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1Introduction

1.1 Écologie évolutive et comportements de
reproduction

L’étude du comportement touche à de nombreux domaines de recherche
tels que par exemple, la physiologie, l’écologie comportementale ou la géné-
tique. La recherche et le choix du partenaire, les comportements nuptiaux et
les soins parentaux sont quelques exemples de thématiques spécifiques dans
l’étude du comportement de reproduction (Danchin et al. 2005). Ma thèse
s’inscrit dans le cadre général de l’écologie évolutive et comportementale et
explore l’évolution du comportement de reproduction dans des populations
animales évoluant dans un milieu naturel. Je me suis essentiellement inté-
ressée à deux aspects du comportement de reproduction et à leur évolution :
la phénologie de la migration et de la reproduction et la coopération pour la
reproduction.

La phénologie correspond à l’apparition dans la vie d’un être vivant
d’évènements périodiques liés aux variations saisonnières. Le cycle annuel
de beaucoup d’espèces est basé sur l’alternance des saisons : par exemple,
la floraison chez les plantes, la métamorphose chez les insectes, la migration
chez les oiseaux et la mise-bas chez les mammifères (Lieth 1974). L’ajuste-
ment de la période de chacun de ces évènements permet d’augmenter leurs
chances de réussite. En effet, on comprend intuitivement que par exemple,
un jeune mammifère né au printemps a de plus grandes chances de survie
qu’un autre né au beau milieu de l’hiver.

La coopération pour la reproduction est un comportement présent chez
certaines espèces sociales, à des degrés variables. La coopération entre indivi-
dus apparentés en est un cas particulier. La coopération entre deux individus
con-spécifiques apporte des bénéfices au moins à l’un d’entre eux. Quelques
exemples de comportements coopératifs sont le toilettage social, la chasse en
groupe et l’aide à la mise-bas (Dugatkin 2004).

L’introduction de cette thèse est donc plus spécifiquement axée sur ces
deux thèmes de recherche.
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1.1. Écologie évolutive et comportements de reproduction

1.1.1 Mécanismes de réponses à des changements en-
vironnementaux

1.1.1.1 Biologie évolutive et microévolution

On peut considérer les réels débuts de la biologie évolutive en 1859 avec
la parution du livre de Darwin «L’Origine des Espèces». C’est donc une
science relativement récente, qui explore les mécanismes conduisant à l’évo-
lution des êtres vivants. La biologie évolutive est aujourd’hui une discipline
florissante et variée dont je ne vais présenter que les concepts nécessaires à
la compréhension de cette thèse.

L’évolution selon Darwin s’appuie sur quatre points :
• les ressources limitées d’un milieu entrainant de la compétition entre

les individus
• l’existence de différences entre individus d’une même espèce, transmis-

sibles entre générations
• l’existence d’un avantage lié à certaines de ces différences, rendant cer-

tains individus plus efficaces dans la compétition (meilleure reproduc-
tion, meilleure survie), c’est-à-dire favorisés par la sélection naturelle

• l’augmentation dans la population au cours des générations du nombre
d’individus ayant une différence avantageuse.

La variation
Ainsi un des pré-requis à l’évolution est la présence de variation entre

individus : variation au niveau du phénotype, variation au niveau génétique
et variation de la valeur sélective.

La variation au niveau génétique est essentiellement issue de la mutation.
Elle est ensuite exprimée au niveau phénotypique. Cependant, la variation
phénotypique n’est pas seulement liée à la variation génétique mais aussi
à différents effets de l’environnement (par exemple, la qualité de l’environ-
nement, la qualité des soins parentaux en début de vie, l’apprentissage et
l’expérience individuelle). Par rapport à des travaux en laboratoire où une
partie des effets environnementaux peuvent être maitrisés, l’étude des popu-
lations naturelles doit s’accommoder d’intégrer les effets environnementaux
sur le phénotype et a donc nécessité le développement d’outils statistiques
puissants (Kruuk 2004, Postma & Charmantier 2007, Encadré 1).

La variation de la valeur sélective ramène au concept que seules certaines
différences phénotypiques sont avantageuses. La valeur sélective (ou fitness
en anglais) représente le fait que certains individus contribuent (génétique-
ment) plus à la génération suivante, en laissant plus de descendants (voir la
revue : Orr 2009). Les deux principales composantes de la fitness sont le suc-
cès reproducteur et la survie. Les comportements de reproduction peuvent
avoir un impact sur le succès reproducteur de l’individu et donc sur sa valeur
sélective.
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Chapitre 1. Introduction

Encadré 1. Outils de génétique quantitative. Décomposition
de la variance phénotypique et héritabilité.

De nombreux traits importants en écologie ont une base génétique
polygénique. La génétique quantitative est une science qui étudie les
caractères quantitatifs (continus) à base polygénique (les gènes im-
pliqués ne sont pas spécifiquement connus). Le phénotype (P ) d’un
individu est déterminé par les effets de son génotype (G), de son envi-
ronnement (E) et des interactions entre le génotype et l’environnement
(G × E) :

P = G + E + G × E

Puisque la variation est une notion clé en évolution, la génétique quan-
titative s’appuie sur le concept de variance. La variance (σ2) est une
mesure statistique de la variation (moyenne du carré des écarts entre
les valeurs individuelles et la valeur moyenne de la population). La
variance phénotypique peut être décomposée en variance attribuable
aux gènes (variance génétique, σ2

G), en variance résultant des facteurs
environnementaux (variance environnementale, σ2

E) et en covariance
due à l’interaction entre les gènes et l’environnement (covGE) :

σ2
P = σ2

G + σ2
E + covGE

La variance génétique peut à son tour être décomposée en variances
respectivement associées aux effets additifs des gènes (σ2

A), aux effets
de dominance entre les allèles au sein des gènes (σ2

D) et aux effets
d’interaction entre gènes (σ2

I ) :

σ2
P = σ2

A + σ2
D + σ2

I + σ2
E + covGE

L’héritabilité (au sens strict) est la proportion de variance phénoty-
pique attribuable à la composante génétique additive :

h2 =
σ2

A

σ2
P

L’estimation d’héritabilité est basée sur les ressemblances phénoty-
piques entre individus apparentés. La méthode classique pour esti-
mer l’héritabilité est la régression entre apparentés, par exemple, la
régression parents-enfants ou la régression entre frères/sœurs (Falco-
ner & Mackay 1996, Lynch & Walsh 1998). Cependant, l’impossibilité
de dissocier certains effets environnementaux avec ces approches peut
entrainer une surestimation de l’héritabilité. Grâce aux avancées des
deux dernières décennies, une approche traditionnellement exploitée
par les agronomes dans les programmes de sélection des animaux do-
mestiques, a trouvé une utilisation en génétique quantitative des po-
pulations naturelles (Knott et al. 1995, Kruuk 2004). C’est le «modèle
animal». C’est un modèle mixte qui permet la décomposition de la va-
riance phénotypique d’un trait polygénique en différentes composantes
environnementales ou génétiques, en particulier la variance génétique
additive. 3



1.1. Écologie évolutive et comportements de reproduction

Encadré 1 (suite).

La principale différence avec l’approche des régressions est que le
modèle animal s’appuie sur un pédigrée donc l’ensemble des rela-
tions de parenté connues dans une population. De plus, en utilisant
des versions multi-variées du modèle animal, il est possible d’estimer
les corrélations et covariances génétiques (additives) entre plusieurs
traits. On obtient ainsi les matrices P et G, respectivement la ma-
trice de variance-covariance phénotypique et la matrice de variance-
covariance génétique (additive). Pour n traits z1, z2, . . . , zn, la matrice
de variance-covariance génétique G s’écrit :

G =













σ2(z1) covA(z1,z2) · · · covA(z1,zn)
covA(z1,z2) σ2(z2) · · · covA(z2,zn)

...
...

. . .
...

covA(z1,zn) covA(z2,zn) · · · σ2(zn)













La sélection naturelle
Un autre concept fondamental que je souhaite développer ici est celui de

la sélection naturelle. Elle se traduit par une augmentation des individus
portant une différence génétique favorable et une diminution de ceux en
portant une défavorable. En effet, si les variations de valeur sélective sont
liées à la présence ou l’absence d’un (ou plusieurs) gène(s) particulier(s),
la sélection agira sur ce(s) gène(s). La sélection naturelle peut affecter la
moyenne ou la variance du trait sélectionné dans la population (Brodie et al.
1995, Encadré 2) :

• la sélection directionnelle augmente ou diminue la moyenne du trait
(les phénotypes d’un extrême ou l’autre de la distribution sont favori-
sés) (Figure 1.1.a)

• la sélection stabilisante diminue la variance du trait dans la popu-
lation (les phénotypes moyens sont favorisés) (Figure 1.1.b)

• la sélection disruptive augmente la variance du trait dans la popu-
lation (les phénotypes extrêmes sont favorisés) (Figure 1.1.c)

Mes travaux s’appuient sur des populations animales naturelles. Dans le
milieu naturel, les pressions de sélection naturelle ne sont pas maitrisées par
le chercheur, contrairement à la sélection artificielle en laboratoire. Ainsi,
pour des raisons méthodologiques, souvent seule la sélection agissant sur le
phénotype et donc indistinctement sur la part génétique ou environnementale
de celui-ci est déterminée. Pourtant seule la sélection naturelle agissant sur la
part de variation qui est due à des effets génétiques et non environnementaux
peut amener à une évolution du trait dans la population (Kruuk et al. 2003).
Par exemple, l’absence d’action de la sélection au niveau génétique explique
la différence entre les changements évolutifs prédits et observés pour la taille
des bois d’une population de cerf élaphe (Cervus elaphus) (Merila et al.
2001b). Ce trait est héritable et une taille importante est fortement favorisée

4



Chapitre 1. Introduction

par la sélection naturelle. Cependant, sur 29 années d’études (4 générations),
la taille des bois a diminué, en contradiction avec les changements évolutifs
attendus. Seule la part de variation du trait due aux effets environnementaux
est soumise à la sélection. En effet, ce trait dépend de l’état nutritionnel ainsi
les auteurs ont suggéré que la diminution de taille pouvait être expliquée par
une baisse de la disponibilité alimentaire due à une hausse de la densité de
population sur la zone d’étude.

Figure 1.1 – Différents types de sélection naturelle : (a) sélection directionnelle
(sélection linéaire), (b) sélection stabilisante (sélection non linéaire
concave) et (c) sélection disruptive (sélection non linéaire convexe).
Le panneau situé en haut montre la forme de la relation entre la
valeur sélective et le trait et le panneau situé en bas, la distribution
du trait dans la population avant sélection (courbes pleines) et après
sélection (courbes en pointillé). Modifié d’après Brodie et al. (1995).

Encadré 2. Analyses de sélection.

Afin d’évaluer le potentiel évolutif d’un trait dans une population don-
née, il est nécessaire d’estimer l’intensité et la direction de la sélection
agissant sur ce trait après avoir déterminé sa variabilité génétique et
son héritabilité. Le principe des analyses de sélection repose sur les
différences de phénotypes et les différences de valeur sélective entre
les individus (Arnold & Wade 1984a;b). S’il existe une relation entre
la valeur du trait et la valeur sélective, on dit que ce trait est soumis
à la sélection. Les pressions de sélection sont donc déterminées par
l’estimation du différentiel de sélection (S). Ce différentiel corres-
pond à la covariance entre le trait phénotypique et la valeur sélective.
Il peut cependant être estimé en pratique par la valeur de la pente
d’une droite de régression linéaire de la valeur sélective (w) sur le trait
phénotypique (t) :

w = α + Stxt + ǫ

avec α, l’ordonnée à l’origine et ǫ, le terme d’erreur.

5



1.1. Écologie évolutive et comportements de reproduction

Encadré 2 (suite).

Si le différentiel de sélection est significatif (positif ou négatif), cela
signifie que le trait étudié est soumis à une sélection directionnelle.
En utilisant des régressions non-linéaires, polynômes du second degré,
les différentiels de sélection non-linéaires ou quadratiques (c2)
peuvent être estimés (Lande & Arnold 1983) :

w = α + S ′

txt + c2
t x

2
t + ǫ

Ils révèlent la présence de sélection stabilisante si le différentiel est
négatif ou de sélection disruptive s’il est positif. Les gradients de
sélection (β) quant à eux quantifient la sélection sur un trait donné
grâce à une version multi-variée de l’analyse de sélection précédente.
Ils donnent ainsi une estimation de la sélection directionnelle agissant
directement sur le trait focal en contrôlant pour la sélection sur des
traits corrélés avec lui (Lande & Arnold 1983). De la même façon, il
est possible de déterminer les gradients de sélection non-linéaires
quadratiques (γ) et corrélationnels (γ1/2) :

w = α + β1x1 + β2x2 + ǫ

= α + β1x1 + β2x2 + γ1x
2
1 + γ2x

2
2 + γ1/2x1x2 + ǫ

La microévolution
La microévolution concerne des changements évolutifs à l’échelle de gé-

nérations (pouvant arriver sur quelques générations donc à court-terme selon
le temps de génération spécifique à l’espèce) alors que la macroévolution agit
à l’échelle des temps géologiques (très long terme, sur de très nombreuses
générations, par exemple, sur plusieurs milliers d’années). Ainsi, la microévo-
lution est un des mécanismes permettant aux populations de répondre à des
changements environnementaux. Elle s’appuie donc sur les bases de l’évolu-
tion : la variation individuelle du trait au sein de la population, l’hérédité qui
assure la transmission des caractères de génération en génération (Encadré
1) et la sélection naturelle agissant sur ce trait (Endler 1986). Les outils de
génétique quantitative peuvent permettre de prédire les changements futurs
dus à la microévolution (Encadré 3).

Encadré 3. Outils de génétique quantitative. Aspects prédic-
tifs.

L’«équation du sélectionneur» (Breeders’ equation en anglais) permet
de prédire la réponse (R) d’un trait à la sélection en s’appuyant sur
l’estimation de l’héritabilité (h2) pour ce trait et sur le différentiel de
sélection (S) (Falconer & Mackay 1996) :

R = h2S
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Encadré 3 (suite).

La prise en compte de la corrélation entre les traits phénotypiques
permet une meilleure prédiction des changements évolutifs. La ver-
sion multivariée de l’équation du sélectionneur prend la forme suivante
(Lynch & Walsh 1998) :

R = GP−1S = Gβ

avec R, le vecteur de réponse à la sélection G, la matrice de
variance-covariance génétique, P−1, l’inverse de la matrice de variance-
covariance phénotypique, S, le vecteur des différentiels de sélection
et β, le vecteur des gradients de sélection (voir la revue, Morrissey
et al. 2010). Ainsi, la génétique quantitative offre des outils puissants
pour prédire les changements évolutifs des populations naturelles. Il est
toutefois nécessaire de rester précautionneux vis-à-vis des prédictions
faites sur l’évolution future des populations naturelles. Elles peuvent
en effet être basées sur des estimations inexactes de la sélection ou de
l’héritabilité, ne pas tenir compte de tous les traits sous sélection et de
l’hétérogénéité de l’environnement (Merila et al. 2001a, Wilson et al.
2006, Kruuk & Hill 2008). La sélection agissant sur un trait héritable
n’entrainera pas de changements évolutifs si elle agit seulement sur
la part non héritable du phénotype, déterminée par l’environnement
(Rausher 1992, Merila et al. 2001a, Blows & Hoffmann 2005). Ainsi,
face au constat de l’absence d’évolution de traits héritables considérés
sous sélection, certains auteurs ont commencé à estimer la sélection
agissant au niveau génétique (par exemple, Kruuk et al. 2001). La
méthode alors utilisée consistait à appliquer les méthodes d’analyses
de sélection précédente non pas sur le phénotype mais sur la valeur
génétique additive ou valeur propre de l’individu (breeding values
en anglais). La valeur génétique additive d’un individu correspond à la
somme des effets additifs des gènes déterminant la valeur du trait phé-
notypique. Elle représente également la contribution de l’individu aux
générations futures. Cependant, cette méthode a été fortement criti-
quée pour son utilisation dans ce contexte, notamment parce qu’elle
ne prend pas en compte l’erreur d’estimation des valeurs génétiques
additives (Hadfield 2008, Kruuk & Hill 2008). Aujourd’hui, une autre
approche, basée sur l’équation de Robertson-Price, est possible. Elle
s’appuie sur un modèle animal bivarié permettant d’estimer la cova-
riance génétique additive (covA) entre le trait phénotypique (z) et
une composante de la valeur sélective relative (ω) (Blows & Hoffmann
2005) :

∆z = covA(z,ω) (équation de Robertson-Price)

avec ∆z, le changement attendu de la moyenne du phénotype z entre
les générations.
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Les contraintes aux changements évolutifs
L’espace des phénotypes possibles est en fait limité, seule une partie existe

ou peut exister. En effet, les contraintes évolutives peuvent limiter la varia-
bilité phénotypique ou induire des proportions non aléatoires des différents
phénotypes. Il existe quatre grands types de contraintes qui peuvent ainsi
limiter les changements évolutifs (Arnold 1992, Schwenk 1995, Alibert et al.
2010) :

• les contraintes universelles (comprenant les contraintes structurelles,
liées à la structure de l’organisme) sont issues des lois physiques et
chimiques auxquelles sont soumis les organismes (par exemple, la gra-
vité).

