanmoins les apprentissages
dépendent aussi de la motivation ou de caractéristiques individuelles. Par exemple, de
précédentes études avaient suggéré que la néophobie ou la témérité influencent les
apprentissages sociaux ou les performances des individus dans des taches
d’'innovation (Reader 2003). La néophobie et les comportements exploratoires sont
des comportements qui s’avérent étre stables dans le temps et dans des contextes
différents. En d’autres termes, la néophobie et le comportement exploratoire refletent
des traits de personnalité et les variations observées dans les apprentissages

pourraient alors s’expliquer par des différences de personnalité.

J’ai donc cherché a savoir si la personnalité de males de mésange charbonniére
influencait leurs performances d’apprentissage au cours de deux taches consécutives.
Dans une premiére tache, les oiseaux devaient associer une couleur a une
récompense puis, dans une seconde tache, ils devaient associer une nouvelle couleur

a une réecompense tout en ignorant la couleur préalablement récompensée.

Pour cela j’ai utilisé 22 males de mésange charbonniére issus de lignées sélectionnées
pour leur comportement exploratoire (traduisant ainsi la dimension héritable de ce trait
de personnalité). De précédentes études ont montré que ces deux lignées se
comportaient de fagon différente dans des situations variées telles que I'agression
envers un intrus (Verbeek et al. 1996), la réponse au stress (Carere et al. 2001;
Fucikova et al. 2009) et les comportements de prise de risque (van Oers et al. 2004).
Afin d’éviter tout biais d’observateur, je n’avais aucune information sur la lignée des
individus (explorateur rapide ou explorateur lent) pendant les expériences et jusqu’a

ce que j'eusse fini de saisir les données.

Les résultats de cette expérience ont été publiés dans la revue Animal Cognition (Amy

et al 2012) et le graphique ci-dessous est extrait de cet article. Lors de la premiére
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tache (associer une couleur a une récompense), les performances des oiseaux issus
des deux lignées étaient similaires : il n’y avait pas de différence significative entre les
deux lignées dans le nombre d’essais nécessaires pour atteindre le critére
d’apprentissage (trois essais conseécutifs avec 1 ou 0 erreur) et le temps passé pour
chaque essai. Lors de la seconde tache, le nombre d’essais nécessaire pour atteindre
le critere d’apprentissage n’était pas différent d’'une lignée a l'autre cependant les
oiseaux issus de la lignée avec un score d’exploration élevé mettaient plus de temps
a résoudre chaque essai que les oiseaux issus de la lignée avec un score d’exploration
faible. L’ensemble de ces résultats ne permettent pas d’établir de lien clair entre la
personnalité et les performances d’apprentissage. Pourtant de précédentes études
avaient suggéré que les explorateurs rapides étaient moins flexibles (Verbeek et al.
1994), apprenaient plus lentement a éviter une proie au got désagréable (Exnerova
et al. 2010) et avaient de moins bonnes performances dans une téache de
discrimination acoustique (Guillette et al. 2011) que les explorateurs lents. Cependant
les deux lignées ne different que dans le temps passé a chaque essai lors de la
seconde tache et, comme les oiseaux étaient toujours récompensés, nous avons
interprété cela comme une différence de motivation a trouver la récompense. Par
ailleurs, un autre résultat mérite d’étre souligné. Les deux lignées différaient dans la
latence a se poser, a chaque fois, sur le dispositif et ceci pour les deux taches : les
explorateurs rapides mettaient plus de temps a se poser sur le dispositif que les
explorateurs lents. Nous avons a nouveau interprété ces différences comme pouvant
refléter la motivation des individus. Pour conclure, cette expérience ne montrent pas
de relation forte entre la personnalité et les apprentissages mais elle suggéere plutét
que la personnalité puisse influencer la motivation a s’engager dans une tache

d’apprentissage.
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pour résoudre I'essai.

Influence de la photopériode et du sexe sur la personnalité

Lorsque j'ai été recruté en tant que maitre de conférences au Laboratoire
d’Ethologie et de Cognition Compareées, jai souhaité continuer a travailler sur la
personnalité animale. Les travaux que je présenterai ci-dessous ont été réalisé dans
le cadre des travaux de thése de Davy Ung que jai co-encadré avec le professeur

Gérard Leboucher.

Il est généralement admis que la personnalité peut changer au cours de I'ontogenése
mais les traits de personnalité et les profils comportementaux sont supposés étre
stables a I'dge adulte. Néanmoins de récentes études suggérent que les variations
observées dans les traits de personnalité et les profils comportementaux pourraient
étre induites par l'environnement: les conditions environnementales pourraient

favoriser certains traits de personnalité ou certains profils comportementaux (Bell &
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Stamps,2004). Dans cette perspective, il a été émis I'hypothése que les fluctuations
cycliques puissent faire varier les traits de personnalité et/ou les profils
comportementaux (Gracceva et al., 2014). Parmi ces fluctuations, la photopériode est
un excellent candidat pour étudier les variations de personnalité car la photopériode
est bien connue pour induire des changements hormonaux et physiologiques
(Leboucher et al 2012) et ces changements peuvent a leur tour changer les traits de

personnalité (e.g.,Koolhaas et al 2010; Koolhaas et al.,1999).

L’étude ci-dessous avait donc pour objectif de tester explicitement si la photopériode
modifie les traits de personnalité et les profils comportementaux. Pour cela, nous
avons utilisé 48 males et 48 femelles de canari domestique issus de I'élevage du
laboratoire. Six comportements (habileté a s’échapper, réponse a une menace,
réponse vocale a l'isolement, témérité, néophobie et activité dans un groupe) et la
dominance sociale ont été mesurés 4 fois : deux fois au cours d’'une photopériode de
jours longs et deux autres fois 6 mois plus tard au cours d’'une photopériode dite de

jours courts. L’ensemble des mesures ont éte faites par Davy Ung.

Escape ability (0.57)

Domi .
ominance (061) —-0.32 Response to threat (0.91)

+0.40
—-0.28
Within-flock activity (0.25) Isolation calling (0.49)

+0.38 +0.29

X

Neophobia (0.43) Boldness (0.57)

\ - 0.55/

Représentation schématique du syndrome comportemental des canaris males et femelles et en incluant les deux
photopériodes. Les corrélations entre les traits de personnalité sont données ainsi que la répétabilité de ces traits dans les
parenthéses.

Les résultats de cette expérience ont fait I'objet d’'une publication dans la revue
Ethology (Amy et al 2017) dont est extrait le graphique ci-dessus. Lorsque I'on ne tient
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pas compte du sexe et de la photopériode, les analyses révélent 1) que tous les
comportements mesurés étaient répétables et 2) un profil comportemental complexe :
les canaris les plus téméraires étaient les plus dominants, étaient moins sensibles a
une menace, moins néophobiques et moins sensibles a l'isolement. Par ailleurs, les

individus les plus actifs dans le groupe étaient les plus difficiles a attraper.

