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Résumeé

Les recherches en écologie comportementale cosdthitez les oiseaux sont affectées par un
biais notoire en faveur des espéces vivant en tmmnpérée. Paradoxalement, ce sont sous les
tropiques que I'on rencontre la plus grande divérdiespeces aviaires. Du fait de conditions
naturelles radicalement éloignées, la pertinensecdanaissances accumulées sur les espéces
des hautes et moyennes latitudes pour les espé&stdamt en régions tropicales est
guestionnable.

Nous nous proposons ici de contribuer a comblendmque d’informations concernant les
oiseaux tropicaux au travers de I'étude d’'une especialement monogame, se reproduisant
et défendant un territoire multifonctionnel toutanhée, la Tourterelle a queue carrée,
Zenaida aurita Dans ce but, nous avons utilisé les données de dwne population
d’oiseaux bagués sur l'lle de la Barbade depuisasx Dans un premier temps, nous nous
sommes penchés sur la coloration du plumage pola fois déterminer le caractére
sexuellement mono- ou dichromatique de I'espeee latcouleur des plumes pouvait refléter
la qualité individuelle. Nous avons ensuite expla® patterns d’appariements au sein des
couples selon le degré d’hétérozygotie a I'échailiggénome et la taille du corps (longueur du
tarse et longueur de l'aile) des partenaires. Affigtablir la force des liens du couple chez
cette espéece, nous avons alors évalué le taux \d&cdi de notre population, quelles
hypothéses pouvaient expliquer les cas de divogmsrtoriés ainsi que les conséquences de
la perte et du changement de partenaire lors duabvet du veuvage. Cette étude a été suivie
par la caractérisation des roles des sexes aulsgioouples selon diverses activités telles que
le chant, la construction du nid, les soins auwéiiles et la défense territoriale. Enfin, des
analyses de capture-marquage-recapture nous omispdiestimer le taux de survie dans
notre population ainsi que l'influence du degréé&iérozygotie et de la taille de l'aile sur la
survie des individus.

De facon générale, la Tourterelle a queue carréparaji suivre les spécificités
comportementales, écologiques et démographiquesctéasant les espeéeces tropicales a
monogamie pérenne.

Mots-clés : monogamie sociale, tropiqueZenaida aurita hétérozygotie, taille de l'aile,
coloration du plumage, choix mutuel, choix du paaiee, divorce, veuvage,
réles des sexes, survie, Capture-marquage-recapture



Abstract

Research in avian behavioral ecology is affectedaldinown bias in favour of temperate
species. Meanwhile, the greatest diversity of bpdcies can be found in the tropics. Because
of radically remote natural conditions, accumulatedwledge of species from high and mid-
latitudes is hardly relevant to species livingrimpical regions.

We propose to reduce the lack of information akioapical birds through the study of a
socially monogamous species, reproducing and defgnah all-purpose territory all year
round, the Zenaida dové&enaida aurita To that end, we used monitoring data from a
population of ringed birds in Barbados for six yeaFirstly, we focused on plumage
coloration both to ascertain the sexually mono-dmwhromatic nature of this species and
whether plumage colour reflects individual qualitye then explored pairing patterns in
relation to to genome-wide heterozygosity and bsidg (tarsus lengh and wing chord). To
determine the strength of pair bonding in this smecwe assessed divorce rate in our
population, evaluated which hypotheses could empldivorce cases, and listed the
consequences of mate loss and mate switching foipdivorce and widowhood. This study
was followed by the characterization of sex roléhw pairs during various activities such as
singing, nest building, juvenile care and terrabrlefense. Finally, capture-mark-recapture
analysis allowed us to estimate survival rate im papulation as well as influence of
heterozygosity degree and wing chord on individueVival.

Overall, the Zenaida dove appears to conform tdo#teavioral, ecological and demographic
features characterizing tropical species with psisdnrmonogamy.

Keywords : social monogamy, tropical birdZenaida aurita heterozygosity, wing size,

plumage coloration, mutual mate choice, divorcedomihood, sex roles,
survival, Capture-Mark-Reapture.
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Introduction

Le ,oa*adoxe des egoe‘ces frqo/ca/es .

Le gradient de diversité latitudinal du nombre géxses est I'un des patterns les plus
remarquables du monde naturel. Il est reconnu dedes décennies que la richesse en
especes, ou biodiversité, croit des pbéles versrdgsques et ce, chez tous les taxa (Pianka
1966, Rohde 1992, Rosenzweig 1995, Gaston et BlackBOO0O, Hillebrand 2004). Les
especes aviaires suivent également ce gradienivdesite (Cardillo 1999, Weir et Schluter
2007). SelorSekerci@lu et ses collaborateurs (2012), 87% des especegpsdsentes sous
les tropiques, dont environ 6 100 y vivant exclasment, sur approximativement 10 000
especes a travers le monde, en excluant les oisagrateurs §ekerciglu dans un article

pour I'Université de I'Utah,http://unews.utah.edu/news_releases/climate-chdnmgatens-

tropical-birds). Stutchbury et Morton (2008) évalue a 80% le tdiespeces de passereaux
résidant sous des latitudes tropicales. Ce gradient se retrouver au sein d’un méme

continent tel que le Nouveau Monde (voir Fig.1rax¢ de Stutchbury et Morton 2001).

Figure 1 Nombre de genres au sein de chaque famille & eifférendroits du Nouveau Monde (Est du Canada,
Sud-Est des Etats-Unis, Mexico, Panama, et Brds#y. familles représentées sont les Accipitridaaiqbns,
aigles, milans), les Troglodytidae (troglodytesgs | Tyrannidae (gobes-mouche), et les Formicariidae
(passereaux). Les lignes en pointillé indiquentflestiéres latitudinales des tropiques (23°N et)3(Figure
extraite et recopiée de Stutcubury et Morton 2001)

Un second constat, tout a fait singulier au vypdtiern mis en évidence ci-dessus lié a
la dichotomie entre milieux tempérés et milieuxptoaux, révéle que les travaux concernant
les comportements et I'écologie des oiseaux omicjpalement ciblé les taxa des zones
tempérées (Stutchbury et Morton 2001, StutchbuiMaton 2008,Sekerciglu et al. 2012).
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Cet état de fait est notamment dramatique danadale la conservation des espéces puisque
moins de 1% des études a long terme explorant dahdu réchauffement planétaire sur les
oiseaux se sont intéressées aux zones tropicateseiiRweig et al. 200&ekerciglu et al.
2012), alors que les résultats indiquent de pluples que les espéces résidantes de ces
milieux sont particulierement vulnérables au chamgat climatique (La Sorte et Jetz 2010,
Harris et al. 2011, Sodhi et al. 2011, WormworthSekerciglu 2011). Ce biais touche
eégalement les recherches a portée plus fondamemjalappliquées (Stutchbury et Morton
2001, Stutchbury et Morton 2008). Il n'en est pasns préoccupant car les connaissances
fondamentales sont essentielles lors de la misglaa® de stratégies de conservation. Il est
donc urgent de promouvoir les recherches se coracergur les oiseaux tropicaux (Tobias et
al. 2013).

Histoires de d/'ve*_gences environnementales et con;oa’femenfa/es .

La plupart des théories concernant les oiseaux ébitdéeveloppées en écologie
comportementale a partir d’études empiriques etnddeles se concentrant sur des especes
vivant sous des latitudes tempérées. Les contestesronnementaux et sociaux sont
foncierement distincts chez les oiseaux tropicaes, théories se trouvent donc étre peu ou
pas applicables chez ces especes.

Le contexte écologique est le principal facteudokergence entre les oiseaux vivant
en milieu tropical et ceux vivant en milieu temp@§te influe sur les divers traits d’histoire de
vie d’une espece donnée. Sous les latitudes tilegica durée du jour comme la température
varie trés peu au cours de I'année, au contraiserélgions tempérées ou I'amplitude des
changements entre les saisons est élevée, voitaldordlors que sous nos latitudes, nous
assistons a la succession de quatre saisons bienrmd®&es, les tropiques sont caractérisés
par une saison humide et une saison séche donbreent et la durée difféerent selon les
régions. Ainsi, le climat offre aux individus, dalasplupart des régions tropicales, un acces
continu a des ressources alimentaires souventsaoffnent abondantes tout au long de
I'année.

De ces conditions environnementales inégales éattredes, découlent des pressions
de sélection et des réponses comportementalesotiéis. Chez les espéces socialement
monogames qui représentent prés de 90% des espeieg®s (Lack 1968, Black 1996,

Bennett et Owens 2002, Cézilly 2006), la saisotdatiarquée des régions tempérées fait que
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I'activité de reproduction, le maintien des liens couple et celui d'un territoire sont
épisodiques et bien déterminés dans le temps (V\yndi986, Black 1996, Bennett 2002).A
I'inverse, chez les oiseaux tropicaux, l'activeé@roductrice, les liens entre partenaires et le
maintien d’un territoire se maintiennent sur ungquie de temps plus étendue, voire de facon
continue durant I'année dans le cas de certainEces (Black 1996, Bennett et Owen 2002,
Busch et al. 2004). Les espéces des zones temmndeggalement connues pour s'engager
dans des copulations hors-couples (Birkhead et évidlD92), alors que cette stratégie de
reproduction semble étre moins répandue chez pEses tropicales (Spottiswoode et Mgller
2004). De méme, ces dernieres seraient définiearptaux de prédation au nid et une survie
plus élevée ainsi qu’une taille de couvée plust@efStutchbury et Morton 2001). La
monogamie étendue induirait de plus des soins meterrenforcés et des rbéles moins
divergents entre males et femelles ce qui augmahtarpression de sélection sexuelle chez
les femelles, les males devenant alors aussi gélgcie les femelles a l'inverse des espéeces
polygynes (Andersson 1994). Parallélement, un ébarsélection sexuelle moins marquée
entre les sexes aurait tendance a réduire le dmwng sexuel tant au niveau de la taille des
individus que de la coloration du plumage incluanpattern général du plumage et les zones
servant de signal de dominance ou de qualité iddelle lors du choix du partenaire
(Bjorklund 1990, Andersson 1994, Owens et Hartl@98, Stutchbury et Morton 2001). On
retrouve cette convergence chez les oiseaux chantéules femelles des zones tropicales
vocalisent beaucoup plus que leurs homologues dessztempérée (Kroodsma et Miller
1996).

Les oiseaux tropicaux et ceux des zones tempépEmassent, d'apres les lignes
précédentes, tres divergents dans I'expressioreds ladaptations a leur milieu de vie.
convient toutefois de garder a l'esprit a la fasdéséquilibre qui existe entre les études
menées sur les especes tropicales et celles désshetumoyennes latitudes (>1 :100 selon
Stutchbury et Morton 2008) et qu’au sein des travauenés sur les oiseaux tropicaux une
variabilité non négligeable a été détectée (Stutghlet Morton 2001). En outre, beaucoup
d’'informations concernant les especes tropicalesignnent de I'étude intensive de quelques
especes particulieres: par exemple, dans l'ouvrdgeStutchbury et Morton de 2001
(référence en matiére de comparaison entre I'é@mlmgmportementale des oiseaux tropicaux
et ceux des zones tempérées), I'écologie des passetropicaux et de leurs homologues des
régions tempérées est documentée de facon tredlé#etalors que les informations
concernant les autres genres sont souvent trogdigaes et/ou incompletes pour permettre

une vue d’ensemble.
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Pourquo/ la Tourterelle 8 queve carée ...

La Tourterelle a queue carrée semble un modeledque idéal pour I'étude des
spécificités des traits d’histoire de vie des aise&ropicaux et notamment, celles de leur
régime d’appariement incluant les modalités de xchthi partenaire. L'espéce réside dans
'arc caribéen et ne migre pas au cours de l'anmdéles et femelles présentent un
dimorphisme sexuel réduit en termes de taille amlpeo (Dechaume-Montcharmont et al.
2011) et sont vraisemblablement monomorphes poool@ation du plumage qui affiche la
particularité d’'une tache iridescente rose/violeteechaque c6té du cou, a la fois chez les
males comme chez les femelles. Les individus, Boent monogames, sont capables de se
reproduire et défendre un territoire toute I'anniée.projet sur lequel se base cette thése a
débuté en 2007 sur Ile de la Barbade, les obsiensfaites durant les trois années qui ont
précédé le début de mes travaux, ainsi que I'édedéogique qu’'a menée Wiley sur I'espece
a Porto-Rico (2011), ont laissé supposer que &ss|du couple pouvaient étre forts et se
maintenir dans la durée. La premiére étudiantehérmet qui avait amorcé ce projet (Karine
Monceau) avait, entre autre, développé un jeu deguears microsatellites et commencé
I'exploration de l'influence de I'hétérozygotie inttluelle chezZ. aurita au travers de la

corrélation entre hétérozygotie et aptitude phériqtye (Monceau 2009).

Ob/'ecﬁf's de la thése ...

Cette these avait donc pour but premier d’apprdfotidtude de l'influence de
I'hétérozygotie globale et de sa place chez uneasspropicale lors du choix du partenaire i)
en comparant les niveaux d'hétérozygotie entrentgidus appariés et les non-appariés et ii)
en étudiant l'influence de I'hétérozygotie surgatterns d’'appariement au sein des couples.
Nous avons de plus ajouté a I'analyse la variakiglle de l'aile » des individus, I'espece
étant tres territoriale et I'aile étant une padiecorps tres impliquée lors des combats pour la
défense du territoirdChapitre 3) Dans un second temps, nous avons mis en place un
protocole de mesure objective de la coloration ldmmpge via I'utilisation d’un spectrométre
afin d’'une part, de préciser le caractere sexugigmmono- ou dichromatique de I'espéece ; et
d’autre part, de déterminer si les parametres déeacs pouvaient étre liés a certains traits

des individus (phénotypiques, génétiques, stattibBsusceptibles ainsi de refléter la qualité
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individuelle intrinsequgChapitre 2) Les analyses des autres chapitres ont été eéslise
partir de notre base de données contenant lesnatmns des six années de baguages et suivi
de notre population de tourterelles. Dan<leapitre 4 nous avons ainsi estimé le taux de
divorce, discuté des hypotheses pouvant expligegeichs rencontrés et testé I'impact de la
perte et du changement de partenaire lors du divetcdu veuvage. Nous avons ensuite
extrait de notre base de données les informationsecnant le role des sexes selon diverses
activités (chant, construction du nid, soins aumngs, défense territoriale) et analysé
I'implication des males et des femelles dans cggessions comportemental@hapitre 5)

Ce chapitre contient également les résultats dexpgrience de terrain que j'ai menée au
printemps 2010 lors de mon stage de Master 2 ef'gjugublié en 2012 apres avoir analysé
les données plus en profondeur au cours de ma @rerannée de these. Cette expérience
consistait a provoquer des intrusions sur le taératde couples et observer les réactions de
chacun des deux partenaires. Elle est donc compléime des analyses faites a partir du suivi
de la population et fournit des informations plé$aillées concernant la défense territoriale.
Dans le dernier chapit@€hapitre 6) nous avons tenté d’évaluer le taux de survieeau de
notre population en appliguant un modele de caphamjuage-recapture (CMR). Cette
méthode nous a permis de surcroit d’établir si ttags individuels (phénotypique et
génétique) influaient sur la survie des adultes.

Initialement, mon projet de these devait comporar pan sur la relation entre
hétérozygotie sélectionnée (selon le CMH) et chdix partenaire, en complément des
résultats sur I'hétérozygotie neutre. Des probléena@®c nos prestataires nous ont
facheusement retardés de prés de 18 mois dangdpggement des marqueurs du CMH que
nous devions employés pour le génotypage des thdiviCelui-ci n'ayant pu débuter qu’au
cours du dernier été, nous n'‘avons pas encorejaucdes données prétes a étre analysées.
Nous sommes donc dans I'impossibilité de présamterétude sur ce sujet dans ce manuscrit.
Toutefois, nous avons I'espoir de pouvoir exposemmins quelques résultats préliminaires

lors de la soutenance orale de la thése.

/n;o//'caﬁons au rédactewr et de ses collaborateurs dans le fravail de thése ...

Comme tout projet de longue durée, le manuscritcelte thése est le fruit non
seulement de mon propre travail mais aussi dellabmyation de plusieurs personnes qui ont

pu y prendre pour certaines une part indispens&sae.soucis d’honnéteté intellectuelle,
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jexposerai dans cette derniére partie de mondiizton le travail que j'ai réalisé moi-méme
et 'aide qui m’a été apportée.

Tout d’abord, les données de baguage et de reeaptisuelles que jai utilisées tout
le long de mes analyses ont été récoltées duraritdes premieres années du projet global
principalement par Frank Cézilly et diverses pengsnqui I'ont accompagné sur le terrain
(notamment Karine Monceau, Sébastien Motreuil, dérdloreau, George Prato et Laurent
Brucy). Durant mes propres années de thése, fattele six missions a la Barbade pour une
présence cumulée sur le terrain de prés d’'un ant [Ectemps de ma présence sur l'ile, jai
participé au baguage et aux observations aidékibaq du temps d’au moins une personne.
Le génotypage des individus pour I'évaluation dgrded’hétérozygotie et leur sexage ont été
effectués les trois premieres années par Karineckun et Christine Dubreuil qui a continué
le génotypage durant un an aprées ma prise de éongtisqu’au jour de son départ du
laboratoire, j'ai donc ensuite repris le génotypagei-méme. Ainsi, sur les données
d’hétérozygotie des 562 oiseaux que jai utilisé @urs des diverses analyses de ce
manuscrit, j'ai personnellement assuré le génotymbgprés de 250 individus correspondant
a une durée de travail d’environ cing mois. J'alément assumée les extractions et le sexage
de tous les oiseaux capturés durant ma these54bitndividus. Suite a chaque mission, il
m’a été nécessaire de rentrer les données de eamud observations dans notre base. Celle-
ci compte a ce jour pour I'lle de la Barbade, 1 B6ftvidus bagués dont 1 063 bagués sur les
sites de Sunset Crest et Folkestone, et 599 bagyuékes sites de nourrissage en groupe,
Roberts et Harbour. Les recaptures visuelles néontcerné que les sites de Sunset Crest et
Folkestone et s’élevent aujourd’hui a 10 048 obetezms d’oiseaux bagués. Pour finir, il m’'a
été demandé de transférer notre base de donnéeteitenue sous Excel vers une base de
données « SIAM » développée sous Access par CpinstGermain de la Tour du Valat. Ce
transfert a notamment demandé plusieurs jours décedon de la base Excel di a des
erreurs lorsque les données ont été rentrées.

Clotilde Biard (Maitre de conférences de I'équipeolagie et Evolution de
I'Université Pierre et Marie Curie a Paris), quusa accompagné sur le terrain et participé a
la collecte des données sur la couleur du plumeagé&s d’'une grande aide lors de la résolution
des problemes gue nous avons rencontré au dématideutilisation du spectrometre et de la
mise en place du protocole de mesure. Elle a égaleparticipé au pré-traitement de notre
jeu de données, a la réflexion concernant les aeala appliquer et a I'écriture de I'article
soumis a lIbis au travers de commentaires et dédaction d’'une partie du « Matériel et

Méthodes ».
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Roger Pradel (Directeur de recherche de I'équipestBtistiques et Biologie des
Populations du C.E.F.E. a Montpellier) a quant iar@alisé l'intégralité des modéles de
capture-marquage-recapture a partir du fichier dendes que javais mis en forme. Les
résultats du chapitre 6 concernant la survie sont @ssentiellement le fruit de ses analyses.

Enfin, Francois-Xavier Dechaume-Montcharmont (Maitte conférences de notre
équipe Ecologie Evolutive de I'Université de Bouyge a Dijon) a également été d'une
contribution précieuse lors de certaines analyses, particulierement pour développer un

script sous le logiciel R qui m’a permise d’explofefluence de la similarité génétique dans
le chapitre 3.
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| — Modéle d’étude : la tourterelle a queue carréeZenaida aurita

A — Taxonomie et aire de répartition

Le genre Zenaida, appartenant a la famille des r@loildae incluant les pigeons et
leurs apparentés, est constitué d’'un petit nomlagpdces de tourterelles que I'on retrouve
uniquement dans les Amériques (Fig. 2). Parmi &8 sspeces du genre, la tourterelle a
queue carré&enaida auritaprésente une répartition géographique concentrée lés iles
caraibennes et la péninsule du Yucatan (Bond 1@88je vaste zone de distributior 30
000 knt), conjuguée a une large taille de sa populatiait,de la tourterelle & queue carrée

une des especes les moins menabép:{/www.birdlife.org, bien qu’elle soit sujette a une

bY

forte pression de chasse a certaines époques m#da notamment en Martinique et en
Guadeloupe (del Hoyo et al. 1997, Maillard et a092).

B — Caractéristiques physiques

Oiseau terrestre plutot rable, la tourterellgga
et

queue carrée mesure en moyenne une trentain
centimetres pour une masse comprise entre 12
180 grammes (Wiley 1991). Elle montre un lég

males de 2 a 5 % (selon les caracteres mesurés)—

dimorphisme sexuel, avec une taille moyenne

importante que celle des femelles, et

chevauchement important des distributions uEiguré éTourtérélle aquleu-e Carré_'é (aﬁrif 3
fréquence des tailles des deux sexes (Dechaunagulte (ohctoaraphie de P. Assell
Moncharmont et al. 2011). La partie dorsale du s@ipsi que les ailes et la zone médiane de
la queue est de couleur cannelle a brunatre aloesla poitrine est vineuse a blanche en
descendant vers le ventre. Les ailes et la queniedadées de taches noires et d’extrémités
blanches. Le cou présente la particularité de pade chacun de ses cbtés une large tache
iridescente aux reflets roses/violets plus ou maitesnses selon les individus (Fig. 3). Les
juvéniles sont de nature plus foncés et ne poppestde taches iridescentes (Wiley 1991,

Bond 1993).
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NN

Zenaida aurita

Zenaida asiatica
Zenaida macroura
Zenaida auriculata
Zenaida galapagonensis
Zenaida meloda
Zenaida graysoni

(n’existe plus a I'état sauvage)

200 Km

Figure 2 Carte des aires de répartition géographique dedcespdu genre Zenaida (construite a partir des
données de http://www.iucnredlist.org/)
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C — Ecologie de I'espece

La tourterelle & queue carrée fréquente de prétéreles habitats ouverts a semi-
ouverts de basses altitudes ou proches de laalétgue les bois clairsemés, les clairieres, les
lisieres de forét, les mangroves, les champs @dtiles taillis et les falaises (Wiley 1991,
Bond 1993, Raffaele et al. 2003). Néanmoins, staices iles comme a la Barbade ou son
habitat a été fortement dégradé, suite & une défgien massive intervenue au™1%siécle,
elle a colonisé les milieux anthropisés, pouvanes®uver tant dans les jardins que dans des
zones plus fortement urbanisées (Sol et al. 2006ndgau et al. 2011). Son régime
alimentaire est composé essentiellement de frtitke egraines qu’elle consomme sur le sol,
seule ou en couple. Elle toléere la présence d'espde petits passereaux (sporophiles,
Loxigilla barbadensis quiscales merleQuiscalus lugubris vachers luisantsMolothrus
bonariensis)losqu'elle se nourrit mais pas celle des congénetesl'autres especes de
colombidés (pigeons a cou roudeatagioenas squamosa&f, dans une moindre mesure,
colombes a queue noir€olumbina passerinaobservations personnelles). Les individus se
rassemblent également parfois sur certains siteslaomourriture est particulierement
abondante et s’y nourrissent en groupe avec uridii@le niveau d'agressivité intra-spécifique
(Carlier et Lefebvre 1996, Sol et al. 2005, Moncetal. 2011).

Socialement monogames, les couples défendent ritoiter tout au long de I'année contre
leurs congéneres (Carlier et Lefebvre 1996, Dolmeairal. 1996). Lors des interactions
agressives, les opposants utilisent régulieremets|ailes soit en les levant face a leur
adversaire ou en frappant celui-ci (Lefebvre 1996 et al. 2005). La reproduction est
susceptible d’avoir lieu plusieurs fois par an auagic d’'activité de Janvier a Avril (Wiley
1991). La femelle pond deux ceufs; les deux par@ngarticipent a l'incubation ainsi
gu’'aux futurs soins parentaux (Wiley 1991). Lesidiequi dans certains cas peuvent unir les
couples durant plusieurs années, conférent notammanenindividus I'avantage de pouvoir
diminuer leur taux de vigilance contre les prédetelorsqu’ils s’alimentent (Cézilly et
Keddar 2012).

12
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Il — Site d’étude
A — La Barbade

Située a la frontiere de la mer des Caraibes Bockan Atlantique a environ 13° nord
de I'équateur et 59° ouest du méridien de GreenwacBarbade est une fle de taille réduite
faisant partie des petites Antilles (Fig. 4). Saipalarité dans le paysage caribéen provient
de sa situation géographique: décalée de I'artastielle n’est pas volcanique mais calcaire,
et exposée a de puissantes vagues atlantiquea sdtesorientale.

.. Golfe du |

Mexique :‘
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Figure 4 Carte des iles caribéennes : la Barbade est catelémuge

L'lle s’étend sur une largeur de 23 km et une lengude 34 km couvrant ainsi une superficie
de 431 km?2. Elle est relativement plate, se relevdoucement dans la région centrale
montagneuse, le point le plus élevé se situanban8gFig. 5).

Bien que le climat tropical de la Barbade présemtéort ensoleillement la plupart du temps,
il est possible de dissocier une saison séche gderore a Mai, d’une saison humide de Juin
a Octobre. La température varie de 25°C a 35 U@ pes précipitations fluctuant de 1 000 a

2 300 mm par an. Sa localisation hors de la zonpadsage des tempétes tropicales et des
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ouragans lui permet d’éviter les effets les plusadéateurs de ces phénomenes et de n’en

subir que rarement.
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Figure 5 Carte de la Barbade : les sites de captures Hoteét\RRoberts sont cerclés de rouge

B — Sites de capture

La majorité des captures ainsi que le suivi de fadjmn s’est déroulé sur deux sites situés a
Holetown, St-James (13°10'60N, 59°38'60W) : Sur@eist et Folkestone (Fig. 5 et Fig. 6).

Sunset Crest est une zone résidentielle et tayuistqui s’étend sur environ 0.6 km2. Elle

consiste en un quartier moyennement urbanisé de ¢g#u300 résidences et appartements

agrémentés de jardins arborés, de 7 parcs et des@ommerciaux de taille modeste (Fig.

6a). La zone de Folkestone couvre quant a elleqeds03 km2. Elle est constituée d’'un parc

ameénage en aire de loisir, d'une plage et de BédgBt-James incluant son cimetiere (Fig. 6b).
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Sunset Crest et Folkestone sont distant d’appraxieraent 650 m. Les individus qui y
résident sont essentiellement territoriaux, pouvdrég en couple ou rester solitaires. Des cas
sporadiques d’individus flotteurs ne possédantermitbire, ni partenaire sont suspectés (F.
Cézilly et A. Quinard, observations personnelles).

Une partie moindre des données est issue du siiRobtlerts, St-Michael (13°8'4N,
59°34'48W), ou de la nourriture pour animaux donggss et animaux d’élevage (volailles et
bétail, Fig. 7) est produite et conditionnée. Lamjité importante de nourriture (grains de
mais) qui se dépose sur le sol a I'extérieur dambats attire les oiseaux (principalement des
tourterelles et pigeons biset) qui s’y rassembd¢®y alimentent en groupe pouvant compter
plusieurs dizaines, voire centaines d'individus ifekau et al. 2011).
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Figure 6 a : Quartier de Sunset Crest et b: zone de Folkegartes : syndicat des copropriétaires de Sunset
Crest et A. Quinard, photographies de A. Quinard)

Figure 7a : Site de Roberts et b : tourterelles se n@anisen groupe sur le site (photographies de An&d)
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1l — Méthodes communes

A — Historique du projet

Depuis 2007, la population de tourterelles a queareée des sites de Sunset Crest et de
Folkestone a fait 'objet de campagnes de baguefyde recaptures visuelles régulieres. Des
sessions de capture s’y sont déroulées chaque atemés six ans au printemps et a
'automne, excepté lors de l'automne 2007. Lesvidds de Roberts ont été bagués de
maniére ponctuelle et n’ont jamais été suivis.

Le projet a déja ouvert la porte a de précédentgsstigations concernant I'espéce au
niveau comportemental et génétiqgue. Il a notamnuermit le développement de 23
marqueurs microsatellites (Monceau et al. 2009) anti été utilisés dans l'analyse de la
relation hétérozygotie-fitness chez les adultdesjuvéniles (Monceau et al. 2013), ainsi que
dans I'étude sur la différenciation génétique dgsupations de tourterelles de différentes iles
(Monceau et al 2013). Le projet a également doneg¢ & des travaux portant sur le
polymorphisme de ressources (Monceau et al. 2Qld)wgilance anti-prédateurs (Cézilly et
Keddar 2012).

B — Baguage et recaptures visuelles

Les premiéres années, les oiseaux ont été captaradilisant des piéges a porte
rabattable ou des clapnets dans lesquels étaiposée du riz ou du pain afin de les appater
(Fig. 8). Depuis 2010, seuls les clapnets onuétisés, soit en déclenchement automatique
ou en déclenchement manuel, notamment pour lareagtindividus apparies.

Dés qu'un individu était piégé, le bagueur posait ses pattes une combinaison
unique de bagues de couleur en plastique et ungebag aluminium portant un numéro de
matricule et provenant du Museum National d’HisgtdWaturelle (Fig. 8, Paris, France).

Apres quoi, des mesures morphométriques étaientéet en double afin de vérifier la bonne
répétabilité des mesures (pour une illustration réésvés morphomeétriques, voir Monceau
2009). L'épaisseur et la longueur du tarse, la beng, la largeur et la hauteur du bec, ainsi
que la longueur de la téte ont toujours été déte¥as au moyen d'un pied a coulisse
électronique d’'une précision de 0.2 mm. La longudeir’aile et celle de la queue ont été
évaluées avec des réglets d’'une précision de 1lmmmesures du tarse et de l'aile ont été

réalisées a droite et a gauche. Pour fies,individus ont été pesés a 'aide d’une balance
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Figure 8 a : Piege a porte rabattable (photographies de F.I@¢4l: clapnet, ¢ : tourterelle et vachers
luisants piégés dans un clapnet (photographies. dguiard)

digitale d’'une précision de 0.5 g. Compte tenualées corrélations existant entre plusieurs
mesures, certaines ont été abandonnées depuisadsul'ont été conservées que I'épaisseur
et la longueur du tarse droit, la largeur du badphgueur de la téte, de la queue et de l'aile
droite.

Enfin, deux préléevements de sang étaient effeqggaéponction de la veine brachiale.
La veine était piquée a l'aide d’'une aiguille d&éet I'échantillon sanguin (environ 40 ul)
récupéré au travers d’'un capillaire hépariné, paissféré dans un tube Eppendorf contenant
1 ml d’'une solution de tampon de conservation (®Déthanol absolu + 30% de Tris-EDTA
pH 8).

Les manipulations achevées, l'oiseau était rapitemeaché a I'emplacement exact de sa
capture.

Le marquage par combinaison de couleurs uniqug @) sert a l'identification a
posteriori des oiseaux revus sur le terrain. De@0i87, en parallele du baguage, un suivi
guasi-quotidien des individus a été mis en plaaeslde notre présence sur le terrain, les
tourterelles rencontrées ont été observées a lded@melles afin de déterminer si elles
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étaient baguées. Dans ce cas, la combinaison dedétgit relevée ainsi que la date, I'heure
et le lieu d’'observation, plus les interactions a@dautres individus et les comportements
« atypiques » tels que le chant, la recherche dérraax de construction du nid (brindilles),

etc.

Figure 9 Individu bagué : NdB//A (GY80957, photographie deCézilly)

C — Extraction d’ADN et sexage moléculaire
(pour un détail sur la mise en place des protocetds Monceau 2009)

1. Extraction d’ADN

Pour mener des analyses génétiques, les échastidomguins nécessitent au préalable
une préparation. Le protocole d’extraction d’ADNequoous avons utilisé provient d’'une
modification de celui développé par Hillis et @996). Cent pl de sang conservé dans du
tampon étaient tout d’abord prélevés et centrifulgdsO00 rpm durant une minute (4°C). Le
surnageant était alors 6té. Une solution constitle2200 pl de Queen Lysis Buffer et 5 ul de
protéinase K était ajoutée, puis le mélange étaitépa 55°C dans un bain-marie durant la
nuit. Le lendemain, deux lavages au phénol-chloroéo(240 ul) et un lavage au chloroforme
(240 ul) étaient effectués. Entre chaque lavagandéange était centrifugé a 12 000 rpm
durant 8 minutes (15°C) avant de recueillir le sgeant. Suite au dernier lavage, 150 pl du

surnageant étaient transférés dans 375 pl d'isapapl00 % glacé. Le tout était placé a -
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20°C durant deux heures jusqu’a formation d’'une usédL’ADN était alors rincé trois fois
avec 150 ul d’éthanol 70 % glacé. L’ajout d’éthaétait suivi d’'une centrifugation a 15 000
rpm pendant 5 minutes (4°C). Enfin, 'ADN étaitavd sécher pour étre remis en suspension
dans 100 pl de TE pH = 8.

2. Sexage moléculaire

Malgré l'utilisation par le passé de la couleur plumage (visible a I'ceil humain)
comme critere d’identification des sexes (del Heyal. 1997, Gibbs et al. 2001, Sol et al.
2005), le dichromatisme sexuel chez cette espeqgatait pas évident et la différenciation
des males et des femelles via cette méthode este(Griffin et al. 2005, observations
personnelles). Ces criteres ne s’avérant pasefabious avons donc effectué un sexage
moléculaire sur les individus grace a des marqugérgtiques portés par les chromosomes
sexuels.

L’ADN des marqueurs d’'intérét a été amplifié viante@thode par PCRPplymerase
Chain Reactiopen employant le couple d’amorces 2550F / 2718fidgar Fridolfsson et
Ellegren (1999). Pour chaque individu, 1 pl d’ARNUé au 1/18™ était introduit dans un
mélange de 1 pl de tampon de réaction, 0.4 ul dBPdNO.4 pl de chague amorce et 0.09 pl
de Tagpolymérase HotMaster (5-PRIME) complétée qull@vec de I'eau MilliQ. La PCR
était lancée dans un thermocycleur Biorad C1000t de®nprogramme consistait en une
premiére phase a 94°C durant 1 min. 30 précédanydes de 20 s. a 94°C, 30 s. a 46°C et
30 s. a 65°C et une phase terminale a 65°C per8ianin. Les produits de PCR étaient
déposés sur un gel d’agarose a 3% pour migrati@m(&., 100 V) dans un tampon TBE 1 X.
Pour finir, le gel était immergé dans un bain deTBEoromure d’éthidium) et placé sous
lampe UV pour I'étape de révélation. Lorsque dewandes apparaissaient sur le gel,
I'individu correspondant était une femelle tandisume seule bande indiquait un male (Fig.
10).
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Figure 10 Gel obtenu aprés sexage moléculaire.
Les individus présentant deux bandes sont des
femelles, ceux présentant une unique bande sont
des males (gel de A. Quinard)

D — Geénotypage et calcul de I'indice d’hétérozygie individuelle

Dans un premier temps, I’ADN des individus a étéldi@ pour chague marqueur
microsatellite sélectionné développés spécifiqueérpearZ. auritapar Monceau et al. (2009)
en employant la méthode PCR. Les PCRs ont ét&édatians un volume de 10 pl contenant
2 ul d’ADN, 1 pl de tampon de réaction, 0.4 ul &&Tés, 0.4 ul de chaque amorce, 0.2 ul de
fluorochrome 700 ou 800, 0.03 ul de TagpolyméraséMidster Tagpolymérase HotMaster
(5-PRIME) complétée avec 5.57 pl d’eau. Le thernsteay Biorad C1000 a été utilisé pour
effectuer le programme suivant: une dénaturati®d°&€ durant 1 min. 30, suivie de 35 cycles
constitués par 20 s. a 94°C, 30 s. a 46°C et 8®B5°C, pour terminer par une phase finale de
3 min. a 65°C. Les produits issus des PCRs ontist&lisés avec un séquenceur automatisé
de type Li-Cor L4000 en utilisant un gel de polyd@mide (mélange de 20 ml d’acrylamide a
6.5%, 150 pul d’APS et 15 ul de TEMED) d’une longude 25 cm (Fig. 11).
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Figure 1Béquenceur Li-Cor L4000 (photographie de I'INRA)

Les gels ont ensuite été lus afin de détermindat’®&omozygote ou hétérozygote des
individus aux marqueurs donnés et la taille deslesl (Fig. 12). Le lot de marqueurs
initialement sélectionnés comprenait ceux dévelspgpeur les loci C12, D121, D108, D7,
D11, D119, A4, D104, C11, D105, D1, A5, A112, CB & D6. Ce lot de marqueurs a été
utilisé lors de nos premiéres analyses décritashapitre 3. Lors de cette étude, les loci C12,
A5, C1, C3 et D6 n'ont pas passé les tests poprdaence de déséquilibres de liaison ainsi
que pour I'écart a la loi de Hardy-Weinberg. Il @nd été décidé par souci d’économie de
temps et d’'argent de ne pas génotyper les indivaies ces marqueurs pour le reste des
études et de calculer I'indice d’hétérozygotie undiielle sur la base des 11 loci restants.
Nous avons choisi I'indice MLH préconisé par Szulkt al. (2010) qui équivaut a la
proportion de loci hétérozygotes au sein d’un iftliv Certains individus pouvaient présenter
des données manquantes. Dans ce cas, elles étamaptacées par la moyenne de la
population au locus donnée. L'indice MLH fluctue @e (lorsque tous les loci sont

homozygotes) a 1 (lorsque tous les loci sont haygates).