• les contraintes phylogénétiques sont issues de l’histoire évolutive de
l’espèce.

• les contraintes développementales sont issues de la dynamique du
développement de l’organisme, indépendamment de la sélection natu-
relle.

• les contraintes génétiques sont issues de causes génétiques (corré-
lations génétiques, mutation, superdominance, . . . ). Un cas particu-
lier est le cas des contraintes fonctionnelles. Un trait a souvent plu-
sieurs fonctions dans l’organisme et la sélection naturelle agit alors
souvent sur un ensemble de caractères corrélés et non sur un trait isolé.
Elles sont notamment à l’origine de compromis évolutifs (compensation
entre deux traits que l’on ne peut maximiser simultanément).

Seules les deux dernières catégories, les contraintes développementales et gé-
nétiques, sont explorées dans cette thèse. Je vais donc brièvement développer
ici quels aspects particuliers de ces contraintes évolutives.

La canalisation du développement est une contrainte développementale,
décrite pour la première fois par Waddington (1942). Selon Waddington, la
canalisation est un mécanisme qui régule le développement, empêche la mor-
phologie adulte de s’écarter du résultat «idéal». Ce phénotype est maintenu
constant face aux différentes sources de variation (notamment grâce à une sé-
lection stabilisante passée) : résistance aux effets des mutations (canalisation
génétique) ou aux effets environnementaux (canalisation environnementale)
(voir les revues : Stearns 1989, Scharloo 1991, Debat & David 2001, Hansen
2006). À différents stades de développement, un trait peut apparaitre plus
ou moins canalisé.

Les corrélations génétiques sont des contraintes génétiques, qui re-
streignent la gamme de phénotypes possibles. Elles peuvent être issues d’un
déséquilibre de liaison ou de la pléiotropie. Dans le premier cas, les carac-
tères sont codés chacun par un locus unique et certaines associations entre
allèles de ces locus produisent des corrélations négatives ou positives. Dans le
second cas, le même locus agit simultanément sur les caractères et les effets
relatifs de ses différents allèles déterminent la corrélation. Les corrélations
génétiques peuvent conduire à des évolutions corrélées de plusieurs traits.
Un trait soumis à sélection peut évoluer et entrainer aussi l’évolution d’un
autre trait, génétiquement corrélé, ce dernier répondant ainsi indirectement
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à la sélection. Les corrélations génétiques peuvent entraîner une accélération
ou un ralentissement des changements évolutifs selon le sens de la corréla-
tion et la direction des pressions de sélection s’exerçant sur chacun des traits
(tableau 1.1 ; Falconer & Mackay 1996 ; voir les revues : Merila et al. 2001a,
Blows & Hoffmann 2005).

Table 1.1 – Changements évolutifs accélérés ou ralentis selon le signe de la cor-
rélation génétique entre les traits et la direction des pressions de
sélection s’exerçant sur chacun des traits.

Changements évolutifs
Corrélation
positive

Corrélation
négative

Sélection dans la direction op-
posée

ralentis accélérés

Sélection dans la même direc-
tion

accélérés ralentis

Dans le cas de la phénologie, il est fréquent que les traits soient corrélés
au moins phénotypiquement. En effet, le cycle annuel impose au moins la
contrainte de l’ordre du déroulement successif des évènements. Chez les oi-
seaux migrateurs, la date d’arrivée de la migration et la date de ponte sont
au moins en partie phénotypiquement corrélées car un oiseau ne peut pas
pondre avant d’arriver sur son lieu de reproduction (voir la revue : Coppack
& Both 2002). Bien que ne découlant pas de la contrainte de la succession des
évènements, une corrélation génétique peut exister entre les traits phénolo-
giques. Par exemple, chez un rongeur hibernant, le spermophile du Columbia
(Urocitellus columbianus), la date de sortie d’hibernation a une forte corré-
lation génétique avec la date de reproduction (Lane et al. 2011). Les traits
phénologiques peuvent également être génétiquement corrélés à des traits
d’histoire de vie. La date de ponte et la taille de la couvée présentent une
corrélation génétique négative chez le gobemouche à collier (Ficedula albi-
collis) et la sélection agit de manière directe seulement sur la date de ponte
(Sheldon et al. 2003).

En l’absence de fortes contraintes évolutives, la microévolution, grâce aux
changements évolutifs, peut donc permettre aux populations naturelles de
s’adapter à des changements environnementaux. En dehors de la microévolu-
tion, l’autre mécanisme permettant aux populations naturelles de répondre
à des changements environnementaux est la plasticité phénotypique.

1.1.1.2 Plasticité phénotypique et son évolution

La plasticité phénotypique correspond à la capacité d’un génotype
à exprimer des phénotypes différents selon l’environnement. Elle peut être
réversible ou irréversible selon si des changements multiples du phénotype
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exprimé peuvent avoir lieu ou non au cours de la vie d’un organisme. De
nombreux traits d’histoire de vie ont une plasticité irréversible (voir la re-
vue, Stearns 1989) alors que dans le cas du comportement et de la phéno-
logie, on s’attend plutôt à de la plasticité réversible. La plasticité des traits
phénologiques est avérée chez de nombreux taxa. Par exemple, la présence
de plasticité phénotypique a été démontrée pour la date de floraison chez
une plante montagnarde (Brunet & Larson-Rabin 2012), pour la date de la
mise bas chez un ongulé (Nussey et al. 2005a), pour la date d’émergence
de plusieurs espèces de papillons (Hodgson et al., 2011) et pour la date de
ponte chez les oiseaux (Charmantier et al. 2008). Une réponse plastique à
un changement environnemental peut être adaptative ou maladaptative (Via
et al. 1995, Grether 2005, Ghalambor et al. 2007, Charmantier et al. 2008).
Le nouveau phénotype induit par l’environnement dans le cas de plasticité
maladaptative entraine une réduction de la valeur sélective moyenne par
rapport au phénotype ancestral (Ghalambor et al. 2007).

Afin de conceptualiser et mesurer la plasticité phénotypique, on utilise
une approche de «norme de réaction». La norme de réaction correspond
à la gamme continue de phénotypes produits par un génotype en réponse à
différents environnements. Un trait plastique présente une pente non nulle
sur sa norme de réaction (Figure 1.2).

Figure 1.2 – Normes de réaction de deux individus dans les cas de : (a) traits non
plastiques (mais variation pour le trait), (b) traits plastiques mais
sans variation pour la plasticité (pentes identiques) et (c) traits plas-
tiques présentant une variation de la plasticité (pentes différentes).

La plasticité phénotypique et la norme de réaction sont des concepts an-
ciens, dont les premières mentions remontent à la fin du XIXe siècle et début
du XXe (voir la revue : Stearns 1989). Depuis plusieurs décennies, l’évolution
de la plasticité phénotypique suscite un fort intérêt chez les évolutionnistes
(Scheiner 1993, Via et al. 1995, Nussey et al. 2007, Kruuk & Hill 2008). Pour
obtenir un changement évolutif de la plasticité phénotypique, il faut qu’elle
présente de la variation génétique, qu’elle soit héritable et sélectionnée. Au
sujet de la base génétique de la plasticité, deux mécanismes différents, non
exclusifs sont présentés dans la littérature (voir la revue,Via et al. 1995).
Ainsi la plasticité phénotypique serait déterminée par :
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• des «gènes sensitifs» dont l’expression dépendrait des différentes condi-
tions environnementales (Via 1993).

• des «gènes de la plasticité», tels que les gènes régulateurs qui modifient
l’expression de gènes structurels en fonction de l’environnement alors
que d’autres gènes détermineraient la valeur moyenne du phénotype
(Scheiner 1993, Schlichting & Pigliucci 1995, Pigliucci 1996).

Même si le mécanisme exact de la plasticité au niveau moléculaire reste
aujourd’hui mal connu, l’existence d’un déterminisme génétique et de sa
variation peut permettre à la plasticité phénotypique de répondre à la sélec-
tion naturelle. Par exemple, la plasticité phénotypique de la date de ponte
chez une population de mésanges charbonnières (Parus major) présente une
variation génétique et une héritabilité significatives (Nussey et al. 2005b).

La plasticité phénotypique peut donc présenter des variations indivi-
duelles dans la réponse plastique, c’est-à-dire que tous les individus ne ré-
pondent pas de la même façon à un changement environnemental. En effet,
la variation du trait entre des individus est représentée par une différence
d’ordonnées à l’origine entre les normes de réaction des individus mais c’est
la différence entre les pentes qui montre la variation de la plasticité (Figure
1.2). Ces variations peuvent avoir une base génétique (Encadré 4).

Encadré 4. Outils de génétique quantitative. Régressions aléa-
toires.

L’approche classique pour estimer la base génétique de la plasticité
phénotypique est appelée «approche des états de caractères» (Falco-
ner & Mackay 1996). Cette méthode consiste à traiter le même trait
comme des traits différents dans chaque environnement et à estimer
les corrélations génétiques entre ces traits. La génétique quantitative
a récemment apporté de nouveaux outils, appelés régressions aléa-
toires, pour étudier la plasticité phénotypique et son potentiel évolu-
tif. La plasticité phénotypique peut être formalisée comme l’interaction
entre le génotype et l’environnement (G×E). Les régressions aléatoires
sont une forme particulière de modèle mixte dans lequel les variances
sont modélisées comme une fonction continue d’une covariable. Dans le
cas de la plasticité phénotypique, le phénotype d’un individu est décrit
comme une fonction d’une covariable environnementale, qui influence
l’expression phénotypique (par exemple, la température) (Nussey et al.
2007, van de Pol & Wright 2009, Dingemanse et al. 2010, Martin et al.
2011).

Selon la structure de la base génétique de la plasticité, la sélection peut
agir sur les gènes qui déterminent la réponse plastique et pas sur ceux qui
produisent seulement le phénotype moyen. Ainsi, la réponse d’une popula-
tion à la sélection modifie la pente moyenne des normes de réaction de la
population dans le cas de la plasticité continue et modifie la valeur seuil de
la variable environnementale à laquelle le phénotype change dans le cas de
la plasticité discrète.
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1.1.2 Environnement social et coopération

L’environnement social d’un individu est une composante de l’environ-
nement biotique qui concerne les relations intra-spécifiques. L’individu peut
être en compétition avec des individus con-spécifiques et/ou bénéficier de leur
coopération. La compétition intra-spécifique peut concerner les ressources
alimentaires, les sites de reproduction ou les partenaires sexuels. La com-
pétition pour les partenaires sexuels a été formalisée par la théorie de la
«sélection sexuelle» (Darwin 1871). Elle permet notamment d’interpréter
les traits extravagants portés par les mâles de certaines espèces que la sélec-
tion naturelle seule ne peut pas expliquer (par exemple, des couleurs vives,
de longues plumes ou des bois imposants). La sélection est dite intrasexuelle
ou intersexuelle selon qu’elle repose respectivement sur la compétition avec
des individus du même sexe ou sur le choix du sexe opposé (Andersson 1994,
Berglund et al. 1996, Jones & Ratterman 2009).

Que la compétition soit pour des partenaires sexuels, des sites de re-
production ou des ressources alimentaires, elle peut de toute façon amener
l’individu à défendre un territoire, temporaire ou permanent, espace conte-
nant les ressources et permettant leur exploitation (Maher & Lott 2000).
La défense du territoire est coûteuse en énergie. Elle comprend l’émission
de signaux (par exemple, les chants ou cris, les marquages olfactifs) mais
peut également amener à des interactions agonistiques entre les individus
(van Staaden et al., 2011). Ces interactions sont particulièrement coûteuses
entre individus apparentés puisqu’en plus du coût direct de la compétition,
il y a un coût lié à la compétition entre gènes identiques que les individus
apparentés portent. Ainsi, on peut observer selon les espèces une tolérance
envers les individus apparentés. Ces formes de coopération entre les appa-
rentés peuvent aller d’un chevauchement très partiel des territoires à des
territoires défendus par les familles entières (Aron & Passera 2009).

Dans un cas plus général, la coopération et l’existence d’individus al-
truistes ont longtemps suscité l’intérêt dans le contexte de l’évolution de la
sociabilité (Alexander 1974) et intéressent toujours les écologistes et évo-
lutionnistes (Legalliard & Ferrière 2005). La coopération est coûteuse mais
apporte des bénéfices directs aux individus qui coopèrent. Par contre, l’al-
truisme qui implique un coût en termes de valeur sélective pour que l’autre
individu seulement reçoive des bénéfices, semble en contradiction avec le
principe de sélection naturelle ; les gènes déterminant ces comportements
altruistes devraient être éliminés de la population. La théorie des jeux, ini-
tialement développée pour l’étude des systèmes économiques puis appliqués
à la biologie évolutive, et plus particulièrement la métaphore appelée «di-
lemme du prisonnier» a offert un cadre conceptuel à l’étude de la coopéra-
tion (par exemple, Axelrod & Hamilton 1981, McNamara et al. 2004). Face
à une littérature très abondante sur ce sujet depuis quelques décennies et à
un problème récurrent de différences terminologiques, plusieurs auteurs ont
tenté de structurer les théories d’évolution de la coopération et de l’altruisme
(Clutton-Brock 2002; 2009a, Nowak 2006, West et al. 2007, Aron & Passera
2009). Sur cette base, je résumerai donc les principales théories expliquant
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d’une part l’évolution de la coopération (•) et d’autre part, l’évolution de
l’altruisme (H) :

• le bénéfice mutuel suggère que les bénéfices retirés de la coopération
entre les individus sont supérieurs aux coûts individuels de la coopé-
ration (par exemple, la chasse collective).

• la réciprocité (Trivers 1971) peut maintenir la coopération réciproque
dans une population malgré la présence d’individus égoïstes notam-
ment grâce à la stratégie «donnant-donnant» (tit-for-tat en anglais)
(Axelrod & Hamilton 1981). Un individu coopère lors de la première
rencontre avec un autre individu mais selon que ce dernier fera preuve
ou non de réciprocité, il continuera à coopérer ou non les fois suivantes.

• la manipulation permet à certains individus d’en forcer d’autres à co-
opérer (Clutton-Brock & Parker 1995, Cant & Johnstone 2006).

H la sélection de groupe prédit que l’altruisme peut évoluer si le gain de
productivité des groupes ayant de nombreux altruistes est supérieur
au bénéfice de l’égoïsme au sein des groupes. La sélection agit donc au
niveau des groupes et non des individus (Dugatkin 2004) mais cette
théorie a été fortement critiquée.