Notre expérience montre aussi que le sexe des individus et la photopériode modifiaient
les traits de personnalité et les profils comportementaux. Bien que tous les
comportements soient répétables au sein de chaque photopériode et pour les deux
sexes, les profils comportementaux étaient moins complexes et seule la relation
négative entre la néophobie et la témérité restait homogene quel que soit le sexe et

quel que soit la photopériode.

Des considérations statistiques pourraient cependant expliquer les différences
observées entre une analyse prenant en compte la photopériode et le sexe et une
analyse ou ces deux facteurs ne sont pas pris en compte. En effet, dans ce dernier
cas, la taille de I'échantillon et le nombre de mesures doublaient. On peut émettre
I'hypothése que nous aurions trouveé des profils comportementaux plus complexes au
sein de chaque photopériode avec un échantillon deux fois plus important. Par ailleurs,
une méta-analyse montre que les indices de répétabilité augmentent lorsque les
mesures sont proches dans le temps (Bell et al. 2009; Garamszegi et al. 2015). Nos
résultats pourraient donc s’expliquer par le fait que les répétabilités au sein d’'une
photopériode étaient calculées a partir de deux tests réalisés a 7 jours d’intervalle alors
que les répétabilités sur 'ensemble des photopériodes étaient calculées en ajoutant

des mesures réalisées a 6 mois d’intervalle.

La plupart des études sur la personnalité animale est souvent réalisée sur un petit
nombre de comportements durant la période de reproduction et cela sans prendre en
compte le sexe des individus. Par conséquent, les interprétations issues de ces études
sont probablement limitées car notre travail montre que la photopériode et le sexe
peuvent altérer les traits de personnalité et les profils comportementaux. Ainsi nous

montrons I'importance de mesurer ces traits et ces profils sur un temps long.
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C VOCALISATIONS DES FEMELLES

Depuis Darwin, les études visant a comprendre la sélection sexuelle ont surtout
porté sur les caractéeres des males au détriment des caractéres des femelles
(Amundsen 2000, Clutton-Brock 2009) et cet effort biaisé de la recherche a pu mener
a une vision incompléte voire erronée de la sélection sexuelle. Un des exemples les
plus notables est probablement celui de I'étude des chants des oiseaux. Le chant des
oiseaux a principalement été étudié chez les males et la communauté scientifique
s’accordait sur un scenario évolutif ou le chant serait d’abord apparu chez les méles
et aurait évolué par sélection sexuelle (Odom et al 2014). Si cette conception négligeait
les études réalisées sur les chants des femelles, ces derniéres étaient rares (revue
dans Haines et al 2020) et le chant des femelles était plutot considéré comme atypique,
exceptionnel ou la conséquence de taux hormonaux anormaux (Odom et al 2014).
Aprés une série de travaux menés dans les années 90 (Hausberger & Black 1991 ;
Cooney & Cockburn 1995 ; Langmore et al 1996 ; Langmore & Davies 1997), la
communauté scientifique a cherché a corriger ce biais de recherche et a frequemment
lancé des appels visant a étudier le chant des femelles (Langmore 1998 ; Eens &
Pinxten 1998, Riebel 2005). C’est ainsi que de récents travaux ont mis en évidence
que le chant des femelles n’est pas si rare ou atypique mais, qu’au contraire, il est
répandu et serait méme un caractere ancestral chez les oiseaux chanteurs
(Garamszegi et al 2007, Price et al 2009, Odom et al 2014). Malgré cela, il manque
encore beaucoup de documentations (descriptions ou expérimentations) pour pouvoir
évaluer la prévalence du chant des femelles chez tous les oscines et comprendre ses
fonctions et ses mécanismes (Odom & Benedict 2018). Par ailleurs, il semble que ce
soient surtout des femmes qui aient contribué a 'émergence de I'étude du chant des
femelles (Haines et al 2020). Les efforts de recherche d’hier et d’aujourd’hui semblent
ainsi liés a leur contexte socio-culturel. Quoiqu’il en soit, si les caractéres sexuels
secondaires des méles sont généralement plus développés chez les males que chez
les femelles, on s’accorde aujourd’hui a reconnaitre que les femelles possédent aussi
des caractéres sexuels secondaires indépendamment de ceux des males et que la
sélection sexuelle opére sur ces caracteres sous les deux formes (compétitions intra

et intersexuelle) originellement décrites par Darwin (Darwin 1871, Clutton-Brock 2009).
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A limage du chant des femelles, les cris des oiseaux ont aussi été négligés
(Marler 2004). Il est généralement admis que les oiseaux émettent deux types de
vocalisations : les chants et les cris (Catchpole & Slater 2008). Si leurs différences
sont parfois confuses, il est souvent aisé de les différencier. Les chants tendent a étre
des vocalisations longues, complexes, produites principalement par les males (mais
voir plus haut) pendant la saison de reproduction (Catchpole & Slater 2008). Les cris
tendent a étre des vocalisations plus courtes, plus simples et produites par les deux

sexes tout au long de I'année (Catchpole & Slater 2008).

Les cris des oiseaux couvrent une grande variété de fonctions. lls servent a
maintenir la cohérence sociale du groupe, a quémander de la nourriture, a signaler
une future agression, a alarmer et a parader. Les répertoires vocaux des deux sexes
se recouvrent en partie ou totalement chez de nombreuses espéces. Néanmoins
certains cris ne sont produits que par les males ou que par les femelles et les males
auraient plus de cris qui leur sont propres que les femelles. Alors pourquoi étudier les
cris spécifiques des femelles chez les oiseaux ? D’abord, ces cris spécifiques ou
typiques des femelles ne sont pas aussi rares qu’'on ne le rapporte habituellement,
nous le verrons par la suite. Ensuite, I'étude des cris des femelles peuvent nous donner
une perspective plus large de la sélection sexuelle, a I'image de I'apport des travaux
réalisés sur le chant des femelles. Les parades sont bien souvent réciproques et
quelques études montrent que les signaux ou le comportement des femelles peuvent
influencer les parades des males (Patricelli et al 2002, 2004, 2006). Par ailleurs les
femelles peuvent utiliser des cris spécifiqgues dans des contextes de compétition
intrasexuelle (Krieg & Burnett 2017). Une troisiéme raison pour laquelle les cris des
femelles sont intéressants est que leur utilisation varie beaucoup au cours d'un cycle
reproducteur. Il est frequemment rapporté que les femelles crient différemment au fur
et a mesure des étapes du cycle reproducteur mais c’est surtout au moment de la
couvaison que les femelles crient soit pour quémander de la nourriture soit lorsqu’elles
quittent le nid. Enfin, les femelles oiseaux s’investissent généralement plus que les
males dans la couvaison et/ou dans les soins aux jeunes et les études sur les cris des
femelles dirigés vers les jeunes peuvent nous éclairer sur les mécanismes et sur

I'évolution des soins parentaux.
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Travaux publiés

Les signaux des femelles en réponse aux chants des méales

Au cours de 'une des expériences que jai réalisées pendant mon doctorat, jai
été interpellé par certaines vocalisations émises par les femelles canari en réponses
au chant des males : ces vocalisations ne ressemblaient ni a des cris de contact, ni
aux trilles communément produits par les deux sexes. J’ai pu retrouver une description
de ce cri dans la littérature (Mulligan & Olsen 1969) mais il n’existait aucune expérience
cherchant a mettre en évidence sa fonction. Peu aprés ma prise de poste en tant que
maitre de conférences, j’ai voulu étudier ces cris émis par les femelles canaris (FST

sur le sonogramme ci-dessous).
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Sonogramme des différents types de cri. SC cri simple. ST trille simple. FST trille spécifique des femelles. OC Autre cri.