-l B JE sat Tgn 8

Figure 12 Négatif d'un gel apres séquencgage au Li-Cor (I@fisfluorochrome 700, 25 individus). La présence
d’'un allele indique que l'individu est homozygoteup le loci, la présence de deux alleles indique Iqndividu
est hétérozygote, la hauteur des produits de PEgtgerla taille des alleles (gel de A. Quinard)
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Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Introduction générale

Une des caractéristiques les plus frappantes demdaaviaires est la trés grande
variété de coloration de leur plumage, qui pewt ébmstitué de couleurs ternes ou sombres
aussi bien que de couleurs plus vives, étre mopoofiou multicolore, ou encore arborer des
plumes a la structure particuliere les rendanééss leur couleur particulierement brillante
fluctuant selon I'angle de vue avec lequel on leseove. Cette diversité et cette exubérance
dans les patterns de coloration a depuis longtegtpsle sujet de la curiosité et de
'admiration des ornithologues amateurs comme deialistes. Pour certains, il s’agit
simplement du plaisir d’apprécier la beauté duikakcope de couleurs et des divers patterns
gue les oiseaux présentent. Pour d’autres, il s@digclaircir les mystéeres de I'existence de
tels coloris. L’extréme éventail de patterns deleors reflete la diversité des stratégies de
coloration qui sont liees a de nombreuses fonctielhss que la protection contre I'abrasion
(Barrowclough et Sibley 1980) ou les dégats capsésies bactéries (Grande et al. 2004), la
thermorégulation (Beasley et Ankey 1988), le caragdf pour éviter les prédateurs (Gétmark
1999), l'attraction de partenaires (Hill 1999), dynalisation de son propre statut a un
opposant (Senar 1999),...

Il est commun de rencontrer chez les espéces ydggun dichromatisme sexuel
marqué ou les males exhibent un plumage plus vifigarré que celui des femelles avec
parfois des plumes de taille démesurée (Bjorklu®@01 Andersson 1994, Owens et Hartley
1998). Au contraire, les especes monogames préset¢efacon générale une difféerence
moindre, voire inexistante entre le plumage desmét celui des femelles (Bjorklund 1990,
Andersson 1994, Owens et Hartley 1998). Touteftas,discrimination entre especes
dichromatiques et monochromatiques a été realiaééepassé selon la perception humaine
des couleurs (Irwin 1994, Wolfenbarger 1999, Figleeet Green 2000, Omland et Lanyon
2000). Comparée a la vision humaine, la visionieviast non seulement plus performante
dans le spectre du visible (Hart 2001) mais esteégant capable de percevoir dans les U.V
(Chen et al. 1984). C’est ainsi que de récentedeétutilisant la spectrométrie ont révélé un
dichromatisme sexuel cryptique dans les U.V. chex especes précédemment considérées
comme monochromatique (par exemple, la Mésange Klganistes caeruleygé\ndersson et
al. 1998). En outre, la coloration du plumage ptte utilisée comme source d’information
concernant la qualité d’un individu lors du choix plartenaire tant dans le spectre du visible
gue dans le spectre des U.V. (encore une fois leheZsange bleue : Andersson et al. 1998,
Hunt et al. 1998, Delhey et al. 2003, Delhey eR@06).
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La Tourterelle a queue carrée est une espéce ramr@g@ouvant se reproduire et
défendre un territoire, seule ou en couple, toareke (Wiley 1991). Elle est d’aspect brune
sur le haut du corps et vineuse au-dessous aveme@articularité la présence de deux fines
taches mélaniques noires sur les cétés du cou qulesde taches iridescentes roses/violettes
situées au méme endroit. Bien que Griffin et sdiatorateurs (2005) précisent que les
individus sont difficiles a sexer sur le terraingst admis que males et femelles présentent des
colorations différentes (Wiley 1991, del Hoyo etE)97, Gibbs et al. 2001, Sol et al. 2005).
Nos observations et notre expérience personnelle garrain de I'lle de la Barbade nous ont
fait douter d’'une telle assertion (Fig. 13). Nowsras donc d’'une part cherché a déterminer
objectivement via l'utilisation d’'un spectrométré l®&spéce était ou non sexuellement
dichromatique dans le spectre du visible et deM:WD’autre part, nous avons évalué si les
différentes zones du corps mélaniques et iridessepbuvaient refléter la qualité des
individus au niveau phénotypique (taille de [lailepndition corporelle), génétique
(hétérozygotie globale) ainsi que du statut tetieto Si tel était le cas, ces analyses nous
donneraient alors un indice au sujet d’'un des atdiars sur lequel les individus pourraient se
baser lors du choix du partenaire chez cette espgee informations sont d’autant plus
précieuses gu’elles sont, a notre connaissancejstaptes dans la littérature chez les
columbidés tropicaux et encore insuffisamment ex§ge globalement chez les espéces

tropicales.

Figure 13 Couples de Tourteres a queue carri
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Objective assessment of melanic and iridescent pluage coloration in the monogamous

Zenaida dove: sexual dichromatism, mutual ornamentidon and individual quality

Aurélie Quinard, Frank Cézilly 2 Sébastien Motredil Jean-Marc Ross& Clotilde Biard

'Université de Bourgogne, UMR CNRS 6282 Biogéosasnbijon, France

ZInstitut Universitaire de France

% Université Pierre et Marie Curie UPMC, UMR CNRS 3&2cologie & Evolution, 7, Quai
Saint Bernard, case 237, F-75252 Paris Cedex @&cEr

Abstract: In socially monogamous avian species, it is assutimadsexual selection tends to
reduce sexual dimorphism. The Zenaida dove, adabuird having permanent pair-bonds
with year-round all-purpose territory, has beercdbed as sexually dichromatic for plumage,
although colour differences between males and fesrale not striking in the field. Moreover,
both sexes display iridescent patches on their sEs, suggesting sexual selection could be
as strong in males as in females and iridescemheatcould serve as an honest signal of
individual quality. We investigated variation inetrmelanin-based colour of the crown,
mantle, breast, belly, and black streaks on th& seles, and in the iridescent patches, using a
spectrometer to objectively measure plumage reftee. Zenaida doves were slightly
sexually dichromatic for hue of melanic areas, mdleing more reddish than females, but
appeared monochromatic for iridescent patches.duitian, some colour parameters of
melanic and iridescent feathers were related totdaal status, body condition and wing
chord but not to individual heterozygosity. Thiggasts colour might be a reliable signal of
quality in individuals of both sexes in this spaciBurther studies are now needed to test the

potential implication of plumage coloration in mat®ice in males and females among pairs.

Key words: female ornamentation, heterozygosity, plumageuwnlsexual selectioZenaida

aurita
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Introduction

Sexual selection is considered as one of the mgsbritant evolutionary forces behind bright
and diverse plumage coloration in several speeggecially when coloration is involved in
sexual dimorphism (Andersson 1994, Power & Sauv&b5, Badyaev & Hill 1999) and/or
when it concerns particularly bright coloration s carotenoid colours (Hill 1999, Duen
al. 2010), non-iridescent structural coloration (Batfiee & Hill 2003, Balengeet al. 2009)
or iridescent coloration (Doucet & Meadows 2009)n&@nentation-like plumage coloration
can lead mate choice decisions if these traitshargest indicators of individual quality.
Individuals assess different types of informatitmotigh this relatively direct simple cue:
nutritional condition (Hill & Montgomerie 1994, Gia & Owens 1998, Doucet 2002), body
size (Keyser & Hill 2000, Doucet 2002), parasitadqBrawneret al. 2000, Figuerolat al.
2003), parental investment (Keyser & Hill 2000, @amet al. 2010), territory quality (Price
1984, Keyser & Hill 2000), level of heterozygos{@paricio et al. 2001 Garcia-Navast al.
2009).

However, until recently, quantification of colouras largely been based upon human
vision standards (Irwin 1994, Wolfenbarger 1999uerola & Green 2000, Omland &
Lanyon 2000). Since the 1970s, it has been denaiedtrthat avian vision is much more
efficient than human one (Hart 2001). First, biatls able to better discriminate colours in the
human light spectrum visible (400-700 nm) thank®itadroplets associated with their cone
cells acting to sharpen colour vision (Vorobiev 20D0They also possess an additional cell
cone type in the retina, receptive to the ultratitibht (UV, 300-400nm, Cheet al. 1984). It
has been proven that all avian families preserthéea reflecting significant amount of UV
light (Eaton & Lanyon 2003) and 15 out of 23 birders detect UV information (see Table 1

in Mullen & Pohland 2008 for detailed referenceSqnsidering properties of avian vision,
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studies mentioned above are liable to lead to eoos conclusions by failing to detect effect
of certain factors on plumage coloration. For inseg some species classified as sexually
monochromatic at first sight by human observersshagen found to be dichromatic in UV
wavelengths (Anderssaet al. 1998, Huntet al. 1998, Mahler & Kempenaers 2002, Mennill
et al. 2003, May<et al. 2004, Eaton 2005). Individuals can use UV reflectaof plumage not
only to recognize sex of conspecifics but also oase their breeding mate (Benettal.
1996, Benetet al. 1997, Andersson & Amundsen 1997, Andersebml. 1998, Huntet al.
1998, Pearmet al. 2001, Siitariet al.2002, Haussmangt al. 2003, Delheyet al. 2003).

The socially monogamous Zenaida do¥er{aida auritd is abundant and widespread
throughout the Caribbean Islands and the tip of Yheatan Peninsula (Bond 1993). The
species is described in identification guides amdhie literature as sexually dichromatic
according to plumage hue (Wiley 1991, del Hatoal. 1997, Gibbset al. 2001, Solet al.
2005). However, it appears sexually monochromatithé human eye in the field, with males
and females apparently wearing the same melanicngje and the same iridescent
pink/purple patches on the neck sides (personareasons in Barbados). Such an absence
of sexual difference in coloration conforms to wisabbserved in most socially monogamous
avian species (Andersson 1994). Iridescent cotmatiay however fulfill a relevant sexual
signaling function in Zenaida doves due to (Wil®@1): (i) its presence in males and females
engaged in a monogamous relationship, (ii) itsl @ivaence in juveniles, and (iii) its apparent
visibility during courtship display when the malerpue the female by its side, with the male
jerking his head back and forth rapidly and the dksis neck outstretching. According to
Amundsen (2000), increased plumage ornamentatiofierimales may evolve under the
conditions of female-female competition for temiés and mates and/or female-male
competition. In this way, sexual selection couldayplan important role in sex role

convergence in iridescent signals as the matintesy®f the Zenaida dove is characterized
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by year-round pair bonding and joint territory defe (Wiley 1991, Quinard & Cézilly 2012),
as typically found in tropical monogamous aviancspe (Stutchubury & Morton 2001).
Although males take the larger share of territadieflense, females can defend the territory as
aggressively as their mate in its absence or wherntrusion pressure increases (Quinard &
Cézilly 2012). Rowher (1982) proposed that coloatcpes could work as badges of social
status to avoid risking injuries or wasting eneggsessing the relative fighting ability of
potential opponents. Then, iridescent patch mag e#sry signal of dominance in Zenaida
dove. Previous studies suggested that wing lemgildde an honest signal of fighting ability
during territorial defense. Individuals frequentige their wings in threat displays or violent
slaps (Quinard & Cézilly 2012). In addition, Monaeet al. (2011) showed that territorial
individuals had longer wings than non-territoriadividuals feeding in flocks. Lastly, a
positive correlation between female multi-locusehetygosity and male wing chord has been
found with within pairs (Quinar@t al, in revision), suggesting mutual mate choice i th
species. However, the possibility that iridesceribi@tion functions as sexual signaling in
Zenaida doves through advertising individual gyatitmales in females remains unexplored.
A large number of avian species are sensitive tolight, including columbiforms.

For instance, the Rock Pigeaidlumba livig can perceive in UV spectrum as far as 320 nm
(e.g. Blough 1957, Kreithen & Eisner 1978, Kawameiral. 1999). It is therefore likely that
the Zenaida dove's vision is also sensitive to itl Feather reflectance in the UV should
thus be taken into account when describing vanaitioplumage coloration and investigating
its potential signaling function in this speciegplying reflectance spectrometry over the UV
and visible spectra for the first time in this sps¢ both on melanic and iridescent plumage
areas, we objectively investigated the possiblaiglesdichromatism considering that, to our
knowledge, ultraviolet sexual dichromatism has bemmdenced in only one tropical

columbidae species, the Picui dow&olumbina picui (Mahler & Kempenaers 2002).
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Additionally, sexing birds under erroneous phenmtygentification keys may lay to serious
bias and false outcomes in studies. In our studyuged a molecular method to reliably sex
individuals. We also considered the signaling fiorciof coloration through its relationship
with body size (wing chord), body condition, tewritll status and level of heterozygosity as
potential signals of individual quality. As bothxes exhibit iridescent patch, our study is one
of the few, to our knowledge, exploring the typeimformation conveyed by ornaments in

males as well as in females in the context of lmrgs monogamy (Kraaijevelet al. 2007).

Materials and Methods

Study species

The Zenaida dove is a granivorous columbid spettiesacterized by long-term pair-bonding
and year-round territoriality (Wiley 1991, Quinag&dCézilly 2012, F.Ceézilly unpubl. data).
Although it commonly inhabits wood edges, gladed aultivated fields (Wiley 1991), the
species has colonized urbanized areas on sevdamadss including Barbados (Monceau
2009). Territorial individuals forage on the groualdne or in pair while others form broad
feeding groups in areas with high resource der(§vf et al. 2005, Monceaet al. 2011).
Pairs can breed several times per year with a gickctivity from January to April (Wiley
1991, F. Cézilly unpublished data) and defend yeand all-purpose territories against
conspecifics (Quinard & Cézilly 2012). The speabsws a slight sexual dimorphism, with
males being 2-5% larger than females, with a langglap in size (Dechaume-Moncharmont

et al.2011).
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General field work

The study was conducted in three different placeBarbados. Territorial individuals were

trapped in Sunset Crest area and the Folkestonk, Path located near Holetown

(13°10°60N, 59°38'60W). Sunset Crest is a resiggrarea comprising about 300 villas with
gardens, several parks and small commercial corapldsolkestone is made up of a park with
playgrounds, a beach, the St James’ Church argkitetery. Individuals feeding in groups
were trapped at Roberts Manufacturing Co. Ltd. 88834,59°34’48N), a pet and livestock

food factory.

Since 2007, doves have been caught in the Sunsst @nd Folkestone areas. They
have been tagged with a unique combination of edigiastic rings and an aluminium ring
from the Museum National d’Histoire Naturelle (RariFrance), allowing individual
recognition from afar. For each capture, diffengrotrphological measurements were taken as
well as a blood sample (40 ul) by puncturing thechral vein (Monceaet al. 2011). Sex of
individuals was identified using molecular markésse Monceaet al. 2011 for details).

Data on plumage colour was collected during sp(firgm 1 March to 9 April) and
autumn (from 12 November to 2 December) in 2012 spiihg (from 18 February to 19
March) in 2013. Data were obtained for a total 22 individuals, 73 caught at the Sunset

Crest area and 49 caught at the Roberts site.€9€t60 were females and 62 were males.

Microsatellite genotyping and individual heterozysjty

We genotyped 122 individuals across 11 polymorphicrosatellite markers developed

especially for Zenaida dove by Monceaiual. (2009) using the LI-COR Genotyping System

(see Monceaet al. 2009 for a full description of the genotyping nwth Tests for linkage
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disequilibrium (LD) and Hardy-Weinberg equilibriuHWE) were computed using
GENEPOP (v. 4.1.4.; Rousset 2011) and were fourmktoon significant. We also found no
evidence for identity disequilibrium (ID) corresgbng to a correlation in heterozygosity
and/or homozygosity across loci (Szulket al. 2010). As an estimate of individual
heterozygosity, we computed the MLH coefficient@sommended by Szulkiet al. (2010).

MLH corresponds to the proportion of heterozygoasi lwithin an individual replacing
missing values by the locus population mean. Itiegabetween 0, when all loci are

homozygous and 1, when all loci are heterozygous.

Plumage colour measurements

Dorsal plumage is brownish cinnamon while ventmaé as light vinaceous to white with
black spots on the wings. The outer secondary éesthnd the outer tail feathers bear white
tips. The sides of the neck are characterized byidescent pink/violet patch and two dark
violet-blue streaks which appear black from a dista(Fig.1 and 2) (Wiley 1991, Bond
1993).

Feather coloration was assessed in the field emmgagn Ocean Optics JAZ-EL200
spectrometerlt was supplied with a DT-MINI-2-GS Deuterium Tumgs Halogen lamp and
a 400 um fibre-optic probe both fitted in a selfdmdlack cap that insulated the probe from
the surrounding light and kept it at a constantagise (2 mm) and a constant angle (90°) from
the plumage surface. Calibration was made beforasoreng each bird using a Spectralon
white standard (WS-1-SL, Labsphere) and a piecblafk velvet. To survey the complete
spectral range covered by avian vision, reflectapaetra were recorded from 250 nm to 800
nm, with percentage of reflectance at each 0.4 merval calculated with respect to white

and dark references, asARE 100 x [ (sample — white) / (white — dark) ]. tBacquired by
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the spectrometer were concurrently sent to a coenparlhd monitored with the software
Spectrasuite (Ocean Optics, IDIL Fibres Optiquesiriion, France).

Reflectance was measured for each bird on six bedyns, namely the head, back,
breast, belly (between the legs), iridescent patuth lower dark streak on both sides of the
neck. Reflectance of each body region was recottile# times at the same point, removing
the spectrometer probe after each measurementnddisurements were made by the same
person (A.Q.).

The crown, mantle, breast and belly showed spetimeacterized by a peak in the UV
followed by a slow increase in reflectance towareld wavelengths (Fig. 3a, b, ¢, and d,
respectively). Dark streaks in the neck also shovedl@ctance spectra characterized by a
peak in the UV-blue, albeit less important andtéiathan for other body regions, but the rest
of the spectra was almost flat (Fig. 3e). Finaliglescent patches on the lower neck typically
showed multiple peaked spectra (McGraw 2004), wathfirst peak in the UV-blue
wavelengths, a second peak in the blue-green wagyitleand a third peak in the red
wavelengths (Fig. 3f).

Upon observation of reflectance spectra for allyoajions, and based on previously
published methods (Montgomerie 2006), differentapaaters were chosen to describe
reflectance spectra, and calculated using the GRilgject 1 software (version 4.3) developed
by JMR. For all body regions, brightness, the totensity of light reflected by feathers, was
calculated as the integral of reflectance over [H] nm (e.g. Endler 1990, Anderssen
al. 1998). For the crown, back, breast and belly, Wwoma was calculated as the relative
proportion of the total reflectance in the ultrdetopart of the spectrum ¢By-390/ R2so-809
(spectral purity, e.g. Anderssen al. 1998). For the crown, back (mantle), breast ameeto
belly, we additionally calculated hue as an angiue (0°: red — 90°: yellow) that is

correlated to the wavelength of maximum slope dred dign of this slope using Endler’s
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segment classification (Endler 1990). Although tresameter doesn’t take the UV part of the
spectrum to which birds are sensitive into accoand is adapted to dichromatic vision only,
hue was used here in order to compare our dateetaopisly reported variation in colour, as
assessed from the human eye, in this species iiseeluction). Finally, ultraviolet, blue-

green and red peaks of the iridescent patch weserided by their spectral position (spectral
position of maximum reflectance e.g. Delhey & Kemgers 2006) and their chroma
(wavelength of maximum reflectance, and relativepprtion of reflectance in the ranges

[280, 390], [390, 550] and [550, 750] nm, respesdiiy.

Measurement repeatability

For the crown, back (mantle), breast and lower ybetepeatability of measurements
calculated as the intra-class correlation coeffici¢essells & Boag 1987) was always highly
significant (allF121 247> 6.22 andP < 0.0001) with the following values: Brightnessoien:
0.75, back: 0.83, breast: 0.86, vent: 0.71), U\bota (crown: 0.92, back: 0.90, breast: 0.92,
vent: 0.82), hue (crown: 0.87, back: 0.77, breas®, vent: 0.63).

For the iridescent patch and the dark streaksatap#ity was also highly significant
(@ll F121.247> 4.74 andP < 0.0001), but quantitatively lower on the lefathon the right side
(probably due to the difficulty in handling the dbiand the measurement probe on the bird’'s
left): Black streaks brightness: right 0.68, lef60 iridescent patch: brightness: right 0.79,
left 0.71; UV spectral position: right 0.72, 1€ft61, UV chroma: right 0.89, left 0.87; blue-
green spectral position: right 0.76, left 0.67,essreen chroma: right 0.94, left 0.92, red
spectral position: right 0.67, left 0.55, red cheomght 0.79, left 0.80. Average values for the
three measures (or six, for the right and leftasicent patches and dark streaks) per individual

were used in subsequent statistical analyses.
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236 Mean values and correlations among colour parameter

237

238 Mean values for hue ranged from 29.6° + 3.22° td689+ 6.47° corresponding to tints
239 between red (0°) and yellow (90°) with a highentten the reddish hues (Table 1). Spectral
240 positions of UV peak of iridescent patch variedwesn a minimum of 308 nm and a
241 maximum of 342.4 nm with a mean of 322.9 nm, plgdims UV peak in the avian visible
242  spectrum. For a detail of other mean and standewdhtion values of colour parameters, see
243 Table 1.

244 Plumage colour variables were subjected to nonspetréc correlation matrices based
245 on Spearman’s rank method. We performed matricesoan groups of variables: hues,
246 brightnesses and UV chromas for the melanic anedvariables of the iridescent patch apart.
247 For hue, back, head and breast were moderatelglated between themselves (frdfg =
248 0.11,P =0.08 toRs = 0.364,P < 0.001). Belly hue was positively correlated tedst hueRs
249 =0.27,P =0.002) but not to head or back h&#e0.05). All brightness values as well as UV
250 chroma values were significantly and positivelyretated between themselves (0.3Rs<
251 0.80,P < 0.001). For the iridescent patch, most pararsetere correlated (-0.83Rs < 0.85,
252 0.001 <P < 0.79). For a detail of matrices, see annex 1.

253

254  Statistical analyses

255

256 Analyses were carried out using the R software2(¥01; R Core Team 2011). Correlation
257 analyses used Pearson product-moment correlatioSpaarman rank-order correlation.
258 Influence of body condition on feather coloratioasmested by computing the scaled mass
259 index (SM) proposed by Peig & Green (2009), usihg tarsus length as a linear body

260 measurement of individuals. Each group of corrdlatelour variables were tested for
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differences related to sex, site, heterozygosigllewing chord and body condition, as well
as their interactions, performing MANOVAs followday the corresponding ANOVAs.
Because Bonferroni correction is a highly conséveatmethod of significance level
adjustment (Narum 2006), we used the modified felseovery rate proposed by Benjamini

and Yekutieli (2001) when conducting MANOVAs and BNMASs.

Results

An exploratory analysis using ANOVAs combined wiithkey multiple comparisons revealed
that most mean values of colour parameters weferdift between our three ringing sessions
(Table 2). Data of spring 2012 session mainly djedrfrom those of autumn 2012 and spring
2013 sessions. Number of individuals caught in 8u@sest area and at the Roberts site did
not differ between sessiong? (= 0.19,df = 2, P = 0.91) nor did the number of captured
females and maleg ¢ = 3.56,df = 2, P = 0.17). Before further analysis, colour variabese
centered and scaled across the ringing sessions.

An overall slight sexual dichromatism was found liole, with crown and breast being
more reddish in males than in females (Table 3, #£igThere were also significant overall
effects of site and of the interaction between aec wing chord on hue. Individuals feeding
in group at Roberts were more reddish on the badkbarely on the head, and tended to be
less reddish on the breast (Table 3) than teraitandividuals from Sunset crest. In addition,
territorial individuals tended to be brighter (Taldl) and relatively brighter in the UV part of
the spectra (UV chroma, Table 5) for melanic adate body. This was true for the crown,
breast and belly (for crown, breast and belly kngkses and for dark streak, Table 4, Fig.5;
for breast, belly and crown UV chromas, Table ®mgles with longer wing chord were

significantly more reddish on the head (linear esgion: slope estimate = -0.10, + s.e. = 0.02,
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t =-5.13,P < 0.001) and the breast (slope estimate = -0.Gbe+= 0.02{ = -2.44,P = 0.01)
whereas no significant relationship between huewaingy chord was found in males for the
head (slope estimate = -0.01, £+ s.e. = 0t0%,-0.88,P = 0.38) nor for the breast (slope
estimate = -0.01, + s.e. = 0.02; -0.48,P = 0.62).

Both wing chord and the interaction between site lbody condition (Table 6) had a
significant overall effect on the colour parametefsridescent patches. Larger individuals
were brighter and tended to have greater UV ane tihmomas, whereas they tended to have a
shorter red chroma (Table 6), i.e. they were neddyibrighter in the UV and blue parts of the
spectrum than in the red. In Roberts, individuath\a better body condition had a less bright
iridescent patch (slope estimate = -0.01, + s.6.097,t = -2.72,P = 0.009). In contrast,
territorial individuals in Sunset Crest tended &wé a brighter iridescent patch as their body
condition increased (slope estimate = 0.01, + se0.007,t = 2.23, P = 0.02).
Finally, individual heterozygosity was never a istatally significant predictor of colour in
any Manova Xwiks = 0.99,F4 112= 0.26,P = 0.90 for huejwiks = 0.96,Fs5113= 0.75,P =
0.58 for brightnesS{wiks = 0.98,F4 114= 0.38,P = 0.82 for UV chroma)iks = 0.94,F7 108=

0.88,P = 0.52 for iridescent patch).

Discussion

We mainly evidenced a slight sexual dichromatisnmielanic areas but not in iridescent
patches, and the influence of various factors diouroparameters of plumage in Zenaida
dove, suggesting that they may function as indrsabd individual quality in both males and
females.

Our preliminary analyses highlighted an unforessession effect with data of spring

2012 principally differing from those of autumn 20&nd spring 2013. After checking for
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potential sampling bias, arising from differencassample sizes among sexes or sampling
sites, and a potential impact of material wear §pectrometer), most plausible cause we can
suggest is an effect of particular environmentetdes. Previous studies focusing on seasonal
changes in plumage coloration showed variationd\insaturation (Kniprath 1967, Delhe}
al. 2010) and chroma (Ornbogd al. 2002, Delheyet al. 2006, Delheyet al. 2010). Feather
structure and composition and, thus, colour pararagtan be affected by external factors
such as abrasion, bacterial degradation or digt erez-Rodrigueet al. 2011, Shawkewt
al. 2007). In the closely-related mourning do¥erfaida macrourasuccessive treatments of
hydratation and dehydratation applied on melan@&tiadescent feathers led to an increase of
brightness and chroma in iridescent feathers, bdtrio effect in melanic ones (Shawlaty
al. 2011). Weather in Barbados is characterized througthe year by a dry season lasting
from November to May and a wet season lasting fdame to October with hot temperatures
ranging from 25°C to 35°C. In the Zenaida dove,tmpobbably occurs mainly after spring as
breeding activity peaks from January to April (WilE991, unpublished data). While in 2012
rainfall and temperatures did not differ from meaasorded during the previous decades
(CIMH 2013), 2011 get the wettest season ever detbsince 1942 and particularly high
temperatures (CIMH 2012). These particular weatloaditions during and just after molt in
2011 might have affected plumage characteristicsnaight explain the differences detected
in plumage colour between birds captured in sp2@f2 and those captured in autumn 2012
and spring 2013.

Spectrometry revealed a global slight sexual dietattsm for hue in melanin-colored
body regions. Confirming descriptions given indigluides and in the literature (Wiley 1991,
del Hoyoet al. 1997, Gibbset al. 2001, Solet al. 2005), males appeared to be more reddish
on average than females. However, we observed @ tngylap between males and females,

such that sexing by sight (see Wiley 1991, &bphl. 2005) would not constitute a reliable
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method. More to the point, erroneous sex assignmesly be a large problem when
divergences in behaviour between males and fenzaie€xplored as it can lead to invalid
interpretation. For instance, Monceaual. (2011) returned to the previously cited study by
Sol et al. (2005) about resource polymorphism going to thmes&apture sites but using
molecular sexing. As the two papers produced differsex-ratios, one of the plausible
explanations advanced by Monce#al. (2011) was the change of sexing method.

Our results also contradict the claim made by saathors (Wiley 1991, del Hoyet
al. 1997), that females exhibit no or much reducecgodnt patches. Indeed, we have shown
that, at least in Barbados, saturation, hue amghtiress of iridescent patches do not differ
significantly different between sexes. Although w& not measure the actual size of
iridescent patches, they did not appear to diflgivieen males and females when observing
marked individuals of known sex in the field. Thesance of difference between sexes for
ornaments such as iridescent colorations is opaftémative explanations. On the one hand,
insularity might be associated with singular ecadabconditions that tend to reduce sexual
dichromatism compared to mainland species belontpngimilar taxa (Figuerola & Green
2000, Roulin & Salamin 2010). In particular, deelim sexual dichromatism commonly
occurs through the loss of bright male plumagedguae dull female coloration (Peterson
1996, Figuerola & Green 2000, Roulin & Salamin 2010n the other hand, female
ornamentation in Zenaida doves may have evolvdaetmme similar to that of males. The
mutual selection hypothesis suggests that ornarmi@mti;é monogamous species is the result
of selection for its expression in both sexes (3atmeet al. 1996, Johnstone 1997) through
three possible processes: (i) mate choice and owtgetition, (i) competition for other
resources than mates and (iii) sexual selectiosdaual mimicry. In particular, Burley (1986)
has predicted that mutual sexual selection shopldea in monogamous species with

biparental care. Accordingly, Zenaida doves areagad in long-term monogamy and show

39



361

362

363

364

365

366

367

368

369

370

371

372

373

374

375

376

377

378

379

380

381

382

383

384

385

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

shared territorial defense (Quinard & Cézilly 2Qj@)nt anti-predatory vigilance (Cézilly &
Keddar 2012) and bi-parental care (unpublished, &ty 1991).

Our findings about the relationships between certadividual characteristics and
colour parameters support the hypothesis of a tiseloration as an honest signal of quality
in the Zenaida dove. We detected an overall callifference between territorial individuals
living in Holetown, and non-territorial individuafeeding in flocks at Roberts. Territorial
birds appeared to be less reddish above the bodsnbre reddish on the breast. They were
also globally brighter with the breast being refaly brighter in the ultraviolet. Third, their
iridescent patches displayed brighter colour withigher intensity in blue chroma and a
weaker intensity in red chroma. Roberts is an ahfowd factory where birds are exposed to
an amount of dust. According to the literature] sauses principally a decrease in plumage
UV chroma and brightness, whereas it has only weako effect on hue (Zampigat al.
2004, Surmacket al. 2007, Doucet & Hill 2009, Pérez-Rodriguetzal. 2011). In the present
study, UV chroma was not altered in most body negiwhile overall hue was. Therefore
differences between territorial and non-territonividuals cannot be explained by variation
to exposition to dirt. Monceaet al. (2011) found that territorial doves from Holetowere
significantly larger and had longer wing chordsntimon-territorial doves from Roberts and
another site where doves feed in flocks. Wing chanight then be a reliable signal of
individual quality. Based on this assumption, indiaals from Roberts would be of poor
guality and plumage coloration could be an addaidmonest signal reflecting it in sexual
selection. This is supported by the fact that temal individuals are more reddish and
relatively brighter in the UV on the breast. Matgpically produce calling by blowing their
breast during self-assertive or sexual display éWil991). Breast coloration could therefore
function as sexual or rank status signaling. Vaeaions are exclusively performed by males

(Wiley 1991) which could leave open the issue camog females. Nevertheless, we found
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that males had more reddish breasts than fematethanterritorial individuals were brighter,
with relatively higher blue and smaller red peaks iridescent patches, indicating that
iridescent patches could also have a signalingtimmcThis last supposition is reinforced by
the positive relationships of both body conditioxdaving chord with iridescent colour we
evidenced. In both sexes, large wings were linkeldrighter iridescent patch with relatively
greater UV and blue peaks and smaller red peakhdnsame way, territorial individuals
showed a brighter patch when they were in bettaditon. Our results are consistent with a
number of studies which demonstrated that iridesceforation covaries with individual
condition and size in birds (i.e. Doucet 2002, Mp#. Petrie 2002, Doucet & Montgomerie
2003, Costa & Macedo 2005, Legagnaxal. 2010, Meadowet al. 2012). Apart from the
important role in mate choice that iridescence npgy in Zenaida doves, it could
furthermore mediate agonistic intrasexual encosntriring territorial defense (Doucet &
Meadows 2009). Indeed, each intrusion leads toesggre behaviours from resident (Quinard
& Cezilly 2012). Most of aggressive encounters yeelimited to charges and chases on the
ground or in the air, escalated fighting with widgplay and wing slap remaining scarce
(Quinard & Cézilly 2012). As wing length was posgdy correlated to several iridescent
parameters, these ones could serve as a firstaiodiof fighting ability. By the same token,
males with larger wings tended to be more reddisth@ad and breast but not females. As
males bear most of territorial defense (Quinard &ily 2012), it should be crucial for them
to signal their fighting superiority to avoid ussdevaste of energy.

Although genetic theories of sexual selection prethiat most ornamental secondary
sexual traits provide reliable indication of thengec quality of their bearers (Brown 1997,
Fromhageet al. 2009), we found no evidence for a relationshipveen plumage coloration
and heterozygosity in the Zenaida dove. Few studag investigated the existence of a

direct relationship between plumage coloration &etkerozygosity.Bolund et al. (2010,
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however, found that inbred zebra finch@geniopygia guttatawere less coloured than
outbred ones. One possibility is that our estinshteeterozygosity, based on 11 microsatellite
loci, did not reflect adequately the overall leeéheterozygosity (see however Fortsmeier et
al. 2012). Alternatively, the level of inbreeding mighe low in our study population as
suggested by a previous study on heterozygositgdg correlations using the same loci
(Monceauet al. 2013). Another possibility is that sexually sééetornaments are condition-
dependent and are more informative of the phenotgpality of individuals than of their
genetic one (Bonduriansky 2007).

To summarize, our study indicates that althougimgige coloration in the Zenaida
dove is sexually dichromatic in melanic areas, thiference is quite moderate and goes with
a large overlap in coloration between males andafesn In contrast, males and females show
similar iridescent patches. Several colour parareatevaried with individual condition, size
and foraging tactics, suggesting that they may p@ayole in sexual or/and rank status
signaling. However, further research remains nercgsto confirm the role of plumage
coloration in mate choice, for instance, by compgripaired and unpaired territorial
individuals and investigating mating patterns amaragural pairs in the field, and by
manipulating coloration in controlled lab experimeh mate choice. Last but not least, our
results clear the way for investigations about & convergence in plumage signals often

found in tropical species (Stutchbury & Morton 2p01

Acknowledgements

This work was funded by the Institut Universitadle France and The ANR (Programme
Monogamix). The authors declare no conflict of iast. Field work and bird capture, blood
sample, and ringing were done under authorizatibthe National Heritage Department

(division of the Ministry of Environment and Drage of Barbados). All protocols for

42



Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

436 capturing and handling birds conform to legal athical requirements in Barbados.. The
437 authors are particularly grateful to Mr. Steve Daigh, Director of Natural Heritage and Kim
438 Downes Agard for granting us the permission to waptand ring Zenaida doves. and to
439 Cyril Bhola for hospitality.

440

441

442

443

444

445

446

447

448

449

450

451

452

453

454

455

456

457

458

459

460

43



461

462

463

464

465

466

467

468

469

470

471

472

473

474

475

476

477

478

479

480

481

482

483

484

485

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

References

Amundsen, T.2000. Why are female birds ornament@&dénds Ecol. Evoll5: 149-155.

Andersson, M. B.1994.Sexual selectiarPrinceton: Princeton University Press.

Andersson, S. & Amundsen, T.1997. Ultraviolet colour vision and ornamentation
bluethroatsProc. R. Soc. Lond. B Biol. S264: 1587-1591.

Andersson, S., Ornborg, J. & Andersson, M.1998. Ultraviolet sexual dimorphism and
assortative mating in blue titBroc. R. Soc. Lond. B Biol. S265: 445-450.

Aparicio, J. M., Cordero, P. J. & Veiga, J. P.2001. A test of the hypothesis of mate choice
based on heterozygosity in the spotless starAngn. Behav62: 1001-1006.

Badyaev, A. V. & Hill, G. E. 2003. Avian sexual dichromatism in relation to joiggny and
ecology.Annu. Rev. Ecol. Evol. Sy84: 27-49.

Balenger, S., Johnson, L. & Masters, B2009. Sexual selection in a socially monogamous
bird: male color predicts paternity success in tm@untain bluebird, Sialia
currucoides Behav. Ecol. Sociobiog3: 403-411.

Ballentine, B. & Hill, G. E. 2003. Female mate choice in relation to structpiamage
coloration in Blue Grosbheak€ondor105: 593-598.

Benjamini, Y. & Yekutieli, D. 2001. The control of the false discovery rate ialtiple
testing under dependendmnn. Stat29: 1165-1188.

Bennett, A. T. D., Cuthill, I. C., Partridge, J. C.& Lunau, K. 1997. Ultraviolet plumage
colors predict mate preferences in starlirgsc. Natl. Acad. Sci. U. S. A4: 8618-
8621.