H la sélection de parentèle permet notamment d’expliquer l’altruisme et
la coopération entre individus apparentés ; par exemple la reproduction
coopérative chez les oiseaux (Hatchwell 2009) et les mammifères (Silk
2009, Clutton-Brock 2009b). L’altruisme nécessite en effet que les in-
dividus partagent une certaine proportion de gènes afin que l’individu
altruiste puisse recevoir des bénéfices indirects.

Aujourd’hui, chacun de ces concepts a été longuement discuté et amé-
lioré, engendrant de nombreuses et complexes subtilités que je ne décrirai
pas. Je ne développerai ici que la sélection de parentèle, qui est plus
spécifiquement abordée dans cette thèse. C’est Hamilton en 1964 qui a for-
malisé pour la première fois le concept de sélection de parentèle permettant
d’expliquer l’altruisme entre apparentés (Hamilton 1964b;a). Ce concept est
résumé par la «règle d’Hamilton», qui stipule qu’un comportement peut être
favorisé par la sélection naturelle si le coût (c) pour l’acteur est inférieur au
bénéfice (b) du receveur pondéré par leur degré d’apparentement (r) :

r × b > c

Plus généralement, Hamilton apporte l’idée que les individus peuvent
propager leurs gènes non seulement grâce à leur propre reproduction mais
également en favorisant la reproduction d’individus portant en partie des
gènes identiques, les apparentés. Le concept de valeur sélective inclusive
ou globale (inclusive fitness en anglais) permet de rendre compte de la sé-
lection de parentèle. La valeur sélective inclusive est composée d’une partie
directe et d’une partie indirecte (Figure 1.3). La composante directe corres-
pond à la valeur sélective (succès reproducteur, survie) de l’individu (A),
dû à son propre impact. On supprime donc la part de sa valeur sélective
due aux bénéfices de l’aide apportée par un autre individu (par exemple,
B). La composante indirecte correspond à la valeur sélective du partenaire
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receveur (B) de l’aide de l’individu (A) due seulement à ce bénéfice, pondé-
rée par le degré de parenté entre les deux individus. C’est donc le bénéfice
net en termes de valeur sélective pour les apparentés recevant de l’aide, pon-
déré par le degré de parenté (Grafen 1982, Lucas et al. 1996, Queller 1996,
Oli 2003). La théorie de la sélection de parentèle a été fortement critiquée
et débattue depuis sa conception (voir la revue, Bourke 2011). Cependant,
elle offre aujourd’hui une extension de la théorie de la sélection naturelle
particulièrement pertinente pour l’étude de l’altruisme et de la coopération.

Reproduction Reproduction 

A B 

Valeur 

sélective 

directe 

Valeur 

sélective 

indirecte 

Valeur 

sélective 

inclusive 

+ = 

r  x 

Figure 1.3 – Composantes directes et indirectes de la valeur sélective inclusive
de l’individu A coopérant avec l’individu B. Les bras représentent
l’impact respectif de chaque individu sur sa propre valeur sélective
(schématisée ici par le succès reproducteur) ou sur celle de son ap-
parenté. r est le degré de parenté entre les individus A et B. Les
bras avec les mains blanches représentent l’impact de l’individu A
sur sa propre valeur sélective (composante directe) et sur la valeur
sélective de ses apparentées (composante indirecte, une fois pon-
dérée par r). Les bras avec les mains grises représentent l’impact
d’un individu apparenté B sur sa propre valeur sélective et sur la
valeur sélective de A (part à supprimer pour obtenir la composante
directe). Adapté de West et al. (2007).

Le népotisme, comportement biaisé en faveur des apparentés, peut
prendre de très nombreuses formes chez les animaux. Par exemple, en pré-
sence d’individus apparentés, les femelles écureuils terrestres de Belding
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(Urocitellus beldingi) poussent plus souvent des cris d’alarme lorsqu’elles dé-
tectent un prédateur (Sherman 1977). Chez cette même espèce, les femelles
sont territorialement plus tolérantes envers leurs parentes proches et les sou-
tiennent lors des interactions agonistiques avec d’autres individus (Sherman
1981). Chez les mammifères, la reproduction coopérative dans le sens où
une femelle du groupe a le monopole de la reproduction, est liée au fait que
les individus du groupe sont fortement apparentés (Lukas & Clutton-Brock
2012). L’aide à la reproduction est plus soutenue envers les poussins géné-
tiquement proches chez certaines espèces d’oiseaux telles que par exemple,
le Moqueur des Galapagos (Nesomimus parvulus, Curry 1988), le Guêpier à
front blanc (Merops bullockoides, Emlen & Wrege 1988) et la Rousserolle des
Seychelles (Acrocephalus sechellensis, Komdeur 1994). Un dernier exemple
de népotisme est l’héritage du rang social de la mère chez les primates et
chez la hyène tachetée (Crocuta crocuta, Engh et al. 2000).

Pour coopérer spécifiquement avec ses apparentés, il est d’abord néces-
saire de pouvoir les reconnaitre parmi des autres individus. La reconnais-
sance des apparentés a été beaucoup moins étudiée chez les oiseaux que
chez les mammifères, notamment les rongeurs (Komdeur & Hatchwell 1999,
Mateo 2003, Nakagawa & Waas 2004). Plusieurs mécanismes de reconnais-
sance des apparentés ont été identifiés (Holmes & Sherman 1983, Legalliard
& Ferrière 2005, Aron & Passera 2009) :

• la reconnaissance génétique, où les individus identifient leurs apparen-
tés grâce à leur ressemblance génétique. Elle fait appel à des allèles
de reconnaissance et elle peut notamment être liée à la détection du
complexe majeur d’histocompatibilité (MHC) (par exemple, chez la
souris des greniers (Mus musculus domesticus), Manning et al. 1992).
Ce mécanisme semble en réalité rare (Gardner & West 2007).

• la reconnaissance phénotypique par comparaison des phénotypes (phe-
notype matching en anglais), où le degré d’apparentement est estimé
en comparant son propre phénotype (ou celui d’un individu connu ap-
parenté) avec celui d’un autre individu.

• la reconnaissance phénotypique par apprentissage associatif tel que la
familiarité. Les individus apprennent progressivement à reconnaitre le
phénotype d’individus familiers, notamment au cours de leur dévelop-
pement. C’est en particulier le cas chez le spermophile du Columbia,
espèce modèle dans cette thèse.

• la reconnaissance spatiale, où l’individu considère comme apparentés
les individus présents sur une zone définie. La proximité spatiale peut
alors servir d’indice du degré de parenté.

Si la reconnaissance des apparentés chez une espèce n’implique pas forcé-
ment de la coopération entre apparentés, elle est néanmoins une condition
nécessaire.

Lors d’interactions sociales, dont celles liées à la coopération, le phé-
notype d’un individu peut être influencé par le génotype de son partenaire
social. On parle alors d’effets génétiques indirects. En effet, les modèles de gé-
nétique quantitative permettent normalement de décomposer le phénotype
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d’un individu en composantes génétiques (additive) et environnementales
(Encadré 1). Ainsi, la réponse à la sélection est déterminée par la variance
génétique additive du trait. Cependant, dans le cas d’un comportement so-
cial, le génotype du partenaire impliqué peut impacter le phénotype d’un
individu, cet effet appelé effet génétique indirect, étant alors inclus dans la
composante environnementale dans les modèles classiques. Cet environne-
ment dû au partenaire social est lui-même composé de gènes et peut évoluer
dans certaines circonstances (Moore et al. 1997, Wolf et al. 1998). Il est par-
ticulièrement pertinent de prendre en compte les effets génétiques indirects
dans l’étude de certains comportements, comme notamment les agressions,
la territorialité et l’altruisme. L’estimation des effets génétiques indirects a
apporté un nouvel aspect à l’étude des soins parentaux et de la sélection
de parentèle (revue, Wolf et al. 1998). Il est à noter que l’estimation des
effets génétiques indirects a également trouvé une application importante
dans l’exploration de l’influence du partenaire sexuel sur le phénotype d’un
individu. Par exemple, dans le cas de la date de ponte, trait phénologique
considéré comme un caractère femelle, des études sur plusieurs espèces d’oi-
seaux ont montré la présence d’effets génétiques indirects donc l’influence
du génotype du mâle sur le phénotype de la femelle (Brommer & Rattiste
2008, Téplitsky et al. 2010).

1.1.3 Environnement physique et phénologie

L’environnement physique comprend une multitude de facteurs en in-
teraction (par exemple, les paramètres physico-chimiques de l’habitat, le
climat) qui déterminent les forces de sélection agissant sur les organismes.
Dans cette thèse, je me suis intéressée plus particulièrement aux facteurs
climatiques et à leur modification sous l’action du réchauffement récent de
la planète, comme force de sélection façonnant l’évolution de la phénologie.

Aujourd’hui, les preuves du changement climatique à l’échelle de la pla-
nète sont incontestables. Le dernier rapport du Groupe d’experts intergou-
vernemental sur l’évolution du climat (GIEC) en 2007 décrit une augmenta-
tion de 0,74◦C [0,56-0,92] au cours du siècle passé, accompagnée d’une fonte
des glaciers et des glaces polaires et d’une augmentation du niveau de la
mer. Les prédictions s’accordent sur le fait que ces phénomènes devraient se
poursuivre et même s’accélérer dans les prochaines décennies (Intergovern-
mental Panel On Climate Change 2007). Les conséquences écologiques pour
les êtres vivants de la majorité des groupes taxonomiques sont déjà grande-
ment visibles et documentées (revue, Parmesan 2006). Ainsi, les changements
climatiques entrainent des modifications des aires de distribution de nom-
breuses espèces, des effectifs des populations naturelles, des structures des
peuplements, des interactions entre espèces, du comportement migratoire et
des traits d’histoire de vie (Burton 1995, Stenseth et al. 2002, Walther et al.
2002, Parmesan & Yohe 2003).

Les traits phénologiques et la migration sont donc affectés par les chan-
gements actuels du climat. On observe aujourd’hui un avancement de la

16



Chapitre 1. Introduction

phénologie chez de nombreux taxa de plantes et d’animaux (Menzel et al.
2006, Thackeray et al. 2010). Par exemple, les dates de première apparition
au printemps sont de plus en plus précoces chez les papillons (Stefanescu
et al. 2003) et chez les pucerons (Harrington et al. 2007). Chez les vertébrés,
la phénologie des oiseaux a été bien plus étudiée que celle des mammifères
dans le cadre des changements climatiques (Berteaux & Stenseth 2006, Tha-
ckeray et al. 2010). Cependant, l’avancement de la mise-bas a aussi été mis
en évidence chez le cerf élaphe (Moyes et al. 2011) et chez l’écureuil roux
d’Amérique (Tamiasciurus hudsonicus, Réale et al. 2003) et l’avancement de
la sortie d’hibernation, chez la marmotte à ventre jaune (Marmota flaviven-
tris, Inouye et al. 2000). Chez les oiseaux, l’avancement de la date de ponte
a été observé chez de nombreuses espèces (Crick & Sparks 1999, Coppack
& Both 2002) comme par exemple, chez l’hirondelle bicolore (Tachycineta
bicolor, Winkler et al. 2002) et chez le gobemouche noir (Ficedula hypoleuca,
Both & Visser 2001). De même, l’arrivée de la migration sur l’aire de repro-
duction au printemps est de plus en plus précoce chez de nombreuses espèces
alors que d’autres n’exhibent aucun changement significatif ou plutôt un re-
tard (Lehikoinen et al. 2004, Gienapp et al. 2007, Gordo 2007).

Deux mécanismes principaux, la microévolution et la plasticité phéno-
typique (partie 1.1.1), permettent aux populations naturelles de répondre
aux changements climatiques par ces modifications de phénologie (Coppack
& Both 2002, Pulido 2007b, Nussey et al. 2007, Visser 2008). La plasti-
cité phénotypique permet une réponse plus rapide que la microevolution et
non linéaire. Etant donné que les changements climatiques présentent non
seulement une tendance de réchauffement global de la planète mais aussi
une augmentation des phénomènes exceptionnels, la plasticité est également
plus à même de permettre aux populations d’ajuster leurs comportements
à ces fluctuations. Il est donc primordial de différencier la plasticité et les
changements évolutifs. Ainsi, depuis quelques années, plusieurs études sur
les oiseaux ont tenté d’estimer le rôle respectif de chacun de ces mécanismes
dans l’avancement des dates de migration printanière (Gienapp et al. 2007,
Balbontin et al. 2009) et des dates de ponte (Pulido & Berthold 2004, Gie-
napp et al. 2006, Charmantier et al. 2008). De plus, les changements cli-
matiques semblent affecter les pressions de sélection agissant sur les traits
phénologiques. La qualité de l’environnement peut avoir un effet sur la di-
rection et la force de la sélection naturelle (par exemple, Merila et al. 2001a,
Wilson et al. 2006). Par exemple, les pressions de sélection agissant pour une
ponte précoce et sur la plasticité de la date de ponte, s’intensifient au cours
du temps chez la mésange charbonnière (Parus major, Visser et al. 1998,
Nussey et al. 2005b). Les changements climatiques tels que l’augmentation
de la température peuvent placer les espèces en condition de maladaptation.
On prédit alors une sélection directionnelle sur la phénologie allant dans
le sens d’un avancement des cycles de vie pour que les espèces s’adaptent
aux nouvelles conditions climatiques. Par ailleurs, les corrélations génétiques
entre traits phénologiques pouvant varier avec des variations de l’environne-
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ment (Sgro & Hoffmann 2004), elles peuvent également être modifiées dans
le contexte des changements climatiques.

Pour finir, une des conséquences importantes des changements clima-
tiques est la désynchronisation des éléments des chaines trophiques. L’hypo-
thèse de concordance/discordance (match/mismatch hypothesis en anglais),
concept fondamental en biologie marine, stipule que la croissance et la sur-
vie d’une espèce prédatrice dépend de la production synchronisée de sa proie
(par exemple, chez les cabillauds, genre Gadus, Cushing 1990). Ce concept
est également applicable aux écosystèmes terrestres (Stenseth & Mysterud
2002). Dans le contexte des changements climatiques, cette désynchroni-
sation concerne de nombreuses relations proies-prédateurs ; par exemple,
entre oiseaux-insectes ou oiseaux marins-poissons ; et des relations plantes-
herbivores et plantes-pollinisateurs (Harrington et al. 1999, Stenseth & Mys-
terud 2002, Visser & Both 2005, Thackeray et al. 2010). Les mécanismes
sous-jacents déterminant de manière proximale la phénologie des organismes
sont probablement différents chez les plantes, les invertébrés et les vertébrés.
Ainsi, il est peu probable que les ajustements phénologiques en réponse aux
changements climatiques se fassent au même rythme (Visser et al. 2004),
par exemple, chez une espèce proie ectotherme et une espèce prédatrice en-
dotherme. Cette désynchronisation provient donc des différences interspéci-
fiques des réponses phénologiques aux changements climatiques et peut avoir
des conséquences démographiques désastreuses sur les populations naturelles
(Visser et al. 2004, Memmott et al. 2007).

1.2 Modèles biologiques, sites d’étude et sui-
vis des populations

1.2.1 Le spermophile du Columbia

1.2.1.1 Généralités

Le spermophile du Columbia (Urocitellus columbianus) est également
nommé spermophile de Colombie ou écureuil fouisseur. C’est une espèce
diurne de rongeurs de la famille des Sciuridés. En comparaison avec les autres
espèces de spermophiles, le spermophile du Columbia est l’un des plus gros
(Elliott & Flinders 1991). Le poids d’un adulte peut varier de 400 à 680g
en fonction de l’âge et du sexe. La principale caractéristique permettant
l’identification de l’espèce est la présence de fourrure rousse très marquée
sur le dessus du museau et en bas des membres postérieurs (Figure 1.4).