Les oiseaux utilisent souvent des signaux multimodaux en combinant un mouvement
avec une vocalisation et ceci dans des contextes trés différents comme les interactions
sexuelles, les interactions agressives ou les quémandes alimentaires. L'étude des
signaux multimodaux s’est rarement focalisée sur ceux produits par les femelles. Il
existe en revanche un signal visuel bien connue chez les femelles des oiseaux
chanteurs : la posture de sollicitation a I'accouplement (PSA). Lorsque la femelle prend
cette posture, elle s’accroupit, se cambre, monte la queue, met la téte en arriére et fait
vibrer ses ailes. Le dénombrement des PSA produits a I'écoute de chants de male est
une des méthodes les plus utilisées pour évaluer les préférences des femelles chez
les oiseaux chanteurs. C’est l'utilisation de cette mesure qui a permis de mettre en
évidence (au laboratoire d’éthologie de Nanterre) que les femelles canaris préférent
certaines phrases des chants des males (les phrases A ou phrases sexy ; Vallet &
Kreutzer 1995, Vallet et al 1998, Draganoiu et al 2002).

Notre étude avait donc pour objectif d’étudier les différents signaux émis par les

femelles canari lorsqu’elles sont stimulées par des chants plus ou moins attractifs.
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Seize femelles ont été exposées a trois types de chants : certains tres attractifs (A20),
d’autres moyennement attractifs (A10) et des chants hétérospécifiques (de diamant
mandarin, noté ZF sur le graphique des résultats) comme contrdle. Les résultats de
cette expérience ont été publiés dans la revue Royal Society Open Science (Amy et al
2015). Nos résultats montrent que les femelles utilisent notamment un signal visuel (la
Posture de Sollicitation a I'accouplement) et une vocalisation (un trille que I'on appelé
Trille Spécifigue des Femelles) lorsqu’elles interagissent avec un male. Les deux
comportements étaient fortement corrélés et leurs patterns étaient similaires : les
réponses étaient plus fortes pour un chant A20 que pour un chant A10 et ces réponses

diminuaient avec la répétition de la stimulation (voir graphique ci-dessous).
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Signaux des femelles en réponses a différents types de chants et selon la répétition de la stimulation. a) postures de sollicitation a
I"'accouplement b) Trilles spécifiques des femelles canari. A20 chant dont la phrase A était répétée a un un taux de répétition de 20 syllabes
par seconde. A10 chant dont la phrase A était répétée a un taux de 10 syllabes par seconde. ZF chant contréle de diamant mandarin. Chaque
chant était présenté trois fois.

Dans I'ensemble, ces résultats montrent que les femelles canari combinent un signal
visuel et une vocalisation (TSF) pour solliciter I'accouplement. Cette vocalisation
pourrait constituer une bonne mesure alternative aux postures de sollicitation a

I'accouplement pour mesurer les préférences des femelles.

Les fonctions des cris des femelles chez les oiseaux

L’étude que je viens de décrire m’a permis de constater le manque de
connaissance et de consensus sur les fonctions des cris typiques des femelles chez
'oiseau. J’ai donc entrepris une recherche bibliographique approfondie afin 1) de
recenser les principales hypothéses a propos des cris typiques ou spécifiques des

femelles chez l'oiseau, 2) de clarifier les principales prédictions émanant de ces
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hypothése et 3) de décrire les études appuyant ces hypotheses. Cette recherche
bibliographique fut réalisée avec Pauline Salvin et Gérard Leboucher. Nous avons
identifié environ une vingtaine d’hypothéses et nous les avons regroupées en fonction
du récepteur supposé (voir graphique plus bas). Cette recherche bibliographique a été
publié dans la revue Advances in the Study of Behavior (Amy et al 2018).

La plupart des hypothéses cherchant a expliquer les fonctions des cris des femelles
chez l'oiseau ne sont pas mutuellement exclusives. Un cri peut avoir plusieurs
fonctions a un moment donnée ou a différentes étapes du cycle reproducteur. En
revanche il ne semble qu’aucune de ces hypothéses ne puisse expliquer, a elle-seule,
la diversité des cris spécifiques observées chez les différentes espéces et cette
diversité ne résulte probablement pas de la seule sélection sexuelle. Par ailleurs
certaines hypothéses ont été testées de fagon convaincante alors que d’autres ne sont
rapportés que de fagon anecdotique. Cette revue de la littérature montre aussi que les
mécanismes qui sous-tendent les cris des femelles sont encore moins bien connus
que leurs fonctions. La compréhension des cris des femelles passera aussi par la
compréhension de leur ontogenése, des mécanismes neuroendocriniens et de leurs

variations.

Pair bonding 1 Copulation solicitation
Mate sampling Reduce male harassment
Breeder need Male vigilance recruiting
Offspring need Fertility advertisement

Sex recognition Mate guarding

Breeding synchronization

@

Recensement des hypothéses a propos des fonctions des cris des femelles chez I'oiseau. Les hypothéses sont groupées selon la cible
supposée du cri.
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Consistance des préférences des femelles pour le chant des méles