Bennett, A. T. D., Cuthill, I. C., Partridge, J. C. & Maier, E. J. 1996. Ultraviolet vision
and mate choice in zebra finchd&ture380: 433-435.

Blough, D. S.1957. Spectral sensitivity in the pigednOpt. Soc. Ami7: 827-833.

44



486

487

488

489

490

491

492

493

494

495

496

497

498

499

500

501

502

503

504

505

506

507

508

509

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Bolund, E., Schielzeth, H. & Forstmeier, W.2010. No heightened condition dependence of
zebra finch ornaments - a quantitative genetic @ggr.J. Evolution. Biol.23: 586-
597.

Bond, J. 1993. A field guide to the birds of the West Indi&oston: Houghton Mifflin
Harcourt.

Bonduriansky, R. 2007. The evolution of condition-dependent sexiiimorphism.Am. Nat.
169:9-19.

Brawner, W. R., Hill, G. E. & Sundermann, C. A. 2000. Effects of coccidial and
mycoplasmal infections on carotenoid-based plunmgigenentation in male House
FinchesAuk117:952-963.

Brown, J. L. 1997. A theory of mate choice based on heteroztygdehav. EcoB: 60-65.

Burley, N. 1986. Sexual selection for aesthetic traits ircEgsewith biparental cardm. Nat.
127:415-445.

Cézilly, F. & Keddar, I. 2012. Vigilance and food intake rate in paired aalitary Zenaida
Doves Zenaida auritébis 154: 161-166.

Chen, D. M., Collins, J. S. & Goldsmith, T. H.1984. The ultraviolet receptor of bird retinas
Science225: 337-340.

CIMH 2012. Summary of Caribbean weather and climatehieryear 2011CAMI Monthly
Bulletin 5.

CIMH 2013. Summary of Caribbean weather and climatehiryear 2012CAMI Monthly
Bulletin 16.

Costa, F. J. V. & Macedo, R. H.2005. Coccidian oocyst parasitism in the bluedblac
grassquit: influence on secondary sex ornamentsbadg condition.Anim. Behav.

70:1401-1409.

45



510

511

512

513

514

515

516

517

518

519

520

521

522

523

524

525

526

527

528

529

530

531

532

533

534

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Dechaume-Moncharmont, F. X., Monceau, K. & Cézilly,F. 2011. Sexing birds using
discriminant function analysis: a critical appraigeuk128: 78-86.

del Hoyo, J., Elliott, A. & Sargatal, J.1997.Handbook of the Birds of the World. Volume 4:
Sandgrouse to Cuckod3arcelone: Lynx Edicions.

Delhey, K., Burger, C., Fiedler, W. & Peters, A.2010. Seasonal Changes in Colour: A
Comparison of Structural, Melanin- and Carotenoas®l Plumage ColourBLoS
Ones.

Delhey, K., Johnsen, A., Peters, A., Andersson, & Kempenaers, B. 2003. Paternity
analysis reveals opposing selection pressures owncicoloration in the blue tit
(Parus caeruleus Proc. R. Soc. Lond. B Biol. S&i70: 2057-2063.

Delhey, K. & Kempenaers, B.2006. Age differences in blue tit Parus caerulpusnage
colour: within-individual changes or colour-biassarvival?J. Avian Biol.37: 339-
348.

Delhey, K., Peters, A., Johnsen, A. & Kempenaers,.R006. Seasonal changes in blue tit
crown color: do they signal individual qualitizhav. Ecol17: 790-798.

Doucet, S. M.2002. Structural plumage coloration, male bod,sand condition in the
Blue-Black GrassquitCondor104: 30-38.

Doucet, S. M. & Hill, G. E. 2009. Do museum specimens accurately represettoivds? A
case study of carotenoid, melanin, and structucddurs in long-tailed manakins
Chiroxiphia linearisJ. Avian Biol.40: 146-156.

Doucet, S. M. & Meadows, M. G.2009. Iridescence: a functional perspectiyeR. Soc.
Interface6: S115-S132.

Doucet, S. M. & Montgomerie, R.2003. Structural plumage colour and parasitesatms
bowerbirds Ptilonorhynchus violaceusmplications for sexual selectiod. Avian

Biol. 34: 237-242.

46



535

536

537

538

539

540

541

542

543

544

545

546

547

548

549

550

551

552

553

554

555

556

557

558

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Dunn, P. O., Garvin, J. C., Whittingham, L. A., Freeman-Gallant, C. R. & Hasselquist,

D. 2010. Carotenoid and melanin-based ornaments Isgymalar aspects of male
quality in two populations of the common yellowtatd-unct Ecol24: 149-158.

Eaton, M. D. 2005. Human vision fails to distinguish widespresekual dichromatism
among sexually "monochromatic” bird8roc. Natl. Acad. Sci. U. S. A02: 10942-
10946.

Eaton, M. D. & Lanyon, S. M. 2003. The ubiquity of avian ultraviolet plumagdeetance.
Proc. R. Soc. Lond. B Biol. S2i70:1721-1726.

Endler, J. A. 1990. On the measurement and classification afrdnlstudies of animal color
patternsBiol. J. Linn. Soc41: 315-352.

Figuerola, J., Domenech, J. & Senar, J. 003. Plumage colour is related to ectosymbiont
load during moult in the seritfgerinus serinusan experimental studynim. Behav.
65: 551-557.

Figuerola, J. & Green, A. J.2000. The evolution of sexual dimorphism in reatto mating
patterns, cavity nesting, insularity and sympatryhe Anseriformes-unct Ecoll4:
701-710.

Forstmeier, W., Schielzeth, H., Mueller, J. C., Eflgren, H. & Kempenaers, B.2012.
Heterozygosity-fithess correlations in zebra firchmicrosatellite markers can be
better than their reputatioilol. Ecol.21: 3237-3249.

Fromhage, L., Kokko, H. & Reid, J. M. 2009. Evolution of mate choice for genome-wide
heterozygosityEvolution63: 684-694.

Garcia-Navas, V., Ortego, J. & Sanz, J. J2009. Heterozygosity-based assortative mating
in blue tits (Cyanistes caeruleus): implicationstfee evolution of mate choicBroc.

R. Soc. Lond. B Biol. SA76:2931-2940.

a7



559

560

561

562

563

564

565

566

567

568

569

570

571

572

573

574

575

576

o177

578

579

580

581

582

583

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Germain, R. R., Reudink, M. W., Marra, P. P. & Ratdiffe, L. M. 2010. Carotenoid-based
male plumage predicts parental investment in theergan redstart.Wilson J.
Ornithol. 122: 318-325.

Gibbs, D., Barnes, E. & Cox, J.2001 Pigeons and Doves: A Guide to the Pigeons and
Doves of the WorldNew Haven, Connecticut, USA: Yale University Rres

Hart, N. S. 2001. The visual ecology of avian photoreceptBreg. Retin. Eye Re&0: 675-
703.

Hausmann, F., Arnold, K. E., Marshall, N. J. & Owers, I. P. F.2003. Ultraviolet signals
in birds are speciaProc. R. Soc. Lond. B Biol. SZ10: 61-67.

Hill, G. E. 1999. Mate choice, male quality, and carotenoiskedaplumage coloration. . In
Proceedings of the 22nd international ornitholodicangresseds. N. J. Adams & R.
H. Slotow). Johannesburg: BirdLife South Africa.

Hill, G. E., Montgomerie, R., Roeder, C. & Boag, P1994. Sexual selection and cuckoldry
in a monogamous songbird - implications for sexaelkection theoryBehav. Ecol.
Sociobiol.35: 193-199.

Hunt, S., Bennett, A. T. D., Cuthill, I. C. & Griffiths, R. 1998. Blue tits are ultraviolet tits.
Proc. R. Soc. Lond. B Biol. S#%5: 451-455.

Irwin, R. E. 1994. The evolution of plumage dichromatism in tesv-world blackbirds -
social selection on female brightne&sn. Nat.144: 890-907.

Johnstone, R. A.1997. The tactics of mutual mate choice and connaetsearch.Behav.
Ecol. Sociobiol40: 51-59.

Johnstone, R. A., Reynolds, J. D. & Deutsch, J. 996. Mutual mate choice and sex
differences in choosinesSvolution50: 1382-1391.

Kawamura, S., Blow, N. S. & Yokoyama, S1999. Genetic analyses of visual pigments of

the pigeon (Columba liviajseneticsl53: 1839-1850.

48



584

585

586

587

588

589

590

591

592

593

594

595

596

597

598

599

600

601

602

603

604

605

606

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Keyser, A. J. & Hill, G. E. 2000. Structurally based plumage coloration isanest signal
of quality in male blue grosbealk®ehav. Ecoll1: 202-209.

Kniprath, E. 1967. Untersuchungen zur Variation der Rickenfdgbder beiden Meisen
Parus montanusndParus palustrisJ. Ornithol.108: 1-46.

Kraaijeveld, K., Kraaijeveld-Smit, F. J. L. & Komdeur, J. 2007. The evolution of mutual
ornamentationAnim. Behav74: 657-677.

Kreithen, M. L. & Eisner, T. 1978. Ultraviolet light detection by the homingy@on.Nature
272:347-348.

Legagneux, P., Thery, M., Guillemain, M., Gomez, D& Bretagnolle, V. 2010. Condition
dependence of iridescent wing flash-marks in twecgs of dabbling duck&ehav.
Process83: 324-330.

Lessells, C. M. & Boag, P. T1987. Unrepeatable repeatabilities : a commonakésAuk
104:116-121.

Mahler, B. A. & Kempenaers, B. 2002. Objective assessment of sexual plumage
dichromatism in the Picui Dov€ondor104: 248-254.

Mays, H. L., McGraw, K. J., Ritchison, G., Cooper,S., Rush, V. & Parker, R. S.2004.
Sexual dichromatism in the yellow-breasted clué¢ria virens spectrophotometric
analysis and biochemical basis Avian Biol.35: 125-134.

McGraw, K. J. 2004. Multiple UV reflectance peaks in the iridest neck feathers of
pigeonsNaturwissenschafte®l: 125-129.

Meadows, M. G., Roudybush, T. E. & McGraw, K. J.2012. Dietary protein level affects
iridescent coloration in Anna's hummingbir@alypte annaJ. Exp. Biol.215: 2742-

2750.

49



607

608

609

610

611

612

613

614

615

616

617

618

619

620

621

622

623

624

625

626

627

628

629

630

631

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Mennill, D. J., Doucet, S. M., Montgomerie, R. & Riliffe, L. M. 2003. Achromatic color
variation in black-capped chickade®&xecile atricapilla black and white signals of
sex and rankBehav. Ecol. Sociobioh3: 350-357.

Moller, A. P. & Petrie, M. 2002. Condition dependence, multiple sexual sgynahd
immunocompetence in peacocBghav. Ecoll3: 248-253.

Monceau, K. 2009. Biologie des populations de tourterellesuaug carrée sur I'ile de la
Barbade: Apports de I'outil moléculaire. Dijon: Maisité de Bourgogne.

Monceau, K., Gaillard, M., Harrang, E., Santiago-Alrcon, D., Parker, P. G., Cezilly, F.
& Wattier, R. A. 2009. Twenty-three polymorphic microsatellite neask for the
Caribbean endemic Zenaida dove, Zenaida aurita, i@ndonservation in related
Zenaida specieS€onserv. Genefl0: 1577-1581.

Monceau, K., Wattier, R., Dechaume-Moncharmont, FX., Dubreuil, C. & Cezilly, F.
2013. Heterozygosity-Fitness Correlations in Adattd Juvenile Zenaida Dove,
Zenaida auritaJ. Hered.104: 47-56.

Monceau, K., Wattier, R., Dechaume-Moncharmont, FX., Motreuil, S. & Cezilly, F.
2011. Territoriality versus flocking in the Zenaidave Zenaida auritd resource
polymorphism revisited using morphological and dgengnalysesAuk128: 15-25.

Montgomerie, R. 2006. Quantifying colors. . IBird coloration. I. Mechanisms and
Measurementeds. G. E. Hill & K. J. McGraw. Cambridge, Massassrts: Harvard
University Press.

Mullen, P. & Pohland, G. 2008. Studies on UV reflection in feathers of soh®®0 bird
species: are UV peaks in feathers correlated withetrsensitive and ultraviolet-
sensitive coneslbis 150: 59-68.

Narum, S. R. 2006. Beyond Bonferroni: Less conservative analy8® conservation

geneticsConserv. Genef/: 783-787.

50



632

633

634

635

636

637

638

639

640

641

642

643

644

645

646

647

648

649

650

651

652

653

654

655

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Olson, V. A. & Owens, I. P. F.1998. Costly sexual signals: are carotenoids r&ky or
required?Trends Ecol. Evol3: 510-514.

Omland, K. E. & Lanyon, S. M. 2000. Reconstructing plumage evolution in orioles
(Icterus): Repeated convergence and reversal tarpatEvolution54: 2119-2133.
Ornborg, J., Andersson, S., Griffith, S. C. & Sheldn, B. C.2002. Seasonal changes in a
ultraviolet structural colour signal in blue tiRBarus caeruleusBiol. J. Linn. So@6:

237-245.

Pearn, S. M., Bennett, A. T. D. & Cuthill, I. C.2001. Ultraviolet vision, fluorescence and
mate choice in a parrot, the budgeriy@lopsittacus undulatu®roc. R. Soc. Lond. B
Biol. Sci268:2273-2279.

Peig, J. & Green, A. J.2009. New perspectives for estimating body coaditfrom
mass/length data: the scaled mass index as anaditer methodOikos 118: 1883-
1891.

Pérez-Rodriguez, L., Mougeot, F. & Bortolotti, G. R2011. The effects of preen oils and
soiling on the UV-visible reflectance of carotenpidmented feather8ehav. Ecol.
Sociobiol.65: 1425-1435.

Peterson, A. T. 1996. Geographic variation in sexual dichromatism birds.
Bull.Br.OrnClub.116.

Power, D. & Savalli, U.1995. The Evolution of Bird Coloration and Plumd&jaboration. In
Curr. Ornithol.Vol. 12, pp. 141-190. Springer US.

Price, T. D. 1984. Sexual selection on body size, territory @hgmage variables in a
population of darwin finchegvolution38: 327-341.

Quinard, A. & Cézilly, F. 2012. Sex roles during conspecific territorial etefe in the

Zenaida doveZenaida auritaAnim. Behav83: 47-54.

51



656

657

658

659

660

661

662

663

664

665

666

667

668

669

670

671

672

673

674

675

676

677

678

679

680

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Quinard, A. & Cézilly, F. In revision. Female, but not male, multilocus hetggosity
influences pairing status and mate quality in pit@l monogamous bird species.

Rohwer, S.1982. The evolution of reliable and unreliable dpesd of fighting ability Amer.
Zool.22: 531-546.

Roulin, A. & Salamin, N. 2010. Insularity and the evolution of melanismxuse
dichromatism and body size in the worldwide-disitdd barn owlJ. Evol. Biol.23:
925-934.

Rousset, F2011. Genepop 4.1 for Windows/Linux/Mac OS X

Shawkey, M. D., D'Alba, L., Wozny, J., Eliason, C.Koop, J. A. H. & Jia, L. 2011.
Structural color change following hydration and ylitation of iridescent mourning
dove genaida macrourpfeathersZoologyl114: 59-68.

Shawkey, M. D., Pillai, S. R., Hill, G. E., Sieffanan, L. M. & Roberts, S. R. 2007.
Bacteria as an agent for change in structural phyemeolor: Correlational and
experimental evidencdm. Nat.169: S112-S121.

Siitari, H., Honkavaara, J., Huhta, E. & Viitala, J. 2002. Ultraviolet reflection and female
mate choice in the pied flycatch&icedula hypoleucaAnim. Behave3: 97-102.

Sol, D., Elie, M., Marcoux, M., Chrostovsky, E., Pacher, C. & Lefebvre, L. 2005.
Ecological mechanisms of a resource polymorphisrdenaida Doves of Barbados.
Ecology86: 2397-2407.

Stutchbury, B. J. M. & Morton, E. S. 2001 Behavioral ecology of tropical birdé.ondon:
Academic Press.

Surmacki, A. & Nowakowski, J. K. 2007. Soil and preen waxes influence the expressio
carotenoid-based plumage coloratibiaturwissenschafte®d: 829-835.

Szulkin, M., Bierne, N. & David, P.2010. Heterozygosity-fitness correlations: a tifoe

reappraisalEvolution64: 1202-1217.

52



681

682

683

684

685

686

687

688

689

690

691

692

693

694

695

696

697

698

699

700

701

702

703

704

705

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Vorobyev, M. 2003. Coloured oil droplets enhance colour disgration.Proc. R. Soc. Lond.
B Biol. Sci.270: 1255-1261.

Wiley, J. W. 1991. Ecology and behavior of the Zenaida d@mitol. Neotrop 2: 49-75.

Wolfenbarger, L. L. 1999. Female mate choice in Northern Cardinalshdse a preference
for redder malesWilson Bull. 111: 76-83.

Zampiga, E., Hoi, H. & Pilastro, A. 2004. Preening, plumage reflectance and femalieeho

in budgerigarsEthol. Ecol. Evol16: 339-349.

53



706
707
708
709
710
711
712
713
714
715
716
717
718
719
720
721
722
723
724
725
726
727
728
729
730
731
732
733
734
735
736
737
738
739

Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Captions for figures

Figure 2. Adult Zenaida dove in Sunset Crest, HoWet Barbados

Figure 2. Adult Zenaida dove, focus on the headescent patch and lower dark streak

Figure 3. Examples of reflectance spectra of Zenaidve for (a) crown, (b), mantle, (c)
breast, (d) belly, (e) dark streaks and (f) irigdgggpatches. In order to illustrate variation in
brightness observed among individuals, spectra@trtightest individual (in black) and that
of the least bright individual (in grey) are pretszh.

Figure 4. Histograms of hue distribution for (apwn, (b) mantle, (c) breast and (d) belly
with data separated between sexes: females aighingrey and males in dark grey. Dot-
dashed lines represent mean of each category. Sitaral significant differences between

means.

Figure 5. Histograms of brightness distribution @y crown, (b) back, (c) breast and (d) belly
with data separated between sites: individuals frdumset Crest are in light grey and
individuals from Roberts are in dark grey. The dashed lines represent mean of each

category. Stars signal significant differences leefmvmeans.
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740 Captions for tables

741

742 Table 1. Mean and standard deviation (s.d.) vatweefich colour parameters, I.p. means
743  “lridescent patch”

744

745 Table 2. Effect of ringing sessions on colour pasters of Zenaida doves: results of
746 ANOVAs and corresponding Tukey’'s post hoc teBtsalues in bold are significant & <
747 0.0111 after a BY-FDR correction.

748

749 Table 3. Effects of sex, site, wing chord andititeraction between sex and wing chord on
750 hue parameters in Zenaida dove. MANOVA Wilks’ laraband exact F statistics for the
751 hypothesis of no overall effects on hue, and cpoeding univariate tests for each body
752 region. P-values in bold are significantPat 0.0132 after a BY-FDR correction.

753

754 Table 4. Effect of sex and site on brightnesspatars in Zenaida dove. MANOVA Wilks’
755 lambda and exact F statistics for the hypothesismmfoverall effects on brightness, and
756 corresponding univariate tests for each body regi®malues in bold are significant at
757 p<0.0132 after a BY-FDR correction.

758

759 Table 5. Effect of site on UV chroma parameterZenaida dove. MANOVA Wilks’ lambda
760 and exact F statistics for the hypothesis of noralleeffects on UV chroma, and
761 corresponding univariate tests for each body redgibmalues in bold are significant at P <
762 0.0132 after a BY-FDR correction.

763

764 Table 6. Effect of site, body condition, wing cti@nd the interaction between site and body
765 condition on parameters of iridescent patch in faove. MANOVA Wilks’ lambda and
766 exact F statistics for the hypothesis of no ovesHitcts on the colour of the iridescent patch,
767 and corresponding univariate tests for each cgbawameterP-values in bold are significant
768 atP < 0.0132 after a BY-FDR correction.

769

770

771

772

773

55



Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

774 Captions for annexes
775

776 Annexe 1. Matrices of Spearman’ rank correlationoagn colour parameters in Zenaida
777 doves. Upper diagonal part contains correlatiorifment estimates and lower diagonal part
778 contains correspondirfgrvalues. Thd?-values in bold are significant Bt< 0.05.
779
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808 Quinard et al. Figure 1
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838 Quinard et al. Figure 2
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871 Quinard et al. Figure 3
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875 Quinard et al. Figure 4
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894 Quinard et al. Figure 5

895

896
897

898
899
900
901
902
903
904
905
906
907
908
909
910
911
912

Fregquency

Freguency

15 20 25

5 10

n

15 20 25

5 10

a

a: Crown brightness

*
I

brightness

¢. Breast brightness

brightness

Frequency

Frequency

15 20 25

& 10

n

15 20 25

& 10

a

b: Mantle brightness

brightness

d: Belly brightness

brightness

61



Quinard et al. Table 1

Crown Back Breast
Crown hue Mantle hue Breast hue Belly hue brightness  brightness  brightness
mean 29.60 40.40 29.99 49.68 5941.53 5196.86 13738.79
s.d. 3.22 2.13 3.64 6.47 1691.64 1022.30 3349.75
Belly Dark streak Crown UV Back UV Breast UV  Belly UV
brightness  brightness chroma chroma chroma chroma
mean 22565.11  2072.28 0.12 0.14 0.13 0.13
s.d. 5375.83 636.67 0.03 0.02 0.03 0.03
l.p. UV l.p. blue l.p. red
l.p. l.p. UV spectral l.p. blue spectral l.p. red spectral
brightness  chroma position chroma position chroma position
mean 8977.75 0.21 322.93 0.22 444.74 0.40 740.85

s.d. 2630.66 0.03 6.57 0.05 11.24 0.03 8.78




Coloration du plumage : dimorphisme sexuel, orngatemn mutuelle et qualité individuelle

Quinard et al. Table 2

Hue Crown Mantle Breast Belly
Fat P Fat P Far P Fat P
ANOVA 6.04,,59 0.003 1.93,;,0 0.4 3.43,110  0.03 10.76,159 <0.001
Tukey Diff P Diff P Diff P Diff P
spring 2012 - autumn
2012 0.75 0.56 0.99 0.12 0.23 0.95 6.10 <0.001
spring 2012 - spring
2013 -1.43 0.13 0.65 0.39 1.87 0.07 5.88 <0.001
autumn 2012 - spring
2013 -2.19 0.002 -0.33 0.71 1.64 0.06 -0.21 0.98
Brightness Crown Mantle Breast Belly Dark streak
Fat P Fa P Fat P Fa P Far P
ANOVA 23.80,119 <0.001 6.52,559 0.002  4.52;159 0.01  2.40,149 0.09 17.09,559 <0.001
Tukey Diff P Diff P Diff P Diff P Diff P
spring 2012 - autumn
2012 -1910.64  <0.001 -548.79  0.05 536.20 0.76  -773.52 0.81 -1057.20 <0.001
spring 2012 - spring
2013 -2295.94  <0.001 -843.30 0.001 -1436.82 0.15 -2567.87 0.11 -1004.10 <0.001
autumn 2012 - spring
2013 -385.30 0.40 -29450 0.31 -1973.02 0.01 -1794.34 0.23  53.10 0.89
UV Chroma Crown Mantle Breast Belly
Far P Far P Fat P Far P
ANOVA 83.645119 <0.001 46.88,119 <0.001 36.49,:;9 <0.001 36.29,:9 <0.001
Tukey Diff P Diff P Diff P Diff P
spring 2012 - autumn
2012 -0.04 <0.001 -0.03 <0.001 -0.03 <0.001 -0.03 <0.001
spring 2012 - spring
2013 -0.05 <0.001 -0.04 <0.001 -0.04 <0.001 -0.04 <0.001
autumn 2012 - spring
2013 -0.01 0.01 -0.009 0.03 -0.01 0.03 -0.009 0.11
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UV spectral Blue spectral Red spectral

Iridescent patch Brightness UV Chroma position Blue chroma position Red chroma position

Fa P Far P Far P Far P Fa P Fa P Fa P
ANOVA 31.22,119 <0.001 80.33,119 <0.001 5.69,,;9 0.004 540.7,119 <0.001 1.54,,,9 0.21 13.88,159 <0.001 1.32,5:9 0.27
Tukey Diff P Diff P Diff P Diff P Diff P Diff P Diff P
spring 2012 - autumn
2012 -1029.43 0.11 -0.06 <0.001 4.81 0.005 -0.07 <0.001 4.38 0.23 0.03 <0.001 -3.07 0.31
spring 2012 - spring
2013 3438.78 <0.001 -0.05 <0.001 4.32 0.01 0.02 <0.001 4.05 0.28 0.02 <0.001 -3.06 0.31
autumn 2012 - spring
2013 2409.35 <0.001 0.002 0.78 -0.48 0.92 0.09 <0.001 -0.33 0.98 -0.007 0.41 0.004 1.00
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Quinard et al. Table 3

Hue Sex Site Wing chord Sex x Wing chord
Wilks'
lambda 0.6535 0.8707 0.8395 0.8697

Fat P Estimate +s.e. Fg P Estimate +s.e. Fyg P Estimate +s.e. Fyg P Estimate *s.e.
MANOVA  4.654114 <0.001 4.25,114 0.003 8.884114 <0.001 4.274114 0.002
Crown 10.95;,,; 0.001 -13.62 411 4.97,5,; 0.02 0.33 0.14  24.65;,;; <0.001 -0.10 0.02 9.95,,;; 0.002 0.08 0.02
Mantle 0.0004, ;;; 0.98 0.09 488 12.3651;7 <0.001 0.62 0.17 0.07,1,7 0.77 -0.007 0.02 05117 0.99 -0.0001 0.03
Breast 2.561 117 <0.001 -7.47 466 3.99;,,; 0.04 -0.33 0.16 5.85;;;; 0.01 -0.05 0.02 221,447 0.13 0.04 0.03
Belly 1.52; 117 0.21 6.17 499 0.75:5;7 0.38 0.15 0.18 0.15;4;7; 0.69 0.009 0.02 1.671117 0.19 -0.04 0.03
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Quinard et al. Table 4

Brightness  Body Condition Site
Wilks'
lambda 0.91 0.70

Fat P Estimate *s.e. Fgy P Estimate =*s.e.
MANOVA 2.654116 0.03 11.974116 <0.001
Crown 6.081 119 0.01 0.01 0.005 14.27;1419 <0.001 0.64 0.17
Mantle 0.081,119 0.76 0.001 0.006 1.381'119 0.24 0.21 0.18
Breast 0.031,119 0.84 -0.001  0.005 25.31;459 <0.001 0.84 0.16
Belly 2.871110 0.09 0.008 0.005 39.371119 <0.001 0.99 0.15
Dark streak  2.55; 119 0.11 -0.40 0.17 6.60; 119 0.01 0.45 0.17
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Quinard et al. Table 5

UV chroma Site
Wilks' lambda 0.82

Fat P Estimate +s.e.
MANOVA 6.105.17 <0.001
Crown 5.241'120 0.02 0.41 0.18
Mantle 1.81; 150 0.17 0.24 0.18
Breast 12.17, 150 <0.001 0.61 0.17
Belly 23.46,150 <0.001 0.81 0.16
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Quinard et al. Table 6

Iridescent
patch Site Body condition Wing chord Site x Body condition
Wilks' lambda 0.82 0.90 0.87 0.8209
Fat P Estimate *s.e. Fg P Estimate *s.e. Fg P Estimate *s.e. Fg P Estimate +s.e.
MANOVA 3.267411 0.003 1.75;11; 0.10 218,417 0.01 3.45;,1; 0.002

Brightness 10.10,,;; 0.001 -520  1.63 5.19,,; 0.02 -0.01  0.008 9.59,,;; 0.002 0.04 0.01 11.12,,,;, 0.001 0.03 0.01
UV chroma  2.10,4; 014 252 173 273,,; 010 -001  0.009 459;,; 0.3 0.03 0.01 213,,; 014 0.01 0.01

UV spectral
position 0.06,,;; 0.80 0.44 1.78 0.002;,;; 0.96 <0.001 0.009 0.88;5;;7 034 0.01 0.01 0.04,,;; 0.84 -0.002 0.01
Blue chroma  5.54;,;; 0.02 -4.02 1.70 2.39;5,;7 0.12 -0.01 0.009 450,17 0.03 0.03 0.01 6.09;5;; 0.02 0.02 0.01

Blue spectral
position 0.43;4;7 050 -4.02 1.70 0.68;5;7 0.40 -0.01 0.009 0.80,157 0.37 0.03 0.01 0.44,,,; 050 0.02 0.01
Red chroma  3.86;,;; 0.05 3.37 1.71 2.69;5;,7 0.10 0.01 0.009 5.73;;;7 0.02 -0.03 0.01 419,457 0.04 -0.02 0.01

Red spectral
position 0.46,4;7 049  -1.19 1.74 057,47 0.44 0.007 0.009 101,,,; 031 -0.01 0.01 0.26;55; 0.60 0.006 0.01
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Quinard et al. Annexe 1

Hue Crown Mantle Breast Belly
Crown kkkok 0.36 0.11 0.04

Mantle <0.001 ik -0.17 -0.05

Breast 0.08 0.05 kkkk 0.27

Belly 0.64 0.58 0.002 ko

Brightness Crown Mantle Breast Belly Dark streak

Crown ko 0.45 0.44 0.45 0.51

Mantle <0.001 kkkok 0.45 0.36 0.36

Breast <0.001 <0.001 ok 0.56 0.33

Belly <0.001 <0.001 <0.001 ik 0.33

Dark streak <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 Fkkkk

UV Chroma Crown Mantle Breast Belly

Crown ko 0.75 0.68 0.61

Mantle <0.001 ik 0.68 0.61

Breast <0.001 <0.001 kkkok 0.80

Belly <0.001 <0.001 <0.001 Fkkkk

UV spectral uv Blue spectral Blue Red spectral Red

Iridescent patch Brightness position chroma position chroma position chroma
Brightness Fkkkk 0.02 0.08 -0.01 0.62 -0.11 -0.18
UV spectral position 0.79 ko 0.02 0.85 0.13 0.51 -0.43
UV chroma 0.36 0.81 ko 0.09 0.25 -0.07 -0.83
Blue spectral

position 0.83 <0.001 0.29 ko 0.11 0.52 -0.44
Blue chroma <0.001 0.14 0.005 0.19 kkkok -0.07 -0.40
Red spectral

position 0.19 <0.001 0.44 <0.001 0.40 ik -0.17
Red chroma 0.04 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.05 il
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~~ CHAPITRE3~~

Patterns d’appariements (1)

Taille et Hétérozygotie individuelle

Quinard, A., Dechaume-Montcharmont, F.-X. and Cézi§, F. Female, but not
male, multilocus heterozygosity influences pairgigtus and mate quality in
a tropical monogamous bird species.

Manuscrit en révision pour Behavioral Ecology armtiBbiology
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Patterns d’appariements (1) — Taille et hétérozygatdividuelle

Introduction générale

Les males des espéces socialement monogames tprésgénéralement un niveau
d’'investissement parental plus élevé, il est paiséquent attendu qu'ils soient aussi sélectifs
envers leurs partenaires potentielles que les feméTrivers 1972). Ainsi, a l'inverse des
especes polygames chez qui le choix du partensirardatéral (impliquant principalement
les femelles), nous devrions observer un choix atepaire mutuel pour des traits liés a la
qualité individuelle au sein des couples monogafdasnstone et al. 1996).

En effet, ’homogamie pour un caractere particust un pattern non aléatoire
commun chez les especes monogames. Celles-ci fieaffieher une homogamie pour une
grande diversité de traits morphologiques telslguaille (Helfenstein et al. 2004, Haggerty
2006, Grant et Grant 2008, Baldauf et al. 2009nEementation (Andersson et al. 1998,
Regosin et Pruett-Jones 2001, Jawor et al. 2008pIBtia et al. 2008) ou I'age (Cézilly et
al. 1997, Fasola et al. 2001). L’homogamie a égafgmté largement documentée pour des
traits comportementaux : prise alimentaire (Boogesgl. 2010), vocalisations (Moravec et al.
2006), soins parentaux (Nealen et Breitwisch 19€éfense territoriale (Hall and Peters
2008), personnalité (Groothuis et Carere 2005)éeg&pce sociale (Freeberg 1996). Enfin,
’'homogamie peut se produire sur la base de laitgugénétique. L'un des aspects de la
qualité génétique chez les organismes diploidehésérozygotie. L’hétérozygotie est connu
pour affecter divers traits de I'aptitude phénoty@ incluant la survie, la fécondité, la charge
parasitaire, le statut social, les soins parentaxoir Kempenaers 2007 pour une synthése).
Chez de nombreuses especes, y compris les espeoegames, la qualité individuelle est
liée positivement a I'hétérozygotie a un ou plusseloci (Hansson et Westerberg 2002,
Kempenaers 2007, Chapman et al. 2009). La théeritnétérozygotie (Brown 1997) soutient
que le choix d'un partenaire hétérozygote pourepporter des bénéfices directs aux
individus et a leurs progénitures. En outre, biae thétérozygotie individuelle ne soit pas
considérée comme étant héritable, il existe cestagituations sous lesquelles I'hétérozygotie
des jeunes peut étre liee a celle des parentsofMigt al. 1993, Roberts et al. 2006,
Kempenaers 2007). Une autre fagcon de maximisetérbgygotie de la progéniture serait de
choisir un partenaire génétiquement dissimilairee€nza et Wedell 2000, Kempenaers
2007). Des preuves ont été apportées chez lesesspimogames de I'existence a la fois de
I’'homogamie positive pour I'hétérozygotie basée Iegr microsatellites (Garcia-Navas et al.

2009, Ortego et al. 2009) et de 'homogamie négativ relation avec la similarité génétique
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(Freeman-Gallant et al. 2006, Masters et al. 20UBJard et al. 2009). Cependant,
I'appariement entre méles et femelles peut se fare pas en fonction d’un seul caractere,
mais de plusieurs, qui peuvent de surcroit étférgihts selon le sexe si les caracteres liés a la
qualité individuelle sont spécifiques au sexe (Fast al. 2001, Husseneder et Simms 2008).
Une précédente étude avait mis en évidence ché&puderelle a queue carrée une
corrélation négative entre la condition corporeliée degré d’hétérozygotie chez les juvéniles
mais pas chez les adultes (Monceau et al. 2013pli3x les couples défendent un territoire
toute I'année. Lors des combats entre résidenistrets, I'aile est une partie du corps trés
utilisée pour intimider et chasser I'opposant (@uihet Cézilly 2012). Nous nous proposons
donc d’étudier I'implication du degré d’hétérozyigoet de la taille de I'aile dans le pattern
d’appariement des couples. Nous avons égalemefitépde la disponibilité des données

d’hétérozygotie pour évaluer le degré de dissindayénétique au sein des couples.
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Female, but not male, multilocus heterozygosity itiiences pairing status and mate
guality in a tropical monogamous bird species

Aurélie Quinard . Frangois-Xavier Dechaume-Monchamtn Frank Cézilly
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Abstract: The relative influence of genetic and phenotypi@liy on pairing status and
mating patterns in socially monogamous species iramaoorly documented. We studied
social status and pairing patterns in relation tdtiocus heterozygosity (MLH) estimates
from 11 microsatellite markers and both tarsus tlerend wing chord (as a measure of
competitive ability in territorial defense) in acsally monogamous tropical bird species
where individuals defend territories year-rounanal or in pairs, the Zenaida dovnaida
aurita. Tarsus length and wing chord did not differ bedaweinpaired territorial birds and
paired ones in either sex. Paired females, but pated males, tended to be more
heterozygous than unpaired ones. Among 84 pairsfowed no evidence for assortative
mating for wing chord, MLH or genetic similarity.ovever, male wing chord was positively
related to female MLH within pairs and female tarsength was positively related to male
MLH, with no evidence for local effects, suggestaggortative mating by individual quality.
Although the observed pattern of mating in Zenaidaes may be the product of mutual mate
choice, further assessment of this hypothesis reguiirect investigation of both mating
preference in each sex and lifetime reproductiveeass in relation to male wing chord and
female MLH.

Key words Assortative mating . Mate choice . Heterozygosiying chord Zenaida aurita

Zenaida dove
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In monogamous species with biparental care, botlesrand females are expected to exert
mate choice (Jones and Hunter 1993; Johnstone &096). Mutual mate choice can have
contrasted outcomes at the population level, howesdepending on whether individuals
express preference for absolute or relative indi@idjuality, or a combination of both. In the
former case, positive assortative mating shoulduocehen the relationship between
individual quality and phenotypic or genotypic cheters does not differ between sexes. In
the case of a relative preference, assortativengnatill be positive if individuals express a
homotypic preference, and, conversely, negativindividuals prefer individuals who are
dissimilar to themselves as reproductive partn@azilly 2004). Preference for dissimilar
mates may be linked to direct benefits if completaety between mates depends on their
degree of phenotypic dissimilarity (see for insemarzluff and Balda 1988), or to indirect
benefits in the case of genetic compatibility (Teega and Wedell 2000). Finally, there may
be no simple match between male and female pheestypgenotypes, even though pairing
occurs between individuals of similar quality, hiettraits linked to individual quality are sex-
specific (Faivre et al. 2001), or if individuals eédch sex combine criteria for absolute and
relative quality differently (Thunken et al. 2012).