Les spermophiles du Columbia vivent dans les prairies alpines et sub-
alpines du Nord-Ouest de l’Amérique. Ils sont présents dans les états du
Montana, Idaho, Oregon et Washington aux Etats-Unis et en Colombie-
Britannique et en Alberta pour la partie Canada (Elliott & Flinders 1991).
L’aire de répartition est centrée sur les Montagnes Rocheuses à des altitudes
variant de 200 à 2500 m.
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Figure 1.4 – Spermophile du Columbia (Urocitellus columbianus). Émergence de
l’hibernation d’un mâle adulte dans la neige ; deux sœurs adultes
et leur mère avant la saison de reproduction ; femelle emportant ses
petits (1 jour) dans son terrier lors du lâcher après la naissance
en laboratoire ; juvénile marqué, quelques jours après sa première
sortie du terrier de naissance ; jeux entre frères et sœurs d’un an.
Photos Coline Arnaud (Vallée de la «Sheep River», Alberta, Ca-
nada, printemps 2010 et 2011).

Le spermophile du Columbia est un petit herbivore, qui a un régime ali-
mentaire relativement large. Les spermophiles consomment majoritairement
des graminées et des carex au début du printemps puis des baies et des
graines en été (Manville 1959). Ils peuvent ponctuellement consommer des
insectes, voire des petits mammifères et des oiseaux.

1.2.1.2 Cycle de vie et comportement

Les spermophiles du Columbia hibernent la majorité de l’année. En
moyenne, ils sont actifs un peu plus de trois mois par an, pour une pé-
riode d’hibernation de 8 à 9 mois (Dobson et al. 1992). La date d’émergence
de leur terrier d’hibernation varie en fonction de l’altitude mais se situe en
général, entre le milieu et la fin du mois d’avril pour les adultes.

Le spermophile du Columbia peut vivre jusqu’à 10 ans (exceptionnelle-
ment 11 ans). Les femelles sont matures à l’âge de 2 ans et les mâles, vers 3
ans (Figure 1.5). Ces derniers sortent en premier de l’hibernation, suivis des
femelles (en moyenne, 1 semaine plus tard) puis des jeunes mâles (2 ans) et
des juvéniles (1 an) (2-3 semaines plus tard). Trois à sept jours après l’émer-
gence printanière, les femelles s’accouplent avec plusieurs mâles, jusqu’à 9, et
ce au cours d’une seule journée (Manno et al. 2007, Manno & Dobson 2008).
Les spermophiles du Columbia présentent donc un système de reproduction
polygynandrie (Dobson et al. 2010).
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Figure 1.5 – Cycle de vie du spermophile du Columbia.

Après une gestation de 24 jours environ (Murie & Harris 1982), les fe-
melles donnent naissance à une portée d’en moyenne trois petits (un à six)
avec une paternité multiple. Les petits naissent nus, aveugles et complète-
ment dépendants de leur mère. Ils restent dans le terrier de naissance préparé
par la mère jusqu’à l’âge de 27 jours, entre mi-juin et début juillet (Figures
1.4 et 1.5). Les jeunes sont alors progressivement sevrés du lait de la mère et
commencent à brouter des végétaux. Les femelles et leurs petits commencent
à stocker les graisses en vue de l’hibernation qu’ils commenceront durant la
première quinzaine d’août. Les mâles qui ont donc commencé le stockage de
graisse pour l’hibernation après la saison d’accouplement rentrent en hiber-
nation plus tôt, à partir de mi-juillet.

Les spermophiles du Columbia sont des animaux sociaux (Armitage
1981), qui vivent en colonie. Ils présentent un comportement de vigilance
face aux prédateurs et utilisent un cri d’alarme en cas de danger (Fairbanks
& Dobson 2007). Les mâles adultes sont cependant territoriaux envers les
autres mâles pendant la période des accouplements (Manno & Dobson 2008).
Au cours de la gestation, les femelles commencent progressivement à défendre
un territoire contre tous les individus jusqu’au sevrage des jeunes (Festa-
Bianchet & Boag 1982, Murie & Harris 1988). Ce comportement temporaire
de territorialité chez les femelles permet la possession d’un terrier de
naissance, ainsi que l’exploitation des terriers et des ressources alimentaires
alentours (Boag & Wiggett 1994), et fournit un endroit sûr pour élever les
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jeunes. En effet, l’infanticide par les mâles adultes et surtout par les femelles
en lactation a été rapportée chez cette espèce (Stevens 1998).

La familiarisation au sein du terrier de naissance (entre mère-petits et
sœurs d’une même portée) semble être majoritairement à l’origine de la re-
connaissance entre apparentés (Holmes & Sherman 1982, Hare & Murie
1996). Les femelles semblent pouvoir discriminer leurs apparentées grâce aux
odeurs (Raynaud & Dobson 2011). Les parentes proches (mères, filles) vivent
à proximité, leurs territoires pouvant se chevaucher partiellement (Harris &
Murie 1984, King 1989b). Les femelles sont en effet typiquement philopa-
triques puisque la dispersion de naissance est biaisée en faveur des mâles
qui dispersent en général à l’âge d’un an (Festa-Bianchet & King 1984, Wa-
terman 1986, Neuhaus 2006).

1.2.1.3 Site d’étude et suivi de la population

Depuis 1992, une colonie de spermophiles du Columbia est suivie dans
le parc provincial d’Alberta «Sheep River» au Canada. La population étu-
diée est installée sur une prairie subalpine d’environ 1,8 hectares à 1500 m
d’altitude au sein des Montagnes Rocheuses. Cette prairie est au cœur d’un
sanctuaire pour la faune sauvage, le «Sheep River Wildlife Sanctuary». Elle
est bordée sur un côté par les gorges de la rivière «Sheep River» et sur
les autres côtés, par une forêt de pins tordus (Pinus contorta), d’épinettes
blanches (Picea glauca) et de peupliers faux-trembles (Populus tremuloide),
habitat peu favorable aux spermophiles. Le suivi de la population court de
la sortie d’hibernation du premier individu de la population en avril (géné-
ralement un mâle adulte) à la capture de la dernière portée sevrée en juillet.

Au moment du sevrage, les petits sont capturés et marqués aux deux
oreilles avec des boucles métalliques numérotées (Monel #1 National Band &
Tag Co.). Ils reçoivent ensuite une marque unique dessinée sur la fourrure du
dos à l’aide d’un pinceau et de teinture noire pour les cheveux (Lady Clairol).
Cette marque est redessinée chaque année après la sortie de l’hibernation
car le renouvellement des poils entraine sa disparition complète au bout de
quelques mois. En effet, chaque année, tous les spermophiles sont capturés
vivants dans les 3 jours consécutifs à leur sortie d’hibernation, à l’aide de
pièges métalliques (dimensions : 13 × 13 × 40 cm), qui sont appâtés avec
du beurre de cacahuète. Ils sont alors pesés (à 5 g près) et examinés pour
déterminer leur condition sexuelle et la présence de parasites.

La date d’accouplement est déterminée par l’observation du comporte-
ment spécifique que la femelle exhibe cet unique jour dans l’année. La date
de mise bas peut être approximativement déterminée à partir de la date
d’accouplement. Deux jours avant la date théorique de mise bas, les femelles
sont capturées. Elles donnent naissance à leurs petits au laboratoire dans des
cages aménagées de copeaux de bois et de papier journal. Des granulés (ali-
ment équin) ab libitum, de la salade et un morceau de pomme sont apportées
deux fois par jour. Quelques heures après la naissance, les petits sont pesés,
examinés et marqués. Un morceau de tissu est prélevé depuis 2005 pour les
analyses de marqueurs microsatellites qui permettent d’identifier les liens de
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paternité. Un jour après la naissance, la femelle et ses petits sont relâchés
dans la colonie. La femelle installe alors ses petits dans le terrier de naissance
qu’elle avait préparé avant sa capture (Figure 1.4). Une étude comparant des
portées nées en laboratoire et celles nées dans le milieu naturel a montré que
ce protocole n’a pas d’incidence sur la survie de la mère et de ses petits
(Murie et al. 1998). L’émergence des petits du terrier de naissance a lieu
environ 51 jours après l’accouplement, permettant le relevé de la répartition
spatiale des terriers de naissance.

1.2.2 La sterne pierregarin

1.2.2.1 Généralités

La sterne pierregarin (Sterna hirundo) est un oiseau migrateur marin
de la famille des Sternidés. Lors de la période de reproduction, la sterne
pierregarin présente une calotte noire sur la tête, des pattes rouges et un
bec rouge avec la pointe noire (1.6). Cette dernière caractéristique permet
notamment de la différencier de la sterne arctique (Sterna paradisaea), avec
laquelle elle est aisément confondue.

Figure 1.6 – La sterne pierregarin (Sterna hirundo). Comportement agressif face
à un humain proche du nid ; interaction entre deux adultes en vol ;
femelle couvant ses œufs ; mâle revenant sur la colonie avec une
proie. Photos Coline Arnaud (Colonie « Banter See », Wilhelmsha-
ven, Allemagne, printemps 2011).

La sterne pierregarin a une aire de répartition très large. Elle est présente
sur tous les continents. Elle se reproduit dans l’hémisphère Nord : Amérique
du Nord, Europe et Asie et hiverne le long des côtes de l’hémisphère Sud :
Amérique du Sud, Afrique, Asie et Océanie. En fonction des tailles de popu-
lations et des tendances actuelles, le statut de conservation de cette espèce
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dans les différents pays européens va de «en danger critique» à «peu mena-
cée» (Becker & Ludwigs 2004).

En mer du Nord, les sternes consomment essentiellement de jeunes proies
d’espèces de poissons pélagiques tels que le hareng (Clupea harengus), le
sprat (Sprattus sprattus) et l’éperlan d’Europe (Osmerus eperlanus) (Becker
& Ludwigs 2004, Dänhardt & Becker 2011). L’abondance de ces espèces est
liée à la compétition inter-spécifique et aux conditions climatiques. Dans la
mer Baltique, la croissance des harengs est plus faible lorsque la densité de
sprat, son principal compétiteur pour la nourriture, est forte (Casini et al.
2010). Cela semble en partie expliquer la chute de la population et du poids
moyen de harengs depuis trois décennies dans cette zone. Les harengs de la
mer du Nord fraient le long des côtes est britanniques et côtes nord françaises
d’août à janvier puis les larves dérivent jusqu’à la zone «crèche» au nord de
l’Allemagne (Groeger et al. 2010). Dans cette population, les fluctuations du
nombre de jeunes poissons en âge de se reproduire et de biomasse de frai
dépendent de la température de la surface de la mer en hiver (Margonski
et al. 2010) et sont intimement liées aux fluctuations de l’Oscillation Atlan-
tique Multidécennale en hiver ou à l’Oscillation Nord-Atlantique en hiver
lorsqu’elle est très positive (Groeger et al. 2010). Le nombre de jeunes sprats
en âge de se reproduire dépend lui de la température de la surface de la mer
en été (Margonski et al. 2010). De plus, il a été montré dans la population
de harengs de la mer norvégienne que des températures chaudes diminuent
la survie des adultes et augmentent le risque que les poissons sautent une
année de reproduction (Engelhard & Heino 2006).

1.2.2.2 Cycle de vie et comportement

Les sternes pierregarins arrivent de leur migration printanière en avril,
pondent en mai, élèvent leurs jeunes et repartent vers le sud en septembre.
Les mâles arrivent généralement quelques jours plus tôt que les femelles et
les jeunes oiseaux arrivent bien après les oiseaux plus âgés (Becker et al.
2008a).

Les sternes pierregarins sont des oiseaux coloniaux longévifs. L’âge maxi-
mum connu est de 33 ans (Nisbet et al. 2002). L’âge moyen de première
reproduction est de 3,2 ans pour les femelles et de 3,6 ans pour les mâles
(Ludwigs & Becker 2002) (Figure 1.7). Ces oiseaux sont monogames et pré-
sentent une forte fidélité à leur partenaire, à leur colonie et à l’emplacement
du nid (Becker & Ludwigs 2004). Les paternités hors couple sont également
très rares (2,9%) (Gonzalez-Solis et al. 2001). La formation des couples est
basée sur une cour dans les airs et au sol (Becker & Ludwigs 2004). Elle
consiste en des vols des deux partenaires à haute et basse altitudes, avec
de nombreuses figures et postures typiques du comportement de séduction.
Au départ, la femelle poursuit le mâle qui peut ou non détenir une proie.
Plus tard dans le processus de sélection du partenaire, la cour se poursuit au
sol avec des parades du mâle et l’offrande de poissons (Figure 1.6). Pour les
couples établis l’année précédente, il n’est pas rare que les partenaires se re-
trouvent quelques jours avant d’arriver ensemble sur le site de reproduction.
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Figure 1.7 – Cycle de vie de la sterne pierregarin.

Après son arrivée de la migration, le mâle défend un emplacement dans la
colonie pour le nid, qui est établi à même le sol (Figure 1.6). Sa partenaire
y reste pendant que le mâle pêche et la nourrit jusqu’à la ponte des œufs.
Pendant cette période de nourrissage nuptial, la femelle ne pêche que très
rarement elle-même et est donc quasi-dépendante de son partenaire et de
ses capacités de pêche (Nisbet 1973, Gonzalez-Solis et al. 2001). La femelle
pond 3 œufs au maximum, à raison d’un œuf par jour ou tous les deux jours,
pour sa première ponte (Becker & Ludwigs 2004). Mais elle peut en pondre
d’autres dans une couvée de remplacement lorsque la première est perdue, ou
très rarement dans le cadre d’une seconde couvée. Les parents commencent
à couver après la ponte du deuxième œuf (Figure 1.6) ainsi le troisième œuf
éclot un peu après les deux premiers. Les poussins éclosent au bout de trois
semaines puis restent au nid jusqu’à l’âge de 26 jours environ. Les deux pa-
rents les nourrissent au nid puis continuent ce nourrissage après l’envol alors
que les jeunes oiseaux apprennent progressivement à pêcher (Schauroth &
Becker 2008). Les poissons donnés aux poussins font entre 3 et 9 cm de long,
les petits poissons étant particulièrement préférés pour les petits de moins
d’une semaine (revue, Becker & Ludwigs 2004). Les jeunes oiseaux migrent
en même temps que leurs parents en septembre mais ne reviennent à la co-
lonie qu’à l’âge de deux ans où ils sont alors appelés «prospecteurs» (Figure
1.7).
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1.2.2.3 Site d’étude et suivi de la population

Depuis 1984, une population de 90 à 530 couples de sternes pierregarins
est suivie par l’Institut de Recherche Aviaire «Vogelwarte Helgoland». Le
site d’étude se situe à Wilhelmshaven en Allemagne au bord d’une étendue
d’eau appelée «Banter See», directement connectée à la mer du Nord. Les
sternes de cette colonie se reproduisent en Allemagne et migrent en sep-
tembre pour passer l’hiver sur les côtes ouest africaines au sud de l’Équateur
(Becker & Ludwigs 2004), notamment sur les côtes sénégalaises (données
non publiées). Depuis 2002, cette population baisse en raison d’une chute
du succès reproducteur (Szostek & Becker 2012) et la sterne pierregarin est
maintenant considérée comme «en danger» en Allemagne.

Six ilots artificiels rectangulaires (10,4×4,6 m) sont utilisés par la colonie
pour la saison de reproduction. Ils sont alignés et séparés d’une distance de
0,9m. Ces ilots sont protégés contre les inondations et les prédateurs (rats)
par des petits murs sur le pourtour. Sur ces murs sont localisées des plate-
formes où les oiseaux se posent régulièrement et spontanément. Des antennes
sont installées chaque année avant l’arrivée des oiseaux pour enregistrer la
présence des individus marqués. En effet, depuis 1992, chaque poussin est
bagué à l’éclosion puis capturé et marqué avec un transpondeur passif sous-
cutané 14 jours plus tard (Becker & Wendeln 1997). Entre 1992 et 1995, 101
oiseaux adultes ont également été capturés et marqués avec des transpon-
deurs. Les individus marqués représentent ensuite environ 50% des adultes
de la population pendant la période d’étude.