J’'ai exposé plus haut une expérience mettant en évidence que les femelles
canaris combinaient une posture (PSA) et une vocalisation (TSF) pour solliciter
'accouplement. J'en avait conclu que le comptage de ces vocalisations pourrait
constituer une bonne méthode pour évaluer les préférences des femelles canari. La
mesure des préférences sexuelles est un enjeu majeur pour comprendre la sélection
sexuelle car on rapporte souvent des variations dans les préférences des femelles.
Ces variations pourraient simplement étre dues a des artefacts issus des différentes
méthodes employées et il apparait nécessaire de les comparer. Chez l'oiseau,
justement, plusieurs méthodes sont utilisées pour évaluer les préférences sexuelles
gue ce soit en laboratoire ou dans la nature, telles que la phonotaxie, les réponses
cardiaques, les vocalisations (voir Amy et al 2015) ou encore les postures de
sollicitation a l'accouplement. Cette derniéere mesure semble fiable car plus une
femelle produit des postures de sollicitation a I'accouplement envers un male (ou un
chant), plus elle préfére ce méle (ou ce chant). Cette méthode a été utilisée sur plus
de 20 espéces d'oiseaux différentes. Cependant cette méthode a pour inconvénient
majeur que les femelles doivent étre sexuellement réceptives. Pour éviter cette
contrainte, certains auteurs ont utilisé les vocalisations des femelles comme un indice
de préférences (Nagle et al 2002). D’autres ont utilisé une procédure de
conditionnement opérant (Riebel and Slater, 1998) et certaines de ces expériences
montrent que les femelles expriment des préférences sans étre sexuellement réceptive
(Anderson 2009). Avec la méthode du conditionnement opérant, le chant des males
agit comme renforgateur et les femelles sont supposées activer plus frequemment la
repasse du chant qu’elles préferent (Riebel and Slater, 1998). Il est généralement
admis que le conditionnement opérant est une mesure fiable des préférences des

femelles puisqu’elles expriment cette préférence a travers un choix actif.

L’étude décrite ci-dessous avait pour objectif de comparer, chez 18 femelles canari,
les préférences obtenues a partir d’'un test de conditionnement opérant avec les
réponses vocales des femelles. Cette expérience a été I'occasion de mettre en place

une collaboration avec Sébastien Derégnaucourt.
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Des femelles réceptives sexuellement étaient placées dans un dispositif, 12 jours de
suite, qui leur permettait de choisir entre deux clés. Lorsqu’elles appuyaient sur une
des clés, cela déclenchait la diffusion d’'un chant attractif (chant A20 que nous avions
utilisé dans une précédente expérience). Lorsqu’elles appuyaient sur I'autre clé, cela
déclenchait la diffusion d’'un chant supposé moins attractif (A10). Chaque jour, le type
de chant diffusé était inversé entre les clés afin d’éviter tout biais lié a une préférence
pour un c6té ou un autre. Par ailleurs, les vocalisations des femelles étaient

enregistrées pendant les tests.

Cette étude constituait une partie

=0 ~3

du travail de thése de Pauline

B DTE
®

Salvin que j'ai co-encadrée avec

Preference ratios

Gérard Leboucher. Les résultats

de cette étude ont été publiés

o0 L dans la revue Behavioural
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dessus de 0.5, cela signifie que le chant A20 était préféré. Les triangles

:sg;z;ir::tl;refrt'sotazzafgaque femelle. En rouge est représente la |g fin des 12 jours de test, les
femelles canari avaient appuyé

4624 + 1070 (moyenne % erreur standard) fois sur les clés. Nos analyses montrent
(voir graphique ci-dessus) que les femelles canari ont appuyé préférentiellement sur
la clé qui diffusait le chant le plus attractif (A20) comparé a la clé diffusant le chant
moins attractif (A10) et les femelles ont émis plus de TSF lors de la diffusion de chant
A20 que de chant A10. Par ailleurs, nos analyses révelent aussi que les femelles
préféraient appuyer plus souvent sur la clé située a droite du dispositif que sur la clé
située a gauche du dispositif mais les femelles n’émettaient pas plus de TSA aprés
avoir appuye sur la clé de droite que sur la clé de gauche. Malgré ce biais les femelles
ont tout de méme clairement préféré appuyer sur la clé diffusant le chant A20 que sur
la clé diffusant le chant A10. Ainsi cette expérience montre que les femelles préferent
le méme type de chant quel que soit la méthode utilisée. Pour conclure, le
conditionnement opérant et les vocalisations spécifiques des femelles semblent étre

des mesures fiables des préférences des femelles dans des conditions de laboratoire.
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Travaux en cours

Nous avons réalisé d’autres travaux visant a mieux comprendre les signaux
utilisés par les femelles canari mais ces travaux ne sont pas encore publiés. Je suis
actuellement en train de retravailler les articles issus de deux études réalisées pendant
la thése de Pauline Salvin. Ces deux expériences visaient 1) a décrire les signaux
échangeés par les males et les femelles canari pendant les parades et 2) a décrire les
effets des signaux multimodaux des femelles sur les males canari. Je présenterai aussi
une expérience réalisée par Camille Legal que j'ai encadrée dans le cadre de son M2
d’éthologie. Cette étude avait pour objectif de savoir s’il existe des différences
interindividuelles stables dans I'expression des signaux utilisées par les femelles

canari.

Les parades varient en fonction du contact visuel, acoustique et physique

Les parades sont essentielles a la reproduction chez de nombreux animaux. Il
est généralement admis que les parades sont surtout réalisées par les méles envers
les femelles mais d’autres études suggérent aussi que les parades sont fréquemment
réciproques et qu’elles nécessitent une coordination complexe entre le male et la
femelle. Par ailleurs, les séquences comportementales des parades sont parfois
stéréotypées, mais pas toujours, et elles peuvent incorporer des comportements émis
en dehors des parades. Enfin, les parades sont souvent constituées de signaux
multimodaux : les individus combinent, par exemple, un signal visuel avec un signal
acoustique. Les signaux combinés peuvent aussi étre émis indépendamment 'un de

I'autre tout en restant fonctionnels.

De fagon générale, les caractéristiques de I'habitat peuvent altérer la transmission des
signaux. Par exemple, le feuillage ou la distance peuvent entraver voir ne pas
permettre la transmission d’information visuelle. Sans information visuelle, la
transmission d’informations par la modalité acoustique deviendrait essentielle (Perez
et al 2015). Les rencontres intersexuelles pourraient donc dépendre des contraintes
de I'habitat puisque celles-ci vont limiter ou favoriser certaines modalités par lesquelles

les individus peuvent interagir.

33



Au cours de sa these Pauline Salvin a réalisé une expérience dont le but était de
caractériser, chez le canari domestique, les séquences comportementales lors de
rencontres intersexuelles dans des conditions qui limitaient différemment les modalités
par lesquelles les individus étaient amenés a interagir, simulant ainsi différentes

contraintes de I'’habitat.