Individual quality can influence both access tmate and mate quality, such as low-
quality individuals would remain unpaired and higlnality ones would be paired between
themselves. Positive assortative mating for varlsnotypic traits potentially indicative of
individual quality, such as body size (Helfensteiral 2004; Haggerty 2006; Grant and Grant
2008), ornaments (Andersson et al 1998; RegosinPaudtt-Jones 2001; Jawor et al. 2003;
Row and Weatherhead 2011), or age (Cézilly et &8l71%asola et al. 2001) have been
regularly observed in monogamous species. Parall¢his, there is growing evidence for
assortative mating based on absolute or relatinetgequality among monogamous species,

depending on whether individuals look for good geoe genetic complementarity (Mays et
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al. 2008). One particular aspect of absolute gengtiality in diploid organisms is
heterozygosity. In various species, including mamgus ones, individual quality is
positively related to heterozygosity at one or savéoci (Hansson and Westerberg 2002;
Kempenaers 2007; Chapman et al. 2009). Accordinthéoheterozygosity theory (Brown
1997), choosing a heterozygous mate could bringctiibenefits to the individual and its
offspring. Accordingly, positive assortative matifoy heterozygosity estimated from neutral
or selected markers has been reported in a few gaonous species (Bonneaud et al. 2006;
Garcia-Navas et al. 2009; Ortego et al. 2009). rAligvely, individuals may select
genetically dissimilar mates to increase offspifiegerozygosity. Again, some evidence exists
in socially monogamous species for negative adsgrtamating in relation to genetic
similarity based on neutral (Mulard et al. 2009 Isgie Cohen and Dearborn 2004) or
functional markers (Freeman-Gallant et al. 200®jaland Dearborn 2012; but see Sommer
2005; Knafler et al. 2012).

So far, few studies have considered simultaneotisty genetic and phenotypic
dimensions of individual quality in relation to pag patterns in socially monogamous
species (but see Freman-Gallant et al. 2003; Galaias et al. 2009; Thinken et al. 2012).
Here we analyze variation in social status andepadt of mating in relation to body size,
heterozygosity, and genetic dissimilarity betweeatesn in the Zenaida dov2enaida aurita
In this tropical monogamous bird species, with oardus breeding and year-long pair-bonds,
most individuals defend, alone or in pairs, allymse territories against conspecifics (Wiley
1991; Quinard and Cézilly 2012). Males are on aye#5% larger and heavier than females
(Dechaume-Moncharmont et al. 2011) and althouglh Ipatrtners take part in territorial
defence, males are generally more involved tharaliesnin deterring conspecific intruders
(Quinard and Cézilly 2012). In particular, aggressinteractions between individuals can

escalate to wing displays (when an individual sgsedas wing contralaterally to its
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adversary), eventually followed by sharp wing slapsthe opponent (Quinard and Cézilly
2012), suggesting that wing length could be an &bisgnal of fighting ability during
territorial defence. In addition, recent eviden€e Cézilly and R. Pradel unpublished data)
indicates that adult survival rate is positivellated to heterozygoty and, to a lesser extent to

body size, in Zenaida doves.

Materials and Methods

Study species and population

The Zenaida dove is a socially monogamous and \gveous bird species (Wiley 1991),
which is abundant over much of its distributionganfrom the tip of the Yucatan peninsula
to the south of the Caribbean area (Bond 1993)hodigh the traditional habitat of the
Zenaida dove corresponds to open woodlands anddagoforests, on several islands it can
be found in large numbers in both cultivated fielglsrdens, and urbanised areas (Wiley 1991,
Sol et al. 2005). Zenaida doves feed on the grquimdarily alone or in pairs, but, on some
islands, they can form large foraging groups whHeasl is particularly abundant (Sol et al.
2005; Monceau et al. 2011). Paired individuals trgear-round, with a peak in reproductive
activity from January to April (Wiley 1991; F. Céyipers obs.), and can maintain pair bonds
over several years (F. Cézilly, unpublished damjlividuals benefit from pair-bonding
through shared territorial defense (Quinard andillé2012) and reduced anti-predator

vigilance while feeding (Cézilly and Keddar 2012).
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General field methods and status determination

Banding a population of Zenaida doves was condumtetthe west coast of Barbados, around
the city of Holetown (13°10'60N, 59°38'60W) betwe@007 and 2013. The study area
consisted of recreational and residential areadudimg private villas with gardens, some
parks with planted trees, and modest malls. Wepedbirds using walk-in baited traps and
clap-nets. Each captured bird was equipped withal@aminium ring from the Museum
National d’Histoire Naturelle (Paris, France) engi@hwith a reference number, and a unique
combination of coloured plastic rings. In additiome took morphometric measurements
(tarsus length and wing chord) as well as a bloachge (40 pl) allowing subsequent
molecular sexing and microsatellite genotyping (gdeaceau et al. 2011 for details).

Each year since 2007, regular monitoring of thgeth population of Zenaida doves
using binoculars has been carried out during theUeey-May period and, since 2009, during
the November-December period. We used repeatednattiems of the marked birds to
ascertain social statu&n unpaired territorial individual was a male ofeanale that solitarily
defended a territory. Note, however, that unpaieedtorial individuals can correspond either
to individuals that have failed to attract a partoe their territory, or to widowed birds which
have kept their territory following the death otthmate and have not yet remated. Indeed,
anecdotal evidence (F. Cézilly pers. obs.) inde#btat both male and female widowed birds
can remain single on their territory for up to 10nths following the disappearance of their
mate. A territorial pair consisted of a male arfdraale that both attended a common territory
that they defended against conspecific intrudeot €¢6al. 2005; Quinard and Cézilly 2012),
and where they courted and copulated. In most aafsemte-switching observed during the
study period, the former partner had disappearddiaas never seen again, although in a few

cases divorce had occurred. In order to avoid pseeplication in the analysis of assortative
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pairing, we used for each individual observed witbre than one partner the pair with the

longest known duration of pair-bonds.

Genotyping, individual heterozygosity and relatedsesstimates

We genotyped all individuals at 16 polymorphic rosatellites markers developed for the
Zenaida Dove (Monceau et al 2009). The full labmmatprotocol applied to genotype
individuals is described in Monceau et al (20099ciLwere tested for Hardy-Weinberg
equilibrium (HWE) and linkage disequilibrium (LD)sing GENEPOP (v. 4.1.4.; Rousset
2011).

Various estimates of multilocus heterozygosity hémeen proposed (see review in
Chapman et al. 2009). Following recommendationShylkin et al. (2010), we favoured the
use of the MLH (multilocus heterozygosity) indexctculate individual heterozygosity. The
MLH index ranges from O (when all loci are homozygp to 1 (when all loci are
heterozygous), with higher values correspondinbigber heterozygosity. However, we also
estimated HL (Aparicio et al. 2006) to test thessrity of the models to the choice of
heterozygosity measure. Calculations were madeyubspackage Rhh (Alho et al. 2010) for
R (v. 2.101; R Core Team 2011).

Following recommendations from (Szulkin et al. 2)1@e measured identity
disequilibrium,as the excess of double heterozygous genotypesoatoti relative to the
expectation of random association (i.e. covariandeeterozygosity) standardized by average
heterozygosity. To that end, we computed parangt@nd tested whether this parameter
differed significantly from zero using the methodoposed by David et al. (2007), as
implemented in the RMES (Robust Multilocus EstimafeSelfing) software (available at

http://www.cefe.cnrs.fr/en/genetique-et-ecologi®lative/patrice-davijl with 10000
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iterations. In large populations subject to inbregdparametep;, is expected to be constant
for any pair of loci considered and only dependst@mean and variance of inbreeding in
the population (David et al. 2007).

We estimated genetic similarity between pair memhesing program SPAGeDi 1.0
(Hardy and Vekemans 2002), using the ‘twogenestiaiship coefficienty, described in
Queller and Goodnight’s (1989). We therefore ol#dira measure of genetic similarity
between two mates based on allele sharing, witinfheence of each allele being weighed by

its frequency in the population.

Statistical analyses

We first used GLMs to analyze the relationship &mwing chord and tarsus length, as well
as the relationship between each morphometric Mariand MLH, using each time sex as
covariate KHusseneder and Simms 2008haner et al. 2013). We then used logistic
regressions to test for the effects of tarsus kenging chord, and MLH, and those of all the
interactions between these three variables, orakstEtus (coded as a binomial variable i.e.
unpaired vs. paired).

We tested the hypothesis that Zenaida doves avardgohg with genetically similar
individuals by checking whether the observed mealues for genetic similarity between
partners calculated for all pairs laid outside 886 confidence interval of a distribution
obtained under the assumption of random mating dxtvall paired individuals of opposite
sex using ten thousands iterations. In addition,campared observed genetic dissimilarity
between each female and its mate to the mean geatissimilarity obtained for that female
under the assumption of random mating using a gaitest. We assessed assortative mating

for wing chord, tarsus length and MLH, as well asdeen MLH and morphometric variables
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using parametric or non-parametric correlationstedeépending on whether or not data were
normally distributed.

We used the MLH index to test for the possibilltgttlocal rather than general effects
were underlying the observed relationship betweemale heterozygosity and male wing
chord (see results). Following Szulkin et al. (2012 performed a multiple regression where
each locus (n = 11) was coded as an individualipi@dand coded as 0 if homozygous and 1
if heterozygous. Missing data were replaced witlamigeterozygosity at that locus (Szulkin
et al. 2010). Evidence for local effects exista thodel including all single-locus
heterozygosities explains significantly more vacethan a model including only MLH. The
F-ratio was calculated according to the formulavfted by Szulkin et al. (2010), using the
posterior mode of the deviance obtained for eactieho

All descriptive statistics are given as standardiaten of the mean (SD) or median
and interquartile range depending on whether thieable@ was normally distributed or not,
except where indicated. In addition, we give CahehValues for normally distributed data
(Nakagawa and Cuthill 2007) and Cliff's delta valfeless and Kromrey 2004; Cliff 1996)
for non-parametric data as measures of effect size.

All tests were performed using the R software (02; R Core Team 2011), with a

type | error set at 0.05.

Results

Overall, we identified 31 unpaired territorial owsg1l5 males and 16 females), and 98

different pairs of doves during the study periocwever, after correcting for individuals

involved in more than one pair, the sample size ngdsiced to 84 pairs. Five microsatellite

markers deviated from Hardy-Weinberg equilibriumWH), due to the presence of null
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210 alleles detected with MICRO-CHECKER (van Oosterhetual. 2004). The eleven remaining
211 markers passed the test for linkage disequilibrilwR). The majority of individuals were
212 genotyped at the 11 loci, except for 16 birds tirate genotyped at 10 loci, three at 9 loci and
213 two at only 8 loci. The number of alleles per locasged from 6 to 12, the mean being 9.18.
214 No major difference in heterozygosity was obseraetbng loci. Identity disequilibrium was
215 low and did not differ from zeray$ = 0.0023, SD = 0.003®, = 0.2258).

216 Neither MLH (Shapiro-Wilk test, W = 0.946®, < 0.0001) or HL (W = 0.963F, <
217 0.0001) were normally distributed, and both estematere highly correlateds(= 0.9671,
218 95%CI = [0.952; 0.975], n = 19% < 0.0001). Using one or the other estimate had no
219 influence on the results. For the sake of simpljcite present only results obtained using
220 MLH. Results obtained using HL are available oruesj.

221 Among the 199 individuals, both tarsus length ankhgwchord were normally
222 distributed (Shapiro-Wilk test, tarsus length: W0:9898,P = 0.1687; wing chord :W =
223 0.9955,P = 0.8171). A GLM procedure revealed a significafitect of the interaction
224  between sex and tarsus length on wing chgtet 4.648, d.f. = 1P = 0.0311), suggesting that
225 the relationship between wing chord and tarsusttedgfered between sexes. Indeed, wing
226 chord increased with tarsus length in malese§ = 11.84,P = 0.0009), whereas wing chord
227 was independent of tarsus length in femags{= 0.2855P = 0.5943).

228 Only sex had an influence on tarsus length (Gl®= 23.34, d.f. = 1P < 0.0001),
229 whereas neither MLHx¢ = 0.578, d.f. = 1P = 0.4472) or the interaction between sex and
230 MLH (x2=0.578, d.f. = 1P = 0.4472) had one. In contrast, both $éx=(67.893, d.f. = 1P
231 < 0.0001) and the interaction between sex and M#2H@.221, d.f. = 1P = 0.0399), but not
232 MLH (x? = 0.199, d.f. = 1P = 0.6553), had a significant influence on wing rchondicating
233 that the relationship between wing chord and MLHeded between sexes. Considering this

234 relationship within each sex, there was only a ¢seg for wing chord to increase with MLH
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in females 1 99= 3.4536,P = 0.0661), whereas no such effect was osberveathias F; g5 =

1.16,P = 0.2849).

Genetic and phenotypic influences on pairing status

Among females, both tarsus length (GLM= 2.07, d.f. = 1P = 0.1438) and wing chordyf

= 0.34, d.f. = 1P = 0.5620) had no effect on pairing status, wherease heterozygous
individuals tended to have a slightly higher prabghof being paired 2 = 2.99, d.f. = 1P =
0.0839), all interactions being non-significant.rdies length, wing chord, or MLH had no
influence on pairing statu® & 0.5170 in all cases) in males, and all interactioere again

non-significant.

Evidence for assortative mating

Within the 84 pairs, both tarsus length (Pearsaretation coefficient, r = 0.061, n = 8B,=
0.5846) and wing chord (Pearson correlation caefitc r = 0.105,P = 0.3392) were
unrelated between males and females. Similarlyfowad no evidence for assortative mating
for MLH within pairs (Spearman rank correlation ffagent, rs = -0.088, 95% CI: [-0.299;
0.136],P = 0.4260). Relatedness values within pairs rarfgea -0.451 to 0.687 such that
some pairs consisted of genetically-related indigld. However, we found no evidence for
disassortative mating in relation to genetic sintyaas the observed mean degree of genetic
similarity within pairs ¢ = -0.008) did not lie outside of the 95% confidemuerval of the
distribution obtained under the assumption of ramdmating ([-0.040:0.024]; fig. 1).

Similarly, when considered within each pair, genetimilarity between a female and her
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partner did not differ from values expected underdom mating (paired t-test, N = 84,
=0.6426).

However, within pairs, male wing chord{= 0.2862, n = 84P = 0.0083; figure 2),
but not male tarsus lengths & 0.0404,P = 0.7155) was positively associated with female
MLH. A regression model confirmed that male wingokh increased with female
heterozygosity within pairs (GLMg2 = 7.032, d.f. = 1P = 0.0080). A model containing all
loci as individual predictors in multiple regressidid not provide a better fit to the data
(F1072 = 1.127,P = 0.3540), thus providing no evidence for locdkeefs. In addition male
MLH was positively associated with female tarsusytd (s = 0.2684,P = 0.0136; fig. 3) but
not with female wing chordr{ = 0.0176 , n = 84P = 0.8734) within pairs. Again, a
regression model confirmed that female tarsus lemgtreased with male heterozygosity
within pairs (GLM, 2 = 7.365, d.f. = 1P = 0.0067), with no evidence for the existence of

local effects F1p72=1.291 P = 0.2520).

Discussion

Overall, we found little evidence for an influenoebody size or heterozygosity at neutral
loci on pairing status in Zenaida doves, althoulgbré was a slight tendency for paired
females to be more heterozygous than unpaired &aed females were found to be more
heterozygous than single females in the Formosdrtesanean termite Coptotermes

formosanuy while there was no difference in heterozygobgyween paired and single males
(Husseneder and Simms 2008). The weak effect obdenvthe present study might then be
due to a relatively small sample size for unpaiedales (n = 16). In addition, the test was

conservative as some unpaired females might haea bedowed birds that had been
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previously paired. Additional data may then help dssess the exact influence of
heterozygosity on female pairing status in thertitu

There was no evidence for size-asortative matndpddy size, as neither tarsus length
nor wing chord were correlated within pairs. Thés Somehow surprising as a previous
analysis on the same population, including a ladg¢a set (Monceau et al. 2011; see also Sol
et al. 2005), found that territorial individualschisnger wing chords than non-territorial ones
(floaters), irrespective of their sex. This, togetlwith direct observations on territorial
defence (Quinard and Cézilly 2012), suggests thiag) whord might be important to acquire
and defend a territory. Still, we found no evidefmean effect of wing size on pairing status
or for size-assortative mating based on wing chdétdwever, although size-assortative
mating has been observed in various bird specieg(Mt 1999; Delestrade 2001; Helfensetin
et al. 2004; Einoder et al. 2008; Ledwon 2011)dence for assortative mating based on wing
size is limited (Haggerty 2006; Moreno-Rueda 2006)addition, in the particular case of
Zenaida doves, females play only a moderate roteritorial defense when paired (Quinard
and Cézilly 2012), such that female wing chord rhigbt represent a target for male mate
choice, whereas the reverse might be true.

Contrary to two previous studies that reported ifigant and positive within-pair
correlations between male and female heterozygssiti two different bird species (Garcia-
Navas et al. 2009; Ortego et al. 2009), we foundewimlence for assortative mating for
heterozygosity. Both in blue tit€yanistes caeruley$Garcia-Navas et al. 2009) and in lesser
kestrels (Ortego et al. 2009) positive assortatinaging for heterozygosity appeared to confer
both direct and indirect benefits. Egg productiond aquality increased with female
heterozygosity, while more heterozygous males fecks at higher rates in blue tits (Garcia-
Navas et al. 2009), whereas clutch size increas#ld f@male heterozygosity and more

heterozygous males tended to raise a larger nuoflferdglings in lesser kestrels (Ortego et
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308 al. 2009). In addition, in both species, matinghwiteterozygous individuals appeared to
309 increase offspring heterozygosity (Garcia-Navad.e2009; Ortego et al. 2009). Interestingly,
310 a recent study (Monceau et al. 2013) reported sewr#ence for outbreeding rather than
311 inbreeding depression affecting chick body condiiio our study population, such that pairs
312 of Zenaida doves may not benefit from maximizintspfing heterozygosity. This may also
313 explain why we found no evidence for an influenéegenetic similarity between mates on
314 pairing patterns, unlike what can be observed inialgy monogamous species where
315 deleterious effects of offspring homozygosity exiddulard et al. 2009).

316 In contrast, more heterozygous females were paiitid males with longer wing
317 chord and more heterozygous males were paired fsittale with longer tarsus length,
318 whereas the reverse was not true. The strengttiseoforrelations observed in the present
319 study compare with effect sizes reported in othedies showing assortative mating for wing
320 size (Haggerty 2006) or heterozygosity (Garcia-Naghal. 2009; Ortego et al. 2009) in
321 birds. The observed pattern of mating in Zenaideedanay then support the idea that both
322 body size and heterozygosity influence pairinggratt in the Zenaida dove, possibly through
323 a directional preference for more heterozygous ani@tger individuals. Alternatively, low
324 quality individuals may prefer to mate between thelves if competition for mates is costly
325 (see Fawcett and Johnstone 2003). Experimentakes@ shows that low-quality female
326 zebra-finchesTaeniopygia guttataexpress preference for low-quality males as ycbve
327 partners (Holveck and Riebel 2010). Experimentedliy assessing male and female mate
328 choice in relation to heterozygosity and body siz&Zenaida doves may then be a useful
329 complement to the present study.

330 The absence of local effects of heterozygosity seenbe in contradiction with the
331 fact that identity desiquilibrium, i.e. the corriéten of heterozygosity across all loci, did not

332 differ from zero (Szulkin et al. 2010). Howevercaaling to Szulkin et al. (2010), inbreeding
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may create a correlation between fithess and hatgosity, even with lowg,. In addition a
recent analysis (F. Cézilly and R. Pradel unpubli§lshowed that heterozygosity and, to a
lesser extent, body size has a positive effectduit gurvival in our study population. One
possibility, recently advanced by Wetzel et al.12)) is that inbreeding may have occurred as
a result of a bottleneck during colonization of tistand, thus resulting in associations
between alleles across loci that persisted ungks@mnt time. The island of Barbados was
formed approximately 700,000 YBP by tectonic updiftd was then colonized by birds via
natural invasion from the much older Lesser Anditlevolcanic islands (Lovette et al. 1999).
However, a recent study (Monceau et al. submifi@a)d no evidence for genetic bottleneck
in the Barbados population of Zenaida doves. Adtewely, inbreeding might exist at a
reduced spatial scale if individuals do not dispefar away from their natal territories.
Indeed, limited dispersal is supposed to resutlaise spatial associations between relatives,
thus resulting in a fine-scale genetic structurkh@ugh it is generally considered that gene
flow is less restricted in populations of birds qmared to other vertebrates because of their
higher dispersal capacity, this is not necessaiy of populations living on relatively isolated
small islands. Indeed, recent analyses (Monceauwaletin press) show very limited
contemporary gene flow between Barbados and otflands in the Lesser Antilles. In
addition, although sex-biased dispersal can linbréeding in a large number of bird species
(Greenwood 1980), evidence exists for non-indepetnoiale and female sibling dispersal in
some bird species (Alberico et al. 1992; Matthysenal. 2005). Analysis of post-natal
dispersal and settlement patterns of Zenaida dbaesed as young may indicate to what
extent this is true in our study population.

Overall, although direct evidence for active chagstill lacking, our results suggest
that body size and heterozygosity may affect muteaie choice in Zenaida doves, although

not necessarily in the same fashion. In additiam,results indicate that patterns of mating in
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relation to absolute and relative genetic qualiigynwary depending on how heterozygosity
affects fitness in natural populations. In thafpexs, studying bird species living in tropical
islands with year-long reproduction and reducedegéow might be of interest to provide a
more comprehensive view of the causes and consegsi@i mutual mate choice in socially

monogamous species (see Macedo et al. 200&hBtuty and Morton 2008).
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Captions for figures

Figure 1. Observed and expected genetic similagtyeen partners among 84 pairs. Open

circles: observed genetic similarity, filled cirsleexpected genetic similarity under the

assumption of random mating (see text for details).

Figure 2. Correlation between female MLH and malegwchord within pairs (n = 84).

Figure 3. Correlation between male MLH and fematsus length within pairs (n = 84).
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| — Introduction

Selon Emlen et Oring (1977), la monogamie estéginme d’appariement dans lequel
aucun des deux sexes n’a l'opportunité de monogropius d’'un partenaire du sexe opposé
pour se reproduire. Toutefois, elle présente awmtaisubtilités au-dela de cette définition
simpliste, revétant différentes formes (Cézilly @DAAinsi, elle peut étre :

- génétique (accouplement exclusif entre un malmetfemelle, Wittenberger et Tilson 1980)
ou sociale (un male et une femelle sont physiquémecthes durant une période prolongée
ou partagent I'espace ou les ressources, ceci ligjognt pas nécessairement une monogamie
génétique, Wickler et Seibt 1983)

- obligatoire (systeme associé a une importantdriboion de la part du male aux soins
apportés aux jeunes, Kleiman 1977) ou facultasystéme ou le male s’accouple avec
d’autres femelles si I'opportunité lui en est domret fournit des soins parentaux limités,
Kleiman 1977)

- sérielle (les individus ont plusieurs partenamescours de leur vie, les uns apres les autres,
Wittenberger et Tilson 1980) ou vraie (les indivgdue connaissent qu’un seul partenaire au
cours de leur vie, Wittenberger et Tilson 1980).

Bien que la monogamie soit marginalement représeate sein du régne animal, elle se
retrouve pourtant parmi tous les taxons : a la éhiez les invertébrés (crustaces, insectes,
vers trematodes du gen&chistosomacomme chez les vertébrés (poissons, amphibiens,
reptiles, mammiféres) avec une forte surreprésentathez les oiseaux (Mathews 2002,
Cézilly 2006, Beltran et Boissier 2008).

A — Monogamie et durée des couples chez les oiseaux

Plus de 90% des espéces aviaires sont socialemmmigames (Lack 1968, Black
1996, Bennett et Owens 2002, Cézilly 2006), lesem@it les femelles formant des couples
pouvant se maintenir durant la saison de reprooluctiu tout au long de l'année. La
principale hypothése avancée pour expliquer I'évmtude la monogamie consiste en la
nécessité de soins biparentaux : les individus fideeaient d’'une aptitude phénotypique
accrue lorsqu’ils élevent leur progéniture ensenuiledt que seuls (Wittenberger et Tilson
1980, Black 1996, Bennett et Owens 2002, Reichdardaesch 2003, Cézilly 2006).
Néanmoins, la monogamie a évolué chez certainescespsans la présence de soins

biparentaux. Le phénoméne, plus souvent rencontréz des crustacés, poissons et
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mammiféres (Mathews 2002, Cézilly 2006), est palitcement rare chez les especes
aviaires, mais peut s'observer chez certainesstdleucanards : Oxyurini, Mergini et Aythyini
(Afton et Paulus 1992). Ceci suggere que d'autresgions de sélection que I'obligation de
soins biparentaux ont pu favoriser I'évolution viersnonogamie, notamment une meilleure
défense d’'un territoire commun (Farabaugh et a21Mathews 2002), la synchronisation
des périodes de fertilité des femelles (Kempenk@93), le gardiennage du partenaire via des
agressions intra-sexuelles (Slagsvold 1993, Sai@8B), ou I'impossibilité pour un male de
contrdler assez de ressources pour se reprodude @us d’'une femelle (Emlen and Oring
1977). Il est a noter que ces facteurs ne soneypasisifs et que plusieurs d’entre eux ont pu
étre impliqués dans I'évolution et le maintien derlonogamie chez une espéce donnée.
Chez la plupart des espéces socialement monogdesegartenaires se reproduisent
ensemble durant une saison de reproduction. NéasmBliack (1996) estime que chez 21%
des 159 familles d’oiseaux existantes, les liensalple persistent pendant plus d’'une saison
de reproduction. Il n’existe pas d’explication gexté a I'évolution de la monogamie a long
terme. A l'instar de la monogamie considérée derfagénérale, la théorie de la contrainte des
soins biparentaux est réductrice et, de surcreijustifie pas le fait que les partenaires ne se
séparent pas entre chaque saison de reproductexplication dominante a la monogamie
pérenne serait que le succes reproducteur croit lavdurée des liens du couple. Ainsi, les
individus gardant le méme partenaire durant plusig¢antatives de reproduction seraient
capables de produire plus de jeunes au cours dostem comparaison de ceux qui changent
souvent de partenaire (Fowler 1995, Ens et al. 18%&ck 2001, Gabriel et Black 2013).
Selon Coulson (1972), les partenaires familiersaisat plus aptes a se coordonner,
notamment lors de taches partagées telles quevd@de des jeunes, lorsque les soins
biparentaux sont indispensables a la survie desssmm Toutefois, d'autres facteurs
pourraient étre impliqués dans le maintien des lesughune saison de reproduction a l'autre.
En ayant recours a la méthode comparative, Cégillges collaborateurs (2000) ont ainsi
confirmé chez les Ciconiiformes la théorie plutdtuitive de la fidélité au site : les oiseaux
retournant d’'une année sur l'autre sur le mémedgtaidification seraient prédisposés a se
reproduire de nouveau ensemble. D’autres résutdtpar le passé accrédité la pertinence de
cette théorie : d'une part, les espéces résidemtesn taux de fidélité au partenaire plus élevé
que les especes migratrices (Rowley 1983, Ens .efl@86) ; d’autre part, les espéces
marquées par des liens continus entre partenaiudenent dit qui ne rompent pas en dehors
des saisons de reproduction) présentent égalementiy de fidélité au site supérieur a celles

dont les liens sont limités dans le temps (Rowl883] Black 1996, Ens et al. 1996). La
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longévité des couples serait également impactééepaux de mortalité dans la population,
les individus ayant une probabilité plus forte @é Veur partenaire mourir lorsque le taux de
mortalité est élevé. Par extension, le nombre daig devenant célibataires aprés mort du
partenaire étant important, les individus auronispd’opportunités de changer de partenaire
alors que le précédent est toujours vivant, (McNanea Forslund 1996). En outre, si I'espece
a une espérance de vie réduite, attendre tropdomgg un partenaire qui serait mort pourrait
étre trop codteux étant donné la faible probabdiééson retour (Rowley 1983, Ens et al.
1996). La stabilité des couples et la durée pradende leurs liens offriraient, qui plus est,
certains bénéfices aux individus en dehors deomsise reproduction. Par exemple, un
comportement de vigilance partagé entre le mala é&melle permettrait tout au long de
I'année de réduire les risques de prédation (Mc&NnhO86) et d’améliorer I'efficacité de la
prise alimentaire, amenant a une meilleure condipbysiologique au début de la saison de
reproduction (Ford 1983). De méme, chez les espcatoriales, une coopération entre les
partenaires contribuerait au maintien d'un temé@oiqui apporte des ressources peu
disponibles et nécessaires a une bonne aptitudepipéque (nourriture, site de nidification)
toute I'année, tout en diminuant les codts de tatdeialité (dépense en énergie, risques de
blessures) (Emlen et Oring 1977, Clifton 1990, Math 2002, Gill 2012). Le maintien a long
terme des liens du couple pourrait aussi jouerble d'une stratégie de gardiennage du
partenaire prolongé (Birkhead et Mgller 1992). Lassbilité d’'un gardiennage prolongée
pourrait alors augmenter la propension du malendpdiquer dans les soins parentaux et, par
conséquent, affecter positivement le succes reptedu Enfin, selon I'hypothése de la
performance reproductrice, le succés reproductewitslié a I'age et I'expérience des
individus (Rowley 1983, Forslund et Part 1995), deseaux les plus expérimentés ayant un
plus fort succes reproducteur comparés aux oisggxpérimentés. Le risque de changer de
partenaire serait alors de se réapparier avec divida inexpérimenté. Toutefois, les
partenaires qui sont restés durant une longue ggeasemble sont inéluctablement agés et
expérimentés. Il est ainsi prédit que I'age etpé@xence de reproduction covarient avec la
durée des liens du couple (Bradley et al. 1990¢kBR001), ce qui peut rendre délicate la
distinction entre les deux effets (Cézilly et Na@86). Il sera donc indispensable dans une
analyse de la relation entre age des individusegtopnance reproductrice de contrbler
statistiqguement pour un éventuel effet de la ddeseliens du couple(g.Bradley et al. 1995,
Fowler 1995, van de Pol et al. 2006)
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B — Causes de séparation des partenaires

Dans les populations naturelles, les liens cargtigues des especes monogames
peuvent étre amenés a se rompre au cours d’'une s@su® (Beguin et al. 2006, Cézilly and
Johnson 1995, Poirier et al. 2003) ou entre deisossa distinctes (Dubois et al. 1998, Fraser

et al. 2004, Ludwigs and Becker 2007), suite a uruvage » ou a un « divorce ».

1. Veuvage

Les oiseaux vivant a I'état sauvage sont vulnésablde nombreuses menaces pouvant
entrainer leur mort: prédation, empoisonnementgniglies, intoxications biologiques,
maladies infectieuses, maladies parasitaires,semié avec des constructions artificielles,
accidents liés a l'activité humaine, intempériesGrillet 1988, Benett et Owens 2002)
Lorsque des individus sont en couples, les liendeguunissent sont alors susceptibles d’étre
brisés suite a la disparition d’'un des deux partesaDans ces circonstances, I'individu qui
survit et se retrouve seul est qualifié¢ de « veufe taux de mortalité annuel des adultes
variant de 1.6% a 76% chez les oiseaux (Benetinatn® 2002, Jeschke et Kokko 2008), les

cas de veuvage peuvent étre plus ou moins frégeelus les espéces.

2. Divorce

La rupture des liens peut également résulter dopagéement d’'un des deux membres
d’'un couple avec un nouveau partenaire alors guneasgien partenaire est toujours en vie,
provoquant ce qui est communément appelé un cagdderce » (Rowley 1983, Choudhury
1995). Le taux de divorce chez les oiseaux monogarage tres largement au sein et entre
les especes en fonction des différents traits winess de vie qui influencent les codts et les
bénéfices de la fidélité au partenaire et du died€houdhury 1995). Il s’étend ainsi d’'un
extréme de 0% (Tickell 1968, Harris 1973) a uneauwisin de 100% (Simpson et al. 1987,
Cézilly and Johnson 1995). Plusieurs hypotheses &gt proposées pour expliquer
'occurrence de ce phénomeéne (synthétisées dansidBhoy 1995 et Black 1996). Tout
d’abord, I'hypothése d’incompatibilité prédit que Hivorce se produit lorsque les deux
partenaires d’'un couple échouent a se reproduisenaible méme si, séparément, ils ne
présentent pas de caractéristiques intrinsequenggatives (Coulson 1972, Rowley 1983).

L'incompatibilité peut étre d’ordre génétique (comnme forte similarité génétique entre les
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partenaires conduisant a la production de jeunageheent homozygotes et non viables) ou
d’ordre comportemental (par exemple, une mauvaisedination entre les partenaires lors de
I'élevage des poussins entrainant un eéchec dentatitee de reproduction). Dans ce scenario,
les deux partenaires bénéficieront d’'un réappanmtmeec un nouvel individu et le divorce se
produit par décision mutuelle relativement tét apta ou les premiéres tentatives de
reproduction. L’hypothése de la meilleure optiorge que le divorce se produit lorsqu’un
membre du couple peut améliorer son succes repiegtu@n se réappariant avec un
partenaire de qualité supérieure a son partenedéa@gent (Davies 1989, Ens et al. 1993). Le
divorce est initié par un seul des deux partenatesmn éventualité est plus probable lorsque
la possibilité de trouver un partenaire de meikbegualité est haute. Le partenaire qui subit le
divorce et reste seul durant une période plus ansriongue est alors désigné comme étant la
« victime » du divorce (Ens et al. 1993). L’hypatbél’erreur de choix du partenaire suggere
gue le divorce peut survenir a cause d'une errate fors du choix initial. A lI'inverse de ce
qu’il advient lors d’'une incompatibilité entre pamtire, la séparation se fait a l'initiative d’'un
seul individu dés que l'erreur est détectée (Jamst Ryder 1987). Selon I'hypothese du
changement rapide de partenaia&p{d mate switching le male passerait rapidement d'une
partenaire a une autre aprés s’'étre reproduit @dimpouvoir s’accoupler avec plus d’'une
femelle et ainsi augmenter le nombre de jeunesum®du cours d’'une méme saison
(Birkhead et Mgller 1992). L’hypothese des chaisessicales est organisée autour de I'idée
que les individus choisissent de s’installer sumigilleur territoire plutét que de s’apparier
avec le partenaire de meilleure qualité, I'occupatdes territoires dépendant de l'ordre
d’arrivée des individus aprés la migration. Airsiun individu tarde a revenir sur le site de
reproduction, il trouvera son ancienne place oceup@& un nouvel individu plus rapide
(Dhondt et Adriaensen 1994). Néanmoins, le divgreet également survenir apres la perte
accidentelle du partenaire (comme une séparatios de la migration) associée a une
nécessité de se réapparier rapidement afin d’'édiésentuels codts reproductifs. Owen et al.
(1988) ont décrit ce phénoméne sous le nom d’hgsetlde "perte accidentelle”. Pour finir,
I'hypothese du divorce "forcé” dépeint une situatou un troisieme individu s’immisce dans
un couple et supplante un des deux membres. Dacascde partenaire de l'individu évincé
restera "volontairement" passif face a lintrusion ne pourra s’opposer au divorce sans
possibilité de choix, les deux éventualités pouédrd difficiles a déméler dans la plupart des
circonstances. Selon cette théorie, le succes daptreur du couple d’origine n’aura aucun
impact sur la probabilité de divorce et, apres geament de partenaire, celui de I'individu

réapparié ne peut étre prédit (Taborsky et TabolSi9g).
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C — Conséquences de la séparation

Chez les couples socialement monogames, la rugagdiens aura un impact plus ou
moins négatif ou profitable selon que l'individurawsubi la séparation (veuvage ou victime

du divorce) ou gu'il I'aura lui-méme provoquée ffatieur du divorce).

1. Veuvage

Les conséquences du veuvage en termes de sucoaduepur et de survie peuvent
étre particulierement négatives pour les indivilBeswman et Bird 1986, Sheldon et al. 1999,
Ismar et al. 2010, Nicolai et al. 2012). Ainsi, zHes canards holarctiques, les femelles qui
perdent leur partenaire présentent une diminutienledlir survie (Hepp 1984), de leur
probabilité de se reproduire a nouveau durant decgn cours (Nesbitt 1989) et de leur
performance reproductrice (Dubovsky et Kaminski4)9%ette derniére pourrait étre due a
des retards dans les évenements physiologiques oetpartementaux précédant la
reproduction (Brodsky et Weatherhead 1985, Patterti®oag 1989, Dubovsky et Kaminski
1994), ainsi qu’au fait de se réapparier avec utepaire de qualité inférieure & celui avec
lequel elles étaient précédemment accouplées (dg#tml995). Par ailleurs, nous avons vu
auparavant que la durée des liens du couple éragnfient liée au succes reproducteur chez
certains oiseaux, de sorte que la perte du pareepaurrait alors entrainer une réduction de la
performance reproductrice dans l'immeédiat, quare lbhéme I'individu veuf réussirait a se

réapparier (Ismar et al. 2010).