Au printemps, le système d’antennes permet d’enregistrer automatique-
ment et de façon très précise le jour d’arrivée de la migration de tout individu
marqué sur la colonie (Becker et al. 2008a). Au moment de la reproduction,
une inspection complète de la colonie chaque deux ou trois jours permet
d’enregistrer les nouvelles nichées et les œufs nouvellement pondus. Les nids
et les œufs sont marqués pour le suivi, respectivement à l’aide d’un petit
piquet numéroté enfoncé dans le sol à proximité du nid et d’un chiffre pré-
cautionneusement écrit au marqueur sur l’œuf. Les poussins sont ensuite
surveillés lors des inspections régulières jusqu’à leur envol (environ 26 jours
après l’éclosion ; Becker & Wink 2003) ou meurent. Environ 35% des pous-
sins éclos meurent avant l’envol, mourant surtout de faim en raison d’une
disponibilité alimentaire insuffisante et d’effets climatiques directs ou indi-
rects (Becker & Ludwigs 2004, Dänhardt & Becker 2011). Contrairement à
d’autres populations, les effets de la prédation et des inondations sont très
restreints dans cette colonie grâce aux protections installées. Pour chaque
nid, les parents sont identifiés avec l’aide d’antennes mobiles lectrices de
transpondeurs placées un ou deux jours autour du nid pendant la période
d’incubation. Le pédigrée social, c’est à dire les relations d’apparentées entre
les individus observés dans un même nid, est donc connu pour l’ensemble
des nichées. Comme le taux de paternités hors couple est très faible (2,9%)
chez cette espèce monogame (Gonzalez-Solis et al. 2001), le pédigrée social
(parenté observée) est très proche du pédigrée génétique (parenté réelle).
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1.2.3 Similitudes et intérêts de ces deux espèces
comme modèles biologiques

Même si cela peut paraitre surprenant au premier abord, les mammifères
hibernants tels que les spermophiles du Columbia et les oiseaux migrateurs,
tels que les sternes pierregarins, ont un certain nombre de points communs,
particulièrement concernant leurs stratégies d’histoire de vie et leur phéno-
logie face à un environnement contraignant.

L’hibernation comme la migration sont des stratégies adaptatives très
coûteuses en énergie (Alerstam et al. 2003). Les animaux qui hibernent ont
en effet la capacité à ne pas s’alimenter pendant une longue période (Flo-
rant & Healy 2012). Les oiseaux migrateurs quant à eux parcourent plu-
sieurs centaines ou milliers de kilomètres en s’arrêtant ponctuellement pour
reconstituer leurs réserves énergétiques. C’est pourquoi les oiseaux migrant
sur de très longues distances doivent passer plus de temps sur les aires de
repos (par exemple, chez les spatules blanches (Platalea l. leucorodia), Na-
vedo et al. 2010). Les animaux sont en plus ou moins mauvaise condition
physique sur le lieu de reproduction à la sortie de l’hibernation (Humphries
et al. 2003) ou après la dernière étape de migration selon les conditions cli-
matiques et les conditions lors des étapes précédentes (par exemple, chez
l’hirondelle rustique, Balbontin et al. 2012). Ils ont besoin de «reprendre des
forces» avant de commencer la reproduction (par exemple, chez l’écureuil
terrestre du Mexique (Spermophilus mexicanus), Schwanz 2006).

Ces deux espèces ont ainsi des points communs dans le déterminisme de
leur phénologie, faisant face à une courte période de présence sur la zone
de reproduction (4-5 mois), fortement contrainte par les périodes d’hiber-
nation ou de migration. Ce calendrier annuel serré est lié à «l’horloge bio-
logique», c’est-à-dire les facteurs endogènes du rythme circannuel (Gwinner
1996, Kondo et al. 2006 ; voir la revue : Visser et al. 2010). Par ailleurs,
il a été démontré que les oiseaux migrateurs et les mammifères hibernants
présentent une forte plasticité phénotypique saisonnière de l’hippocampe,
partie du cerveau impliquée notamment dans la représentation spatiale (Ja-
cobs 1996). Des études récentes ont également montré que les périodes de
migration chez les oiseaux et d’hibernation chez les mammifères ont une base
génétique (voir la revue sur les oiseaux migrateurs : Pulido 2007a ; héritabi-
lité très rarement estimée pour l’hibernation mais voir chez le spermophile
du Columbia, Lane et al. 2011).

Au-delà des aspects physiologiques et génétiques, les facteurs abio-
tiques de l’environnement, tels que les facteurs climatiques, peuvent grande-
ment influencer la période favorable pour la reproduction en imposant des
contraintes souvent stochastiques. Les variations annuelles des conditions en-
vironnementales peuvent impacter les dates de sortie d’hibernation (Murie
& Harris 1982), d’arrivée de la migration (par exemple, chez les passereaux,
Balbontin et al. 2009, Tottrup et al. 2010) et de reproduction (par exemple,
chez le Guillemot de Troïl (Uria aalge), Reed et al. 2009). Elles peuvent ainsi
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avoir des conséquences sur le succès reproducteur des oiseaux migrateurs ou
des mammifères hibernants (Murie & Harris 1982, Neuhaus 2000).

Enfin, l’environnement biotique peut jouer un rôle important chez ces
deux espèces coloniales. Par exemple, les interactions sociales au sein de
l’espèce peuvent influencer la date de sortie d’hibernation (chez la marmotte
à ventre jaune, Blumstein 2009). Dans le contexte de la colonialité où la
compétition pour la reproduction est forte (Blumstein & Armitage 1998),
les mâles ont avantage à être sur le lieu de reproduction avant les femelles
(voir la revue : Morbey & Ydenberg 2001). Ainsi, les mâles spermophiles du
Columbia sortent de l’hibernation avant les femelles (Murie & Harris 1982).
De même, les mâles sternes pierregarins arrivent de la migration printanière
sur le site de reproduction en moyenne avant les femelles (Becker et al.
2008a).

Toutes ces similitudes entre ces deux espèces, et en particulier leurs stra-
tégies énergétiquement coûteuses (migration, hibernation), la nécessité de
faire face à un calendrier annuel contraignant, leur sensibilité à l’environne-
ment physique et social, en font de bons modèles biologiques pour étude de
l’évolution des stratégies et comportements de reproduction.

1.3 Objectifs de la thèse

Cette thèse s’inscrit dans le cadre théorique de l’écologie évolutive. Elle
explore l’évolution de deux aspects du comportement de reproduction, un en
lien avec l’environnement social chez le spermophile du Columbia et l’autre,
avec l’environnement physique chez la sterne pierregarin. Dans le contexte
actuel de changements environnementaux rapides d’origine anthropique, tels
que les changements climatiques, un des enjeux majeurs pour les biologistes
est de mieux connaitre l’ensemble des processus évolutifs qui permettront
aux espèces de s’adapter. Cette connaissance peut amener à prédire les
changements évolutifs des espèces et pouvoir anticiper les conséquences dé-
mographiques des changements environnementaux dans le cadre de projets
de gestion du patrimoine naturel. Cette thèse explore donc quelques uns des
mécanismes proximaux et ultimes de la coopération chez le spermophile du
Columbia et les mécanismes ultimes de la phénologie chez la sterne pierre-
garin.

La dispersion joue un rôle central dans la dynamique et l’évolution des
populations, en affectant les flux géniques entre les populations. La disper-
sion peut permettre de diminuer la compétition intra-spécifique et particu-
lièrement, entre apparentés, limiter le risque de consanguinité et éviter les
habitats défavorables alors que la philopatrie peut promouvoir la coopération
entre apparentés (Ronce 2007, Bowler & Benton 2005, Clobert et al. 2001).
La coopération peut en effet affecter l’évolution de la philopatrie et de la dis-
persion et inversement. Lorsque la dispersion est très coûteuse, la philopatrie
peut être favorisée par la sélection naturelle et contribuer à l’évolution de la
coopération. Le spermophile du Columbia étant un rongeur social et colo-
nial, l’environnement social, à travers la compétition ou la coopération, peut
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être pressenti comme un élément important du succès reproducteur et de
l’évolution du système de reproduction. Alors que certaines espèces coopé-
ratives de rongeurs de la tribu Marmotini, dont fait partie le spermophile du
Columbia, ont déjà été bien étudiées (Armitage 1999), l’exploration de ces
questions chez une espèce ne présentant pas de comportements coopératifs
clairement visibles apporte une nouvelle dimension à l’étude de l’évolution
de la coopération. Le chapitre 2 a pour objectif de déterminer la présence de
sélection de parentèle et de philopatrie, conditions nécessaires à l’évolution
de la coopération entre femelles apparentées et d’explorer certains compor-
tements népotiques chez le spermophile du Columbia.

Dans le contexte des changements climatiques et d’une population de
sternes pierregarins déclinante (Szostek & Becker 2012), l’exploration du
potentiel évolutif de la phénologie de la migration et de la reproduction
représente un enjeu important. Une étude antérieure a suggéré que cette
population n’a pas modifié sa date d’arrivée de la migration printanière mais
pond de plus en plus tard au cours de la dernière décennie (Ezard et al.
2007). Ces résultats ne sont pas concordants avec de nombreuses études sur
les oiseaux qui montrent un avancement de la phénologie de la migration ou
de la reproduction, en réponse au réchauffement récent, bien que certaines
espèces ne montrent pas de tendance temporelle ou une tendance inverse
(voir par exemple, Both et al. 2004, Lehikoinen et al. 2004, Pulido 2007b).
Il est nécessaire d’estimer les changements évolutifs attendus, en évaluant le
potentiel évolutif et la direction des pressions de sélection agissant sur ces
traits. Si les changements attendus sont différents de ceux observés, il est
important d’explorer quels biais ou quelles contraintes évolutives peuvent
être à l’origine de ces différences. Le chapitre 3 expose donc les résultats
de ces questions sur la phénologie de la migration et de la reproduction
chez la sterne pierregarin, en explorant comme contraintes, la présence de
canalisation sur la date d’arrivée de la migration printanière, les corrélations
génétiques entre ces deux traits phénologiques et entre sexes.
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2Évolution de la coopération
chez le spermophile du
Columbia

Dans ce chapitre, j’aborde l’étude de l’influence de l’environnement social,
en particulier les apparentés, sur le comportement des femelles sper-

mophiles du Columbia. Je présente ici deux études concernant l’évolution
de la coopération chez une espèce sociale, mais sans comportement coopé-
ratif visible tels que l’hibernation en groupe, l’aide directe à l’élevage des
jeunes ou le partage du terrier, excepté une plus faible agressivité envers
les apparentées reconnues (King 1989a). Ce chapitre expose donc la mise en
évidence d’une part, d’une condition nécessaire à la sélection de parentèle,
à savoir la présence de bénéfices directs et indirects liés à la présence d’in-
dividus apparentés et d’autre part, d’un des mécanismes proximaux de la
coopération.

Une étude préliminaire (Viblanc et al. 2010), à laquelle j’ai participé en
tant qu’étudiante en master, a permis de montrer que les femelles spermo-
philes du Columbia ayant dans la colonie plus d’apparentées proches re-
connues comme telles (mères-filles, sœurs de la même portée ; sœurs d’une
portée différente ne se reconnaissant pas) ont une plus forte valeur sélec-
tive que celles ayant moins d’apparentées (composante directe augmentée
du bénéfice issu des apparentées). Ainsi la présence de femelles proches ap-
parentées agit positivement sur la taille moyenne de la portée au sevrage. Ce
constat suggérait donc l’existence d’une sélection de parentèle (voir partie
1.1.2) chez cette espèce.

La première étude présentée dans cette thèse (Article 2.1, Dobson et al.
2012) poursuit l’objectif de mesurer l’importance de la sélection de paren-
tèle en estimant les parts directes et indirectes de la valeur sélective (par-
tie 1.1.2) pour déterminer finalement la valeur sélective inclusive (Hamilton
1964a). L’objectif était d’évaluer une condition nécessaire à l’évolution de la
coopération qui est la différence de valeur sélective inclusive favorisant les
apparentées proches coopératives.

Le concept de «voisines aimables», c’est-à-dire moins d’agressions, une
plus grande tolérance entre les femelles proches apparentées voisines, per-
mettant une plus forte proximité spatiale a été proposée dans l’Article 2.1
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en se basant sur des travaux préliminaires chez cette espèce (King 1989a;b,
Viblanc et al. 2010). Ce mécanisme comportemental pouvant expliquer la
différence de valeur sélective inclusive, il a été l’objet d’analyses dans l’Ar-
ticle 2.1 et de recherches approfondies dans l’Article 2.2. La seconde étude
de ce chapitre (Article 2.2, Arnaud et al. 2012) concerne donc la proximité
spatiale des apparentées, comme un des mécanismes de la coopération. Elle
explore notamment les relations entre la présence d’apparentés et le lieu du
terrier où sont élevés les jeunes. En considérant les terriers de naissance de fe-
melles primipares et multipares, les courts et longs mouvements au sein de la
colonie ont été analysés de manière à tester s’ils étaient liés à du népotisme,
en favorisant la proximité des apparentés, voire à un héritage du territoire
ou à de la compétition pour les ressources avec des individus apparentés ou
non.

L’Article 2.1 a montré que la valeur sélective inclusive des femelles sper-
mophiles ayant des apparentées proches présentes dans la colonie est plus
forte que celle des femelles sans apparentées proches vivantes. La valeur sélec-
tive inclusive comprend le succès reproducteur de la femelle, où l’influence de
l’environnement social est supprimée, et le bénéfice net (le bénéfice moins le
coût) en termes de valeur sélective pour les apparentées recevant de l’aide,
pondéré par le degré de parenté. Les principaux résultats des estimations
des composantes de valeur sélective inclusive sont résumés de manière sim-
plifiée dans la figure 2.1 (issue de la partie 1.1.2 et inspirée de West et al.
2007). Ainsi, la valeur sélective inclusive pour la coopération des «voisines
aimables» (1,09 ± 0,08 d’erreur standard) est plus forte que celle pour la
non-coopération (0,66 ± 0,20 d’erreur standard). Il est à noter qu’une ex-
plication alternative à ces résultats peut exister. Si certaines familles ont
un meilleur succès reproducteur (pour des raisons génétiques ou grâce à un
meilleur territoire), alors elles ont plus de chances de se trouver en présence
de femelles apparentées dans la colonie. Afin de confirmer la présence de sé-
lection de parentèle, il serait nécessaire de considérer chaque année l’effet de
la présence ou l’absence de femelles apparentées sur le succès reproducteur
de la femelle focale, idéalement en tenant compte de la répartition spatiale
des apparentées.

Le fait que les apparentées proches soient des «voisines aimables» a été
d’abord suggéré par les résultats de Viblanc et al. (2010) qui montraient que
les apparentées reconnues comme telles avaient leurs terriers de naissance
plus proches de 25% que ceux des femelles non reconnues (apparentées ou
non). Ainsi, les apparentées proches semblent spatialement regroupées dans
la colonie, comme l’avaient suggéré des études plus anciennes (Harris & Mu-
rie 1984, King 1989b). L’Article 2.1 a ensuite montré la différence spatiale
entre apparentées reconnues et non-reconnues en comparant les distances
entre les terriers de sœurs de même portée ou de portée différente (médianes
de respectivement 19,7 m et 30,1 m). L’Article 2.2 a enfin montré que les
femelles spermophiles du Columbia sont très philopatriques au sein de la
colonie (85% des femelles primipares et 87% des femelles multipares). Les
femelles installent leur première portée dans un terrier proche de là où elles
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sont nées (moyenne de 13 m) et ainsi bénéficient de la présence de leur mère
à proximité. Cette philopatrie permet une forte proximité spatiale entre fe-
melles apparentées alors que la dispersion au sein de la colonie semble être
partiellement expliquée par la compétition pour les ressources. Les mouve-
ments courts des jeunes femelles lors de leur première reproduction ainsi que
des mères et sœurs qui s’étaient déjà reproduites auparavant semblent liés
à des ajustements des terriers dans l’espace permettant à la fois aux jeunes
femelles de s’installer et une plus grande proximité entre les apparentées. De
ce partage de l’espace résulte en effet un plus grand nombre d’apparentées
spatialement à proximité.