Quinze maéles et quinze femelles, sexuellement réceptifs et ayant déja eu une
expérience de la reproduction, ont été appariés au hasard et ont été placés
successivement dans 3 conditions différentes qui limitaient les modalités par
lesquelles les individus étaient amenés a interagir. Ainsi selon les conditions les
couples pouvaient interagir 1) vocalement (VO) 2) vocalement et visuellement (VOVI)
et 3) vocalement, visuellement et physiguement (VOVIPH). A partir des
enregistrements audio et vidéo nous avons relevé les transitions des comportements.
L’ensemble de nos analyses montrent que nos conditions expérimentales ont
profondément influencé les échanges entre les males et les femelles tant d’'un point
de vue quantitatif que dans les séquences de comportements. Ainsi lorsque les
couples ne pouvaient que s’entendre (VO), les transitions de cris sociaux étaient plus
nombreuses par rapport aux deux autres conditions (VOVI et VOVIPH). Il semble que
le manque d’interactions visuelle et physique était compensé par de nombreuses
interactions vocales comme dans une précédente expérience réalisée sur le diamant
mandarin (Perez et al 2015). Lorsque les oiseaux pouvaient se voir et s’entendre sans
pouvoir interagir physiquement (VOVI), les parades étaient plus nombreuses que dans
les deux autres conditions et les interactions de cris sociaux étaient trés stéréotypées :
les oiseaux se répondaient frequemment par le méme type de cri. Enfin, lorsque les
oiseaux pouvaient interagir physiquement (VOVIPH), les oiseaux copulaient mais il y
avait peu de transitions de parades et peu de transitions de cris sociaux bien que ces

derniéres soient toujours stéréotypées.

Globalement ces résultats montrent que les rencontres intersexuelles sont fortement
influencées par les contraintes environnementales limitant les modalités par lesquelles
les individus interagissent. Ces rencontres, ou males et femelles canari participaient

activement, se caractérisaient par des enchevétrements de parades et de cris sociaux.
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Effets des signaux des femelles sur les méles

Plusieurs de nos études suggérent que les femelles canari participent
activement aux parades en utilisant des signaux multimodaux. A l'instar des signaux
unimodaux des femelles, les signaux multimodaux des femelles sont moins étudiés
que ceux des males et c’est pourquoi jai encouragé Pauline Salvin a réaliser plusieurs

experiences sur ce sujet.

Les signaux multimodaux sont trés répandus dans le régne animal et ils sont utilisés
dans des contextes trés variés tels que les interactions agressives, la quémande de
nourriture ou encore les interactions sexuelles. Dans ce dernier contexte, et comme je
I'ai déja mentionné plus haut, la plupart des études se sont focalisées sur les signaux
multimodaux émis par les males et certaines d’entre elles suggeérent que l'utilisation
de signaux multimodaux pourraient augmenter I'attractivité de I'émetteur (Rybak et al
2002) ; chez les males, les signaux multimodaux utilisés lors des parades auraient

évolué sous la pression de la sélection sexuelle.

Chez les oiseaux chanteurs ou le male et la femelle chantent en duo, plusieurs études
ont montré comment les deux protagonistes coordonnaient des signaux multimodaux
lors des parades (e.g. Barske et al. 2015; Ota et al. 2015) ; ces études suggérent donc
que les males et les femelles ajustent leurs comportements et leurs signaux a ceux du
sexe opposé. Pour les oiseaux ne formant pas de duo, en revanche, seule une
expérience réalisée chez la fauvette grisette (Sylvia communis) a cherché a
comprendre comment les signaux des femelles influencgaient les comportements des
males lors des parades : certains cris et certains comportements incitaient les males
a chanter tandis que d’autres cris étaient suivis de tentatives de copulation (Balsby &
Dabelsteen 2002).
Ainsi puisque les femelles canari combinent un signal visuel avec un signal acoustique
pour solliciter la copulation (Amy et al 2015), nous avons réalisé deux expériences
visant a comprendre pourquoi les femelles combinent deux signaux pour solliciter
I'accouplement et comment les males canari ajustent leurs signaux a ces signaux. Si
les deux composantes de la sollicitation a I'accouplement sont redondantes, elles
peuvent provoquer la méme réponse des males lorsqu’elles sont présentées
indépendamment et provoquer une réponse plus importante si elles sont présentées
conjointement (effet de renforcement) ou non (dans ce dernier cas les deux modalités
sont équivalentes). Si les deux composantes de la sollicitation a I'accouplement ne
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sont pas redondantes, elles peuvent provoquer des réponses différentes lorsqu’elles
sont présentées indépendamment.

Dans une premiére expérience, un groupe de 28 males a été stimulé avec deux types
de femelle empaillée : la femelle était naturalisée soit 1) dans une posture de
sollicitation a I'accouplement, soit 2) dans une posture neutre. Lorsque ces femelles
empaillées étaient présentées aux males nous diffusions soit a) un trille de sollicitation
a I'accouplement soit b) un cri de contact. Dans une seconde expérience, un autre
groupe de 19 males était exposé aux mémes combinaisons a I'exception notable que
nous utilisions des vidéos de femelles canari (en train de faire une posture de
sollicitation a I'accouplement ou non) a la place des femelles empaillées.

Nos résultats montrent que l'utilisation d’oiseaux empaillés ou de vidéos ménent a des
résultats contradictoires. Les trilles de sollicitation a 'accouplement ont provoqué plus
de chants de males que les cris de contact lorsque ces vocalisations étaient associées
a une femelle empaillée. En revanche les males chantaient plus lorsqu’ils entendaient
des cris de contact que des ftrilles de sollicitation a I'accouplement lorsque ces
vocalisations étaient associées a une vidéo. Par ailleurs, les types de femelles
empaillées ne semblaient pas influencer les réponses des males alors que ceux-ci ont
plus chanté lorsqu’ils voyaient une vidéo ou une femelle faisait une posture de
sollicitation a I'accouplement par rapport a une vidéo ou une femelle allait de perchoir

en perchoir.

Ces résultats montrent clairement qu’il 'y a pas d’effet de renforcement car jamais
nous n’avons observé une réponse plus importante des males lorsque les deux
composantes de la sollicitation a I'accouplement étaient présentées conjointement.
Nous résultats suggérent plutot que les femelles pourraient attirer les males avec les
trilles de sollicitation et les inciter a parader lorsqu’elles se trouvent hors de leur vue.
Les postures de sollicitation, quant a elles, pourraient inciter les males a parader

lorsque les males sont plus proches.

Variations interindividuelles des signaux des femelles

Quiconque a observé et entendu des femelles canari solliciter I'accouplement
est frappé par les importantes variations interindividuelles. Il est généralement admis
que les variations des caractéres sexuels secondaires sont des indicateurs fiables de
la qualité des individus. Cependant, pour que ces indicateurs soient fiables, ces
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variations interindividuelles doivent étre stables au moins pendant la période ou les
individus paradent (Zseb6k et al 2017).