2. Divorce

Pour de nombreuses especes, le divorce est comsidénme étant une stratégie
reproductive par laquelle les individus initiateygsuvent maximiser leur propre aptitude
phénotypique en obtenant des bénéfices directaditects (génétiques) (Green et al. 2004,
Moody et al. 2005, Ramsay et al. 2000). McNamarsest collaborateurs (1996, 1999) ont
prédit au travers de modeles théoriques que dégdnd devraient divorcer uniquement sous
la condition que le gain attendu en terme d’apétptiénotypique avec le nouveau partenaire
soit supérieur a celui attendu avec le précéderiemqare (McNamara and Forslund 1996;
McNamara et al. 1999). A cette fin, I'individu iiteur du divorce choisira de se réapparier

soit avec un partenaire de meilleure qualité (phdngue, génétique, parental) ou avec lequel
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il serait plus compatible, soit avec un partengiossédant un territoire de meilleure qualité
(Choudhury 1995). Chez les espéces dont le suegeducteur est corrélé a la durée du
temps passé ensemble, les individus choisissadivdecer auront a recommencer depuis le
début et risqueraient de voir leur performanceaepctrice diminuer. Dans ces conditions,
les divorces devraient se produire peu de tempssdjappariement initial (Choudhury 1995).
De méme que les individus subissant un veuvagejitéisnes d’'un divorce peuvent
faire face a des effets négatifs. D’une part, Buoces reproducteur risque dans le meilleur
des cas de diminuer, selon le temps qu’ils prenaemrouver un nouveau partenaire et la
qualité de ce dernier (Heg et al. 2003, Poirieal 2003, Maness et Andersson 2007). Dans le
cas le plus extréme, leur succés reproducteur aiwéece ira jusqu’a devenir nul si ils ne se
réapparient jamais (Poirier et al. 2003, Moody let2@05). D’autre part, la perte de leur
partenaire est susceptible d'avoir un impact dsacteur qualité de vie au travers de la perte
de leur territoire et d'une moindre accessibilitéx aressources disponibles dans
I'environnement (Heg et al. 2003). En outre, labphilité de survie chez les victimes de

divorces peut tendre a diminuer (Heg et al. 2003).

D — Limites des études déja publiées

Suivant en la matiére les études relatives a ligmh et au maintien de la
monogamie, la littérature concernant le phénomendidorce chez les oiseaux socialement
monogames s’est principalement concentrée sur siggces vivant en milieu tempéré et
caractérisées par des liens du couple s’étendantireal saison de reproduction réduite a
quelques mois, voire semaines, dans l'année (Choydh995, Benett et Owens 2002,
Stutchubury et Morton 2008). La plupart des cas diorce étudiés correspond par
conséquent a des séparations survenant a lintétlene saison de reproduction ou entre
deux saisons de reproduction discrétes et consésu{iChoudhury 1995). De par leur
absence de saison de reproduction définie et latieaides liens du couple tout au long de
'année, les oiseaux vivant sous des latitudesidabgs sont des modeles biologiques
originaux pour explorer la monogamie a long termegter les diverses hypothéses avancées
pour expliquer l'occurrence des divorces (Stutclmybat Morton 2008). Les espéces
tropicales sont supposées étre contraintes parcaeditions qui limitent leur capacité a
changer de partenaires et/ ou de territoires. Liseaax des zones tempérées souvent
migrateurs peuvent par exemple avoir plus d’oppuoids pour sélectionner un nouveau

partenaire entre les saisons contrairement auRuwisgopicaux plus sédentaires et aux liens
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du couple continus (Ens et al. 1996). En outresyachronisme de reproduction est
habituellement plus élevé chez les femelles d’espeivant en milieu tempéré a cause d’'une
période de reproduction restreinte (Stutchbury ettdh 1998). Ce synchronisme est apparu
comme étant un prédicteur pertinent du taux derpigéehors-couple (Stutchbury et Morton
1998, Mgller et Ninni 1998). Chez les especes talps présentant de longues saisons de
reproduction asynchrones, le taux de paternité-bouple est ainsi généralement bas comme
démontré chez les passereaux tropicaux (Stutctdiuviprton 2001, Douglas et al. 2012; voir
cependant Krueger et al. 2008, Albrecht et al. 2013existe néanmoins des especes
tropicales caractérisées par un synchronisme é@ssécié a un fort taux de paternité hors-
couple (Stutchbury et al. 1998, Carvalho et al.&@xutchbury et al. 2007). Parallélement,
au niveau interspécifique, le taux de paternité&tomuple est positivement corrélé au taux de
divorce chez les oiseaux socialement monogameslifCé&zNager 1995). Il est donc attendu
gue les espéces tropicales habituellement sujettis faibles taux de paternité hors-couple,
manifestent un taux de divorce bas. De nouveate astertion n’est pas vraie pour toutes les
especes tropicales et il est possible de rencotéreespeces de basses latitudes dont les taux
de divorce avoisinent les 40% (Greenberg et Gratd®87, Morton et al. 2000, Fedy et
Stutchbury 2004). En outre, peu d’études ont exérsir une période étendue les causes et
conséquences du veuvage et/ou du divorce cheZslesux longévifs a monogamie pérenne
(Black 2001, Gill 2012, Nicolai et al. 2012, Wilties et McKinney 1996).

E — Conséquences de la monogamie chi&znaida auritaet d'autres colombidés

Les études menées sur la biologie de la repramiucke la tourterelle a queue carrée
ont montré que l'espéce possédait la capacitér@pseduire jusqu’a quatre fois tout au long
de I'année (Wiley 1991). Toutefois, si I'existemgeliens a long terme est soupconnée (Wiley
1991, Cézilly & Keddar 2012, Quinard & Cézilly 2Q12lle n'a pas été pas été quantifiée, ni
méme formellement démontrée jusqu'a présent. Métesemelles présentent un faible
dimorphisme sexuel, tant au niveau de la taillecfid@me-Montcharmont et al. 2011) que de
la coloration du plumage (Chapitre 2), les rendaoh distinguables a I'ceil nu. Les
partenaires sexuels partagent a la fois la défdnsterritoire — avec une implication plus
marquée de la part du méle - (Quinard et Cézil20la vigilance anti-prédateur (Cézilly et
Keddar 2012) et sont tout deux impliqgués dans testraction du nid et les soins aux jeunes
(Wiley 1991). En l'absence de données détailléesstipossible dans un premier temps de

s'intéresser a ce qui est connu chez d'autres essgtylogénétiquement proche. Chez la
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tourterelle triste 4. macrourd, une espéce étroitement apparentée a la toleteéredueue
carré et cohabitant avec celle-ci sur certainess(Bend 1993, del Hoyo et al. 1997, Clements
2007), les liens du couple se maintiennent toudeniée, parfois durant plusieurs saisons
(Baskett et al. 1993). Des liens forts et une coaittbn précise entre les deux partenaires
sont nécessaires lors des soins parentaux auxguel$ois le male et la femelle participent
activement (Baskett et al. 1993). En effet, lorsqudes adultes vient a disparaitre, son
partenaire abandonne la plupart du temps le nigk@&@a et al. 1993). En outre, chez la
tourterelle rieuseStreptopelia risoriq originaire d’Afrique, les individus captifs que sont
déja reproduits ensemble présentent une incubatis stable (Wallman et al. 1979) et un
taux d’éclosion plus important (Erickson et Mord®972). Au cours d'une expérience
manipulant le succes reproducteur et la duréeidaes tu couple chez le pigeon domestique
(Columba livia domestigaWosegien (1997) a montré que, suite a une sépaw@des couples
de 60 jours, les femelles ayant réussi leur targade reproduction préféraient se réapparier
avec leur ancien male plut6ét qu’un nouveau lordgagartenaires du couple avaient passé au
moins 200 jours ensemble. Les femelles ayant pass&s de 156 jours avec leur ancien male
préféraient par contre s’accoupler avec un nouyeatenaire. Quant aux males, ils étaient
60% a préférer leur ancienne partenaire. Une éndailieu naturel a par la suite confirmé ce
phénomene en mettant en évidence a la fois uneemfe de la densité des colonies et de
I'expérience des couples sur le succes reprodu(itimaiski et Barkowska 2007).

Les quelques informations disponibles sur le systdrappariement de la tourterelle a
gueue carrée énoncées plus haut suggéerent quedessieproducteur des individus pourrait
étre sujet au méme phénomeéne de familiarité aenare que chez d'autres columbidés. Ceci
affecterait en conséquence le taux de divorce ®tnsedalités et, plus généralement, les
conséquences des séparations entre partenairdesogg’en soient les causes. Pour cette
étude, nous nous sommes appuyes sur notre basméed basée sur les recaptures visuelles
pratiqguées depuis 2007 sur la tourterelle a quange. Dans un premier temps, nous avons
déterminé la distribution de fréquences des dumgesmales de durée des couples identifiés
sur le terrain. Par la suite, nous avons évalugrégortion de couples maintenus dans le
temps en fonction du mode de séparation des pagenA partir de 1, nous avons déterminé
le taux de divorce annuel au sein de notre pomuatainsi que les caractéristiques des
individus initiateurs de divorce. Pour analyser desséquences des séparations, nous avons
évalué dans quelle mesure la perte du partenaite cdappariement influait sur le maintien
des individus sur leur territoire d'origine et darprobabilité de les revoir a long terme.

Finalement, nous avons analysé les différencesiditd phénotypique et génétique entre les
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partenaires d'origine et les partenaires aprespagggment, ainsi que I'impact de la qualité
individuelle sur le fait de se réapparier ou noreaeuvage.

Il — Matériel et Méthodes

A — Criteres de définition des statuts

En premier lieu, les couples dont les deux paitesataient bagués et qui avaient été
vus au moins deux fois ensemble ont été extraita dase de données. Lors des observations,
deux individus étaient considérés comme formantceuaple lorsqu’ils étaient vus: se
nourrissant I'un a c6té de l'autre sans s’agresiEfendant ensemble un territoire contre des
intrus, en train de copuler ou de nicher ensembke.cette liste de couples, nous avons
déterminé ceux qui s’étaient maintenus, ceux qaieat divorcé et ceux dont un individu
était devenu veuf. Dans cette étude, un divorceéacensidéré comme s’étant produit
lorsqu’un oisealX vu en couple avec un individd était revu en couple a posteriori avec un
individu Z alors que I'individuY était toujours vivant dans le méme temps. L'indivilétait
alors considéré comme l'initiateur du divorce etdividu Y, comme la « victime » ayant subi
le divorce. Un veuvage correspondait a un oiséawu en couple avec un individM,
l'individu V étant revu ensuite vivant, seul ou réapparié, rduna certain temps alors que
l'individu M n’était plus revu durant cette période. Ce derpiauvait donc étre mort ou
avoir émigré de fagcon permanente vers un endro& He notre zone de monitoring. Les
limites précises des territoires ne sont pas tosjaléterminables sur le terrain. A Sunset
Crest par exemple, les observateurs se contenteagke générale de relever I'adresse du lieu
ou ont été observés les individus, ou précisent aome particuliere a l'intérieur d'un lieu
donné. L'emplacement du territoire était alors dateé par le plus grand nombre de fois ou a

été vu un couple ou un individu.

B — Génotypage et évaluation du niveau d’hétérozyge

Sur les 121 individus impliqués dans des coupteditnés, 109 ont été génotypés
selon le protocole décrit dans la seconde partid’idéroduction. 86 individus ont ainsi été
génotypés sur 11 loci, 11 sur 10 loci, 9 sur 9 &3 sur 8 loci. Les loci ont été testés pour la

présence de déséquilibres de liaison ainsi que lEnart a la loi de Hardy-Weinberg grace
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au logiciel GENEPOP (v. 4.1.4.; Rousset 2011). Affévaluer le degré d’hétérozygotie, nous
avons calculé l'indice MLH équivalant a la propont de loci hétérozygotes au sein d’'un
individu, les valeurs manquantes étaient alors faoées par la moyenne de la population au

locus donné (Szulkin et al. 2010).

C — Analyses des données

Dans un premier temps, nous avons évalué le taukvibrce pour chaque année et le
taux de divorce global pour la période s'étendan@07 a 2013, en se basant sur le nombre
de couples maintenus entre chaque année. Poumiléersi les individus tendaient a
conserver le territoire qu’ils occupaient avec leauple d’origine et si le fait de rester ou de
partir était influencé par le sexe ou le statuvddie / veuf réapparié / veuf non réapparié),
nous avons utilisés des tests exact de Fisher.d&fidéterminer quelles variables expliquaient
le changement ou la conservation d’'un territoirezches veufs, nous avons réalisé une
sélection de modele utilisant une procédure pamsdescendante basée sur un modele
complet incluant la taille de I'aile, du tarsediegré d’hétérozygotie (MLH), le sexe, le fait de
se réapparier ou non ainsi que toutes les interactiLa relation entre qualité phénotypique
(tarse, aile, condition corporelle, masse) et ggnét(MLH) du premier partenaire et celles
du second a été explorée au travers de corrélatlenBearson associées a des tests t de
Student appariés pour les données morphométriqguefure corrélation de Spearman
associée a un test de Wilcoxon apparié pour leanivehétérozygotie individuel. De méme,
la qualité des individus ayant subi un veuvage éacdmparée entre les individus s'étant

réappariés et ceux étant demeurés seuls via udeasfilcoxon.

Il — Résultats

A — Généralités

Entre 2007 et 2013, 131 couples formés par dedixidus bagués ont été identifiés.
Les liens entre méle et femelle (temps écoulé datdate de premiére observation du couple
et la date de derniere observation) pouvaientsétings jusqu’a 1758 jours (pres de cing ans).
Néanmoins, 50% des couples ont été observés dmains de 60 jours (Fig. 14a). Environ

36% des couples n'ont été vus que deux fois et 8dP&té vus entre trois et quatre fois, alors
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gue 30% ont été observés plus de quatre fois {Big). Le nombre d’observation des couples
était corrélé a leur durée d’observation<10.63, P < 0.0001).

a: Distribution des couples par durée d'observation b: Distribution des couples par nombre d'observations
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Figure 14 Distribution a : de la durée d'observation des d¢esien jours (n=131) et b : du nombre de fois ou
les partenaires des couples ont été observés elesgmiti31)

B — Occurrence des divorces et veuvages

La distribution de la durée d’observation des lidas couples ne variait pas entre les
couples qui s’étaient maintenus, ceux qui avai@rirdés et ceux dont un individu avait subi
un veuvage (Test de Kolmogorov-Smirnov deux a defix couples maintenus / couples
victimes de veuvage : P = 1, (ii) couples maintehesuples divorcés : P = 0.60, (iii) couples
divorcés / couples victimes d- o
veuvage : P =0.71 ; Fig. 15).
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Le taux de divorce variait de 0 a 21.43% selondesées pour un taux global de
11.54% (Tableau 1), mais ne variait pas de facgnif@ative entre années (Test exact de
Fisher : P = 0.25). Les divorces n’étaient pas pligs par les males que par les femelles (5
males, 4 femelles, test binomial : P = 1). Parrmi9endividus ayant subi un divorce, un seul

s’est réapparié (une femelle).

Tableau 1 Taux de divorce pour chaque année entre 2007 & 201

Nombres de
Nombre de couples revus Nombre de Taux de divorce
Année couples vus entre deux années divorces (%)
2007 24
2007-2008 3 0 0
2008 24
2008-2009 11 3 21.43
2009 25
2009-2010 12 3 20
2010 29
2010-2011 13 1 7.14
2011 35
2011-2012 19 0 0
2012 46
2012-2013 11 2 15.38
2013 17
Total 69 9 11.54

Sur 131 couples, le veuvage concernait 31 maleR éémelles (Test binomial : P =
0.27) dont 18 méales et 11 femelles qui se sontpaas par la suite ainsi que 13 males et 11
femelles qui n'ont pas retrouvé de nouveau pantendiest exact de Fisher: P = 0.59). Le
restant de I'échantillon (71) est composé de csugle ont été revus jusqu’en 2013 ou de
couples qui ont été vus durant une certaine pérgaddont les deux partenaires n’ont plus

jamais été revus par la suite.
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C — Maintien du territoire

La proportion de males divorcés et réappariés apees/age qui restent sur le
territoire qu’ils occupaient avec leur précédensgtgnaire differe significativement de la
proportion de ces males qui quittent leur terré@piles males restant sur leur territoire
d’'origine étant plus nombreux. La proportion de éas divorcées et réappariées apreés
veuvage n’est pas différente entre celles qui nestier leur territoire d’origine et celles qui le
quittent (Test exact de Fisher : P = 0.03 ; TabBau

Tableau 2Individus divorcés et réappariés apres
veuvage conservant ou quittant leur territoire

Conserve Quitte
Méles 22 5
Femelles 10 10

Chez les méales comme chez les femelles, il n'y @ g& différence significative entre le
nombre d’individus divorcés qui quittent leur tewnie ou qui le conservent et ce, qu’ils se
réapparient ou non (Test exact de Fisher : P =% s males, P = 0.52 chez les femelles).
De méme, les males et les femelles veufs ne cosrsepas plus leur territoire qu’ils ne le
quittent (P = 0.34) et ce, gu'’ils trouvent un ncawveartenaire ou non (veufs réappariés : P =
0.16 ; veufs non réappariés : R0%8 ; Tableau 3).

Tableau 3Individus veufs réappariés et non réappariés ceasepu quittant leur territoire

Veufs réappariés Veufs non réappariés

Conserve Quitte Conserve Quitte
Méles 16 2 7 5
Femelles 8 4 5 6

Apres une sélection de modéle via une procédura pas descendante basée sur un modéle
complet comportant la taille de I'aile, du tarse,.l¥, le sexe, le fait de se réapparier ou non
et toutes les interactions, le modeéle final obtgfiableau 4) conserve le statut de
réappariement, le degré d’hétérozygotie, leur aukon ainsi que la taille du tarse (dont la
valeur de P présente une tendance).
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Tableau Modele final obtenu apreés sélection de modéle gessalescendant,
la variable a expliquer est le chamgnt ou non de territoire apres séparation

Estimateur Erreur standard P
Intercept 26.96 11.66 0.021
Réappariement -25.17 9.01 0.005
Tarse -0.77 0.40 0.057
MLH -9.81 4.89 0.045
Réappariement : MLH 29.57 10.50 0.005

Chez les individus non réappari€s, ceux qui comserieur territoire aprés veuvage ont un
degré d’hétérozygotie plus élévé que ceux qui kelepd (Fig. 16a). Au contraire, chez les
individus réappariés, ceux qui conservent leuittere présentent un degré d’hétérozygotie
plus faible que ceux qui le quittent (Fig. 16a)fiinles individus aux tarses les plus grands
ont plus tendance a rester sur leur territoire. (Eip).

a: Effet de l'interaction MLH * Statut de réappariement b: Effet de la taille du tarse
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Figure 16 Effet sur la conservation ou le changement duttérei chez les veufs de a: l'interaction MLH *
Statut de réappariement, les boites & moustachbieercorrespondent aux individus non réappariéies en
rouge correspondent aux individus réappariéslahaille du tarse
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D — Qualité phénotypique et génétique des partenais

La qualité phénotypique (taille du tarse, de l'ailgasse, condition corporelle) et/ou
génetique (MLH) du second partenaire n’était sigatfivement pas différente de celle du
précédent lors de réappariement (P > 0.05 pourlésu®sts de t de Student appariés et test de
Wilcoxon appariés, Fig. 17). Néanmoins, le secosdepaire tend a présenter une condition
corporelle supérieure a celle du premier (Test $ulglent apparié : t =-1.9647, P = 0.06113,
Fig. 17). En outre, nous avons détecte, apresliegipn d’'une correction de Bonferroni, une
corrélation positive entre le premier et le secpadenaire pour la masse & 0.52, P =
0.008), ainsi gqu'une tendance pour la taille dwsda(p = 0.43, P = 0.03) et l'indice
d’hétérozygotie MLH (¢ = 0.38, P = 0.07), mais ni pour laile @& -0.05, P = 0.79) ou la
condition corporelle &= 0.23, P = 0.26) (Fig. 17). Finalement, les widlis veufs s’étant
réappariés avaient un tarse significativement gtasd (W = 177, P = 0.003) et une condition
corporelle significativement plus faible (W = 483~ 0.006) que les individus n’ayant jamais
été vus réappariés. Aucune différence n'a été gewour la longueur de l'aile, la masse et
I'hétérozygotie (P > 0.20).
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Figure 17 Qualité du premier partenaire en fonction du sedorsld'un réappariement a la suite d'un divorce ou
d'un veuvage. Les données pour la longueur de,llaillongueur du tarse, la masse et la conditiwparelle ont
été centrées et réduites. La ligne rouge en fiéingprésente la droite isométrique. Les poirtigési en-dessous
indiquent les cas ou le premier partenaire est éileure qualité que le second. Les points au-dessliquent

les cas ou le second partenaire est de meillewitéque le premier.
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E — Historique des cas patrticuliers de divorce

Le nombre réduit de cas de divorce observés ne giepas d'entreprendre une analyse
statistique. Toutefois, suivant la publication riteede Perez-Staples et al. (2013), nous
procédons ici a une analyse au cas par cas afitecider pour chacun quelle hypothéese est

mieux a méme de rendre compte du divorce constaté.

Couple 1

La femelle A (GY88613) et le méale A (GY79137) ot observés quatre fois
ensemble sur une période de 30 jours. Sept moés dprderniere observation du couple, la
femelle a été vue avec un male B (GY88532), alaeslg male A a été réobservé seul durant
encore deux ans. A la fois le male et la femellecduple d’origine ont changé de territoire
apres le divorce. Le male B ne présentait pas diarmaBon manifeste de la qualité
phénotypique comparée a celle du male A mise apoant la condition corporelle (aile : -2.5
mm, tarse: -1.05 mm, masse: +4.6 g, conditionpa@le : + 16.2). Les données
d’hétérozygotie pour le male A n’étant pas dispt@sbla comparaison avec le méle B n’est

pas possible pour la qualité génétique.

Couple 2

La femelle A (GY80874) et le male A (GY80873) @ét¢ capturés ensemble, laissant
supposer que les liens du couple ont pu perdurenrseidurée plus longue que les 396 jours
pendant lesquels ils ont été observés trois fasmble. Douze jours avant la date de derniére
observation du couple 2, le méale A a été vu une dwec une femelle B (GY88597). Dans le
mois suivant la derniére observation du coupldemaelle A s’est réappariée avec un méle C
(GY88634). Selon les données dont nous disposessidux individus du couple d’origine ne
semblent pas avoir changé de territoire. Une guissibilité serait que les limites de deux
territoires adjacents aient fluctué donnant aitisipression que le territoire d’origine reste
toujours le méme. La masse de la femelle B étpéseure a celle de la femelle A (+14.5 g)
et dans une moindre mesure sa condition corpoégidement (+8.7). Les variations pour la
taille de l'aile, celle du tarse et le degré d’mér§gotie entre les deux femelles n’étaient pas

marquées (respectivement : -1 mm, +0.3 mm et £0).
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Couple 3

La femelle A (GY80289) a été vue durant 13 jodr$ofs) avec le male A (GY88750).
La derniére observation du couple a été marquéeampaccouplement. Les partenaires ayant
été capturés 2 et 4 ans auparavant avec de norabrebservations suivant les captures, nous
pouvons supposer que le couple s’est formé relatvd peu de temps avant la premiere date
d’observation. Moins de cing mois plus tard, le endls’est réapparié avec une femelle B non
baguée (9 observations en 5 mois jusqu’a la filadderniére mission en 2013, dont une
observation incluant un chant de la part du méla)femelle A a été revue seule également
jusqu’en 2013. Les deux partenaires du couple giioegi ont quitté leur territoire aprés le
divorce. La femelle B étant non baguée, aucune @®rsur sa qualité phénotypique et

génétique n’est disponible.

Couple 4

Le couple 4 a seulement été observé trois foistreis jours. Néanmoins, les deux
individus n’avaient été revus qu’une fois chacurcaurs des onze mois précédents. Il se peut
ainsi que le couple se soit établi avant la datprdmiére observation. Lors du troisieme jour
d’observation, le male A (GY79031) a été vu en cagmpe d’'une femelle B (GY80330), puis
uniquement avec elle les mois suivants. La femall¢GY79184) a été observée seule
pendant un an avant de ne plus étre revue. Le Aast resté sur son territoire aprés le
divorce alors que la femelle A I'a quitté. La fefeeB présente de fagon générale une qualité
inférieure a celle de la femelle A (aile : -8 mmarse : + 0.8 mm, masse : -19.6 g, condition

corporelle : -30.5, hétérozygotie : -0.18).

Couple 5

La femelle A (GY80857) et le male A (GY79412) @ vus trois fois sur trois jours.
Toutefois, la femelle A a été baguée une semainatdes observations. Durant les 10 mois
précédents, période entre la capture du male sad@emiére observation avec la femelle,
celui-ci a été vu 6 fois dont une fois en couplecun individu non bagué et deux fois
agressant d’autres oiseaux. Les partenaires peatrdonc avoir été appariés depuis un temps
plus long que celui observé. Douze jours apresta de derniere observation du couple 5, la

femelle a été vue accompagnée d’'un male B (GY80d&Rgje au divorce, la femelle a quitté
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le territoire qu’elle occupait avec son précédeartgnaire, alors que celui-ci y est resté. Le
male B avait une masse (+11.9 g) ainsi qu’'une d¢mmdicorporelle (+29) supérieures. La
taille de I'aile (-1.5 mm) et du tarse (-1.65 mn8tait pas plus élevées que celles du male A.

Le degré d’hétérozygotie pour le male A n’était pasnu.

Couple 6

La femelle A (GY89437) et le male A (GY80853) @té observés quatre fois durant
78 jours. Trois semaines plus tard, le male a éatééapparié avec un individu non bagué.
Male A et femelle A sont tout deux restés sur tattire durant la période d’observation qui
a suivi le divorce. L’individu ayant remplacé lanfelle A étant non bagué, aucune donnée

phénotypique et génétique n’est connue.

Couple 7

La femelle A (GY89424) et le male A (GY80350) niaté vus que deux fois pendant
cing jours. Néanmoins, la femelle A a été baguée jdurs avant la date de premiére
observation du couple. De son coté, le méale A ataitobservé pendant 21 jours auparavant
(dont une fois en couple avec un individu non baglieexiste donc une probabilité que le
couple se soit maintenu durant plus de cing jdursan plus tard, la femelle A a été observée
avec un individu non bagué accompagné d'un juvédlgte au divorce, le male A et la
femelle A ont quitté le territoire qu’ils occupategnsemble. La femelle A s’étant réappariée

avec un individu non bagué, les données phénotgpigtigénétiques ne sont pas disponibles.

Couple 8

Les individus ont été bagués une semaine avaelaiere observation du couple, les
liens étaient par conséquent tres probablemenli®tipuis une durée plus longue que celle
indiquée par nos données (2 observations sur unadpéde 27 jours). Trois ans plus tard, la
femelle A (GY79180) a été notée en présence d'divithu non bagué a la recherche de
matériel pour la construction d’'un nid. Entre cesbxdmoments, la femelle n’avait été revue
que trois fois et le méale A (GY79175) sept foisirfpipalement I'année de I'observation du
couple). Un an apres le réappariement de la fepdellmale a été vu une derniére fois. Celui-

ci était toujours a proximité de son ancien teimit@lors que la femelle avait migré vers un
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nouveau territoire. De nouveau, les données coanefindividu avec lequel la femelle s’est

réappariée ne sont pas disponibles.

Couple 9

(Historigue complet de veuvages et divorce du rdatzit dans la partie « Informations additionelesui suit)

La femelle A (GY88646) a été capturée avec le nAalgsY80881) alors qu’il était
déja bagué. Deux semaines auparavant, le male éteaitu deux fois avec un individu non
bagué, vraisemblablement la femelle A. La duréebstovation de ce couple était de 312
jours (6 fois). Le mois suivant la date de derniébservation du couple, le méle A a été
observé avec une femelle B (GY88582, cojides). Ce réappariement dura un an avant la
disparition de la femelle B. Huit mois aprés lard@re date d’observation du cou@bis le
male A a été revu avec la femelle A et ce, duramg mois. Au cours de toute cette période,
les deux partenaires du couple 9 semblent étrésrasstr le méme territoire. Enfin, la qualité
de la femelle B n’est pas apparue comme étant mupéra celle de la femelle A (aile : -8.5

mm, tarse : -0.8 mm, masse : -6.3 g, condition@aife : +5.4 , hétérozygotie : - 0.1).

Informations additionnelles sur les divorces etwages

De facon descriptive, seul un individu (une femekur les neufs ayant subi un
divorce a été vu réapparié et ce, un mois apregdaration du couple initial. Quatre individus
ont été vus réapparriés deux fois suite a des cigoet/ou veuvages (apres 4 a 11 mois, a
I'exception d’'un réappariemment qui a eu lieu a@a®s), un individu trois fois (apres 8 a 12
mois) et un dernier quatre fois (apres 2 a 6 madis).male veuf (GY80881, individu du
couple 9 divorcé précédemment décrit) d'une fem@B&80884) s’'était réapparié a une
femelle (GY88646) dont il a divorcé 11 mois plusdtpour une femelle (GY88582). A la
disparition de cette derniére, le male se réap@asrez la femelle (GY88646) au bout de 10

mois.
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IV — Discussion

A — Durée des couples et monogamie a long terme

Les résultats issus du suivi des couples de mutpaillation sur une période étendue
soutiennent l'idée que la tourterelle a queue eareSt une espece dont le régime
d’appariement correspond a une monogamie socialegaterme. Les individus forment ainsi
des couples pendant des durées variables, mamequent perdurer sur plusieurs années. Les
couples de notre étude ont été pour la plupartreésedurant moins de 200 jours. Il est a
noter cependant que les durées utilisées dansmabgsas correspondent uniguement a des
observations sporadiques faites sur le terrairtraiomes a la fois par le caractere aléatoire des
rencontres des expérimentateurs avec les oisegquer é fait d’'une présence discontinue de
I'équipe de recherche sur I'année (monitoring fait printemps et a I'automne). De plus,
I'historique des individus est inconnu avant leuspttire. Les durées indiquées ne
correspondent donc pas aux durées effectives eles dies couples et il se peut que celles-ci
soient dans certains cas beaucoup plus longuetegukirées d’observations. Ceci peut étre
confirmé par le fait que le nombre d’observatioas gpuple était corrélé positivement avec la
durée des liens observés, associé a la préponédlasaouples n'ayant été vu que deux fois.
Par conséquent, les couples ayant été vus peu ideefo raison, par exemple, d’'une
accessibilité difficile a leur territoire (végétati et/ou construction diminuant le champ de
visibilité, territoire en retrait par rapport auies ou les expérimentateurs pouvaient se
déplacer,...), ont pu avoir une plus faible prob&bitie recapture visuelle. De fagon similaire,
les individus dont le territoire se situait préslew de vie des observateurs présentaient une

probabilité plus forte d’étre notés régulieremdrgie une longue période.

B — Taux de divorce

La rupture des liens du couple était en majorit@vpquée par la mort d’'un des
partenaires. Selon la méta-analyse de Jeschkeki#ibK{@008), le taux de divorce dans notre
population (11.54% en moyenne) se situait justéspr premier tiers du nombre d’especes
pour lesquels le taux de divorce était connu: && dspéces répertoriées, 77 présentaient un
taux inférieur a celui de notre espece. Dans c#tide, trois ordres étaient clairement sur-
représentés ;. les Anseriformes (24 especes), leonfiiformes (80 espéces) et les

Passeriformes (36 espéces) ; pour lesquels regpmeit 18, 35 et 12 espéces avaient un
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taux de divorce inférieur a celui de notre analyss autres ordres n’étaient représentés que
par une a quatre espéeces. Cette disparité daneptésentation des ordres aviaires est
susceptible d’'induire un biais dans la distributtles taux de divorces chez les oiseaux. Il est
ainsi délicat de déterminer si notre espece présemtaux de divorce qui s’approche de ceux
paraissant les plus répandus, d’autant plus quaréales Colombiformes auquel notre espéce
appartient n'est représenté que par le Pigeon daynesColumba livig avec un taux de
divorce de 0%. Par ailleur§, livia n’apparait pas étre le meilleur modéle biologidigtude
pour représnter des especes sauvages au sein oeligetle part sa grande adaptabilité aux
milieux trés anthropisés, d’autant plus que I'étueleseignant du taux de divorce chez cette
espece a été conduite avec des individus résidartes quais de Manchester au Royaume-
Uni et non sur des individus vivant en milieu naty(Murton et al. 1974). Ce taux peu éleve
pourrait étre la résultante de plusieurs factewnrsatéristiques de I'écologie de l'espéece
connus pour influer sur la fidélité au partenaire.

Rivera-Milan et Vazquez (2000) ont estimé le taugyem de survie annuel de la
population de tourterelle a queue carrée de Puido-a 77%. Des analyses préliminaires
basées sur une méthode de capture-marquage-recagaturotre population ont montré un
taux de survie fluctuant autour de 74% (cf. chapi@). Chez les espéces fortement
territoriales dont fait parti. aurita un taux de survie élevé chez les adultes estos@p@ire
lié a une rotation faible des territoires pouvattireindre les opportunités de changement de
territoire et de partenaire (Morton et al. 2000). &utre, la présence de nombreux individus
qui seraient devenus célibataires suite a la meredr partenaire diminue avec le taux de
mortalité, et avec elle la possibilité de divoretrde se réapparier avec un partenaire de
meilleure qualité (Jeschke et Kokko 2008). La bdeselonnées de Jeschke et Kokko (2008)
nous indique que pour un taux de survie compriseeeBb% et 75% (15 especes), le taux de
divorce fluctue dans I'ensemble entre 0% et 68.48caune moyenne a 24.5% (S.D. +
22.4%), les taux de mortalité les plus forts neegpondant pas forcément avec les taux de
divorce les plus faibles. Si I'on trace une droite régression linéaire basée sur ces 15
especes, un taux de survie de 70% devrait corrdspa@nun taux de divorce de 24.8 %. Le
taux de divorce de la population de Holetown agpa@nc comme étant relativement faible
au regard du taux attendu selon le taux de suxde.résultats concorderaient avec la relation
qui a été mise en évidence plusieurs fois entréaddes liens du couple et taux de divorce :
les espéces qui présentent des liens continus ayatdux plus faible que les espéces aux
individus appariés durant un temps limité (Rowl&33, Ens et al. 1996, Jeschke et Kokko
2008). De nouveau, en utilisant les données dékest Kokko (2008), nous obtenons que le
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taux de divorce moyen chez les couples a liensrumest de 8.6% (s.d. £ 9.4%) alors que
celui des couples a liens dont la durée est linggdaede 32.5% (s.d. £ 30.3%). La solidité des
liens entre partenaires, leur coordination et fFoximité influencent également la probabilité
de désertion des individus. Chez la tourterellau@ug carrée, les partenaires partagent a la
fois la défense territoriale (Quinard et Cézillyl2), la vigilance anti-prédateur (Cézilly et
Keddar 2012), la construction du nid (Wiley 199aggitre 5) et les soins aux jeunes (Wiley
1991, chapitre 5), les males étant trés impliqusaes derniers (Wiley 1991, chapitre 5). Il
a eté démontré que la nécessité d’un fort investisat paternel était communément associee
a un faible niveau de paternité hors couple (Ghiféit al. 2002). Il est également apparu que
ce taux de paternité hors-couple était positivencentélé a la latitude du lieu d’habitat des
oiseaux, les espéces tropicales manifestant unplasxtaible (Spottiswoode et Mgller 2004).
Au regard de ces liens, nous pouvons supposeZqagrita est peu sujette a la paternité
hors-couple. Considérant que le taux de pateroits-bouple varie avec et dans le méme sens
qgue le taux de divorce (Cézilly et Nager 1995),degnier évalué pour notre population
semble cohérent avec les différentes théoriesseitadés développés dans la littérature. De
plus, les partenaires sont tres souvent vus phaetiement proches l'un de lautre
(observations personnelles) et, lors de la défetesatoriale, tous les intrus sont
systématiquement chassés que ce soit par le maéefemelle (Quinard et Cézilly 2012), ce
qui diminue drastiquement la possibilité pour laggnaires de s’engager dans une copulation
hors couple ou d’attirer un potentiel nouveau perite a rejoindre apres divorce. Par ailleurs,
nos résultats confirment la méta-analyse conduite Kraaijeveld (2003) et reprise par
Jeschke et Kokko (2008) mettant en évidence qdedeé d’ornementation mutuelle chez les
partenaires des deux sexes des especes monomeétpherrélé au taux de divorce. Nous
avons précedemment démontré dans le chapitre & Jajfois les méles et les femelles chez la
tourterelle & queue carrée étaient dotés de tadbdescentes roses/violettes sur les cotés du
cou et dont les paramétres de coloration étaieatitgtivement équivalents. Kraaijeveld
(2003) a calculé un score d’ornementation globati@nt de 0 a 7) en additionnant les scores
de trois types d’ornements : la longueur des pluamesmalement grandes (score de 0, 1 ou 2
suivant I'absence ou la longueur des plumes),olaration des parties nues du corps (score
de 0, 1 ou 2 suivant I'intensité de la coloratien)es taches colorées du plumage ( score de
0: absence, 1: 0 a 10% de la coloration du plen2g 10 a 50% de la coloration du
plumage, 3: plus de 50% de la coloration du plusha§elon cette grille d’évaluatiod,
aurita ne devrait obtenir qu’'un score global de 1 (comesiant aux taches iridescentes

recouvrant moins de 10% du plumage total) et dasgnter un faible taux de divorce
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comme démontré par nos analyses. Enfin, le taukwece n’était pas biaisé en faveur d’'un
sexe, autant de méles que de femelles avaierd unitidivorce, confirmant que le choix du
partenaire chez cette espece ne se fait pas de teglatérale mais que les deux sexes sont
aussi sélectifs I'un que l'autre tel qu’attendu zhes especes monogames manifestant des

soins biparentaux (Andersson 1994).