Toutes les filles s’installent près de leur mère mais les sœurs de portée dif-
férentes restent quand même plus éloignées les unes des autres que les sœurs
d’une même portée (Article 2.1) et seules les femelles apparentées reconnues
apportent un bénéfice en termes de valeur sélective (Viblanc et al. 2010).
Tout cela tend à confirmer que les comportements népotiques sont unique-
ment dirigés vers des apparentées reconnues comme telles (mères, filles, sœurs
de même portée). Il est à noter qu’en raison de la paternité multiple dans
les portées, une sœur reconnue comme telle, donc de la même portée peut
être génétiquement plus éloignée de sa sœur (par exemple, un père différent)
qu’une sœur non reconnue, d’une portée différente (avec le même père). De
même, une demi-sœur par le père donc dans une portée différente est généti-
quement aussi proche qu’une demi-sœur par la mère, alors reconnue comme
apparentée. La sélection de parentèle et l’existence de groupes d’apparentées
dus à un partage de l’espace et à la philopatrie offrent une base pour l’évo-
lution de la coopération et de la socialité chez le spermophile du Columbia.
Cependant, le mécanisme de reconnaissance des apparentés, basé sur la fa-
miliarisation dans le terrier de naissance (Holmes & Sherman 1982, Hare &
Murie 1996, Raynaud & Dobson 2011), limite fortement le degré de parenté
pour lequel les femelles montrent un comportement népotique et contraint
donc l’évolution de la coopération.
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A B 

Valeur sélective directe Valeur sélective indirecte Valeur sélective 

inclusive 
+ = 

r  x 

0,66 ± 0,20 
Estimée par les femelles 

sans apparentées 

1,23 ± 0,13 
Estimée par les femelles avec apparentées 

(1,23 – 0,66) = 0,57 

( r  x 0,57) = 0,43 ± 0,08 

(0,66 + 0,43) = 

1.09 ± 0.08 

Figure 2.1 – Estimations (± erreurs standards) des composantes de valeur sélec-
tive inclusive chez les femelles spermophiles du Columbia. A repré-
sente une femelle focale, B, ses apparentées et r, le degré de parenté.
Les bras avec les mains blanches représentent l’impact de la femelle
A sur sa propre valeur sélective (composante directe) et sur la valeur
sélective de ses apparentées (composante indirecte, une fois pondéré
par r). Les bras avec les mains grises représentent l’impact des appa-
rentées sur leurs propres valeurs sélectives et sur la valeur sélective
de A (part à supprimer pour obtenir la composante directe). La
composante directe a donc été estimée par le succès reproducteur
des femelles n’ayant pas d’apparentées donc n’ayant pas de succès
reproducteur augmenté par leur présence. La composante indirecte
a été estimée en soustrayant la composante directe au succès repro-
ducteur total des femelles ayant des apparentées proches (bénéfice
net) et en pondérant par les degrés de parenté. La valeur sélective
inclusive obtenue est ainsi déterminée pour les femelles ayant des
apparentées.
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2.1 Article : Kin selection in Columbian
ground squirrels : direct and indirect fit-
ness benefits

F. Stephen DOBSON, Vincent A. VIBLANC, Coline M. ARNAUD &
Jan O. MURIE.

As published in Molecular Ecology (2012) 21, 524–531.

2.1.1 Abstract

Empirical and theoretical studies have supported kin selection by de-
monstrating nepotism or modelling its conditions and consequences. As an
alternative, we previously found that female Columbian ground squirrels had
greater direct fitness when more close kin were present. Extending those re-
sults, we used population matrix methods to calculate minimum estimates
of individual fitness, estimated direct and indirect components of fitness, es-
timated inclusive fitness by adding the direct fitness (stripped of estimated
influences of the social environment) and indirect fitness components toge-
ther, and finally looked for inclusive fitness benefits of associations with close
kin who seem to be ‘genial neighbours’. We examined the estimated fitness
of a sample of 35 females for which complete lifetimes were known for them-
selves, their mothers and their littermate sisters. Six of these females had no
cosurviving adult close kin, and their direct fitness was significantly lower
than 29 females with such kin (λ = 0.66 vs. λ = 1.23). The net fitness benefit
of the presence of close kin was thus 0.57. The estimated indirect component
of fitness through benefits to the direct fitness of close kin was 0.43. Thus,
estimated inclusive fitness for females with cosurviving close kin (λ = 1.09)
was significantly greater than that for females without surviving close kin
(viz., λ = 0.66). The presence of closely related and philopatric female kin
appeared to result in considerable fitness benefits for female ground squir-
rels, perhaps through the behavioural mechanisms of lowered aggression and
other forms of behavioural cooperation.

2.1.2 Introduction

Hamilton (1964a;b) developed the theory of kin selection to explain what
appeared to be cases of altruistic helping behaviour, in which some indivi-
duals in a population forgo personal fitness components (e.g. reproduction
in the case of sterile ant workers) in favour of aiding another individual’s
fitness (e.g. the reproduction of the ‘queen’ colonial ant). Hamilton solved
the seeming dilemma by formalizing genetic nepotism, analogous to cases
in which close human relatives (kin) or friends are favoured via the gift
of position with little or no regard for merit. The basic idea is that traits
that promote kin might be favoured by natural selection because close re-
latives have a high probability of sharing genes underlying ‘kin promotion’
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through descent. Hamilton provided an accounting procedure for dealing
with the influence of the social environment in terms of fitness, including
the ideas of indirect and inclusive fitness. Of course, the benefits and any
costs of such helping behaviour are important, and these were incorporated
into ‘Hamilton’s inequality’ : r × b > c, where r is the coefficient of related-
ness, b the benefit of helping behaviour and c the cost of helping, both b and
c measured in fitness terms. When the inequality is met, natural selection
should favour the evolution of helping behaviours, given the heritability of
the behavioural traits. This form of natural selection is termed ‘kin selection’
(Maynard Smith 1964).

With the publication of Wilson (1975)’s tome ‘Sociobiology’ and an in-
fluential review by West Eberhard (1975), kin selection became a central
focus in the growing field of behavioural ecology, a field that studies the
evolution of behavioural traits and in particular social behaviours. Further
modifications and improvements to kin selection theory have been made,
such as defining relatedness in different ways (Hamilton 1970, Grafen 1985)
and the use of matrix population models to measure fitness (Oli 2003). Mo-
delling studies of kin selection are legion (e.g. Lehmann & Keller 2006, Grafen
2007; 2009, Lehmann et al. 2007, Lehmann & Rousset 2010, Mathot & Gi-
raldeau 2010, Taylor & Grafen 2010 and references therein). Many empirical
studies have demonstrated nepotistic helping behaviour in social species and
used this as suggestive evidence of a behavioural basis for kin selection (e.g.
reviews by Clutton-Brock 2009b, Hatchwell 2009, Silk 2009).

We recently took an alternative approach of testing for fitness differences
among individuals that did and did not share time and space with close kin
(Viblanc et al. 2010). We found that philopatric female Columbian ground
squirrels (Urocitellus columbianus) that had more close kin available to co-
operate through lowered rates of aggression (King 1989a) also had greater
direct individual fitness (i.e. a difference based on their own reproduction)
than females without such close relatives. Such a difference based on the
presence of cooperative kin neighbours implies a net benefit of the social
environment in terms of fitness and thus suggests that indirect benefits to
inclusive fitness should also occur (Grafen 1982, Queller 1996). This does
not demonstrate ongoing kin selection, but it indicates one of the necessary
conditions for kin selection, namely fitness differences that favour coopera-
ting close kin, perhaps through the behavioural mechanism of being ‘genial
neighbours’ via lowered rates of aggression. However, the magnitude of in-
direct fitness advantages of cooperation compared to direct fitness in the
absence of cooperation could indicate the relative strength of kin selection.

Our study (Viblanc et al. 2010) used matrix models to estimate the
individual fitness (after McGraw & Caswell 1996, Oli & Armitage 2008 but
see Brommer et al. 2004). We modified our estimate of individual fitness to
take into account changes in population size over the lifetime of individual
females. First, individual fitness estimates were obtained using a population
projection matrix applied to an individual. Fitness is thus modelled as the
finite growth rate of a population of individuals with the same life cycle
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as the individual under study. This rate is an estimate of fitness for the
individual female, over her lifetime. Second, a similar matrix model for each
female was used, but using population growth rates from year to year as
values of fertility. Finally, the indi- vidual fitness values were regressed on
the estimate of population change during the lifetime of the females, and
residuals were used as a measure of individual fitness that was adjusted for
population size.

Our earlier study (Viblanc et al. 2010) only examined direct fitness. In
other words, cooperation between close kin was favoured by a fitness diffe-
rence in the mothers’ own production of offspring. If kin selection contributes
to the evolution of cooperation, behavioural traits should also be favoured
by the indirect fitness benefit to relatives. This indirect component can be
calculated from the net fitness benefit for relatives of receiving help, deva-
lued by the coefficient of relatedness (Grafen 1982, Creel 1990, Lucas et al.
1996, Queller 1996, Oli 2003). The purpose of the present study was to esti-
mate the indirect component of fitness, devalued not only by the degree of
kinship, but adjusted for changes in popu- lation size as well. We estimated
the net fitness benefit for kin by subtracting the direct fitness of females that
did not have helpful kin nearby when they were repro- ducing from those
that did have kin present. We tested whether direct fitness was greater for
individuals that lived with kin present. When direct fitness is greater for
kin that cooperate, each female will also acquire a positive indirect fitness
component from her close kin neighbours. And as more kin neighbours are
present, the indirect fitness component should be enhanced.

We calculated the difference in direct fitness for mothers with and without
successfully reproducing close kin during their lifetimes, to estimate the net
benefit of the social environment and produce a fitness estimate that was
stripped of this benefit. We further estimated the degree to which the indi-
rect component of fitness complemented the stripped direct fitness estimate.
Then, we added these two components together to produce an estimate of
inclusive fitness for ‘genial neighbour’ cooperation. Importantly, female Co-
lumbian ground squirrels act as though they only recognize individuals that
they share a nest burrow with at the time of their birth (viz., littermate
sisters and their mother ; King 1989a, Viblanc et al. 2010 but see King &
Murie 1985). Thus, our evaluation of indirect fitness benefits of geniality to
neighbours only extended to these ‘close kin’ and whether a focal female had
an opportunity to influence their fitness (i.e. whether the females cosurvived
and thus had a chance to provide ‘genial neighbour’ social benefits). Finally,
we tested the ‘genial neighbour’ idea by examining whether littermate sis-
ters were more tolerant of proximity of nest burrows than were nonlittermate
sisters during the lactation period when females hold individual territories.

2.1.3 Methods

We studied a colony of Columbian ground squirrels on about 1.8 ha of
contiguous subalpine meadow in the Sheep River Provincial Park of Alberta,
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Canada (50◦N, 118◦W ; elevation 1500 m). Our ground squirrel population
was monitored from 1992 to 2008, and thus several generations of matri-
lineal genealogies were known from mother-offspring associations at about
the time of weaning. In addition, analyses of microsatellite DNA identified
paternity patterns from 2005 to 2008 (Raveh et al. 2010). Ground squirrels
were captured in live traps (13× 13× 40 cm, Tomahawk Co., WI, USA) bai-
ted with peanut butter. Individuals were examined for sex and reproductive
condition, weighed to the nearest 5 g using a PesolaTM spring-slide balance,
and zygomatic arch breadth measured to the nearest 0.1 mmwith dial cal-
lipers. Each individual received a pair of numbered metal ear tags (Monel
#1 National Band & Tag Co.) and a unique black dye mark on the dorsal
pelage (Clairol R© human hair dye). All ground squirrels were captured in
mid-April to mid-May, within 3 days of their emergence from the 9-month
period of annual hibernation. Females usually mated 3–7 days after spring
emergence. Later in mid-June to early July (51 days after mating), weaning
litters and their associated mothers were live trapped as the young emerged
for the first time from their natal burrows.

We estimated individual fitness of 70 mothers for which we had complete
lifetime records of survival and reproduction, using individual transition ma-
trices (after McGraw & Caswell 1996, Oli 2003, Oli & Armitage 2008, Viblanc
et al. 2010). The size of these matrices depends on the mother’s lifetime, and
these ranged from 2 to 10 years (mean = 4.87 years, N = 70). Lifetime repro-
ductive success and individual fitness are alternative estimates of the fitness
of mothers (Brommer et al. 2004). We chose the latter to make adjustments
for changes in population size (after Viblanc et al. 2010). Mothers that live
during periods of increasing population will, on average, have higher esti-
mated individual fitness than mothers that live during periods of decreasing
populations. Fitness depends on an individual ‘matrix population model’
growth rate (basically, a population growth rate, λ, but calculated for an in-
dividual mother) relative to other females in the population. It was necessary
to adjust the matrix estimate of fitness for changes in population size. Thus,
for each of the 70 mothers, we used the proportional change in population
size between years to construct a ‘population’ fitness matrix for years that
she survived. We then regressed individual fitness on population fitness and
used the residuals as an estimate of relative individual fitness. Hereafter, we
drop the terms ‘relative individual’ from our estimate of fitness.

Our estimate of fitness was calculated for each mother as a measure of
the direct component of inclusive fitness (Oli & Armitage 2008, Viblanc
et al. 2010). To estimate the indirect component of inclusive fitness, it was
necessary to estimate the coefficient of relatedness for mother-daughter and
sister-sister dyads, multiply this value times the net fitness benefit to their
relatives and sum the values over relatives that survived to successfully repro-
duce (Queller 1996, Oli 2003). We estimated the net indirect fitness benefit
by subtracting the mean direct fitness of mothers that had no surviving adult
close kin from the direct fitness of mothers that had surviving close kin and
multiplying this value times the coefficient of relatedness between the focal
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mother and the relative. In three cases, two littermate sisters shared a dam,
and the indirect fitness benefit of cooperative behaviour towards the dam
was divided equally between the sisters to avoid double accounting. In 10
cases, females were multiple relatives of other kinds (e.g. both a sister and
a daughter), and the fitness benefits of each of these females were divided
equally among their relatives. All other indirect fitness benefits were within
dyads, so that fitness benefits of cooperative traits were counted only once
for each individual. Mothers were related to daughters by 0.50 on average.
Because of multiple paternity in Columbian ground squirrels (Murie 1995),
the degree of relatedness among littermate siblings was estimated from pa-
ternity analyses (related by 0.39 on average, n = 110 litters ; from Raveh
et al. 2010), and we used this value as an estimate of the relatedness of
littermate sisters. Alternative procedures for measuring indirect fitness be-
nefits are given by Creel & Waser (1994), Oli (2003), and Oli & Armitage
(2008).

We used Wilcoxon tests (z-approximations) to compare the direct fitness
estimates for mothers with and without cosurviving close kin and inclusive
fitness of cooperation vs. noncooperation (estimated from mothers that could
and could not have cooperated). Estimates of direct fitness compared to 1.0,
the indirect component of inclusive fitness of cooperation compared to 0.0
and inclusive fitness of cooperation compared to 1.0 were made with t-tests.
Close kin (viz., adult mother-daughter and sister-sister dyads) were assumed
to be genial neighbours, as King (1989a) showed that they have lower aggres-
sion rates than less related dyads and nonlittermate sister dyads, and because
they have closer nest burrows than less related dyads when nearest neigh-
bours are compared (Viblanc et al. 2010). To further test this assumption,
we compared the distance between nest burrows for littermate and nonlitter-
mate sisters using a Wilcoxon test (z-approximation). Statistics were calcu-
lated in VassarStats (http ://faculty.vassar.edu/lowry/VassarStats.html),
and one-tailed tests were applied where a priori predictions were tested.