A ma connaissance, peu d’études ont cherché a évaluer la stabilité des variations
interindividuelles dans l'expression des caractéres sexuels secondaires chez les
oiseaux chanteurs. Toutes se sont focalisées sur les différences interindividuelles du
chant des males (Murphy et al 2008, Zsebdk et al 2017, Naguib et al 2019) et, a ce
jour, aucune étude n’a porté sur la stabilité des variations interindividuelles des signaux
des femelles. J’ai proposé a Camille Legal de tester 1) la stabilité des caractéristiques
des postures de sollicitation a I'accouplement (PSA) et des trilles de sollicitation a
'accouplement des femelles canari (TSA) et 2) si ces caractéristiques sont des
indicateurs des préférences des femelles. Treize femelles canari ont été
quotidiennement stimulées avec deux types de chant de males qui différaient par leur
attractivité (A20 vs A10). Comme je l'ai déja mentionné plus haut, les femelles
répondent aux chants des males en combinant des PSA avec des TSA ou en
produisant ces comportements indépendamment l'un de lautre. A partir des
enregistrements audio et vidéo, nous avons relevé I'occurrence des PSA et des TSA
et nous avons mesuré plusieurs de leurs caractéristiques. Les analyses montrent que
les femelles canari produisent des TSA avec des notes plus longues lorsqu’elles
répondent a des chants A20 que lorsqu’elles répondent a des chants A10 mais les
autres caractéristiques des PSA (durée, nombre d’éléments) et des TSA (durée,
fréquence des notes, taux de note) ne variaient pas en fonction du type de chant. Par
ailleurs nos analysent révelent que, pour 'ensemble de nos mesures, les différences
interindividuelles étaient stables lorsque I'on compare les signaux que les femelles
produisent en réponse a un chant tres attractif a ceux produits a un chant
moyennement attractif. Cette étude montre donc que les femelles canari difféerent, de
fagon constante, dans les caractéristiques des signaux qu’elles utilisent lors des
parades avec les males. Il reste donc a comprendre si ces caractéristiques sont de
possibles indicateurs de la qualité des femelles (voir perspectives).
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D PROJETS ANNEXES

Activités reproductrices et chant : le canari domestique comme modeéle

Le chant des oiseaux est I'un des signaux les plus complexes dans le régne
animal. |l s’avére étre un excellent modéle pour étudier les causes proximales et
ultimes du comportement et il est étudié par de nombreuses disciplines scientifiques
allant de la biologie moléculaire a I'écologie évolutive. Le chant des oiseaux est méme
devenu 'un des modéles privilégiés pour étudier la sélection sexuelle (Darwin 1871).
Ce modéle a ses limites, comme nous I'avons vu plus haut, mais il s’est tout de méme
aveéreé fructueux et a constitué un axe important de la recherche menée au Laboratoire
d’Ethologie de Nanterre pendant de nombreuses années. En 2012, jai pu participer a
I'écriture d’un article visant a synthétiser les travaux réalisés au Laboratoire d’Ethologie
sur les activités reproductrices des femelles en lien avec le chant des males. Cet article
a été publié dans la revue “Advances in the Study of Behavior’. L’une des découvertes
majeures du Laboratoire d’Ethologie de Nanterre fut de montrer que les femelles
canaris produisent leur parade (la posture de sollicitation a I'accouplement) lorsqu’elles
entendent des chants (de males canaris) qui contiennent des phrases particulieres.
Ces phrases ont été appelées phrases A ou phrases sexy et sont caractérisées par la
répétition rapide de deux notes couvrant une large bande de fréquence. Les femelles
semblent prédisposées a préférer ces phrases sexy mais I'expérience acoustique des
femelles peut modifier cette prédisposition, que ce soit une expérience acoustique
précoce ou a I'age adulte. |l semble aussi que la condition physique des femelles
canaris puisse altérer leur préférence pour ces chants. Par ailleurs, I'exposition
répétée de phrases sexy pendant la reproduction influence la qualité des ceufs mais
pas la construction du nid ou la ponte en soi. Enfin, si on se place du point de vue de
I'émetteur, la production de phrases complexes requiert des aptitudes particulieres tant

d’'un point de vue moteur que nerveux.

Effet du discours adressé au chien

J'ai eu la chance de collaborer a un projet visant a mieux comprendre la
communication interspécifique et les résultats de ce projet ont été publiés dans la

revue Nature Communication en 2017 (Jeannin et al 2017). La communication
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interspécifique peut s’observer chez les fourmis, les primates ou encore les oiseaux
mais les recherches se concentrent surtout sur la communication entre les humains et
les animaux non humains, et notamment la communication entre le chien et 'humain.
Il est notoire que les humains s’adressent a leurs animaux de compagnie de fagon
spéciale. Ce registre vocal est appelé « Pet-directed speech » (PDS) et il est trés
similaire a celui que les parents utilisent lorsqu’ils s’adressent a de jeunes enfants (IDS
ou « infant-directed speech). Ces deux registres vocaux partagent certaines
caractéristiques prosodiques qui les distingue du discours adressé a I'adulte (ADS) :
une fréquence fondamentale élevée et d'importantes modulations de fréquence. Ces
caractéristiques acoustiques du discours adressé a l'enfant permettraient d’attirer
I'attention du nourrisson. L’étude menée par Sarah Jeannin avait pour objectif principal
d’étudier les effets du discours adressé aux animaux sur I'attention des chiens. Nous
avons filmé 44 chiens adultes et 19 chiots lorsqu’ils écoutaient la méme phrase qui
était prononcée soit dans un registre adressé a 'adulte (ADS), soit dans un registre
adressé aux animaux (PDS) ou soit dans un registre adressé a I'enfant (IDS). Ces
phrases, préalablement enregistrées, étaient diffusées par un haut-parleur situé
devant le chien. Le temps total du regard vers le haut-parleur a été utilisé comme un
indicateur de lattention. Les résultats montrent que les chiens adultes sont plus
attentifs a un discours de type PDS que de type ADS et notamment plus la fréquence
fondamentale était élevée. Il semble que la prosodie exagérée du discours adressé
aux animaux puisse étre utilisée comme un indice ostensible pour les chiens et rende

la communication plus efficace entre le chien et I’'humain.

Effets maternels et B-carotene

J’ai pu contribuer a une étude sur les effets maternels et I'assimilation du 3-
caroténe chez les oisillons de canari domestique. Cette étude a été publiée en 2009
dans la revue Physiology and Behavior (Tanvez et al 2009). Les caroténoides sont
des pigments responsables de la coloration rouge, orange et jaune des plantes et des
animaux. lls peuvent s’averer bénéfiques de deux fagons différentes : ils ont des effets
antioxydant et immunostimulant. Néanmoins les animaux ne peuvent pas synthétiser
des caroténoides de novo et doivent les obtenir a travers leur alimentation. Dans une

expérience réalisée chez le canari domestique, nous avons cherché a comprendre
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comment les femelles transférent a leurs oisillons les bénéfices associés a une
alimentation enrichie en caroténoides. Ce transfert peut se réaliser soit par les ceufs
soit par le nourrissage des petits. Les femelles canari pouvaient accéder a une
nourriture enrichie en B-caroténe pendant la formation des ceufs et/ou pendant le
nourrissage des ceufs de tel sorte que I'on puisse constituer 4 groupes d’oisillons qui
différaient en fonction de la période pendant laquelle ils pouvaient assimiler le -
carotene : 1) avant I'éclosion (via le jaune), 2) aprés I'éclosion (via le nourrissage
maternel), 3) avant et aprés I'éclosion et 4) jamais. Des analyses de colorimétrie et de
chromatographie réalisées sur des sous-échantillons ont permis de confirmer que les
caroténoides issus de I'alimentation maternel sont bien transférés au jaune de I'ceuf.
Nos résultats montrent que les bénéfices liés a une alimentation enrichie en
caroténoides se transférent bien aux oisillons mais les effets physiologiques différent
selon la période ou les oisillons ont pu assimiler ces caroténoides. La croissance des
petits était plus importante lorsque les caroténoides étaient assimilés avant et aprées
I'éclosion et I'efficacité de I'immunité cellulaire n’augmentait que lorsque le B-caroténe

était assimilé apres I'éclosion.