C — Mécanismes du changement de partenaire chez l@sdividus divorcés :

analyse des cas relevés

L’examen approfondi des cas de divorce afin d'ertemdéiner les causes et
conséquences est un exercice peu aisé dans natte 0 a un manque d’informations
précises tant sur I'historique détaillé et la dudés couples que sur la qualité d’'un nombre
non négligeable d'individus impliqués, ou encore Isusucces reproducteur avant et aprés
divorce. Le faible nombre de cas répertoriés estle@égent un frein a une bonne
compréhension du phénomene. Néanmoins, il est lpesdiavancer les hypothéses qui
semblent les plus probables et d’en exclure carta@tvec une quasi-certitude.

Tout d’abord, nous pouvons évacuer a la fois I'tlgpee des chaises musicales et
I'hypothese de la perte accidentelle. La théoris dbaises musicales s’applique plus
spécifiguement a des especes migratrices devaouvetr un territoire entre chaque saison de
reproduction (Dhondt et Adriaensen 1994, Choudh@95) alors que la tourterelle a queue
carrée maintient son territoire de fagon permanemieau long de I'année. La théorie de la
perte accidentelle concerne également des oise@rateurs ou potentiellement sujets a des
perturbations importantes de leur milieu de viangplique une nécessité de se réapparier
rapidement (Owen et al. 1988, Choudhury 1995).drexcipales perturbations auxquelles les
oiseaux de notre population peuvent étre amenasré face sont principalement d’origine
anthropique telles que des travaux, constructiandes variations de la qualité du territoire
(les villas et appartement étant surtout occupésdpa touristes, les jardins peuvent étre
laissés sans entretien pendant un certain tempk efuantité de nourriture déposée
intentionnellement ou non est amenée a fluctuesy. ihdividus de notre population, une fois
établis, s’éloignent tres peu de leur territoireestent frequemment I'un prés de l'autre au
cours de la journée. Il y a donc peu de probabiiif@in oiseau reste longtemps sans son
partenaire si celui-ci est encore en vie, mémeasnde perturbations. En outre, 'espéce étant
longévive et a reproduction continue, les indivigigsse trouvent pas dans l'urgence de se

réapparier le plus vite possible, d’autant plusilgjgont capables de maintenir leur territoire
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seul au moins sur le court terme (Quinard et GéZIM12). Ce raisonnement pourrait
cependant étre nuanceé si la fidélité au parterchiez la Tourterelle & queue carrée tenait plus
d’un effet secondaire d’'une fidélité au site (Clgz#t al. 2000). Dans ce cas, une perturbation
suffisamment importante du milieu pour en chassserresidents appariés devrait aboutir
guasi-systématiquement a la séparation des padsn@iurant les six années de suivi de la
population nous n'avons détecté que trois cas derck suite auxquels les deux partenaires
ont quitté le territoire. Les perturbations di acxivités touristiques et aux constructions sont
somme toute régulieres. Si le bouleversement ingait celles-ci était assez éleve, les
désertions de territoires par les deux partendigées aux cas de divorce devraient étre plus
nombreuses. Lors de 'automne 2010, la Barbadwtitthée par le cyclone tropical Tomas de
catégorie 1, laissant a Holetown des toitures hées, des zones inondées, de nombreux
arbres déracinés et des branches abattues. Magmédue des dégats occasionnés, le taux de
divorce entre 2010 et 2011 apparait comme l'unplieés bas des taux annuels estimés entre
2007 et 2013. Pour finir sur ce point, il a étéedé dans notre population quelques cas de
couples changeant de territoire, indiquant queddiidus ne sont pas seulement fidéles a
leur site de reproduction mais qu’ils peuvent asasire leur partenaire sur d’autres sites. La
coopération obligatoire entre male et femelle tigda construction du nid, I'incubation et les
soins aux jeunes cheZ. aurita rend I'hypothése du changement rapide du partenair
également peu probable. Le méle devrait changguatienaire apres sa fécondation et la
laisser élever les poussins seule avant d’allgpsiaer avec une nouvelle (Birkhead et Moller
1992, Choudhury 1995), alors que les femelles simcbpables d’assumer cette tache sans
I'aide de leur partenaire.

Au regard de nos connaissances sur la biologiea dedroduction de I'espece et la
forte coordination qui existe entre les partenaif@sley 1991, Ceézilly et Keddar 2012,
Quinard et Cézilly 2012), I'hypothése d’incompditBi est une explication plausible a
I'occurrence de certains divorces chez la toureral queue carrée. Elle suppose que la
séparation se fasse assez t6t aprés la format®rcaiples et que la qualité intrinseque du
second partenaire ne soit pas obligatoirement eveédl que celle du premier (Coulson 1972,
Rowley 1983, Choudhury 1995). Les couples 1, 35,46 et 7 ont été vus peu de temps
ensemble bien que I'on puisse supposer que la ddi@etive de leur lien soit plus longue que
celle observée. De plus, pour les données confriesuveau partenaire ne paraissait pas de
meilleure qualité que l'ancien. Bien que la duréss diens semble étre un présupposeé
fondamental dans I'énoncé de I'hypothése d’incorbp@é, nous pouvons cependant nous

guestionner quant a la possibilité que cette dprésse étre plus étendue chez les especes
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tropicales qui peuvent se reproduire plusieurs timig au long de I'année. En effet, divorcer
aprés un seul échec de reproduction peut représgmteertain colt si la coordination entre
les partenaires ne nécessite qu’'un ajustement ®0G8ez les espéces ne se reproduisant que
durant quelques semaines, il serait certainemestnEqué en termes de succes reproducteur
de tenter une seconde couvée, alors que les espemmmoduction multiple et continue
pourraient se permettre de prendre un peu plusrdpg et contréler la non-viabilité réelle de
leur couple. Une derniére condition a I'hypothésmcompatibilité serait que les deux
partenaires du couple initial pourraient bénéfiderdivorce, ce qui ne s’applique pas aux cas
précités pour lesquels aucun des individus ayaht leudivorce ne s’est réapparié. Cette
derniére constatation concorderait mieux soit aVbagpothese d'erreur de choix du
partenaire, qui reprend certaines conditions dgpbthése d’incompatibilité mais avec un
seul individu initiateur du divorce (Johnston etdey 1987, Choudhury 1995) soit avec
I'hnypothése de la meilleure option (Davies 1989s Ehal. 1993, Choudhury 1995). Celle-ci
est néanmoins difficile a vérifier dans notre étpdésque pour quatre réappariements, nous
ne disposons pas des données morphologiques diqu&sédes nouveaux partenaires qui
étaient non bagués et que pour trois autres legeaox partenaires se sont révélés de qualité
relativement inférieure aux anciens. Seulement pesr couples 2 et 5, les nouveaux
partenaires étaient de qualité supérieure. Une guédiction de I'hnypothése de la meilleure
option stipule que lindividu initiateur du divordeouverait son nouveau partenaire avant de
quitter I'ancien. Ceci est vérifié chez les coupest 4 dont les individus initiateurs ont été
vus sur leur territoire a la fois avec leur nouvpattenaire et avec I'ancien durant une courte
période. Ces observations sont aussi conciliabkec d’hypothése du divorce forcé
(Choudhury 1995, Taborsky et Taborsky 1999). Lesveaux partenaires de ces deux
couples (et de certains autres dont le moment edaatlivorce n’est pas connu) ont pu
s’introduire sur leur territoire et évincer lesividus de méme sexe, d’autant que la masse et
la condition corporelle de la femelle ayant remglaelle du couple 2 étaient supérieures a
I'ancienne. La nouvelle partenaire était donc pidéiement dominante sur I'ancienne. Un
cas particuliers concerne le couple 9 dont la cdusdivorce est délicate a supposer. Le méle
de ce couple a changé de partenaire alors quiil tsté avec I'ancienne durant plusieurs
mois et que sa nouvelle femelle était de qualitgtixement inférieure. De plus, a la mort de
cette nouvelle femelle, il s'est réapparié aveadianne, de nouveau durant plusieurs mois
jusqu’a la disparition de cette derniere. Le secarappariement avec la femelle victime du
divorce exclut les hypothéses d’incompatibilité¢ @®erreur de choix du partenaire.

L’hypothése de la meilleure option ne semble paspios adaptée compte tenu de I'absence
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de qualité plus élevée chez la nouvelle femellenBjue cette observation puisse étre aussi
une objection a I'hypothese de divorce forcé, npaavons présumer que si la nouvelle
femelle ne dominait pas I'ancienne d’'un point dee vimorphologique ou génétique, sa
supériorité pouvait venir d’'une motivation et d'urgressivité accrue. Il est possible
également que l'ancienne femelle se soit trouvéeosition vulnérable face a la nouvelle du
fait d'une blessure qui l'aurait temporairement ivge et ce, méme si le male n'aurait pas
forcément pris l'initiative du divorce (en effelt,ai déja été vu des couples restant ensemble
durant plusieurs mois sans qu’il n’y ait divorceral qu'un des deux partenaires avait été

amputé d’'une patte suite a une infection).

D — Effets de la perte du partenaire

La rupture des liens du couple peut avoir des émqnesnces variées selon qu’elle soit
"choisie" lorsqu’un individu initie un divorce, ogu’elle soit "subie" lorsqu’il est victime
d’un divorce ou d’un veuvage. Ainsi les individusbsssant la perte d’un partenaire peuvent
voir leur aptitude phénotypique diminuer méme lafis| parviennent a se réapparier par la
suite : si le nouveau partenaire est de qualitériefire au précédent ou si le succes
reproducteur est lié a la durée des liens du cowple de Pol et al. 2006). Chez la Tourterelle
a queue carrée, les individus victimes de divoreatrouvent quasiment jamais de partenaire
(huit cas sur neuf), ou du moins pas a moyen teraha;s que les males et les femelles veufs
se réapparient respectivement dans 58 et 50% dekeaéme phénomeéne se rencontre chez
les Grand labbes malesstércorarius skup (Catry et al. 1997). Les auteurs ont émis
I'hypothese que les individus désertés devaierg @g qualité meédiocre au vu de leur
probabilité nettement moindre de se réapparier emégpaux veufs (Catry et al. 1997).
Compte tenu du peu de cas de divorce que nous axrasts, une analyse de la qualité des
individus victimes de divorces s’est révélée imgues Néanmoins, la confrontation des
caractéristiques phénotypiques des veufs réapparaescelles des veufs non réappariés a mis
en évidence, au travers de la longueur du tarse,taifle plus élevée chez les premiers
indiquant une meilleure qualité des individus réapms. De méme, les individus veufs
(réappariés ou non) qui avaient gardé leur terata’'origine étaient plus grands ce qui
pourrait indiquer une meilleure aptitude au com{Baeitburg 1987, Lindstrom 1988, Jonart
et al. 2007). Les veufs réappariés sont égalemgparas de facon inattendue avec une
condition corporelle inférieure aux individus naFappariés. Lors d’interactions agressives

sur des sites d’alimentation, les Jacarinis noigdem{/olatinia jacaring qui remportent le
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combat ont une condition corporelle plus faibleuattaux d’agressivité plus fort que les
perdants (Santos et al. 2009). Une explication @d@aserait que les individus les plus légers
auraient une agilité accrue leur permettant de t@ainune fréquence d’actes agressifs et de
chasses aériennes élevée lors d’'interactions dgpras (Santos et al. 2009). Lors de la
défense territoriale, males et femelles de notpg@s réagissent a chaque intrusion par des
actes agressifs incluant des chasses aériennesign escalader jusqu’a de violents coups
d’aile sur leur opposant (Quinard et Cézilly 20t@yuérant tres probablement une agilité
particuliere. Ceci démontrerait de nouveau quevkads ayant réussi a attirer un nouveau
partenaire possedent une aptitude au combat phedoggpée. Si ces individus présentent de
surcroit une activité plus intense non seulemens dia défense du territoire mais aussi dans
les autres comportements, cela induirait une autatien de la dépense d’énergie qui se
répercuterait sur la condition corporelle (Brya®88). Chez les veufs non réappariés, les
oiseaux ayant conservé le territoire qu’ils occaptien couple étaient globalement plus
hétérozygotes que ceux I'ayant perdu. Ces dern@raées, des études sur différents taxa ont
prouvé que le degré d’hétérozygotie pouvait aves dffets directs (Valimaki et al. 2007) ou
indirects (Hoglund et al. 2002, Tiira et al. 20Q&utenant-Gosselin et Bernatchez 2006) sur
la capacité compétitive et la territorialité. Sexda al. (2004) ont trouvé que I'hétérozygotie
était le meilleur prédicateur de la qualité duiteine chez un oiseau vivant en groupe
(Monias benschi Ceci pourrait étre expliqué par le fait que té&rézygotie est souvent liée a
une augmentation de I'efficacité métabolique (MitttR93), la stabilité développementale et
la résistance aux maladies (Aparicio et al. 200&} facteurs permettant probablement aux
individus hétérozygotes de pouvoir supporter lesitxod’'une défense territoriale plus
performante avec plus de facilité que leurs conggnbomozygotes. Curieusement de prime
abord, nous avons obtenu le phénomene inverselebazufs réappariés, les individus les
plus hétérozygotes quittant leur territoire etriesins hétérozygotes le conservant. Il se peut
gue le méme effet du degré d’hétérozygotie sumzacité compétitive ait alors permis aux
oiseaux en couple d’acquérir un meilleur territajtee celui qu'ils occupaient précédemment.
Dans le chapitre 3, nous avons vu que la taill¢adle des tourterelles males était corrélée
positivement au degré d’hétérozygotie des femellesein des couples et que les femelles
appariées avaient tendance a présenter un degetbhygotie plus élevé que les femelles
célibataires. Déterminer le signal qui permet andiviidus d’évaluer I'hétérozygotie de leurs
congéneéres est une question délicate. Nous posrsopposer que si ces résultats découlent
d’'un choix effectif de la part des males, ceux-eragent capables d’estimer la qualité

génétique des femelles au travers de leur capeaitgpétitive et leur aptitude a défendre un
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territoire. L’analyse de l'impact du veuvage a méngu’aprés la disparition de leur
partenaire, certains individus, aussi bien males fgmelles, étaient capables de maintenir
leur territoire tout en restant célibataires. Degéeiences de retrait ont par le passé démontré
que les individus de certaines espéces monogamesipat défendre seuls un territoire
(Levin 1996, Kokita et Nakazono 1999, Morley et $she 2002, Whiteman et C6té 2003).
Néanmoins, il apparait que seuls les individusa®b qualité phénotypique et/ou génétique
y parviennent. Les veufs non réappariés ne conserpas leur territoire auraient
vraisemblablement besoin du soutien d’'un partergote le défendre efficacement. Qui plus
est, les males réappariés ont plus tendance argendeur territoire que les femelles qui
peuvent indifféremment rester ou partir. Ceci paiirétre di au fait que la qualité du
territoire serait un des critéres ciblé par lesdibes lors du choix de leur partenaire. Ainsi, les
males veufs tenteraient de conserver leur tereitafim d’attirer de nouvelles femelles. Si les
males et leur territoire sont d'assez bonne quali® se réapparieront suffisamment
rapidement pour obtenir le soutien de la femelis tte la défense territoriale et maintenir ce
territoire plus facilement. Parallelement, si leriteire d’origine de la femelle était déja de
qualité supérieure, elle pourrait préférer le meintet chercher a se réapparier avec un male
flotteur ou ayant perdu son territoire (Andreu ertia 2006). En définitive, lorsque les veufs
parviennent a se réapparier, la qualité phénotgpaugénétique de leur nouveau partenaire
est généralement équivalente a celle de I'ancienampart pour la condition corporelle qui
s’est révélée accrue chez le second partenaireedPaéquent, I'aptitude phénotypique de ces
veufs ne sera pas négativement impactée par aufagbire peut-étre améliorée si le succes
reproducteur ne dépend pas de la durée des liensuhle. Ce pattern de similarité entre la
qualité des difféerents partenaires d'un méme oisgmut également fournir des
renseignements quant au mécanisme de choix dunpagechez cette espéce. Les individus
(notamment ceux qui ne sont pas les meilleurs ctitapes) ne semblent pas s’apparier avec
le partenaire présentant la meilleure qualité pdssiau sein de la population, mais
probablement, avec le partenaire qui aura une tguatbche de la leur. Ce partenaire sera
alors plus facile a défendre et a retenir facesaadenpétiteurs de qualité inférieure ou égale,
alors que les compétiteurs de qualité supérieursenant pas intéressés a se I'approprier et
préfereront de meilleurs individus (Fawcett et Jtbne 2003). Ceci appuie le résultat obtenu
au chapitre 3 qui montrait une corrélation positwre la taille de I'aile des males et le degré

d’hétérozygotie des femelles au sein des couples.
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V — Conclusion

Malgré le manque d’information inhérent a notre moée d’étude, I'examen des
données que nous avons pu extraire des six anedeydage et de monitoring effectuées sur
les populations de Sunset Crest et de Folkestong aermis d’éclaircir les caractéristiques
du régime d’'appariement et des liens entre lesepaites chez une espéce tropicale a la
reproduction pérenne et maintenant un territoitgéetd’année, encore peu documentées dans
la littérature. Nous avons notamment pu mettre \ddeé@ce qu’elle confirmait plusieurs
prédictions des théories concernant la monogamieng-terme et les mécanismes du
phénomeéne de divorce dans ce contexte particuNganmoins, le suivi sur le long terme de
populations animales est un procédé bien impagstait pouvoir déterminer avec précision et
sans ambiguité les tenants et les aboutissantssytemes d’appariements. Comme le
préconisait déja Choudhury (1995), la rechercheaietendre a développer des protocoles
expérimentaux afin de mieux cerner l'influence deeds facteurs sur l'occurrence et les
conséquences des divorces ainsi que de la perfrdenaire. La mise en place de telles
manipulations expérimentales est cependant tresatoi@ sur le terrain et particulierement
complexe, notamment pour obtenir une taille d’étllan suffisante. Suivant nos données,
nous avons pu observer chaque année une moyenmmédrdireune trentaine de couples. Si
nous souhaiterions mettre en place une expériemeetrhit du partenaire, nous ne pourrions
sur une année étudier I'impact de la perte du pame que sur 15 males et 15 femelles au
maximum. Qui plus est, re-capturer un individu @égeut étre assez difficile, limitant
encore la taille d’échantillon. En définitive, cesmplications s’ajoutent a des considérations
éthiques quant au fait de devoir rompre les liens drand nombre de couple au sein d’'une

méme population et de I'impact démographique digype d'intervention sur cette population.
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Partie 1

Analyse des ROles des Sexes sur le Suivi
Populationnel de Sunset Crest et Folkestone
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| — Introduction

La sélection sexuelle et les régimes d’appariersent étroitement liés aux roles des
sexes chez une espece donnée (Andersson 1994)s alkemelles peuvent différer ou
converger dans leur investissement dans la rechedam partenaire, le fait d'entrer en
compétition avec les individus de méme sexe potembun partenaire de sexe opposé, la
part pris dans I'élevage de la progéniture, lardsefeal'un territoire commun,... Ainsi, chez les
especes polygynes, les roles des sexes sont hauiitdivergents : les femelles choisissent les
males, ceux-ci pouvant défendre un territoire ahtten compétition pour la fertilisation des
femelles alors que ces dernieres construisent deehis’occupent seules de leurs jeunes
(Trivers 1972, Emlen et Oring 1977, Andersson 19%) revanche, chez les especes
socialement monogames, les inégalités de roles emdies et femelles tendent a se réduire :
les males apparaissent aussi sélectifs que lesliésmgui entrent donc de leur c6té en
compétition pour I'acces aux males, elles peuvaet @menées a participer a la défense d’'un
territoire alors que leur partenaire s'implique slés soins aux jeunes (Trivers 1972, Emlen
et Oring 1977, Andersson 1994, Mathews 2002).

Bien gu'il existe une certaine variabilité au rdavedes réles joués par chague sexe
chez les espéces tropicales, ceux-ci sont malgrépios semblables que chez les oiseaux
vivant en milieu tempéré, aussi bien chez les paas& (Greenberg et Gradwhol 1983) que
chez les canards (McKinney 1985). Les canards atd@grs des zones tempérées sont
caractérisés par de fréquentes copulations honggleode courtes saisons de reproductions,
des liens du couple saisonniers et lI'absence des qmternels (McKinney et al. 1983,
McKinney 1985). Au contraire, les liens du coupéss @¢anards tropicaux durent toute I'année,
les saisons de reproductions sont prolongées enddss de la majorité des especes assurent
des soins aux jeunes (McKinney 1985, Williams eKiMioey 1996, Johnson et al. 1999). Peu
d’informations sont disponibles sur le choix dutpaaire et le rOle des sexes chez les autres
especes tropicales. Chez la plupart d’entre dissliens du couple durent toute I'année, ce
qui suggere que I'évaluation de la qualité du penite puisse se produire de fagon continue.
La question est alors de savoir sur quels signaukasent les individus pour évaluer leur
partenaire : phénotypiques et/ou comportementauk¥estissement du partenaire dans
I'élevage des jeunes (Smith 1977, Gross 2005)olesteuction du nid (Gill et Stutchbury
2005) ou I'aptitude au combat lors de la défensdedttoire (Renison et al. 2002) pourrait

étre déterminant pour le succes reproducteurratiatien du couple sur le long terme.
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Nous avons découvert dans les précédents chagiteeke choix du partenaire chez la
Tourterelle a queue carrée était susceptible ddeempaur la coloration du plumage,
I'hétérozygotie globale et la taille corporelle. Batre, les liens entre les partenaires se
maintiennent tout au long de l'année, voire sursiglurs années et les divorces sont peu
communs. Nous proposons a présent d’explorer les des sexes et de tester si chez cette
espece le pattern observé suit la distribution aggée des taches, typique des oiseaux
socialement monogames des latitudes tropicales.e#te cfin, nous avons analysé les
observations récoltées au cours du suivi de nodrgulption de I'lle de la Barbade qui
concernaient le chant, la construction du nid,sesis aux jeunes et la défense territoriale.
Nous nous sommes également penchés sur les vasiateoces activités au cours du temps,
notamment afin de confirmer le pic d’activité d@naduction renseigné dans divers guides
ornithologiques. Suite a cet examen, nous présmrgefarticle publié au sujet d'une
expérience menée sur le terrain qui a consistétartBimplication de chacun des partenaires
au sein des couples lors de la défense territorizdei au travers d’'une stimulation des

intrusions en utilisant une quantité importantenderriture déposée au centre du territoire.

Il — Matériel et Méthodes

A — Rappel général sur I'étude

A l'instar des chapitres Il et IV, les donnéeplaitées dans cette étude sont issues du
baguage et du suivi qui ont été réalisés entre 20@D13 sur les populations de Tourterelle a
queue carrée de deux sites localisés pres deldadkoletown : Sunset Crest et Folkestone.
Pour mémoire, lors des monitorings, chaque oisemud était noté ainsi que les activités
particuliéres auxquelles il pouvait s’adonner &t ilgeractions qu’il pouvait avoir avec ses
congénéres, que ceux-ci aient été bagués ou nosexage a été réalisé a posteriori en

laboratoire via une technique moléculaire (voir @tra Il pour une description détaillée).
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B — Criteres de définition des comportements et ieractions

Nous avons ainsi pu extraire de notre base de dsntohtes les observations des
individus ayant été vus en train de chanter, d'iémgiqués dans la construction d’un nid, de
s’occuper de leurs jeunes et de se battre.

Un individu était caractérisé comme chanteur

moment de I'observation lorsque celui-ci était
émettant une vocalisation basse décrite co
un «Coo0-00 Co00-00 Co0-09 lugubre (Wiley
1991, Bond 1993). Lors de leur chant, |
oiseaux prenaient une posture particuliere oc
cou était cambré vers le bas, la téte rentrée
les épaules et ou a chaque note, la gorge
gonflait (Wiley 1991, Fig.18). lls émettaient Cerigure 18 Tourterelle & queue carrée chantant
chant au sol ou perchés dans les arbres, sur {Btographie de F. Cézilly)

toits des batiments et les fils électriques. llaya@ient alors étre seuls ou accompagnés de leur
partenaire.

Nos données sur la construction des nids ne coewemue les individus ayant été vus
cherchant ou transportant du matériel de constmid¢él que des brindilles (au sol ou en vol,
Fig. 19a). Les nids se trouvant généralement cdehdisdans les palmiers, il est trés difficile
d’'une part de les localiser et d’autre part de llid® combinaisons des individus bagués ainsi

que de voir précisément ce gu’ils font par mangeeisibilité (Fig. 19b).

ARKIve

wwww . arkive.

Figure 19 Tourterelle a queue carrée a : transportant démahtie construction pour un nid (photographie
de G. Archilla), b : au nid avec un poussin (phoapgie de F. Cézilly)
135



Roles des sexes

Pour les méme raisons qui nous ont contraints dabgsention de données completes

concernant la construction des nids, nos obsenatjortant sur les soins aux jeunes
n'impliqguent que des juvéniles qui ont quitté lel @t qui ont été vus en présence d’'un ou
deux parents au sol ou perchés hors des palmigys2@a). Les liens parents-jeunes étaient
déterminés lorsqu'un ou plusieurs juvéniles magsttaiu se nourrissaient en compagnie d'un
ou deux adultes, maintenant une proximité rédwtes gjue I'adulte ne le ou les chasse. Un
adulte pouvait également étre vu en train de noumi juvénile (Fig. 20b). Pour chaque

observation, ont été relevés le nombre de juvérdiesi que le nombre de parents les

accompagnant et I'identité de chaque adulte etgeun

Figure 20 Juvénile et son parent a: jeune suivant son pgphiatographie de F. Cézilly), b: parent nourrissant
son jeune (photographie de F. Cézilly)

Enfin, les interactions agressives étaient défitbesqu’un individu en chassait un autre au
travers de divers actes agonistiques tels queltages et des poursuites aériennes ou au sol
(Fig. 21a), des menaces de l'aile (Fig. 21b) ouviddents coups d’aile administrés a
'opposant (pour une description détaillée des camepnents agressifs voir l'article publié
gui suit dans ce méme chapitre, Quinard et Cé2¥2). Lorsque I'observateur assistait a
I'intégralité de linteraction, I'identité de l'ingidu agresseur et celle de l'individu agressé
était notée. Toutefois, I'observateur pouvait arien cours de combat et donc ne pas savoir
le r6le de chaque opposant. Ces interactions dntdbjet d’'un code a part dans notre base

de données.
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Figure 21 Comportements agonistiques chez la Tourterelle éuegjcarrée a: fin d'une poursuite aérienne
(photographie de A. Quinard), b: menace de I'gilof{ographie de A. Quinard)
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C — Analyses statistiques

Pour chaque comportement et interaction décritkessus (chant, construction du nid,
S0ins aux jeunes et interactions agonistiques)ptabre d’'observations totales a été calculé,
puis le nombre d’individus différents impliqués ffgate tenu qu’un méme individu avait pu
étre observé accomplissant un méme comportemeiisteqrs reprises). Au vu de cette
derniere considération, les tests réalisés en preli@u sur I'ensemble des observations
étaient inévitablement sujets a pseudoréplicatidim de vérifier nos résultats, nous avons
réitéré les analyses en ne tenant compte que dasde observation par individu.
L’observation retenue était la premiére notée pdreochronologique. A partir de ce point,
nous avons utilisé des tests binomials et des teasts de Fisher afin de déterminer s'il
existait une différence entre males et femelles phacun des comportements. Pour les soins
aux juvéniles, nous avons de surcroit testé siolmbme de jeunes présents (un ou deux)
influait sur le nombre de parents les escortastiete sexe du parent lorsque celui-ci était vu
seul avec son jeune. En ce qui concerne les inienacagressives nous avons non seulement
testé si males et femelles tendaient autant aeinlés agressions qu'a les subir, mais
également si les agressions étaient plus dirigées un sexe en particulier au sein des
individus agressés. En outre, nous avons test@iaudss couples s'’il y avait une différence
d’initiation d’agressions entre les sexes et sialex d’agression des partenaires suivait un
pattern particulier. Pour ce faire, nous avonsutélpour chaque individu un score rendant
compte du fait gu’un individu avait été vu plus sent en tant qu’initiateur d’agression ou en

tant que victime d’agression :

Nombre d’observations en tant qu’agresseur + 1

Score = , ) , .
Nombre d’observations en tant qu'agressé + 1

Soit N le nombre total d'observations impliguantaamportement agressif obtenu pour un
individu, ce score varie entre 1/(N+1) si l'indiwidst tout le temps agressé et N+1 s'il est tout
le temps agresseur. Un score de 1 signifie queiviolu a été vu autant de fois agresseur
gu’'agresseé.

En dernier examen, nous avons dressé pour chagueociement un graphique représentant

le pourcentage d’observations d'un comportementnéosur chague mois en poolant les
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observations faites sur les six années. Nous asossi réalisé le méme type de graphique
pour le chant et la construction du nid en considiéta répartition des observations pour
chaque heure sur la journée. Ceci, nous a permifaide une analyse descriptive des

variations de différents types d’activités au calgda journée et/ou de I'année.

Il — Résultats

A — Chant

Durant six ans, 164 observations d’individus bageé@ train de chanter ont été
relevées, incluant 144 observations de males eib2@rvations d’individus non sexés. Ces
164 observations impliquaient 98 individus difféemiont 81 males et 17 individus non
sexés. Tous ces individus étaient des adultes.

Trente-huit occurrences de chant se sont prodaites que I'individu chanteur était en
présence de son partenaire, 122 alors qu’il sevaibiseul, trois suite a des agressions
('individu chanteur étant I'agresseur) et une ¢prd était accompagné d’un juvénile.

Le pourcentage d’observations d’'individus chanterariait a la fois au cours de I'année (Fig.
22a) et de la journée (Fig. 22b). Il diminuait megsivement entre janvier et mai, et
augmentait brusquement en juin (notons cependamiegunombre d’observations totales en
juin est faible et que, par conséquent, I'estimmatiini pourcentage d’une activité est moins
fiable que pour les autres mois de I'année). Ejlitket et octobre, il semblait stable puis
augmentait notablement en décembre (Fig. 22a). b@06a 7h00, le pourcentage
d’observations d’individus chanteur augmentait paiteindre un pic d’activité entre 7h00 et
10h00. Il décroissait a partir de 10h pour atteenglon niveau le plus bas entre 12h00 et
15h00. A partir de 15h00, le graphique montre umveau pic d’activité qui décroit de 17h00
a 18h00 (Fig. 22b).
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a: Pourcentage d'observations selon le mois b: Pourcentage d'observations selon I'heure
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Figure 22 Pourcentage d'observations d'individus vus en glaichanter a: selon le mois de I'année, b: selon
I'heure de la journée. Les nombres inscrits autdeds chaque colonne correspondent au nombre dalbiems
totales relevées pour le mois durant six ans.

B — Construction du nid

Soixante-treize observations d’individus rechert¢hduin matériel de construction ont
été notées, dont 55 observations de méles et Eh\attwns de femelles correspondant a 42
males et 15 femelles différentes, le nombre de snaipliqgués dans la recherche de brindilles
étant significativement supérieur a celui des féeselTest binomial : P < 0.001 pour le total
des observations et pour le nombre d’individusédéhts). La majorité des individus n’'a été
vue qu’une seule fois s’adonnant a cette actiii§.(23), tandis que le nombre maximal
d'observations pour un méme individu était de guata distribution de fréquence du nombre
de fois qu'un individu a été observé en train deoltér des brindilles ne différait pas

significativement entre males et femelles (Testega Fisher : P = 0.71, Fig.23).
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Figure 23 Distribution du nombre d'individus
différents en fonction du nombre d'observationss Le
barres vertes représentent la totalité des indéyiths
barres bleues représentent les males et les barres
rouaes représentent les feme

L’examen des différents taux d’observations de eetline de matériel de construction selon le
mois de 'année montrait une augmentation de jar&iavril (mois du pic d’observations)
suivie d'une diminution jusqu’au mois de décembig.(24a). Quant a la répartition des
observations au cours de la journée, elle prétemta augmentation entre 6h et 8h, suivie
d’'une chute a partir de 10h, pour croitre de nouvera milieu d’aprés-midi mais de facon

moins forte qu’en matinée (Fig. 24b).
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Figure 24 Pourcentage d'observations d'individus vus en ttainhercher du matériel de construction a: selon |
mois de I'année, b: selon I'heure de la journés.nambres inscrits au-dessus de chaque colonnesporrdent
au nombre d’observations totales relevées pouls gdurant six ans.
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C — Soins aux juvéniles

Au total, 59 observations d’adultes bagués accomgmgde juvéniles ont été
répertoriées, incluant 23 observations de femell&6 observations de males (Test binomial :
P = 0.12), dont 18 femelles différentes et 25 mad&rents (P = 0.36). Parmi ces
observations, les individus ont pu étre vus seutowouple avec un ou deux juvéniles (Fig.
25). Ainsi, cing couples étaient suivis d’'un sewgnile et trois couples, de deux juvéniles (P
= 1). Parmi les adultes vus seuls, 37 (14 femeltez3 males) étaient avec un juvénile alors
que huit étaient avec deux juvéniles (une femdlsept méles). Le nombre de juvéniles
présents n'avait pas d'influence sur le sexe demasiccompagnateur (Test exact de Fisher :
P = 0.24, Fig. 25) ni sur le fait que les parepisrg seuls ou en couple avec les juvéniles lors
de I'observation (P = 0.34, Fig. 25). Néanmoingjdenbre d’observations faites avec un seul
parent était plus importante que le nombre d’oletems faite avec les deux parents présents
(Test binomial : P < 0.001). Ces tests ont étéigéslsur 'ensemble des observations. Un
individu pouvant avoir été observé plusieurs faiscaun ou deux juvéniles, seul ou avec son
partenaire, ces analyses incluaient donc de ladpeséplication. Nous avons donc vérifié les
résultats en ne prenant en compte qu'une obsemvgiay individu en sélectionnant la

premiere observation faite dans le temps. Toustkadtats sont alors apparus identiques.

15

Nombre d'observations

1 2
Nombre de juvéniles

Figure 25 Distribution du nombre d'observations en
fonction du nombre de juvéniles présents. Les barre
jaunes représentent les couples, les barres bleues
représentent les males et les barres rouges repease

les femelles
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Le graphigue présentant le pourcentage d’individissavec des juvéniles au cours de I'année
montre une forte activité de reproduction entraiéwet mai et qui débute au mois de janvier,

alors que le reste de I'année trés peu de juvéoiiesté vus avec des adultes (Fig. 26).

1.2 7

2105

1.0
1602

S
(2]
§ 08
I
c
[0}
3
© 0.6 2378
©
()
()]
I
< 1588
8 04 7
=}
o
a
539
0.2 764
86 269 219 494
0.0 —
5] 9] 4 = 3 c B o o g
S = (] > b S = s} 8 8
g z = < - = = =
< D - |3) (] ()
= L i > o
Mois o 3 B
z a)

Figure 26 Pourcentage d'observations d'individus vus en
compagnie d’'un ou deux juvéniles selon le moisaleke. Les
nombres inscrits au-dessus de chaque colonne pon@snt au
nombre d'observations totales relevées pour le mhoiant six
ans.

D — Défense territoriale

Dans l'ensemble, 639 observations dindividus imyés dans des interactions
agressives ont été relevées dont 258 femelles,n32@s et 52 non sexés, incluant 120
femelles, 160 méles et 42 individus non sexeés réiffs. La sex-ratio était significativement
biaisée en faveur des males (Test binomial : F0O84toutes observations confondues et P =
0.02 en ne conservant qu'une observation par ohaiviAu sein de toutes les observations,
290 individus bagués avaient initié I'agression9 24 subissaient et pour 100 individus,
I'initiateur de I'agression n’était pas connu.

Sur I'ensemble des observations (Fig. 27a), lesef@s étaient aussi souvent agresseurs

gu’'agressees (Test binomial : P = 0.74) alors gaerlales étaient plus souvent agresseurs (P
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= 0.004). Bien que la sex ratio des individus aggesétait équilibrée (P= 1), celle des
individus agresseurs était significativement biaigh faveur des males (P = 0.001). En
considérant une seule observation par individu. (Efp), on obtient les méme résultats que
précédemment, mis a part pour le nombre de matessa&urs qui n’est plus significativement

différent du nombre de méles agresseés (P = 0.11).
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Figure 27 Nombre d'observations d'individus engagés dansndesactions agressives selon qu'ils aient initié
I'agression (agresseur) ou qu'ils I'aient subidsgg) pour a: I'ensemble des observations et bolservation
par individu. Les males sont représentés en bl@sdemelles en rouge.

Les males présentaient un score d'agression sigtvement supérieur a celui des femelles
(Test de Wilcoxon : P = 0.006, Fig. 28). Au seirs deuples (n = 42), le score des femelles
n'était pas corrélé a celui des méales<r0.15, P = 0.34) et un test de Wilcoxon appaldé
pas rejeté I'hypothése nulle d'absence de différentre sexes (P = 0.82).

En prenant en compte toutes les observations, dssnin = 101) et les femelles agresseurs (n
= 67) n'agressaient pas plus les intrus selon aque-ci étaient males ou femelles (Test
binomial : respectivement P = 0.55 et P = 0.46). dengardant qu'une observation par
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individu, nous retrouvons les méme résultats w» - 0 o
chez les males agresseurs (n = 65, P = 0.80)
comme chez les femelles (n =40, P = 0.27).