2.1.4 Results

Our estimate of direct fitness over the lifetimes of 70 mothers approxima-
tely followed a normal distribution (Fig. 2.2). We added 1.0 to our residuals of
k values for mothers regressed onto estimates of population λ during their li-
fetimes to produce an unbiased estimate (i.e. negative values are possible). Of
these females, 35 had complete reproductive histories known for their mother
and any littermate sisters. The direct fitness of these females (λ = 1.13±0.12
SE, N = 35) was somewhat >1.0, but not significantly (t = 1.12, d.f. = 34,
P = 0.27). Of the 35 females with complete lifetime records, 29 had close kin
that cosurvived with them to reproductive age and six had no cosurviving
close kin. Females with cosurviving close kin when both were adults had
significantly greater direct fitness (λ = 1.23 ± 0.13 SE, N = 29) than those
that had no cosurviving close kin as adults (λ = 0.66±0.20 SE, N = 6), lea-
ving a considerable and significant difference of 0.57 (Fig. 2.3 ; Wilcoxon test,
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Figure 2.2 – The distribution of an unbiased estimate of relative individual fit-
ness (our estimate of direct fitness) : from the individual fitness
measure, a population fitness estimate and the regression of the
former on the latter. See Methods and Viblanc et al. (2010) for de-
tails. The mean is 1.00 and the variance 0.659, for a sample of 70
mothers.

Figure 2.3 – The distribution of direct fitness estimates for females with and wi-
thout close kin (viz., mother and littermate sisters) that cosurvived
to be reproductive adults at the same time.

z = 1.95, P = 0.03). We used 0.66 as our estimate of direct fitness strip-
ped of the net benefit of the social environment, because females without
cosurviving close kin could not have benefited by having genial neighbours.

This same ‘net benefit of the social environment’ provides a starting point
for our estimates of indirect fitness. To estimate the indirect fitness that a
female gains by her genial behaviour towards her close kin, we used the
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Figure 2.4 – The distribution of inclusive individual fitness of ‘genial neighbour’
cooperation, estimated from females with and with- out close kin
(viz., mother-daughter and littermate sisters) that cosurvived to be
reproductive adults at the same time (see Methods).

mean direct fitness of females without cosurviving close kin as an estimate
of fitness in the absence of ‘genial neighbour’ helping and subtracted it from
the direct fitness of close kin individuals to estimate the net fitness benefit
of cooperation for them. We then multiplied this value by the coefficient of
relatedness and summed over close kin. Twelve focal females had only their
mothers cosurvive with them, so that both were of reproductive age ; two
females had only a littermate sister cosurvive ; two females had only a daugh-
ter cosurvive ; seven females had their mother and one or more daughters
cosurvive ; five females had both their mother and a littermate sister cosur-
vive ; and one female had her mother, a sister and a daughter cosurvive. The
indirect fitness component estimated from these 29 females was substantial
and significantly different from zero (0.43 ± 0.08 SE, t = 5.71, d.f. = 28,
P < 0.0001). The sum of direct and indirect components of fitness (the 1st
‘stripped’ of effects of the social environment, the 2nd based on these very
effects) was used to estimate the inclusive fitness of the ‘genial neighbour’
trait for all 35 females in our sample, and this estimate was not significantly
different from 1.0 (λ = 1.02±0.07 ; t = 0.24, d.f. = 34, P = 0.82). The inclu-
sive fitness for ‘genial neighbour’ cooperation was significantly greater than
for noncooperation (respectively, λ = 1.09±0.08 SE, N = 29 ; λ = 0.66±0.20
SE, N = 6 ; Fig. 2.4 ; Wilcoxon test, z = 1.90, P = 0.03). As the number of
cosurviving close kin increased, so did the estimated inclusive fitness value
(Fig. 2.5 ; r = 0.425, d.f. = 33, P = 0.005).

To further test the difference in ‘genial neighbour’ behaviour between
known and unknown kin, we examined the distance between nest burrows
for littermate sisters and nonlittermate sisters (Fig. 2.6). Both types of sis-
ters should settle near their mothers and thus be in close proximity. Nest
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Figure 2.5 – Estimated inclusive fitness and number of cosurviving close kin
(mother-daughter and littermate sister dyads) that were both of
reproductive age (2 years old and older) or actively reproducing at
the same time.

Figure 2.6 – The distance between nest burrows of littermate and nonlittermate
sisters. Boxes show quartile distributions, and whiskers indicate the
range of extreme values. The bold horizontal bars give the medians
(not that the distributions are far from normality).

burrows are constructed by lactating females a few days before birth, have
a single entrance and no connection with the extensive burrow systems that
are used by many individuals. Mothers suckle their dependent young during
lactation in these burrows. Littermate sisters maintained nest burrows that
were significantly closer than the nest burrows of nonlittermate sisters (lit-
termate sister median = 19.7 m, inter-quartile range = 14.3–33.2 m, N = 27 ;
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nonlittermate sister median = 30.1 m, inter-quartile range = 15.2–83.1 m,
N = 72 ; Wilcoxon z = 1.80, P < 0.04).

2.1.5 Discussion

Our purpose was to evaluate direct and indirect components of fitness
among nepotistic kin female ground squirrels. We had previously found direct
fitness differences between females with close natal kin that could provide
‘genial neighbour’ cooperation and those with only more distantly related
females in the population (Viblanc et al. 2010). Thus, there appeared to be
a fitness advantage for cooperation that should be complemented by an in-
direct component. Here, we used the direct fitness of females with complete
lifetime records for themselves and their nearest relatives to evaluate the
possible fitness benefits of ‘genial neighbour’ behaviours. Hamilton (1964a;b)
described how personal fitness should be stripped of components due to an
individual’s social environment to reveal the individual’s personal contribu-
tion to inclusive fitness (e.g. Grafen 1982, Creel 1990, Lucas et al. 1996,
Queller 1996, Oli 2003). The amount stripped because of the social environ-
ment then reflects any net benefit of that environment. We estimated this
amount by looking at the direct fitness difference between females that had
cosurviving close kin that could be genial neighbours and females that did
not share this advantage. These ‘stripped social effects’ were very similar in
magnitude to the direct fitness of females that had no possibility of help from
close relatives (viz., ∆λ = 0.57 vs. λ = 0.66, respectively). This suggests the
possibility of a strong effect of the social environment on direct fitness.

We also estimated the indirect component of inclusive fitness for coope-
ration with surviving adult kin by multiplying the coefficient of relatedness
times the direct fitness benefit and summing appropriate terms (see Me-
thods). This was a substantial and significant augmentation of mean coope-
rative trait fitness (an average of 0.43 units of λ) and suggests that any
‘geniality’ towards related neighbours significantly augments fitness. Finally,
we added this augmentation to the direct fitness estimates (stripped of the
net benefit of the social environment) to estimate the inclusive fitness of
cooperation. Of course, females without the benefit of cosurviving ‘genial
neighbour’ close kin were not augmented. The result was an average fitness
for the sample of 35 females that was around 1.0, but a significant fitness
advantage for cooperation. Our estimates of direct, indirect and inclusive
fitness all show a strong advantage to the presence of nearby close kin. As
the number of cooccurring close kin increased, so did the estimate of inclu-
sive fitness. The idea that these neighbours might be genial is an indirect
inference from behavioural and spatial evidence. We also suggest the indi-
rect inference that matrilineal philopatry facilitates the fitness advantage of
genial neighbours by keeping close kin together.

Our results are correlative rather than experimental. Thus, we cannot
rule out the possibility that females in matrilines cosurvive together and
have greater fitness because they possess richer territories. Covariance bet-

41



2.1. Article : Kin selection in Columbian ground squirrels : direct and indirect fitness
benefits

ween the social and ecological environment, however, provides an ecological
explanation for the results that we found, not an alternative to the fitness
benefits of the presence of close kin. This ecological hypothesis and perhaps
others might be tested in future. Another curiosity from our results was a
considerable difference between the estimated influence of the social environ-
ment that needed to be stripped away from direct fit- ness, and the summed
influences of a female’s presence as an adult on her female close kin (viz.,
the estimated indirect component of fitness), as the former was somewhat
larger than the latter. The accuracy (our sample sizes were limited) and mea-
ning of this difference might also be the subject of future research. Finally,
we estimated fitness based on offspring at weaning, but Hamilton (1964a;b)
specified the production of adult offspring ; future analyses should focus on
this period in the life cycle as more data become available.

The ground squirrels have a comparatively weak form of social coopera-
tion that is exhibited among close female kin, lessened aggression compared
to unrelated individuals (King 1989a). Female Columbian ground squirrels
that are close kin (viz., mother-daughters and littermate female siblings)
cooperate by having a lower rate of fights and chases with one another than
they do with other females who live adjacent to them, including nonlitter-
mate sisters and unrelated individuals. The lower rates of aggression appea-
red independent of proximity of adult females, because the ranges of kin
and nonkin neighbours did not differ significantly in spatial overlap (King
1989b). However, we documented greater proxim- ity of nest burrows of
close kin compared to more distantly and unrelated individuals (Viblanc
et al. 2010, Arnaud et al. 2012), and greater proximity of nest burrows of
littermate sisters than nonlittermate sisters (results above). In sum, current
evidence suggests that close kin are genial neighbours that cooperate via
greater tolerance of and perhaps proximity to one another.

This mild form of cooperation might also be associated with kin-biased
alarm calling (MacWhirter 1992) as described for other ground squirrels
(e.g. Armitage 1962, Sherman 1977; 1985, Carey & Moore 1986, Hanson
& Coss 2001, Hare & Atkins 2001), but it does not appear to extend to
advantages with respect to vigilance behaviour (Fairbanks & Dobson 2010).
Furthermore, nepotistic cooperation in this species is constrained by the
mechanism of recognition, because only those females that have shared a
natal burrow act as though they recognize one another as close kin (King
1989a, Viblanc et al. 2010). This produces an interesting situation where a
mother may cooperate with two daughters born in different years, but the
daughters might not cooperate. This possible constraint of the recognition
system (perhaps through some form of social learning ; e.g. Hoogland 1995,
Hare & Murie 1996) on kin-selection deserves further research. Nonetheless,
there appear to be fitness benefits to the presence of close and recognized
relatives that very likely have a behavioural basis.
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2.2 Article : Philopatry and within-colony
movements in Columbian ground squir-
rels

Coline M. ARNAUD, F. Stephen DOBSON & Jan O. MURIE.

As published in Molecular Ecology (2012) 21, 493–504.

2.2.1 Abstract

Philopatry and dispersal result in selection of habitat locations that may
differ in resources and social environment, and thus should influence fitness
components like survival and reproduction. We examined short-distance mo-
vements of young and adult females from natal or previous nesting sites
within a colony of Columbian ground squirrels (Urocitellus columbianus) in
the Rocky Mountains of Alberta, Canada, over a 17-year period. Females of
all ages were strongly philopatric, yet a few (10-15%) exhibited movements
that took them to new home ranges. We tested 3 hypotheses to explain the
pattern of female natal and breeding movements : (1) that movements of
philopatric females promote proximity to close kin ; (2) that range shifts fa-
vour close kin via bequeathal of territory ; and (3) that dispersers move to
lower density areas where competition for resources is lower. Tests of these 3
hypotheses revealed that : (1) philopatry and movements of young and older
philopatric females led to proximity to mothers and local presence of close
kin ; (2) breeding dispersal did not result in bequeathal of home range to
daughters, but movements of philopatric females suggested that they shared
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space with close kin, and (3) adult females moved to new ranges with lower
local densities, though dispersing females also left ranges where local den-
sity was significantly lower than for philopatric females. Natal and breeding
movements among years produced two opportunities for territorial females :
close spatial proximity to close kin via short philopatric movements, and
habitats with fewer competitors via longer dispersal movements.

2.2.2 Introduction

The resources of a female’s home range should be critically important to
her reproductive success, and thus to evolutionary fitness. Natural selection
should favour those females who settle on habitats that contain the best qua-
lity or quantity of resources, including social resources. In many mammalian
species, females are strongly philopatric (Greenwood 1980, Dobson 1982,
Waser & Jones 1983, Clobert et al. 2001, Solomon 2003, Lawson-Handley &
Perrin 2007). This pattern may result from advantages in surviving and in
exploiting resources of the familiar habitat of the natal or previous breeding
area (Waser & Jones 1983, Solomon 2003). It may also result from fitness
advantages of settling near close relatives that might provide nepotistic aid
(Dobson et al. 1998, Viblanc et al. 2010). Thus, when exceptions occur and
females disperse to a new breeding site, ecological and social environmental
circumstances could reflect fitness advantages relative to remaining philopa-
tric.

Movements of home range can be classed into two types. The first are
dispersal movements in which individuals leave an established home range,
often the natal range occupied by the parents, and move to a completely new
and different home range (Lidicker 1975). The second type of movement is
typical of philopatric individuals, and produces a shift in home range that
may overlap the original home range. A good example of this second type
of movement is shifts in nesting habitat for birds that occupy much larger
foraging ranges elsewhere (Doligez 2004). These latter movements might be
termed shifts in home range of philopatric individuals. For females, move-
ments to new home ranges might provide two types of fitness benefits, those
for the female and those for her offspring.

While dispersal movements have received considerable attention (reviews
by Greenwood 1980, Dobson 1982, Dobson & Jones 1985, Clobert et al. 2001,
Lawson-Handley & Perrin 2007), the question of why females of many mam-
malian species usually remain philopatric, but sometimes move or ‘shift’
their home ranges, is relatively less explored (Waser & Jones 1983). The
purpose of our study was to ask why female Columbian ground squirrels
(Urocitellus columbianus), a social and colonial species, shift their breeding
ranges. These ground squirrels have been described as having philopatric fe-
males that are less aggressive towards and tolerate closer proximity to close
female kin, as opposed to more distant and non-kin females (Harris & Murie
1984, King 1989b, Rayor & Armitage 1991, Wiggett & Boag 1992, Neuhaus
2006). They are hibernating rodents with a short annual active season of 3-4
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months (Dobson et al. 1992), during which adult females mate and raise a
single litter. Females mature at 1 to 3 years old (depending on body condi-
tion), survive as adults at about 67% annually and can live for up to 10 or
11 years (Dobson & Murie 1987, Dobson & Oli 2001, Neuhaus et al. 2004).
Thus, females of this species have several opportunities to reproduce, and
close relatives such as mother-daughters and sibling females can reproduce
at the same time.

We separately considered ‘natal’ movements away from the site of birth
to that of first reproduction, and “breeding” movements between sites in
two successive breeding episodes. Each year, female ground squirrels have
an opportunity to remain in their previous range, shift their breeding site,
or to completely change their breeding site. Closely related females (e.g.,
daughters, mothers) usually live in spatial proximity, exhibit partial overlap
in home range, and form ‘kin clusters’ (Harris & Murie 1984) or ‘kin groups’
(King 1989b). Kin recognition seems to occur via familiarisation in the na-
tal burrow (mother-daughters and littermate sisters ; Holmes & Sherman
1982, Hare & Murie 1996). Kin groups are typically composed of a mother
with one or two daughters that are littermate or non-littermate sisters (King
1989b, Viblanc et al. 2010). Kin groups are not guaranteed, however, as most
females must survive at least two years to begin breeding, and mortality pat-
terns produce about 25% of mothers without adult kin neighbours (Dobson
et al. 2012). After the period of mating, individual females begin territorial
defence of a natal burrow and surrounding area against all conspecific adults,
including close relatives (Festa-Bianchet & Boag 1982, Harris & Murie 1984,
Murie & Harris 1988). This territorial behaviour persists throughout the
periods of gestation and lactation, and is instrumental in maintaining the
possession of a burrow system that provides a safe place in which to give
birth and raise young, and also allows the exploitation of nearby food and
burrow resources (Festa-Bianchet & Boag 1982, Dobson 1983, Boag & Wig-
gett 1994). Availability of food is known to directly affect the fitness of these
animals (Dobson & Kjelgaard 1985a;b, Dobson 1988; 1995, Bennett 1999,
Dobson & Oli 2001, Broussard et al. 2005).