E PERSPECTIVES

De fagon générale, je continuerai mes recherches sur les signaux émis par les femelles
pendant les parades. Je chercherai avant tout 1) a approfondir notre compréhension
des variations interindividuelles des signaux de sollicitation a I'accouplement et 2) a
déterminer comment les males pergoivent les variations des signaux des femelles. Par
ailleurs, je souhaite 3) comprendre les mécanismes centraux et périphériques de ces
signaux. Priorité sera donnée a ces investigations sur les signaux de parade des
femelles canari. En paralléle, jorienterai aussi une partie de mes recherches 4) sur les
variations et les fonctions des autres cris chez le canari et 5) sur des études de terrain

grace a la mise en place de nichoirs sur le campus de Nanterre.

1) Le travail de Camille Legal durant son master 2 (voir section travaux en cours) a
permis de mettre en évidence que les différences interindividuelles des femelles
canaris restent stables lorsque I'on compare les signaux qu’elles produisent dans des

contextes différents au cours d’'un méme cycle reproducteur. Si ces signaux sont des
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indicateurs de la qualité de I'émettrice alors on devrait aussi observer des différences
interindividuelles stables au cours du temps. Au cours de son doctorat, Camille Legal
mettra en place une expérience pour déterminer si ces variations restent stables entre
deux cycles reproducteurs voire d’'une année a l'autre. De surcroit, nous chercherons
a déterminer si les caractéristiques des TSA peuvent étre un indicateur de leurs
qualités reproductrices comme le poids et le nombre d’ceufs ou encore la défense du
nid.

2) Camille Legal poursuivra les études de Pauline Salvin sur la perception des signaux
des femelles par les males. Elle réalisera, lors de sa thése, une expérience pour
déterminer si les males préferent certaines caractéristiques des TSA des femelles. A
'aide d’'un dispositif de conditionnement opérant, déja utilisé avec succes sur les
femelles canari (Salvin et al 2018), les méles seront amenés a choisir entre deux TSA
de femelles qui différeront par des caractéristiques qui traduisent des différences
interindividuelles. Nous mesurerons le nombre d’appui sur chaque type de boutons
mais aussi le nombre de vocalisations (chants et cris) émises en réponse aux

différentes vocalisations des femelles.

3) Il est communément admis que I'apprentissage du chant des males nécessite une
« circuiterie » neuronale spécialisée tels les noyaux RA, HVC, IMAN, mMAN, Area X,
par exemples. On trouve aussi cette circuiterie chez les femelles (méme chez celles
qui ne chantent pas) mais les noyaux ont bien souvent une taille réduite par rapport
aux males. Chez les femelles, ces noyaux sont impliqués dans la perception et
I'évaluation du chant des males mais de récentes études suggérent que ces noyaux
contrélent probablement les comportements de parade des femelles (Perkes et al
2019). Il a été décrit une voie neuronale connectant le noyau RA aux motoneurones
du cloaque chez les femelles canari (Wild & Botelho 2015) et il a été suggéré que ces
neurones de RA pourraient étre aussi impliqués dans la production des postures et
des cris de sollicitation a I'accouplement (Wild & Botelho 2015). Cette hypothése
pourrait étre testée a l'aide de techniques d’'imagerie cérébrale et d’enregistrements
électrophysiologiques de neurones dans les zones d’intérét. Pour réaliser ce projet,
j'ai commence a établir les premiéres bases d'un partenariat avec Nicolas Giret (expert
de mécanismes neurophysiologiques chez les oiseaux chanteurs) de linstitut de
neurosciences de Paris-Saclay (UMR 9197, CNRS) et Annemie Van der Linden du

laboratoire de Bio-Imagerie de I'université d’Anvers (Belgique) en déposant un projet
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ANR qui n’a malheureusement pas été retenu. Des études pilotes sont désormais

envisagées afin d’affiner le projet et de le rendre plus attractif aux experts de 'ANR.

Aussi, je souhaite a 'avenir mettre en place une série d’expériences pour comprendre
le contréle périphérique des parades des femelles. Les postures et les cris de
sollicitation a I'accouplement pourraient étre contraints par des aspects physiques ou
physiologiques. Le but de ces expériences serait d’enregistrer les activités musculaires

et cardiaques au moment ou les femelles produisent leurs parades.

4) J'ai exposé plus haut que les cris des oscines avaient été historiquement moins
étudiés que leurs chants. Le projet de thése de Camille Legal ne se limitera donc pas
seulement aux cris de parades de femelles et une expérience sera mise en place afin
de caractériser 'ensemble du répertoire vocal des males et des femelles canari au
cours d’un cycle reproducteur. Cette étude vise a décrire et comprendre le contexte et
les fonctions des différentes vocalisations et elle s’appuiera sur les travaux déja
réalisés par Pauline Salvin (voir section Travaux en cours) et par Mulligan et Olsen
(1969). L'objectif est non seulement d’analyser les vocalisations propres a chaque
sexe mais aussi de caractériser la dynamique des échanges vocaux et leur contexte
d’émission au cours des différentes phases du cycle reproducteur comme cela a été
observeé chez le diamant mandarin (Gill et al., 2015).