Le pourcentage d’individus impliqués dans des
actes agressifs variait au cours de l'année : |l

augmentait progressivement a partir de janvi%r

. . . . P .0
pour atteindre un pIcC en mal puis décroissait

N —
jusqu’a la fin de I'année (Fig. 29).
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Figure 29 Pourcentage d'observations d'individus vus
impliqués dans des actes agressifs. Les nombresitingu-
dessus de chaque colonne correspondent au nombre
d’observations totales relevées pour le mois dws&rans.
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IV — Discussion

A partir de notre base de données construite auers de six années de suivi d’'une
population de Tourterelles a queue carrée surdélda Barbade, nous avons pu vérifier et
préciser une partie des rbles de chaque sexe gigrdwdéja étaient explorés par Wiley (1991)
dans une étude complete de I'écologie de l'espdfarteée a Puerto-Rico et ses iles
adjacentes. Bien que I'étude de Wiley (1991) repmse des données collectées sur une
dizaine d’années, celles-ci ne concernent pas apelgtion particuliére qui aurait été suivie
de facon continue sur plusieurs années mais pandtaccumulation de plusieurs études a
court terme sur des populations différentes. Emrepua méthode de sexage n’était pas
explicitée dans le protocole, ce qui peut fairanche certains biais dans les analyses (par
exemple, si le sexage des individus était basénains en partie sur la coloration du
plumage, qui, comme nous I'avons démontré dankdeitre Il, est une technique peu fiable
concernant notre modeéle biologique). Ainsi, nousngvpu mettre en évidence un partage des
taches plus ou moins équitable entre les sexen Bataivité considérée ainsi que la variation

au cours du mois et/ou de la journée de I'expresdeses activités.

A — Chant

Tout d’abord, nous avons mis en évidence que $esiimales adultes produisaient des
chants. Wiley (1991) qualifie ces chants de « Atisement call », généralement produits
dans des contextes d’affirmation de soi et de passekuelle. Selon le contexte, d’autres
auteurs les nomment « perch-coo vocalizations suté@&s pour étre utilisées chez les
tourterelles afin d’attirer les femelles ou lors amflits intra-sexuels chez les méles et au
cours de la défense territoriale (Slabbekoorn et 1899, Fusani 2003). Ce type de
vocalisations est Iégerement différent selon levidus a la fois chez la Tourterelle rieuse
Streptopelia risoria(Mairy 1977) et la Tourterelle turqustreptopelia decaoct@en Cate
1992). Chez cette derniére, lintensité des répopnges males territoriaux a des
enregistrements dépend de la structure de I'agplabbekoorn et ten Cate 1998), ce qui
suggere que les males pourraient évaluer la quiditeurs compétiteurs au travers de leurs
appels. En outre, les femelles pourraient égalemadiiiser ces vocalisations comme
indicateur de la qualité d’'un partenaire poterdiglistance ou lors des parades sexuelles. Les
Tourterelles a queue carrée males ont souventugt® produisant ces appels perchés sur les

fils électriques, dans les arbres ou sur les tdés maisons (observations personnelles)
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indiquant que leurs vocalisations pourraient selesr mémes fonctions. D’autant plus que
dans le chapitre I, nous avons montré que lesnpetras de couleurs fluctuaient en fonction
du sexe et du site de nourrissage sur la poitimae gonfle a chaque émission d’une note. Il
existe un autre type d’appel : le « nest call >act@irisé par un « oooa 00-00 00 » et donné
prés du nid (Wiley 1991). Zamore (1981) et Wile991) ont signalé qu’a la fois les males et
les femelles produisaient cet appel. Etant donedaplacement des nids hauts perchés dans
les palmiers a au moins 10 metres, nous n’avons ppa®bserver ce type dappel et

déterminer par la méme occasion le sexe des indivigdi les émettaient.

B — Construction du nid

Concernant la construction des nids, nos donnédfsment de nouveau en partie les
observations de Wiley (1991) qui avait relevé qusaeond stade de la construction, aprés
I'élaboration de la plate forme du nid principalethaéalisée par les males, ceux-ci
apportaient le matériel de construction alors oeee femelles détenaient plus un role de
batisseuse, arrangeant les brindilles pour formerid. Cette répartition des roles lors de la
construction du nid serait typique chez les colutébi(Goodwin 1983). Nos observations ne
concernant que la recherche de brindilles, nouson'sipas pu mettre en évidence le role des
femelles dans la construction du nid mis a part iom@ication moindre dans la récolte du
matériel de construction en comparaison des mélles.eté avancé que chez les espéeces
monogames, |'effort parental de la part des malesaars des premiers stades du processus
de reproduction servirait de démonstration sujatta sélection sexuelle (Kirkpatrick et al.
1990). Les formes de sélection sexuelle post-appemt pourraient étre associées a des
négociations entre les partenaires sur le niveatfadt a fournir aux différentes phases du
cycle de reproduction (Houston et al. 2005). Lebvidus seraient susceptibles de réévaluer
continuellement la qualité de leur partenaire a@nmoduler la quantité d’effort parental a
apporter aux reproductions présentes et futures/gfbr 1972, Wachtmeister 2001). La
construction du nid est le principal élément d&de parental avant la ponte chez beaucoup
d’espéeces aviaires. Des études ont suggeré qumnraction du nid était impliquée dans la
sélection sexuelle post-appariement en tant quteindicatif de I'état reproducteur et indice
du futur investissement parental (Gill et Stutclyp@005, Kloskowski et al. 2012) : les
individus capables de démonstrations exubérantesme de grands nids, signaleraient ainsi
leur qualité parentale supérieure et donc pourtaibtenir des bénéfices sexuels (Soler et al.

1998 et 2001, Tomas et al. 2006). Si la constroatie nid par les males renseigne sur leurs
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capacités parentales, ceci permettrait aux femellestimer le niveau d’investissement des
males dans leurs futurs devoirs parentaux, et st@juen conséquence leur propre
investissement reproductif (Palomino et al. 1998eSet al. 1998, Burley 1986). Chez les
especes monogames, la femelle n'est pas seuldairdbbule ses capacités parentales et de
celles de son partenaires. En effet, les maleg@méralement de lourdes responsabilités dans
les soins aux jeunes (Woodard et Murphy 1999) Bt msstreints dans leur possibilité de se
reproduire avec plusieurs partenaires (Trivers L9T2ur succés reproducteur est ainsi
soumis aux mémes pressions que celui des feméelkénéficieraient donc également de
pouvoir évaluer la qualité de leur partenaire. Aaekourterelle & queue carrée, la femelle est
également fortement impliquée dans la construationid (Wiley 1991). Elles ont alors aussi
la possibilité de démontrer leur capacité a s’itives tant que parent. Lorsque les liens du
couple durent toute I'année, un trait comporteneata phénotypique qui est évalué en
continu par les partenaires des deux sexes peateéfentiel lors de décisions concernant
l'investissement reproductif et le maintien ou Ugture du couple (par exemple, Torres et
Velando 2003). Toutefois, il est a noter que larferdu nid chez notre espéce reste somme
toute relativement rudimentaire comparée a ceux mpiesent construire d’autres espéces
(Fig. 30).

Figure 30Nid de Tourterelle a queue carrée contenant dedig ceu
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C — Soins aux jeunes

Dans son article sur I'écologie des Tourterellepiaue carrée de Puerto-Rico, Wiley
(1991) a finement détaillé I'implication des makisdes femelles lors de la construction du
nid, de la période d’'incubation et de I'élevage deassins. Pour résumer, aprés la ponte, les
males couvaient les ceufs du milieu de la matinéguau milieu de I'aprés-midi, alors que
les femelles incubaient le reste du temps. Une lessoceufs éclos, a la fois les méles et les
femelles nourrissaient les jeunes, bien que leesnilssent impligués en moyenne dans
environ un tiers du nourrissage. Dans le méme temegsmales étaient plus actifs dans
I'entretien et le nettoyage du nid (environ 75%&aNmoins, Wiley (1991) ne présente aucun
renseignement concernant ce qui se passe apré&péet dles oisillons du nid. L'intérét de
notre étude a donc été d'apporter un complémentadination sur le réle de chacun des
parents dans I'accompagnement des juvéniles. Gh@&bourterelle tristeZenaida macroura
une espéece proche de aurita, les juvéniles continuent de dépendre de leursrpampour le
nourrissage jusqu’a 15 a 19 jours apres leur efiibthcock et Mirarchi 1984). Cependant,
ils sont quasi-exclusivement nourris par le maleu®ne possédons que tres peu de données
guant aux nourrissages des juvéniles : seulemeslbsgrvations impliquant 3 males et 2
femelles. Il est donc difficile de dire si I'un dlautre sexe s’investit plus que l'autre dans
cette tache ou si méles et femelles s’investisdenfiagcon équivalente comme pourraient le
laisser supposer nos observations. Néanmoins,avauss vu autant de males que de femelles
accompagner des juvéniles, ce qui pourraient naissdr penser que les femellesaurita
sont plus impliquées que les femelleanacroura Le nombre de juvéniles n'avait de surcroit
pas d’influence sur le sexe du parent présentquatdit que male et femelle sont autant
capables I'un que l'autre de s’occuper de plusigunréniles a la fois. Parallelement, il a été
observé peu de juvéniles en présence de leurs gatents. Les individus sont donc
également capables de s’occuper de leur jeune &auls sur un temps donné. Par contre, le
fait que males et femelles s’investissent de manéguivalente auprés des juvéniles laisse
penser que les individus des deux sexes sont rad@=ssa I'élevage des juvéniles durant toute
la période de sevrage. Nos observations appuidnipdrtance et la nécessité de
I'investissement du male au moment de la reprodogtant lors de la construction du nid que

lors de I'élevage des jeunes et ce jusqu’au destigte de leur développement.
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D — Défense territoriale

Les résultats de cette premiére partie de chapatedifs aux interactions agressives
font suite & une expérience conduite en 2010 diys#®m en détail au début de cette thése
(Quinard et Cézilly 2012; voir manuscrit ci-aprdshanalyse des observations d’interactions
agonistiques faites durant six ans nous a permigdéer au niveau populationnel certains
patterns d’agressions qui étaient apparus lorsegpsriences. Ainsi a l'instar des essais de
2010, nous avons mis en évidence que les femalies aien que les males s'engageaient
dans la défense du territoire, avec une implicapturs importante de la part des males.
Néanmoins, les femelles sont tout de méme appg@iusssouvent en tant gu'initiatrices des
agressions que lors de nos expériences. Ceci peément s’expliquer par le fait que ces tests
étaient menés exclusivement sur des couples ouéle assurait la majorité de la défense
territoriale, pendant que la femelle n’intervergpie comme soutien ou lorsque son male était
déja occupé. En revanche, les observations résottémnt les monitorings incluaient non
seulement des couples mais aussi des individusoteaux solitaires, dont des femelles qui,
vraisemblablement, étaient alors forcées de dééeledr territoire face aux intrus. De plus, il
est apparu, tout comme en 2010, qu’'aussi bien Besmue les femelles pouvaient chasser
indifferemment des individus des deux sexes etupaguement des individus de leur propre
sexe. Ainsi, les males comme les femelles ontpac# d’'une part, de défendre un territoire
seul contre I'ensemble de leurs congénéres etrd’'qatrt, de partager les codts de la défense
territoriale lorsqu’ils sont en couple, faisant d& défense territoriale un bénéfice
supplémentaire a la monogamie a long terme cheZolaterelle a queue carrée. Une
discussion détaillée a propos de la défense tealigosuit en seconde partie de ce chapitre

dans le cadre de I'article publié reprenant leerpces de 2010 (Quinard et Cézilly 2012).

E — Variations de l'activité a la journée et a I'amée

Finalement, nous avons pu extraire de nos doriagesriations des diverses activités
suivant le moment de la journée et de I'année.dgerf générale, les activités des individus
semblaient fluctuer en fonction des heures les phaudes de la journée : le pourcentage
d’observations des occurrences de chant et derdw®ede brindilles augmentaient a partir
du lever du soleil vers 6h jusqu’a 8h, pour chatgrartir de 10h et reprendre entre 15h00 et
17h00, le soleil se couchant aux environs de 1&s. tourterelles de Puerto Rico (Wiley

1991) suivaient un pattern similaire bien que d&dains le temps : I'activité débutant plus tét
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en matinée et se terminant plus tard en fin d’apr&s. En outre, comme les individus de
Puerto Rico, ceux de la Barbade paraissaient eorestieur nid principalement le matin.
Quant aux patterns de variations des activitésoamscdes mois, ils s’avéraient confirmer le
pic d’activité reproductrice entre janvier et mBien qu’il N’y ait jamais eu d’observations de
recherche de matériel de construction pour les eidgnvier, nous avons assisté a une forte
augmentation des observations de juvéniles enprésde leurs parents en février, indiquant
que les fécondations avaient di commencer entretii janvier et la construction des nids
au moins une semaine plus tét (Wiley 1991). De ,pturs assistait en décembre a un pic
d’observations de chant, les méles célibatairevgnutuessayer d’attirer des femelles et ceux
en couples de garder plus fermement a la foistéatitoire et leur partenaire. Néanmoins, mis
a part pour le mois de décembre, les observatienshdnt ne présentaient pas de variations
brutales au cours de lI'année au contraire des wdis@ns de recherche de brindilles par
exemple, ce qui pourrait étayer I'hypothese d'umectfon supplémentaire a celle de la
reproduction, telle qu’une forme de défense détoime, comme il a été discuté plus haut. La
défense territoriale variait également au cours I'denée semblant suivre [lactivité
reproductrice. En effet, conserver le territoirgaged’autant plus important durant cette

période marquée par la nécessité de nourrir desgeet d’assurer leur survie.

V — Conclusion

Les limitations récurrentes qu’impose le suivi m#pulation par capture-marquage-
recapture, et que nous avions déja rencontréesléoros analyses concernant la perte et le
changement de partenaire, ne nous ont pas pernfégre@ine exploration plus minutieuse du
réle des sexes chez notre modele biologique. Ralar it conviendrait de mettre en place des
expériences de terrain telles que celle exposémemnde partie de ce chapitre qui a testé la
défense du territoire. Cependant, ces simples wdens "opportunistes” ont mis en
évidence un important partage des taches entresreélleemelles au sein des couples dans
notre population aussi bien dans la constructiomiduque dans le soin aux jeunes ou la
défense territoriale. Par conséquent, elles reefard’idée de liens du couple forts
caractérisant les espéces socialement monoganoes) derme, de méme que leurs relations
avec certains traits que nous avons testés augqeats chapitres (ornementation mutuelle,
dichromatisme sexuel réduit, possible choix duguaire mutuel, faible taux de divorce,

durée des couples pouvant étre longue).
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Partie 2

ROles des Sexes dans la Défense Territoriale :
Experience de Terrain

Quinard, A. and Cézilly, F. 2012 Sex roles during conspecific territorial
defence in the Zenaida do#enaida auritaAnimal Behaviour83, 47-54
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rerritorial defence
Zenelde qurita
Zenaida dove

In many socially monogamous vertebrate species, pairs share
a common, all-purpose territory (Lack 1968; Gittins 1980,
Whiteman & Coté 2004). Although both sexes presumably benefit
from holding a territory, sex-related variation is often observed in
territory defence at the interspecific level (Whiteman & Caté 2004,
Logue 2005). Although in a few species the territory is almost
exclusively defended by only one sex (Mundahl 1982, in most
cases both sexes are involved (although not necessarily equally) in
territorial defence (Baeyens 1981; Burger 1984; Bossema & Benus
1985; Hand 1986G; Mitani 1987; Fernindez & Azkona 1994; Kokita
& Makazono 1999; Mays & Hopper 2004; Hall & Peters 2008). In
the latrer case, hoth males and females may defend the territory
irrespective of the sex of the intruder (Hand 1986; Galeotti et al.
1997: Busch et al. 2004}, or each sex may mainly react to intru-
sions by individuals of the same sex (Kolm & Berglund 2004; Mays
& Hopper 2004). The existence of intrasexual territorial defence is
often interpreted in reference to sexual conflict and mate guarding
(Mitani 1987, Kokita & Makazono 2001; Kokita 2002; Hall 2004;
Rogers et al. 2007), whereas unconditional joint defence tends to
be regarded as evidence for a mutualistic relationship between pair

* Corrrespondence; o Cézilly, UME Biogéosciences, & boulevard Gabriel, 21000
DHjon, France,
E-muail address; frankcezilly@u-bourgogne fr (F Cézilly ),

members (Ens et al. 1993). However, distinguishing between the
two hypotheses might be difficult, particularly in monogamous
species in which pair bonds are maintained between reproductive
events [Whiteman & Coté 2004).

Because social monogamy is much more frequent in birds than
in any other animal taxon (Cézilly 2006, a large number of studies
on territorial defence in monogamous pairs have been conducted
on avian species. Most of them, however, have been conducted on
species with seasonal pair bonding, typically living in temperate
areas, In contrast, data on tropical monogamous bird species, with
year-round reproduction and long-term pair bonding, remain
scarce, despite the fact that they offer good opportunities to test
some core ideas in behavioural ecology and evolutionary biology
(Macedo et al, 2008; Stutchbury & Morton 2008). In addition,
studies of territorial defence in socially monogamous birds have
often focused on vocal intimidation in duetting species {reviewed
in Logue 2005), although several difficulties exist in interpreting
such data (de Kort et al. 2009; Douglas & Mennill 2010). In
comparison, coordination in territorial defence by monogamous
pairs through direct, physical agegression has received much less
attention {see, however, Mundahl 1982; Burger 1984; Bossema &
Benus 1985; Hand 1986; Ferndndez & Azkona 1994; Mays &
Hopper 2004} This may be partly explained by the fact that
aggressive encounters between territory owners and intruders may
be infrequent or difficult to observe under natural conditions.

C0E-3472 838,00 @ 2001 The Association Ffor the Study of Animal Behaviowr, Published by Elsevier Lid, All rights reserved,

doi: 10,1016{j.anbehav.2011.09.032
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Indeed, Davies (1980) suggested that intruders have only an
imperfect knowledge of the quality of the territory they visit, and in
particular, in contrast to terrtory owners, do not know the posi-
tions of recently depleted patches. Because of this, intruders
generally experience a lower feeding rate than territory owners,
and, even when undetected by owners, tend to limit the wvisit of
a territory toa briel period of time, Some brief visits by intruders
may also correspond to a process of sampling, by which territorial
neighbours andfor Aoaters update their information about the
quality of their surroundings (Hall & Kramer 2008), Consequently,
the short duration and unpredictability of territorial intrusions, as
well as the speed at which aggressive interactions occur [Logue
2005), makes the quantification of territorial defence particularly
difficult under natural conditions. An alternative is to confront
territory owners with intruders, experimentally, using live, caged
animals [e.g. Bossema & Benus 1985; Busch et al. 2004; van Dongen
& Mulder 2008) or stuffed decoys (e.g. Préault et al. 2002 Murphy
et al. 2009). However, this method suffers from both ethical and
practical limitations. First, wild animals might suffer from excessive
stress when placed in a cage and regularly confronted with
aggressive conspecifics (Svart 2004), such that their behaviour
might not be representative of that of free-ranging intruders.
Second, different kinds of decoys may have different effects on the
behavioural and hormonal response of territorial birds (Scriba &
Goymann 2008, Although a stuffed decoy may represent a more
standardized stimulus, it fails to interact with the focal bird. In
addition, stuffed specimens are not systematically available.
particularly in the case of protected species, On the other hand,
uncontrolled variation in the behaviour of a caged live decoy may
affect both the behaviour and physiology of territorial birds.

We studied sex roles in territorial defence in the monogamous
Zenaida dove on the island of Barbados, West Indies, as part of
a larger research programme on the population biology of the
species (Monceau et al. 2011). Zenaida doves are essentially
granivorous birds, although in urbanized habitat they can also
exploit food scraps left by humans., They locate food by searching by
themselves on the ground or by exploiting public information from
conspecifics or other bird species (Webster & Lefebvre 2001).
Zenaida doves typically defend their territories year-round, alone
or in pairs, Interactions between territory owners and conspecific
or heterospecific intruders, such as scaly-naped pigeons, Patagioe-
nas squamaosa (F. Cézilly, personal observation), typically give rise to
escalated contests which are easily observed in the field (Griffin
et al. 2005). Sol et al. (2005) reported more intense territorial
defence by males in Zenaida doves. However, birds were sexed in
this study on the basis of external morphology and colour, which do
not necessarily allow reliable sex identification (see Monceau et al.
2011). We used a simple experimental protocol, consisting of the
introduction of a reasonably large amount of divisible food on
territories, to stimulate the spontanecus ocourrence of territorial
intrusions, and benefited from a large proportion of ringed birds of
known sex in the studied population,

METHODS
Study Species and Site

Zenaida doves are exclusively found in the Caribbean islands
and the coast of the Yucatin Peninsula {Bond 1993, They usually
inhabit open areas in lowlands, such as clearings and edges of
forests or cultivated fields [(Wiley 1991), but can also be found on
some islands in built-up habitat, such as residential areas planted
with trees (Monceau et al. 2011). The species is socially monoga-
mous, and breeds year-round, with a peak in activity from January
to May [Wiley 1991 ). Mean body size is about 28—30.5 cm in length

(Wiley 1991), with little sexual dimorphism (Dechaume-
Moncharmont et al. 2011 ). Plumage colour varies from brownish-
cinnamon to vinaceous to light-beige on the underparts, with no
marked difference between the sexes, Zenaida doves are divrnal
and arboreal birds that forage for seeds and fruits on the ground
(Wiley 1991), Individuals generally defend all-purpose territories
year-round, alone or in pairs, but can eventually forage in large
groups in particular areas where the density of food is high (50l
et al, 2005; Monceau et al, 2011}

In Barbados, the tropical climate shows bright sunshine on most
days, with mean temperature from 25 °C to 35 °C, The dry season
lasts from Movember to May and the wet season from June to
COctober. Field work took place at two locations, the Sunset Crest
area and the Folkestonme park, both situated near Holetown
(13°10°60N, 59°38'60W). The Sunset Crest is a fairly built-up resi-
dential area of about 0.6 km?, consisti ng of about 300 private villas
with gardens, a few parks, plus some commercial buildings and
parking areas. The Folkestone area cowvers about 0.03 km?, and
includes the 5t James’ Church, its adjacent cemetery, the Folkestone
recreational area and a beach. Since 2007, Zenaida doves have been
regularly captured at the two locations using baited walk-in traps.
On each capture, birds were banded with an aluminium ring from
the Museum Mational d'Histoire Maturelle (Paris, France), plus
a unique combination of coloured plastic rings, thus allowing
individual identification at a distance. Morphological measure-
ments were taken from each ringed individual, and a blood sample
(30 pl) was obtained by puncturing the brachial vein [Monceau
et al. 2011, Sex of the birds was later determined wsing molec-
ular markers (see Monceau et al, 2011 ).

Experimental Design and Observations

All ohservations were conducted in 2010, fram 2 February to 9
March and from 27 April to 15 May. Prior to performing experi-
ments, we first located territorial pairs including at least one ringed
individual. Territorial displays are very obvious in Zenaida doves
(Sol et al. 1995; Lefebvre 1996). Birds were considered territorial
when they were observed for several days attacking and driving
away conspecifics from the same area. Two birds were considered
to form a pair when they were regularly seen feeding together
without aggression, maintaining close proximity while walking,
flying together, performing affiliative behaviours such as allopre-
ening and courting, or copulating. In a few cases, the same two
birds had already been recorded as a pair in previous years. Once an
alleged pair was located, the observer checked regularly for its
presence at the same place during the following days. Following Sol
et al, (2005), regular observations of the aggressive behaviour of
pairs were used to determine the approximate boundaries of the
territories,

Data were collected by the same observer (A.0,), who was blind
o the sex of ringed birds at the time of observation, between 0630
and 1200 hours, and between 1530 and 1700 hours, Observations
were done following the focal animal sampling method (Altmann
1974), with either the naked eve or Bushnell 10 = 42 binoculars,
Territorial defence behaviour was quantified for a total of 20 pairs.
In 11 pairs, the two mates were banded, while in nine pairs, only
one individual was banded. In the latter case, the unbanded mate
could always be unambiguously distinguished from unbanded
intruders by physical appearance [plumage characteristics and
body size). Among the 20 pairs, 14 were observed at the Sunset
Crest area and six were observed at the Folkestone area.

Previous observations while capturing birds with traps baited
with boiled rice (Monceau et al. 2011) indicated that neighbours
and floaters are regularly attracted to large amounts of food present
on other birds” territories. In addition, Goldberg et al. (2001}
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showed that aggression in Zenaida doves increases with the spatial
clumping of food. We took advantage of this situation to study
territorial defence in pairs of Zenaida doves experimentally. At the
beginning of each session, a plate measuring 23 cm in diameter,
filled with 750 g of boiled rice, was placed at the estimated centre
of the territory of a pair. The observer was placed at a minimal
distance of 10m from the territory border, depending on the spatial
configuration of the territory and visibility, For a given pair, data
collection started when both the male and the female were present
in the territory and a first intruder approached to less than 20 m
fram the plate, This distance corresponds to the longest distance at
which birds were observed to react to intruders during preliminary
tests, and was visualized with the help of four natural landmarks
already present or placed by the observer (such as stones, twigs or
pieces of wood). Intrusions were almost exclusively by conspecific
individuals. Territorial Zenaida doves were never observed reacting
to intrusions by shiny cowbirds, Melothrus bonariensis, carib
grackles, Quiscalus lugubris, Barbados bullfinches, Sporophila bar-
badensiz, or common ground doves, Columbinag passering, during
the course of the experiments. Zenaida doves were observed
reacting to intrusions by scaly-naped pigeons on four occasions, but
only when the intruder was on its own. Doves did not attempt to
drive pigeons away from their territories when they were intruding
in groups, For each intrusion attempt, the observer recorded the
ring combination of the intruder (when banded), time of day, the
latency time of response to the intruder of each resident individual,
all the aggressive acts performed by the two members of the pair
towards the intruder, and the order in which they were performed.
Based on preliminary observations and data from the literature
[Wiley 1997; Dolman et al, 1996; Goldberg et al. 2001 ), six agonistic
behaviours of increasing intensity were recorded (Table 1), Each
session was initially intended to last for 120 min, However, all
sessions were shorter in the end, because of disturbance by human
beings or, on a few occasions, intrusions by flocks of scaly-naped
pigeons, or because one or both members of the pair left the
territory. Observations were also interrupted on a few occasions
because of heavy rain.

For each pair, territorial defence was quantified at least on two
distinct occasions, and was quantified three times in six pairs, and
up to four times in one pair. Time separating two consecutive
observations of a pair varied from 1 to 9 days, with a median value
of 1 (N=49). The duration of the focal observations ranged
between 30 and 105 min, with a median value of 70 min. For each
pair, all intrusions recorded over all observations were pooled for
analysis. Total observation time per territorial pair after pooling
ohservations ranged from 81 to 292 min. However the total number
of recorded agonistic interactions per territorial pair was inde-
pendent of the total observation time (Spearman correlation

Tahle 1
List of agonistic behaviours recorded during the focal observations by order of
increasing intensity

Appressive act Description

Charge The resident bird walks quickly towards the intruder
in a srraight line

Acrial charge The resident bird takes off from the ground or from
a perch and flies rowards the intreder

Chase The resident bird drives the intruder away from the

territory by running after it
The resident bird chases the introeder away wihile
both are in Aight

Aerial chase

Wing display The resident bird raises one wing contralaterally to
its opponent. This behaviour is often assocated
with ground-pecking display

Altack with The resident bird uses its wings o slap the introder

wing slap if it does not retreat

coefficient: rg = — 025, Npgis = 20, P=0.29) Of a total of 260
observed intrusion attempts by conspecifics, 145 (55.8%) involved
a banded bird. As a consequence, the sample size varies in the
analyses, depending on whether the effect of the sex of the intruder
is considered or not.

Captures, banding, blood sampling and experiments were con-
ducted under the legal authorization of the MNatural Heritage
Department of the Ministry of the Environment, Water Resources
and Drainage of Barbados and a bird ringing permit issued by the
Centre de Recherche par le Baguage des Populations d'Oiseaux
(CR.BPO,. Museum National d'Histoire Maturelle, Paris, France),

Statistical Analyses

Difference in reactivity towards intruders (i.e. the proportion of
intrusions that elicited an aggressive reaction) between male and
fermale within each pair was tested using Fisher's exact tests, while
the overall difference between males and females in reactivity to
intrusions {expressed as percentage of aggressive reaction) was
checked using a Wilcoxon signed-ranks test for paired data. We
refined this analysis by comparing within each sex the percentage
of responses to male intruders to that to female intruders, reducing
the sample size to pairs that had been confronted with intruders of
both sexes. In the same way, we compared the latency to react to
intruders by males and females, with and without the effect of the
sex of the intruders,

We then analysed three-way contingency tables (Sokal & Rohlf
1995) to assess whether the frequency of use of the different
agonistic behaviours (as listed in Table 1) was influenced by the sex
of the resident bird, This was achieved in the R software version
2101 (Crawley 2007 by fitting the occurrence of agonistic behav-
iours against the type of agonistic behaviour, sex of resident and
their interaction, using a generalized linear mixed model (GLMNM).
To test for an effect of the sex of the intruder, we conducted the
same analysis on a reduced data set, considering only interactions
for which the sex of the intruder was known. The occurrence of
agonistic behaviours was again fitted against the type of agonistic
behaviour, sex of resident, sex of the intruder and their interactions,
using GLMM. Because the total number of intrusions, and hence
that of recorded agonistic acts, varied between pairs (see Results),
some pairs contributed more than others to the dara set. To control
for pseudoreplication (Miller & Anderson 2004), resident pair was
included as a random factor. Owing to overdispersion, a negative
binomial distribution was used {theta equal to one). Optimal model
selection was achieved by backward selection using the Akaike
information criterion as described in Zuur et al. (2009),

To evaluate the extent of coordinated defence by male and
female pair members, we compared the percentage of observed
Juint defence (when both mates attacked together) to the expected
percentage of joint defence under the assumption that the reac-
tivity of one pair member was independent of that of the other, The
expected percentage of joint defence was thus calculated for each
pair as the product of the percentages of response to intrusions of
the twao pair members. For instance, if the male reacted to 70% of
intrusions, while the female reacted to only 50% of them, the ex-
pected percentage of joint defence was 35%, Finally, we assessed
the relationship between variation in reactivity to intruders and
variation in intrusion pressure between the first and the second
session (as data from at least two different sessions performed on 2
different days were available for all pairs), in both male and female
residents. Intrusion pressure was calculated for each session as the
total number of intrusions divided by the time elapsed between the
first and the last intrusion. For each pair, we then calculated the
difference in intrusion pressure between the first and the second
session, and the corresponding difference in the percentage of
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reactivity between the first and the second trials. A Spearman
correlation test was used to test for an association between the two
variables in both male and female residents. All data were analysed
using the R software version 21001, Results were considered
significant at the standard alpha level of 0,05,

RESULTS

All observed intrusions elicited an aggressive reaction from at
least one member of the resident pair, and all aggressive reactions
were successful in deterring the intruder. Males and femnales were
not invalved equally in territory defence (Fig. 1). In 13 pairs, the
male was significantly more likely to react to an intruder than the
female (Fisher's exact test: P = 0.048—0.001), whereas in the other
seven pairs, the null hypothesis of an equivalent level of reaction
could not be rejected (Fisher's exact test: P 0.09—1). Overall,
males responded to intrusions more frequently than females
(Wilcoxon signed-ranks test: £ = 201, N = 20, P = 0,001). However,
in pairs in which both sexes did react to intruders, mean latency to
reaction did not differ significantly between males and females
(£=36, N=15 P=031). Results from the GLMM procedure
confirmed that the ocourrence of agonistic behaviours was signif-
icantly influenced by the sex of residents (Fiia = 3827, P < 0,001),
with males performing more agonistic behaviours than females
(Fig. 2a), and by the type of agonistic behaviour (Frz = 1424,
P = 0.001), with agonistic behaviours of higher intensity being less
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Flgure 1. Percentage of female responses to intrusions in relation to that of males
within pairs, The dashed line represents the isometric ling, Points below the line
indicate that the male reacted more often to intruders than the female. Black circles
represent pairs in which the percentage of respenses (o intrusions differed signifi-
cantly (P 0L05) between male and female, while white circles represent pairs in
wihich it did not, a5 assessed from a Fisher's exact fest. Mumbers above the cirches
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frequent than others (Fig. Za). However, the interaction between
sex and the type of agonistic behaviour was not significant
(Fgyz o 0,329, P 0,895), suggesting that the frequency of use of
the various agonistic behaviours did not differ between the sexes
(Fig. 2a).

0147 recorded intrusions, 46 involved a male intruder whereas
101 involved a female intruder (binomial test: # < 0,0001], This
difference was accounted for by a biased sex ratio among the 49
different intruders (17 males versus 32 females; binomial test:
P=0.044), Indeed, the propoertion of intrusions by males and
females did not differ from the proportion of males and females
among intruders {;.:2 =0.070, P=0791). For intrusions by indi-
viduals of known sex, the sex of the intruder had no effect on either
male (£=7, N=12, P=1] or female responsiveness (£=13,
MN=12, P=067). In addition, the frequency of use of agonistic
behaviours by residents was not influenced by either the interac-
tion between the sex of the intruder and the type of agonistic
behaviour {(GLMM: Fs;; =1.140, F=0.338) or the interaction
between the sex of the intruder and that of the resident
(Fep =0.783, P=0377). indicating that the intensity of the
aggressive response of residents was not influenced by the sex of
the intruder.

Among pairs, the percentage of responses of females was
significantly and negatively correlated with that of males
(rg = —0.96, N = 20, P < 0.0001; Fig. 1), indicating that the more the
male was involved in territory defence, the less the female was.
Indeed, joint attack of an intruder by both residents occurred in
only a few cases, Among 15 pairs in which females participated in
rerritorial defence, nine pairs never attacked an intruder together,
while five pairs had a level of joint defence lower or equal to 10%,
Five pairs had a level of joint defence between 10% and 20%, and
one only pair had a level of joint defence higher than 20% (Fig. 1),
The observed percentage of joint defence was significantly lower
than would have been expected if pair members were reacting
independently of each other (Wilcoxon signed-ranks test: 7 = 105,
N =15, P=0.001; Table 2}. Finally, the change in male reactivity
between the first and the second trials was independent of the
change in intrusion pressure [rs = 0,36, N = 20, P =0.12), whereas
the change in female reactivity and the change in intrusion pres-
sure between the first and the second trials were strongly and
positively correlated (rs — 0,58, N — 20, P — 0.008; Fig. 3), indicating
that female contribution to territorial defence was adjusted to the
level of intrusion pressure,

DISCUSSION

Although territorial defence might be a key factor in the
evolution of social monogamy in vertebrates (Roberts & Dunbar
2000; Whiternan & Caté 2004; Ralls et al. 2007), experimental
studies involving intrusions by free-moving conspecifics have
rarely been carried out, In the present study, however, we suc-
ceeded in stimulating the intrusion of conspecifics on the territory
of paired Zenaida doves, by introducing a conspicuous amount of
a divisible food resource in its centre, We found that both male and
female Zenaida doves participated in territorial defence, and reac-
ted to intruders nonindependently. In addition, female reactivicy to
intruders varied with intrusion pressure,

Although the food supplementation technigue may seem to be
artificial, casting doubt on the validity of our results, it is actually
representative of a “naturally’ occurring situation. Zenaida doves in
Barbados largely exploit urban settlements, where they regularly
take food scraps left, intentionally or unintentionally, by human
beings (Lefebwre 1996). Because the habitat in our study zone,
consisting essentially of parks and gardens, is very open, visibility is
excellent, and birds can thus easily spot the presence of
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Figure 2. Comparison of the absolute frequencies (means and SE) of agonistic behaviours of males and females [a) for all intruders {black bars: males; white bars: females) and
(b} anly for intreders of known sex (black bars: male responses towards male intruders; white bars: male responses towards fermale intruders: black and striped bars: female
responses towards male intruders: white and striped bars: female responses towards female intruders),

conspecifics feeding at a distance, and, eventually, decide to join
them. Disputes over the exploitation of ephemeral food patches
occur regularly, although at a low and unpredictable rate in space
and time. Our experimental design just facilitated both the obser-
vation of such disputes and the guantification of aggressive
behaviowr.

Overall, Zenaida doves were more invelved than females in
territorial defence, thus confirming earlier observations made by

Table 2
Comparizon between the percentages of observed and expected joint defence far
the pairs in which the female took part in termtorial defence

Pair mumber= Percentage of joint defence

Observed Expected

1 20 20

2 1] 21.30
3 10 19.75
4 20 32

5 i} 24.85
7 18.75 35,16
8 1667 22972
9 125 31.25
1 23.08 35.50
12 10 18

13 o 19,83
14 833 2083
16 417 2361
17 769 13.27
18 o 19.28
Mean 10,08 23.54
S0 820 6.64

Sol et al. (2005) in the same population. A similar pattern of sex-
related difference in territorial defence has been observed both in
temperate (Baeyens 1981; Pierotti 1981; Southern 1981; Hand
1986; Fernindez & Azkona 1994; Zilberman et al. 2001) and in
tropical (Busch et al, 2004; Fedy & Stutchbury 2005) monogamous
bird species, as well as in other socially monogamous vertebrate
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Figure 3. Variation in female reactivity to intruders in relarion oo variation inintrusion
pressure bebween the first and second tests,
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species (Mitani 1987; Kolm & Berglund 2004; Whiteman & Coté
2004). Some exceptions to that rule exist, though. For instance.
Greenberg & Gradwohl (1983) reported that male and female dot-
winged antwrens, Microrhopias quixensis, were equally involved in
territory defence, although males appear to be more aggressive
than females in other species of antbirds (Bard et al, 2002; Fedy &
Stutchbury 2005), However, although female Zenaida doves were
less likely than males to react aggressively to intruders, when they
reacted they used the various agonistic behaviours with the same
relative frequency as males, as previously observed in western
gulls, Larus eccidentalis (Hand 1986), but contrary to what has been
reported in ring-billed gulls, Larus delowarensis (Southern 19810
Thus, although males were more engaged in territorial defence
than females, they did not appear to be more intense than females
in their aggressive behaviour. This might be explained by the fact
that, most often, agonistic behaviours of low intensity (i.e. charges
and chases) were sufficient to deter intruders. The aobserved low
level of escalated fights might be because most intruders were only
trying to exploit an overabundant food source rather than really
attempting to take over a territory or mate. However, the distinc-
tion between the two types of intruders is difficult to make in the
field. In addition, birds that are facing little opposition when
attempting to feed on the territory of their neighbours may
progressively become keener on attempting to take over the
territory.