Suite a cette expérience, Camille Legal cherchera a établir si les différents cris du
répertoire peuvent contenir une signature individuelle qui serait utilisable par les
individus récepteurs afin de discriminer I'identité de I'individu émetteur. Pour cela, elle
utilisera une procédure de conditionnement opérant de type Go-NoGo au cours de
laquelle deux cris de méme nature provenant d’individus différents (mais de méme
sexe) seront diffusés a des sujets. Ceux-ci devront, par exemple, appuyer sur une clé
pour arréter la diffusion de la vocalisation d’un premier individu associée a une punition
(jet d’air bref) et laisser la diffusion de la vocalisation d’un second individu associée a
une récompense alimentaire. Si 'oiseau testé est en mesure de discriminer les deux
cris, nous devrions observer une augmentation du nombre de réponses correctes
dépassant le seuil de la chance. En paralléle, les différents cris utilisés seront analysés
afin de déterminer si certains parameétres acoustiques peuvent refléter des différences

interindividuelles stables.
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5) Avec le soutien financier de la direction du patrimoine de I'université Paris Nanterre,
le LECD est en train de mettre en place des nichoirs pour oiseaux sur le campus de
Nanterre. Trente nichoirs destinés au rougegorge sont actuellement en cours
d’installation et trente nichoirs destinés a la mésange charbonniére seront installés au
cours de lI'année universitaire 2021-2022. Ces infrastructures me permettront de
réaliser des expériences sur les mésanges charbonniéres sur lesquelles jai déja
travaillé lors de mon séjour postdoctoral aux Pays-Bas. Aprés un suivi de 'occupation
des nichoirs, jenvisage 1) de travailler a nouveau sur le recouvrement de chant en
testant une hypothése proposée par Searcy & Beecher (2011) et 2) de déterminer les

signaux utilisés par les femelles de mésange charbonniére lors des parades.
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L’article publié dans PLoS ONE (Ung, D., Amy, M. & Leboucher, G. 2011) a fait I'objet
de vulgarisation scientifique dans Futura Sciences par Bruno Scala : "Les canaries

font leur show... et s’adaptent a leur public !".

www.futura-sciences.com/fr/news/t/zoologie/d/les-canaris-font-leur-show-et-

sadaptent-a-leur-public_32832/
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L’article publié dans Animal Behaviour en 2008 (Amy et al. 2008) a également fait
I'objet de vulgarisation scientifique dans I'ouvrage de Michéle Mira Pons « Etonnant

bestiaire » chez acte sud junior, voir p24.

Encadrements :

Co-encadrement de thése (40%) avec Gérard Leboucher (60%) de Davy Ung de
2011 a 2014.

Co-encadrement de thése (50%) avec Gérard Leboucher (50%) de Pauline Salvin de
2014 a 2018.
Co-encadrement de thése (50%) avec Sébastien Derégnaucourt (50%) de Camille

Legal depuis septembre 2020.

Encadrement de Master 2 :

- Pauline Salvin lors de son stage au LECD (Janvier-mai 2014) de M2 d’Ethologie
(Paris 13).

- Celina Schmieder lors d’un stage recherche au LECD (novembre 2014) pour Ludwig
Maximilians University Munich.

- Camille Legal lors de son stage au LECD (Janvier-mai 2020) de M2 d’Ethologie (Paris
13).

- Davy Ung lors de son stage au LECD (Janvier-mai 2010) de M2 d’Ethologie (Paris
13).

Encadrement de M1 :

- Clémence Boustie lors de son stage au LECD (mars-avril 2021) de M1 d’Ethologie
(Paris 13).

- Zoé Ménard lors de son stage au LECD (Avril-mai 2021) de M1 d’Ethologie (Paris
13).

- Garance Barbier lors de son stage au LECD (Avril-mai 2020) de M1 d’Ethologie (Paris
13).

- Laura Bonnet lors de son stage au LECD (Avril-mai 2019) de M1 d’Ethologie (Paris
13).

- Camille Legal lors de son stage au LECD (Avril-mai 2019) de M1 d’Ethologie (Paris
13).
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- Pauline Salvin lors de son stage au LECD (Avril-mai 2013) de M1 d’Ethologie (Paris
13).

- Antony Branco-Lopes lors de son stage recherche au LECD (Avril-mai 2014) de M1
de psychologie (Paris 10).

- Nima Lamzaouek lors de son stage recherche au LECD (Avril-mai 2015) de M1 de
psychologie (Paris 10).

- Alexandre Delaporte lors de son stage recherche au LECD (Avril-mai 2015) de M1
de psychologie (Paris 10).

- Flora Zucal lors de son stage recherche au LECD (Avril-mai 2016) de M1 de
psychologie (Paris 10).

- Maéva Manet lors de son stage recherche au LECD (Avril-mai 2016) de M1
Comportement Animal et Humain, université de Rennes 1.

- Julie Altiok lors de son stage recherche au LECD (Avril-mai 2017) de M1 de
psychologie (Paris 10).

- Morgane Joly lors de son stage recherche au LECD (Avril-mai 2017) de M1 de
psychologie (Paris 10).

- Olivier Delattre pour son stage (avril-juin 2005) de M1 d’éthologie de l'université Paris
XIII Villetaneuse.

- Marie Monbureau durant son stage (octobre 2004 - juin 2005) de M2 de psychologie
de l'université Paris X Nanterre.

- Frangoise Rochette lors de son stage (avril-juin 2005) de M1 de psychologie de
'université Paris 10 Nanterre.

- Stéphanie Le Prieur durant un stage facultatif (avril-juin 2008) au L.E.C.C. de
l'université Paris X Nanterre.

Encadrement de licence :

- Laura Dejou lors d’un stage facultatif au LECD (mai & juin 2010), licence de biologie
Université Paris Orsay.

- Emilie Roubire lors d’'un stage obligatoire au LECD (mars & avril 2016) de Licence
de psychologie (Paris 10).

- Azélie Hazard lors d’'un stage facultatif au LECD (juin 2015) de Licence de Sciences
de la vie (Rennes 1).

- Chloé Lepas lors d’'un stage facultatif au LECD (juin & juillet 2013) de Licence de
psychologie (Paris 10).
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- Célestine Robert lors d'un stage facultatif au LECD (juin & juillet 2018) de Licence de
psychologie (Paris 10).

- Manon Leféevre lors d’'un stage facultatif au LECD (juin & juillet 2018).

- Laura Dumarché lors d’'un stage facultatif au LECD (juin & juillet 2019), licence de

biologie Université Paris Orsay.

Responsabilités administratives et scientifiques :

Membre du conseil de 'UFR SPSE (sciences psychologiques et sciences de
I'éducation) de 2014 a 2018.
Membre du conseil du SCUIO-IP (service commun universitaire d'information et
d'orientation - insertion professionnelle) depuis 2020.
Membre du CA de la SFECA (Société Frangaise pour I'Etude du Comportement
Animal) de 2015 a 2018.
Responsable de [l'itinéraire pédagogique recherche du Master 2 Psychologie
Cognitive et Technologies, Neuropsychologie, Neurosciences de 2014 a 2019.
Responsable de I'équipe pédagogique de sciences du vivant (équipe de 4
enseignants) au SUFOM (service universitaire de formation des maitres) depuis 2011.
Responsable des enseignements (UFR SPSE) :

- L1 : CM de Biologie générale de 2011 a 2020.

- L3 : CM de Pathologies du systéme nerveux depuis 2013.

- M1 : CM de Neurosciences depuis 2013.

- M2 recherche : Mémoires bibliographique et de recherche de 2014 a 2019.
Responsable des enseignements (SUFOM) :

- L3 : Découvrir les sciences du vivant depuis 2020.

-M1: CM, TD et TP de sciences du vivant depuis 2011.

- M2 : TD de didactique des sciences du vivant depuis 2014.
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