A larger involvement of males in territorial defence can be ex-
pected if males are more efficient at deterring intruders, However,
we did not observe any difference in efficiency between males and
females during territorial defence, as attempts by both sexes (o
deter intruders were equally successful, Alternatively, females may
be less prone than males to engage in territorial defence if they
must invest heavily in, or recover from, reproduction (Pierort 1981;
Rosell & Thomsen 2006; see also Mitani 1987) Although the
reproductive status of female residents was not known in the
present study, Zenaida doves are known to be able to make up to
four hreeding attempts per vear (Wiley 1991). The possibility then
exists that female Zenaida doves were less inclined to engage in
territorial defence in order to save energy for future reproduction
and/or to regain energy lost during recent breeding attempts. The
observation that level of female investment in territorial defence
varied depending on the level of intruder pressure is compatible
with this interpretation.

We observed a significantly biased sex ratic among intruders,
with an excess of females, in a population where the sex ratio of
banded birds is 50:50 (Monceau et al. 2011, F. Cézilly, unpublished
data). A significantly female-biased sex ratio was also observed at
two different sites in Barbados where food is overabundant and
Zenaida doves forage in flocks (Monceau et al. 2011), This suggests
that females may spend less time than males on their territory and/
or that the sex ratio of Aoaters is female biased in the population
(see Monceau et al. 2011 ). We found, however, no evidence for sex-
specific territorial defence, The reaction of male and female resi-
dents was not conditional on the sex of the intruder, and the use of
the various agonistic behaviours did not depend on whether the
intruder was a male or a female. This is in contrast with a majority
of studies of territorial defence in socially monogamous bird
species  living in  temperate environments {Baeyens 1981;
Fernandez & Azkona 1994; Filberman et al. 2001), as well as in
other socially monogamous vertebrate species (Brotherton &
Rhodes 1996; Kokita & Nakazono 2001; Kolm & Berglund 2004).
However, a similar pattern has been observed in other tropical bird
species, with year-round territoriality, such as the rufous-collared
sparrow, Zonotrichia capensis (Busch et al. 2004) and the white-
bellied antbird, Myrmeciza longipes (Fedy & Stutchbury 2005}
Fedy & Stutchbury (2005 suggested that long-term monogamy and

pair bonding are associated with equal territorial defence regard-
less of the sex of intruders, whereas sex-specific territorial defence
would be more frequent in species in which divorces occur
Although no detailed information on the mating system of Zenaida
doves is yet available, preliminary observations on our ringed
population in Barbados sugzest that the species could indeed be
characterized by long-term pair bonds, Some pairs of individuals
have been observed maintaining a bond for more than 4 years,
while widowed birds have been observed to remain unmated
during several months after the death of their mate (F. Cézilly,
unpublished data),

Our results suggest that shared territorial defence in Zenaida
doves might consist of a cooperative strategy between pair members,
in which each individual benefits from preventing intruders from
displacing itself or its mate. However, cooperation in territorial
defence does not necessarily translate into complex coordination of
attacks. Resident pairs rarely acted in tandem, unlike carrion crows,
Corvus corone [Bossermna & Benus 1985) and western gulls (Hand
1986). Rather, individuals appeared to aveid simultaneous attacks
of intruders, as the observed number of joint attacks was less than
expected by chance. This might be some kind of coordinated strategy,
however, if both members of a pair are equally efficient at deterring
an intruder and if early detection and response to intruders is an
essential component of territorial defence. By avoiding engaging
simultaneously in the pursuit and attack of the same intruder, a pair
of Zenaida doves might be more efficient at dealing with intrusions
occurring  simultaneously or in rapid succession, Cooperation
between mates may then be particularly efficient at preventing
territory take-over by other pairs, whereas intrusion by a single bird
would not necessarily threaten territory ownership (see Williams &
McKinney 1996). Although lower than that of the male, the
female’s contribution to territory defence might thus be crucial,
particularly in better-quality territories if they experience higher
intrusion pressure, or when resource availability is low in the envi-
ronment and competition for territories is more intense,

All intruders were expelled from territories during our ohser-
vations, suggesting that, contrary to what has been observed in
some other monogamous bird species [Butler & Janes-Butler 1982],
particularly in species maintaining year-round territoriality
(Hyman 2005; Akgay et al. 2009), intrusions by close neighbours
were not tolerated more than intrusions by less familiar individ-
uals. Familiarity, as assessed from distances between the territories
of residents and intruders, did not appear to influence the intensity
of territorial defence (results not shown). Whether this was
because of a lack of cognitive ability to distinguish between familiar
and unfamiliar conspecifics (Jitsumori et al. 1999; Mateo 2004) or
whether it reflects a particular strategy remains to be documented.
A moderate rate of territorial intrusions, however, may make the
adoption of a conditional strategy of little benefit (Switzer et al,
2001; Hinsch & Komdeur 2010), particularly if intruders rarely
escalate fights, or if the risk of serious injury during fights is low,
Indeed, our quantitative assessment of agonistic behaviour as
shown in Fig. 2 indicates that only a minority of intrusions gave rise
to escalated fights, Although such escalated fights can last for a few
minutes during which time repeated wing slaps can occur, we
never observed any bird being seriously injured under such
circumstances. Sol et al. (2005), however, reported high rates of
naturally occurring aggressive interactions in Zenaida doves in
Barbados, with up to 60 aggressive acts {per observation session
lasting 30 min) by territory owners reacting to spontaneous cases
of intrusion. We never observed similar levels of aggression, either
during casual observations of pairs on their territories or during the
course of our experiments. Actually, the maximum rate of aggres-
sive acts observed in the present study was about six times less
than that reported by 5ol et al. (2005). However, 5ol et al. {20035)
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provided little information about the recording of territorial
behaviour, so the ohserved discrepancy between the two studies is
difficult to interpret. One possibility is that the population density
decreased over time, Indeed, the density of breeding pairs reported
by Sol et al. (2005) for their study site in 2002 seems very high
compared to what we have observed at the same place between
2007 and 2011,

In conclusion, the pattern of territorial defence observed in
Zenaida doves does not appear to be influenced by sexual conflict
and mate guarding, but may rather correspond to a cooperative
relationship based upon the mutual benefits arising from securing
an all-purpose territory in a socially monogamous species with
year-round reproduction. To what extent this pattern is character-
istic of perennial monogamy in a tropical environment character-
ized by year-round reproduction remains to be established in
future empirical studies and theoretical investigations.
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| — Introduction

L'étude sur le long terme par capture-marquagepece des especes fournit des
informations précieuses sur les paramétres démioigiags des populations naturelles tels
que le taux de survie et l'espérance de vie desviths ainsi que sur les facteurs
environnementaux, comportementaux, morphologiquegéaétiques qui influencent ces
parametres.

Une forte dichotomie a été démontrée entre les tieusurvie des especes vivant en
milieu tempéré et ceux des espéces vivant en niilapical. De fagon générale, les especes
des milieux tempérés sont caractérisées par undawsurvie plus faible que les especes des
milieux tropicaux. Bien que Karr et al. (1990) @ai pas trouvé de différence entre les taux
de survie des oiseaux forestiers du Panama et ddi déol’Amérique, des études ultérieures
ont ré-établi le paradigme (Faaborg and Arendt 198bnston et al. 1997, Francis et al. 1999,
Jullien et Clobert 2000, Sandercock et al. 2@@0,Swardt et Peach 2001, Ghalambor et
Martin 2001, Peach et al. 2001). Au cours des gsriravaux meneés sur le sujet, les auteurs
ont noté que la taille des pontes chez les oistapicaux était plus petite que celle de leurs
homologues des zones tempérées (Murray 1985, SkQ®%H, Martin 1996). Ces différences
de traits d’histoire de vie pourraient étre despgalions aux environnements tropicaux
typiquement définis par un climat aux variations@anieres moins marquées, des ressources
alimentaires plus stables, une saison de repramuptus longue, des soins parentaux étendus
aprées I'envol des juvéniles et un taux de prédadiomid plus élevé. Murray (1985) a avancé
que la survie des adultes devait étre allongéaggndent a cause du faible taux de fécondité.

En dehors des conditions environnementales, laiesutes individus peut étre
influencée par leurs caractéristiques phénotypiquegénétiques propres, telles que la taille
corporelle ou I'hétérozygotie sur I'ensemble du ayée. Il a été démontré que les espéces
aviaires les plus grandes vivaient le plus longemep avaient une dépense énergétique
quotidienne plus basse (Western et Ssemakula 82kman 2005, Furness et Speakman
2008). A notre connaissance, il n’existe pas d'étqdi se soit penchée sur la relation entre
taille du corps et le taux de survie adultes detividus au sein d’'une méme espece.
Cependant, Rotella et ses collaborateurs (2003)mimten évidence chez la Fuligule a téte
noire Aythya affinisque les femelles les plus grandes présentaienbagévité réduite. D'une
maniere géneérale chez les oiseaux, les femellesples grandes tendent a avoir un

investissement dans la reproduction, des couvées gu’un succes reproducteur plus
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importants que les plus petites (Sedinger et 3951 Larsson et al. 1998). Chez certaines
especes, elles sont susceptibles également deepdedrceufs plus gros (Williams 1994).

Ainsi, si les femelles les plus grandes se repgaiiiplus souvent et s’investissent plus lors
des épisodes reproducteurs, le colt de la repriogudevrait également augmenter, ce qui
expliquerait une survie réduite chez ces indiviRstella et al. 2003).

La qualité génétique est également un facteurantiypositivement sur la survie des
individus chez certaines espéces au travers délabons entre hétérozygotie et aptitude
phénotypique. Un degré d’hétérozygotie réduit ach&le du génome conduit a une
augmentation du risque de I'expression d’allélelgtdées récessifs, ou une overdominance
d'alleles hétérozygotes dans une population a nemmbgénotypes homozygotes méme s'ils
ne sont pas déléteres, ce phénomene étant commuinéon@u sous le nom de dépression de
consanguinité (Crnokrak et Roff 1999, Kellet Waller 2002, Charlesworth et Willis
2009). Dans ce cas, une corrélation positive ditégérozygotie globale des individus et leur
aptitude phénotypigue est attendue. De nombreussles ont révélé que cette relation
pouvait porter sur divers facteurs reflétant I'ate phénotypique : des traits liés a la santé de
I'individu, son développement, sa taille, ses c#paaeproductrices, son statut, son succes
reproducteur, des signaux sexuellement sélectioonék survie (pour une synthese voir
Kempenaers 2007 et Chapman 2009). L'un des effisipaux d’'une diversité génétique
individuelle réduite est une diminution de la proitig¢ de survie, souvent a un stade précoce
du développement de l'individu (embryonnaire ouéjoile, par exemple Van de Casteele et
al. 2003) mais aussi a I'age adulte (Markert et2@D4, Foerster et al. 2003, Merila et al.
2003, Olano-Marin et al. 2011). Mise a part unalétrealisée par Monceau et al. (2013) sur
notre modele biologique, aucune information n’eisppdnible a propos de l'influence de
I’hétérozygotie sur I'aptitude phénotypique chez déseaux tropicaux.

Chez les columbidés, il semble exister, de faconcemante avec la théorie
développée ci-dessus, une divergence de survie lestoiseaux issus de milieux tempérés et
ceux issus des latitudes tropicales. La Tourted®ke boisStreptopelia turturespéce migrant
sur de longues distances, présente une probab#itéurvie moyenne de 51% sur lile
d’Olérond en France (Eraud et al. 2009). En Gradrdg¢agne, les taux de survie sont de 54%
chez le Pigeon columbi€olumba oengs64% chez la Tourterelle Turqustreptopelia
decaoctoet 61% chez le Pigeon rami@olumba palumbugAebischer 1995). Chez les
especes proches de la Tourterelle & queue carvdeaat sous des latitudes non tropicales, le
taux de survie varie de 54% a 65% chez la Toutéeeehiles blanche&enaida asiaticaau

Texas (Collier et al. 2012) et de 26% a 72% chektdarterelle tristeZenaida macrouraa
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travers les Etats-Unis (Otis et al. 2008). Il esioder que dans cette derniére étude le taux de
survie le plus élevé correspond a un état qui atique pas la chasse a la Tourterelle triste
alors que la quasi-totalité du reste des étatsdaqoe a tel point que I'espérance de vie de
cette espece ne dépasse pas les 1.5 ans cheulkes atbrs que dans les états sans chasse,
des enregistrements de longévité comprise entret712.8 ans ont été faits (Baskett 1993).
De précédentes analyses démographiques avaientéaliéées sur une population de
Tourterelles a queue carrée de Puerto-Rico surzane ou la chasse était interdite (Rivera-
Milan et Vazquez 2000) indiquant une probabilitésdevie moyenne de 77%. De plus, sur
I'lle de Guana, située dans I'archipel des ilesr§@s Britanniques, la longévité de aurita
était de 5 ans et de 4 ans chez les Colombes muir@alumbina passeringBoal et al.
2006).

Sur Ile de la Barbade, la chasse a la tourtemedlese pratique plus que de maniere
sporadique (et de facon illégale) d’autant plus kgspece a colonisé les milieux urbaniseés.
Les causes de mort les plus courantes sont deex didine variété de maladies (gale aviaire,
infections bactériennes,...), a des prédateurs teés lgs chats et les mangoustes, a des
collisions avec des véhicules ou des constructiameaines. Afin d’évaluer les parametres
démographiques de notre population et les factesrsfluencant, nous avons utilisés 6 ans
de données de capture-marquage-recapture réceltéés site de Sunset Crest. Nos objectifs
étaient de déterminer le taux de survie adulteefiude notre population ainsi que d’explorer
I'influence du sexe, de I'hétérozygotie et de iddaorporelle sur ces estimations, de maniére
a compléter des informations qui, comme nous l'aven, font défaut chez les especes

tropicales.

Il — Matériel et Méthodes

Le marquage individuel de 1063 tourterelles a que=uese depuis 2007 sur l'lle de la
Barbade et leurs ré-observations successives ars c®s années suivantes a permis de
constituer une solide base de données dont I'analy&é initi€e au cours de cette thése. Un
méme individu peut étre revu a différents pointsteionps. Dans notre étude nous avons
considéré différentes époques de capture situépsraamps (chague année depuis 2007) et a
l'automne (chaque année depuis 2009). Un individun'gst pas revu au cours d'une saison de
terrain peut étre mort depuis la derniére foisl gu&té vu, ou bien étre présent mais n'avoir

pas été rencontré, ou avoir été rencontré sanksgitipossible de lire la combinaison de
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bagues colorées. Un individu qui n'est plus repardir d'un certain point du temps, peut étre
mort ou avoir définitivement quitté la zone d'étucke qui correspond a un phénomeéne
d'immigration permanente. Les méthodes d'estimaties taux de survie basée sur la ré-
observation d'individus vivants ne peuvent pas regpa mortalité vraie de l'immigration
permanente. Dans certains cas, il est possibmodiner les recaptures visuelles avec les
retours de bagues d'oiseaux trouvé morts. Dan® mats, nous avons trouvé en de rares
occasions des oiseaux bagués morts, le plus sosugata une collision avec un veéhicule et
des bagues nous ont été retournées aprés qu'uauoué ait été tué par un chat
domestique. Mais ces cas restent anecdotiquedtetin®rmation n'a pas été incluse dans
I'estimation des taux de survie.

L'analyse des taux de survie et de l'influenceake, de la taille et de I'hétérozygotie a
été conduite en collaboration étroite avec Rogedé&lr Elle a été limitée aux individus
adultes bagués et ré-observés a Sunset Cresteptiatemps 2007 et le printemps 2013. Au
total la base comptait 523 males (dont 386 addkeSunset Crest) et 527 femelles (dont 356
adultes de Sunset Crest). Les calculs de survietgneffectués par la méthode de capture-
recapture avec le logiciel E-SURGE (Thomson et 24109) version 1.9.0 qui permet
I'utilisation d’effets individuels aléatoires (Gimez et Choquet 2010) nécessaires pour la
prise en compte d’'une forte hétérogéenéité de deteentre individus. Les modeles utilisés
permettent également la prise en compte de covesiabdividuelles telles que le sexe, les
mesures biométriques ou I'nétérozygotie multilofu&H). Les modeles ont été comparés
entre eux en utilisant le critere d'Akaiké modpi@ur tenir compte de I'hétérogénéité.

Les survies ont d’abord été calculées sur une baisenniere en tenant compte des
intervalles inégaux entre les dates meédianes dssioss successives et mesurées en
eéquivalent annuel afin de les rendre comparablesnadele de régression obtenu a permis de
reconstituer la courbe d’évolution des survies emcfion des différentes co-variables. La
survie annuelle a été obtenue en multipliant legiss saisonniéres aprés avoir tenu compte

de la durée de chaque saison.

Il — Résultats

Une premiere série de modeles (non présentés daiétdil) a permis de déterminer que la
probabilité de capture différait selon la saisolugpfaible en automne qu'au printemps) et

selon le sexe des individus, les deux effets é&tdditifs.
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La modélisation de la survie aboutit & mettre @dence un effet positif de MLH et,
dans une moindre mesure, de la longueur de |adbléau 5). Les modeles substituant la
longueur du tarse a celle de l'aile ont donné dssltats tout a fait similaires et ne sont pas
présentés ici. Ces deux effets s'ajoutent a ceduladsaison, la survie calculée entre le
printemps et I'automne d'une méme année étanfaihlse que celle calculée entre I'automne
de l'année n et le printemps de l'année n+1. Unéteogubstituant les effets additifs de
chaque locus a MLH n'a pas fourni d'évidence pauprésence d'effets locaux (QAIC=
2261.289 vs 2256.094).

Tableau 5Présentation des meilleurs modéles par ordre dsenati. Dans tous les cas la probabilité de capture
est seulement dépendante de la saison et du déets @alditifs). NPl = nombre de parametres idatiies.

Probabilité
Modele NPI QAICc Delta QAICc d'étre le meilleur Poids QAICc
modele
Survie (MLH + saison) 17 2256.62 0 1 0.3125
Survie (MLH + aile + saison) 18 2257.25 0.63 0.729 0.2278
Survie (saison) 16 2258.2 1.58 0.453 0.1416
Survie (MLH2+MLH+ saison) 18 2258.38 1.77 0.413 0.1293
Survie (aile + saison) 17 2258.88 2.26 0.323 0.1009
Survie ([aile*sexe] + saison) 19 2259.15 2.54 0.281 0.0878

Poids Aile  Poids MLH  Poids MLH2

0.4165 0.7575 0.1293

La figure 31 illustre la variation du taux de s@wmoyen et pour chaque saison séparément en
fonction de la taille de I'aile pour une valeurMEeH égale a 0,75 (valeur médiane). La figure
32 illustre la variation du taux de survie en fometde MLH pour une valeur de la longueur

de l'aile fixée a 150,6 mm (valeur moyenne). Latpele cette relation est égale a 1,42.
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survival for MLH=0.75
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Figure 31 Relation entre la survie et la taille de l'aileupauine valeur de MLH fixée a 0,75. La valeur
standardisée de l'aile (Ailsd) est calculée d'ajardsrmule : Ailsd=(Aile-150.640371)/7.067409244 résultats
en bleu correspondent aux résultats pour le pripserceux en violet correspondent aux résultats p@utomne

et ceux en vert, aux résultats pour I'année.

survival for mean wing (150.64cm)
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Figure 32 Relation entre la survie adulte et I'hétérozygatigitiiocus pour une longueur d'aile fixée a 150,6
mm. Les résultats en bleu correspondent aux résistaur le printemps et ceux en violet, aux réssilpour
'automne.
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IV — Discussion

La modélisation du taux de capture indique quefdeselles étaient revues de fagcon
moins fréquente que les males. Plusieurs facteamsgnt expliquer cette différence en lien
avec les différences d'activité entre sexes dépriteédemment. Par exemple, si I'on se fie
aux observations faites par Wiley (1991), les féesehuraient pu étre plus souvent occupées
a incuber les ceufs, et donc peu visibles, pendasmbhbservations conduites dans la journée.
Deuxiemement, un certain nombre de males ont prerattattention des observateurs
lorsqu'ils chantaient, ce qui a pu contribuer &if&rentiel de ré-observation. L'hypothese
que les méales seraient moins farouches que ledléangt se laisseraient approcher a de plus
courtes distances ne peut pas non plus étre écartée

La valeur médiane obtenue pour le taux de surdgltea dans notre population
(calculée pour une valeur médiane de I'hétérozggettiune valeur moyenne de la longueur
d'aile) était égale a 0,74 et trés proche de lawahoyenne de 0,77 précédemment publiée
pour les populations portoricaines (Rivera-Milan/ésquez 2000). Méme si cette valeur doit
étre a priori considérée comme une sous-estimdida survie réelle du fait de la possibilité
d'immigration permanente, nous pensons qu'ellerdtit assez représentative de la vraie
valeur. En effet, au cours des différents déplacesneffectués sur I'lle de la Barbade nous
n‘avons jamais revus d'oiseau bagués en dehorsote rone d'étude. Par ailleurs des
vérifications plus systématiques aux abords immedia la zone d'étude n'‘ont pas non plus
permis de revoir des oiseaux bagués.

L'effet de I'nétérozygotie mis en évidence a paltis modéles de capture-recapture
constitue un résultat original car un tel effet Busurvie adulte a rarement été démontré de
maniere convaincante au sein des populations tlatiré'écart entre le modele incorporant
un effet de MLH et un modéle s'en dispensant datigur a 2, ce qui signifie qu'il n'existe
gu'une différence marginale dans la qualité dadtement des données a ces deux modéles.
Toutefois, notre analyse indique aussi que le pda@8/LH n'est pas négligeable (proche de
0,76) alors que le poids de la longueur de l'almlde, en comparaison, plus modeste. Nous
pouvons cependant remarquer que le modele incarpseallement I'effet de l'aile et celui de
la saison s'ajuste un peu moins bien aux donnéesajui ajoutant en plus celui de MLH. Ces
résultats sont en accord avec la littérature. eteffle I'hétérozygotie sur I'aptitude
phénotypique est supposeé étre faible la plupatetps, de l'ordre de 1 a 2% (Balloux et al.
2004, Slate et al. 2004, Ruiz-Lopez et al. 2012)pknte de la relation observée semble de ce

point de vue assez élevée, avec une différenceareresannuelle de l'ordre de 20% entre les
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deux individus le plus et le moins hétérozygotesdig@chantillon. Toutefois, cette différence

doit étre traduite en différence d'espérance deinefois atteint I'dge adulte (calculé comme
I'inverse du logarithme népérien du taux de suadelte). Celle-ci vaut 4,5 ans pour un

individu possédant la valeur maximum observée pbhatérozygotie contre 2 ans et un mois
pour un individu possédant la valeur minimum, pooe longueur d'aile standard. Il s'agit ici

de la différence maximale, et des calculs plus dergs devront étre effectués pour calculer
I'intensité de la sélection sur I'hnétérozygotietdvs toutefois que le méme calcul pratiqué sur
la longueur d'aile pour une valeur de MLH égale,#&560donne une moindre variation de

I'espérance de vie allant de 2,45 & 4,3 années.

L’effet positif de la taille de l'aile sur la suesipourrait s’expliquer par le fait qu’'une
aile plus grande conférerait aux individus unetagé au combat plus importante. Les plus
grands individus seraient ainsi susceptibles d'adguet de défendre un territoire plus
facilement et plus efficacement. Des lors, la pssis@ d’un territoire leur assurerait un acces
continu a des ressources alimentaires de qualitpoetrait de surcroit augmenter leurs
chances d’attirer un partenaire et de se reprodDeanéme, nous avons constaté au chapitre
4 que les individus les plus hétérozygotes ava@artance a conserver leur territoire plus que
leurs homologues moins hétérozygotes lorsqu’ilsarest célibataires aprés la perte de leur
partenaire. Un phénomeéne similaire pourrait aloxpliguer en partie la plus grande
probabilit¢é de survie des oiseaux hétérozygotesix-ce étant plus vigoureux, ils
maintiendraient plus efficacement leur territoiteagraient par conséquent des conditions de

vie, liées entre autres aux ressources alimentaihes stables.

V — Conclusion

Bien que Monceau et al. (2013) n’aient trouvé cleszTourterelles a queue carrée
adultes aucune corrélation entre I'hétérozygotialieers criteres d’aptitude phénotypique
(stratégie d’alimentation, aptitude au combat —travers de la taille de l'aile -, condition
corporelle et asymétrie fluctuante), nos résufpagdiminaires indiquent que I’hétérozygotie a
I'échelle du génome exerce une influence positivela probabilité de survie des individus.
Un approfondissement des analyses de capture-ntgggaaapture pourra peut-étre nous
fournir des indices supplémentaires quant au psuseamenant les oiseaux adultes les plus

fortement hétérozygotes a avoir une probabilitéudeie annuelle supérieure.
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Tout au long de ce manuscrit, nous avons parcowersdaspects de I'écologie des
tourterelles a queue carrée au travers des ini@nactentre contexte environnemental,
caractéristiques individuelles (des attributs moipgiques a la qualité génétique en passant
par les traits comportementaux), modalités du régiappariement associé a I'espece, telles
que choix du partenaire et réappariement, et paraméémographiques de la population
suivie. Ces travaux nous ont permis d’apporteridEgmations précieuses et de compléter
les connaissances accumulées ces six derniéressasmela population de tourterelles de la
Barbade. Cet ensemble de renseignements dévelepfagah générale le savoir concernant
les especes tropicales, en particulier chez leantdnbdés notoirement peu examinés par
rapport a d’autres genres, et participe a rédaitgais en faveur des études sur les oiseaux

des régions tempérees.

D/'ma'ph/'sme sexvel ...

Dans un premier temps, nous avons achevé la déiaion de I'amplitude du
dimorphisme sexuel. Dechaume-Montcharmont et sbabooateurs (2011) avaient mis en
évidence un dimorphisme sexuel réduit pour laeagli impliquait un chevauchement
important entre les sexes. De facon similaire, reuens mis en évidence un dichromatisme
sexuel significatif pour la coloration mélanique glumage, mais dont la distribution montre
un fort chevauchement entre males et femellestdeses iridescentes étant quant a elle
similaires chez les deux sex@&hapitre 2) Il est donc clair que le sexe des individus déece
espece ne peut pas étre déterminé de facon fiablelas seule base de leur aspect
morphologique comme l'ont laissé penser certaisuas par le passé (Wiley 1991, del Hoyo
et al. 1997, Gibbs et al. 2001, Sol et al. 2006yjuea I'avenir, les expérimentateurs devront
se montrer plus rigoureux et utiliser la méthodesebeage moléculaire pour identifier le sexe

des individus, comme le préconisait déja Monce@0%2

Patterns d a}qoa*/émenfs et clua//'fé individuelle ...

Le Chapitre 2a également fait ressortir un lien entre les pateas de couleur des
zones meélaniques et iridescentes et la taille di#e/ la condition corporelle, le statut
territorial mais pas le degré d’hétérozygotie, qudint que la coloration du plumage pourrait

refléter la qualité d’un individu et par conséquesdrvir d’indicateur honnéte de la qualité
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individuelle lors du choix du partenaire. Comme siarenons de le souligner, le degré
d’hétérozygotie n'est pas apparu lié a la coloratidéanmoins, cette derniere I'était avec la
taille de l'aile et par extension, probablementcakaptitude au combat. Dans &hapitre 4

la capacité a défendre un territoire semblait #iéedegré d’hétérozygotie des individus. Il est
donc possible que la coloration du plumage soitotiffement liée a I'hétérozygotie
individuelle mais que notre taille d’échantillorait’pas été assez grand pour détecter un effet,
d’autant plus si celui-ci avait été lié a une iattion avec le sexe et/ou le statut territorial de
l'individu. Malgré ces résultats négatifs concemniendegré d’hétérozygotie, ce facteur s’est
révélé impliqué avec la taille de l'aile dans latpan d’appariement au sein des couples, les
males possédant les plus grandes ailes étant eplecavec les femelles au degré
d’hétérozygotie le plus élevé. Ceci nous a laissgspr a la possibilité d’'un choix mutuel
entre les partenaires. De plus, les femelles appsse trouvaient étre plus hétérozygotes que
les non-appariég€hapitre 3) Le degré d’hétérozygotie a également été misvantdors de
nos analyses sur les divorces et les veuvé@bapitre 4)et s’est avéré avoir une influence
positive sur la survie chez les adul{€hapitre 6) Ces différents constats soutiennent l'idée
que I'hétérozygotie a I'échelle du génome a norieseent une importance manifeste sur
I'aptitude phénotypique des individus mais pourétie également un des critéres de sélection
lors du choix du partenaire. En outre, il ne sepais le seul critere pris en compte lors de
I’évaluation de la qualité générale d’'un partengiotentiel. En effet, la taille et la condition
corporelle sont ressorties au cours de plusieuapitties. Les résultats d€hapitres 2et 3
précédemment résumés ont été soutenus par leuailags de la perte du partenaire, les
individus réussissant a se réapparier retrouveantemmaire de qualité équivalente pour la taille
du tarse et la masse et de qualité supérieurelpatondition corporelle. Le statut réapparié
ou non et la conservation ou la perte du territalee ces individus étaient également
influencés par leurs caractéristiques morphologicetegénétique€Chapitre 4) Par ailleurs,

la taille des individus (via la taille de l'ailepfluencait fortement leur probabilité de survie
(Chapitre 6) Nous noterons que la taille de l'aile est un petie qui est régulierement
revenu tout au long de nos analyses, probablemame pque du fait que laile est tres
frequemment utilisée lors d’agressions pour défenalr territoire, la taille de cette partie du
corps constitue un bon indicateur de I'aptitudecambat, capacité cruciale chez une espéce

dont les individus défendent un territoire toutmhée.
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Liens adu cocp/e et rdles des sexes ...

Le Chapitre 4a par ailleurs démontré que les liens du coupéz ¢da Tourterelle a
queue carrée pouvaient étre forts. Les partenawas susceptibles de rester en couple non
seulement durant toute 'année mais également tldemnombreuses années (jusqu’a six ans
dans le cadre des limites de la durée de notrefprdégs cas de divorces étant peu nhombreux
avec un taux qui suivait les prédictions énoncéaslgpthéorie au regard du taux de survie
estimée pour notre population. L'intensité desdidn couple est confirmée par le pattern des
réles des sexes au cours des diverses activitgésalia reproduction et au maintien du
territoire qui se sont avérées partagées entresnedléemelles au sein des couples de fagon
plus ou moins variable selon I'activité prise empbe. Par exemple, le méle s’est réveélé tres
investi lors de la construction du nid et des sauns juvéniles alors que dans le méme temps,
bien que son role ait été moindre comparé au neliemelle pouvait supporter de maniére
aussi énergique la défense du territoire lors al@ mombreuses intrusions ou lorsque le male
était absent sur le mome(hapitre 5) Ces résultats appuient ceux mis en évidence par
Cézilly et Keddar (2012) sur la vigilance au seeés @¢ouples de tourterelles : lorsqu’ils se
nourrissaient en couple a la fois les males efdeglles diminuaient la proportion de temps

passé a étre vigilant de 30% comparé aux momerits s@ nourrissaient seuls.

En résumé ...

Les découvertes dégagées au cours de ces troissada@éhese rejoignent les grandes
hypotheses et les modeles développés pour casmstéécologie des especes socialement
monogames résidantes des latitudes tropicalestdssipn de sélection sexuelle apparait forte
a la fois chez les males et les femelles commadlitiune le dimorphisme sexuel réduit, la
présence d’ornementation (tdches iridescentes) wezleux sexes et le probable choix
mutuel (exercé sur la qualité génétique et morgiqle chez notre modéle biologique). Les
males se trouvent étre aussi sélectifs dans lexadw®ieur partenaire que les femelles du fait
de leur investissement conséquent lors de la reptmh (construction du nid, soins aux
jeunes). Parallelement, les femelles s’'investisaaasi dans des taches qui sont généralement
la responsabilité des males (défense territoriat®me si elles le font dans une moindre
mesure. Ce partage des taches confere aux indiddasdeux sexes des bénéfices non

négligeables (défense du territoire plus efficaggieant une disponibilité en ressources toute
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I'année ; diminution de la vigilance lors de lagerialimentaire permettant 'augmentation de
celle-ci ; meilleure qualité des soins aux jeurtediminution de la dépense énergétique pour
les femelles lors de I'élevage, induisant une augai®n du succes reproducteur et de la
qualité phénotypique chez les deux sexes, ...). Cetigdination entre les sexes conduit a des
liens forts entre les partenaires. Associés a ur tke survie élevé, ils ménent a un taux de

divorce relativement bas.

Pour aller p/us floin ...

Bien que ces trois années d'étude aient permiscdfaaler de nombreuses
informations au sujet de la population de Tourteral queue carrée de la Barbade, il reste
encore de vastes sujets a explorer. Tout d’abardegard des résultats prometteurs liés a
I'nétérozygotie globale, il sera indispensable dmer a son terme le projet sur l'influence de
I'nétérozygotie sélectionnée au niveau du CMH (Clexg Majeur d’Histocompatibilité), a la
fois sur les patterns d’appariements et la suree iddividus. Par ailleurs, I'étude du CMH
pourrait étre utile pour estimer les conséqueneekatbsence de parasites sanguins de type
Plasmodiumet Haemoproteushez les individus de la Barbade, alors que ceasfias sont
présents chez d'autres espéces de I'lle ainsi gee tes individus de la Guadeloupe (F.
Cézilly données non publiées). Aussi, les individussurés au spectromeétre pourraient étre
génotypés pour le CMH afin de déterminer si la @ilon du plumage refléte la qualité
génétique relative au CMH plus que la qualité ggonétglobale.

L'estimation des parameétres démographiques pandeieles de capture-marquage -
recapture et de l'influence des variables morphogquéts et génétique n'a été entameée qu’a la
fin de ma these. Cette voie, au vu de la qualittadmse de données et des premiers résultats
présentés au chapitre 6, s’avere également pagtieaient prometteuse.

Pour revenir sur la coloration du plumage, il derdiéressant de tenter de capturer
plus de couples et les mesurer pour déterminen giattern d’appariement particulier existe
en fonction de la couleur comme il 'a été mis endénce chez certaines espéces (par
exemple, chez les Mésanges bleues : Andersson ¥9@8). C'était une analyse que j'avais
personnellement prévu de faire. Malheureusemens, pi®blemes rencontrés avec le
spectrometre ainsi que l'indisponibilité de celudarant certains moments de mes missions
sur le terrain, nous ont ralentis dans la mesuwm diombre suffisant d’individus. Nous

n'avons ainsi récolté les mesures que pour uneindizde couples, taille d’échantillon
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insuffisante pour mettre en évidence un quelcoreftet significatif bien qu'ils suggerent
qu'une corrélation entre les parametres de codesipartenaires pourrait exister.

Une autre étude d'intérét serait d’estimer le tdexcopulation hors-couple et explorer
les modalités de leurs occurrences. Il serait glossible de définir si 'espece se conforme a
I'nypothese que le taux de copulation hors couglle@rélé positivement au taux de divorce.
De nouveau, nous avions dans l'optique de réalisdement cette étude. Néanmoins, les
données sont extrémement compliquées a récolter ddbané que le baguage au nid est tout
simplement impossible a réaliser (la tres grandgrnit@ des nids se trouvant situés a au
moins 10 m de hauteur dans les palmiers et coshtiBlous avions alors dans l'idée de
capturer les familles avec juvéniles. Cependarst,jlwéniles se trouvent parfois avec un
parent, parfois avec l'autre ou avec les deux siilamoment ou nous les voyons sans que
I'on sache si nous sommes en présence du pareet onatlu parent femelle. Ce type de
capture nécessite de piéger avec des pieges mamasisiesquels I'observateur doit rester
pendant plusieurs heures et parfois plusieurs jeans réussir a capturer. Ce piégeage est
donc tres peu aisé lorsque de surcroit, il esspafisable de capturer parallelement le plus
d’individus possible. Si cette étude était lancédaton sérieuse, il conviendrait alors qu’au
moins une personne soit entierement dédiée a lareages familles et ce, durant plusieurs
semaines pour espérer récolter suffisamment deégsnn

Les découvertes qui ont été faites durant ceammnées de suivi de population et les
vastes perspectives qu’il reste encore a expléreoignent des aspects stimulants et pleins de
promesses que revét I'exploration de I'écologie egseces tropicales, et ceci, sans compter
I'incroyable diversité des formes aviaires et deddraits comportementaux qui permettraient
de tester les nombreuses théories développées aedeurs adaptations a partir des oiseaux

vivant sous nos latitudes.
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