The main hypotheses to explain shifts in home range, including short
philopatric and longer dispersal movements, invoke resource competition
and kin interaction. We tested three hypotheses that involve both youn-
ger and older adult females. The first is that female movements promote
proximity to close kin to take advantage of kin-associated benefits of phi-
lopatry, such as lowered aggression among kin neighbours or shared space
(Waser & Jones 1983, King 1989b;a, Hoogland 1995, Dobson et al. 1998,
Viblanc et al. 2010, Dobson et al. 2012). Settling next to kin may result in
short movements, particularly where females maintain individual territories.
The kin-philopatry hypothesis predicts that movements facilitate proximity
to close kin and that complete shifts to new breeding ranges do not separate
females from close kin. The second hypothesis is that range shifts favour
philopatric kin : mothers disperse to new ranges to avoid competition for
resources with daughters, and these latter females remain philopatric, crea-
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ting a pattern of territory bequeathal (Harris & Murie 1984, Price & Boutin
1993). The kin-favouritism hypothesis predicts that females that completely
shift their breeding ranges leave younger close kin behind on the original
breeding range. The third hypothesis is that range shifts occur due to com-
petition for resources : females move from a home range with high resource
competition to a new range with lower competition for resources (Dobson
1979; 1981; 1982, Greenwood 1980). The resource-competition hypothesis
predicts that females that shift their ranges move from more crowded to less
crowded areas. Note that these hypotheses are not mutually exclusive, since
close kin might move together, they might leave a close relative behind to
breed on the original territory, and at the same time they might move to a
less crowded breeding area.

2.2.3 Methods

2.2.3.1 Field site

We studied a population (colony) of ground squirrels from 1992 to 2008
in the Sheep River Wildlife Sanctuary, Alberta, Canada (110◦W, 50◦N, and
elevation 1500 m). The colony occupied 1.8 ha of meadow surrounded by
the Sheep River gorge along one side and lodge pole pine/white spruce fo-
rest on other sides. The population was monitored from the emergence of
adults and yearlings from hibernation in mid April to early May, through
the emergence of young of the year from nest burrows in mid June to early
July. Each year, all ground squirrels were live-trapped within 3 days after
they emerged from hibernation burrows in the spring, using National Live
Traps (13 × 13 × 40 cm) baited with peanut butter. Each individual was
tagged in both ears with a numbered metal tag (Monel #1, National Band
& Tag Co.), weighed with a spring-slide balance, examined for sexual condi-
tion and parasites, and given a unique dorsal mark on the pelage using black
human hair dye (Lady Clairol). Columbian ground squirrels exhibit a poly-
gynandrous mating system (sensu Dobson et al. 2010). Copulation dates for
females were estimated from diagnostic behaviours that are exhibited only
on the single annual day of mating (Manno et al. 2007, Manno & Dobson
2008). Gestation lasts 24 days (Murie & Harris 1982) and neonates are su-
ckled for a further 27 days of lactation. Emergence of litters could thus be
anticipated at about 51 days after mating. All mothers and their litters were
trapped as the young emerged for the first time from their natal nest burrow,
and the young were permanently marked with ear tags. Young were weaned
from the mother’s milk and began to forage on grasses and forbs at about
this time, and subsequently all ground squirrels fattened for the 8-9 month
hibernation period (Dobson et al. 1992).

2.2.3.2 Spatial data

Densities of adult females were higher (averaging 11/ha, range 4-25/ha)
than noted for some other populations (5/ha ; Harris & Murie 1984). The
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locations of nest sites were recorded using a 10 × 10 m Cartesian grid of
coloured flagging placed over the colony. Each nest site was the burrow
opening of a natal nest (a characteristic single-entrance burrow, unconnected
with main burrow systems) for a particular litter, recorded when young
emerged from the natal nest at the end of lactation. If no observational data
were available and no litter was trapped for a particular female, no nest site
was assigned. Females were defined as dispersers if their nest location was
more than 30 m from where they had been born (natal dispersal) or from
the location used in the previous year (breeding dispersal). At this distance,
the old and new home ranges (usual activity areas, Elliott & Flinders 1991)
exhibited little or no overlap, and we considered that the home range was
an area included in a circle about 30 m in diameter. The distance of changes
in nest site locations was calculated as the distance between natal nest and
first breeding location (natal dispersal) and between nest locations of two
consecutive years (breeding dispersal).

2.2.3.3 Social environment

We considered as neighbours all reproductive females that established
their nest burrow less than 30 m away from one another. For each year, we
determined the number of neighbours in the home range of each focal indi-
vidual. Moreover, for a given year, we determined the number of ‘potential
neighbours’ for a focal female ; that is, other females that would have been
neighbours of the focal female if she had stayed in her previous nest site
(for breeding movements) or in the nest site where she was born (for na-
tal movements). Because we knew matrilineal relationships, it was possible
to determine the local presence of matrilineal kin. Evidence suggests that
females that have shared a nest burrow are learned and subsequently reco-
gnized (King 1989b;a, Hare & Murie 1996, Viblanc et al. 2010), and we thus
divided neighbours into recognized kin (mother and daughters, littermate
sisters, hereafter ‘close kin’) and others.

2.2.3.4 Data analyses

We conducted separate analyses for philopatric females (those moving
their nest burrow by less than 30 m) and dispersing females (those moving
their nest burrow by more than 30 m). For analyses of natal movements, we
defined ‘potential neighbours’ as those in the home range where females were
born (natal home range), and the mean number of ‘current neighbours’ as
those in first breeding home range. We compared the mean number of neigh-
bours that females would have had if they had not moved (viz., potential
neighbours) to the mean number of current (actual) neighbours for philo-
patric and dispersing females. Comparisons were also made for the mean
number of close kin that were potential neighbours and current close-kin
neighbours. Wilcoxon rank-sum tests were applied due to the non-normality
of data. Pearson’s chi-squared and Fisher’s exact tests (when expected fre-
quencies were less than 4) were performed to assess the independence of
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philopatry versus dispersal (movements < or > 30 m) and presence of close
kin and non-littermate sisters in the first breeding home range of the focal
individual and presence of close kin in the home range where she was born.
Similar analyses were conducted on movements between ranges used in dif-
ferent years (viz., subsequent nest sites) for philopatric and dispersing adult
females.

We constructed linear mixed models to analyse distance of natal and
breeding movements of philopatric females, to more precisely examine pos-
sible social and environmental influences on short-distance philopatric move-
ments. The response variable was the logarithm of the distance between the
nest burrow of the focal female and the one of the previous year (breeding
movements) or the one where she was born (natal movements). Using the lo-
garithm brought the distribution of distances close to normality. Independent
variables were factors that might reasonably be expected to influence move-
ments : local density (numbers of neighbours in sites females left – ‘potential
neighbours’, and moved to – ‘current neighbours’), numbers of close-kin, po-
pulation size (number of adult females), and female age. For models of natal
movements, year was included as a random factor. For models of breeding
movements, the identity of the focal female was included as a random ef-
fect because some females were present for more than one year. When year
was entered as a random effect it was not significant (P = 0.99), so year
was dropped from these models. Models for natal and breeding movements
were ranked according to the Akaike’s information criterion (AIC). Akaike
weights (wi) and AIC differences (∆i AIC), relative to the smallest AIC va-
lue in the set of models, were calculated for all models and used for model
selection (Burnham & Anderson 2002). We present only the maximum mo-
del, the optimal model (the one with the lowest AIC value) and the closest
models to the optimal one.

The maximum model for analysis of natal philopatric movements inclu-
ded as factors the number of current neighbours and the number of current
close-kin neighbours in the first breeding home range of the focal female,
the number of potential neighbours, and the number of potential close-kin
neighbours in the home range where she was born, her age, and the num-
ber of reproductive females in the colony for the current year. Neighbours
included close kin and more distant relatives (females that were not close
kin), and were recorded at the end of lactation. Variance inflation factors
(VIFs) were calculated to assess the extent of any colinearity. All VIFs were
below 6, suggesting the absence of colinearity problems for the model (sug-
gested cut-off 10, Myers 1990). The maximum model for analysis of breeding
movements of philopatric females had similar variables to the one for natal
movements. It included as factors the number of current neighbours and the
number of current close-kin neighbours in the current home range of the
focal adult female, the number of potential neighbours and the number of
potential close-kin neighbours in her previous home range, her age, and the
number of reproductive females in the colony for the current year. VIFs were
well below 10.
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Breeding dispersal could be permanent or temporary. In some cases, fe-
males dispersed but returned to the original territory one year later. Other
females dispersed and then either perished or stayed at the new site. We se-
parated these types of movements because factors influencing them may be
different. We did not include return movements in our analyses of dispersal
movements, as there were too few to properly analyze.

All analyses were conducted using R v.2.11.1 statistical software. All tests
were two-tailed, carried out using the α ≤ 0.05 threshold of significance.

2.2.4 Results

2.2.4.1 Natal movements

Between 1992 and 2008, 100 females of mean age of 2.3 years old (±0.1
SE ; range 1–5) weaned offspring for the first time. Distances between the
nest burrows where females were born and their first breeding site were a
mean of 19.9 m (±2.3 SE ; range 0–113.6 m). Of these 100 females, 15 (15%)
were considered dispersers because they moved farther than 30 m (Fig. 2.7).
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Figure 2.7 – The frequency of distances (in m) of natal movements for 100 adult
female Columbian ground squirrels.

Numbers of current neighbours in the first breeding range of a focal
female and the numbers of potential neighbours in the range where she was
born were significantly less for dispersing females (n = 15) than philopatric
ones (n = 85) (Fig. 2.8 ; respectively, W = 1104, P < 0.0001 ; W = 919,
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Figure 2.8 – Numbers of current neighbours in the first breeding home range of
the focal female and numbers of potential neighbours in the home
range where she was born for philopatric females (n = 85) and
dispersing ones (n = 15). Means are shown as open squares and
medians as black circles. As usually, tops and bottoms of the boxes
represent respectively the upper and lower quartiles and the ends of
the whiskers, the lowest datum still within 1.5 times interquartile
range of the lower quartile, and the highest datum still within 1.5
times interquartile range of the upper quartile. Difference between
means : ns : not significant ; * P < 0.01 ; ** P < 0.001 ; *** P <

0.0001.

P < 0.01). However, for both dispersing and philopatric females, the number
of current neighbours in the first breeding range of a focal female was not
significantly different from the number of potential neighbours in the home
range where she was born (respectively, W = 83, P = 0.21, n = 15 ; W =
3661, P = 0.88, n = 85). The number of current close-kin neighbours in
the first breeding range was less for dispersing females than philopatric ones
(Fig. 2.9 ; W = 1005, P < 0.0001, n = 100) while that was not the case for
number of potential close-kin neighbours in the home range where the focal
female was born (Fig. 2.9 ; W = 753, p = 0.18, n = 100). For dispersing
females, number of current close-kin neighbours in the first breeding range
tended to be lower than number of potential close-kin neighbours in the home
range where she was born (W = 135, P = 0.08, n = 15). For philopatric
females, number of current close-kin neighbours in the first breeding home
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range was higher than the number of potential close-kin neighbours in the
natal range (W = 4366, P = 0.008, n = 85).
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Figure 2.9 – Numbers of current close-kin neighbours in the first breeding home
range of the focal female and numbers of potential close-kin neigh-
bours in the home range where she was born for philopatric females
(n = 85) and dispersing ones (n = 15). Means are shown as open
squares and medians as black circles. As usually, tops and bottoms
of the boxes represent respectively the upper and lower quartiles and
the ends of the whiskers, the lowest datum still within 1.5 times in-
terquartile range of the lower quartile, and the highest datum still
within 1.5 times interquartile range of the upper quartile. Difference
between means : ns : not significant ; * P < 0.01 ; ** P < 0.001 ;
*** P < 0.0001.

When females dispersed, their mothers were present in the first breeding
range in 0% of the cases (n = 15) ; when they were philopatric, the mothers
were present in 41.2% of the cases (n = 85) (Pearson’s chi-squared test, P <

0.01). When females dispersed, their mothers were present in the home range
where the focal female was born in 20% of the cases (n = 15) ; when they
were philopatric, the mothers were present in 35.3% of the cases (n = 85)
(Pearson’s chi-squared test, P = 0.39). When mothers disappeared before
a daughter’s first breeding period, the daughter usually settled within the
mother’s home range (82.1% of 67 cases).

Presence of littermate sisters in the first breeding range tended to be
associated with philopatry while their presence in the home range where a
focal female was born was not associated with events of dispersal or phi-
lopatry (respectively, Fisher’s exact test, P = 0.07 and P = 1.00). When
females dispersed (n = 15), littermate sisters were present neither in the
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natal home range nor in the first breeding range of the focal female. When
the females were philopatric (n = 85), littermate sisters were present in the
natal home range in 5% of the cases and in the first breeding range of the
focal female in 22% of the cases (Fisher’s exact test, P = 0.51). Moreover,
natal dispersal was not associated with the presence of non-littermate sisters
that could be behaviourally dominant over the first-time breeding females.
When females dispersed, unrecognized sisters were present in the natal home
range in 13% of the cases (n = 15), when the females were philopatric, non-
recognized sisters were present in 24% of the cases (n = 85) (Fisher’s exact
test, P = 0.51).

Table 2.1 – Mixed effects linear models of distance (log-transformed) of natal
movements of philopatric females, with year as a random effect.

d.f., number of parameters in model ; AIC, Akaike’s information criterion ;
∆i AIC, differences, relative to the smallest AIC value in the set of mo-
dels ; wi, Akaike weights ; KiNR, number of potential close-kin neighbours
(in the natal range of the focal female) ; KiFR, number of current close-kin
neighbours in the first breeding range of the focal female ; NeNR, number
of potential neighbours in the natal range ; NeFR, number of current neigh-
bours in the first breeding range ; Pop, number of reproductive females in
the colony for a given year ; Age, age of the focal female at first reproduction.

The optimal model of natal movement distances of philopatric females
included number of potential close-kin neighbours in the home range where
the focal female was born and her age at first reproduction (Table 2.1).
Longer movements from the natal range were associated with higher number
of close-kin in the natal home range (β = 0.33, t = 2.72, P = 0.008) and
with an older age (β = 0.25, t = 2.83, P = 0.006). Mean distances moved by
philopatric females from the natal home range in the absence of her mother
in the natal range was 11.0 m (±0.89 SE ; n = 55) and in the absence
of littermate sisters in the natal range was 11.4 m (±0.71 SE ; n = 81).
Mean distances moved by philopatric females from the natal range when the
mother occupied the natal range was 13.0 m (±1.10 SE ; n = 30) and when
littermate sisters were present in the natal range was 17.1 m (±2.78 SE ;
n = 4).
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2.2.4.2 Breeding movements

We obtained 173 estimates of distances between nest sites for 76 different
females, with a mean number of records per female of 2.3 (±0.1 SE ; range
1–6). Distances between the nest burrows where females bred the previous
and the current years were a mean of 15.2 m (±1.8 SE ; range 0–128.2 m).
Within years, mean distances between nest sites of nearest-neighbouring
females were relatively short, averaging 13.3 m (±0.4 SE ; range 2.2–29.7 m).
Between years, 17 movements (9.8%) were greater than 30 m, for 10 females
(13.2%). After deleting five movements that were return trips of females
that previously dispersed, 12 dispersal movements were observed (Fig. 2.10).
Previous reproductive failure did not significantly influence dispersal to a
new breeding location. When females failed the previous year, 15.1% of them
dispersed ; and for successful females, 9.3% of them dispersed (n = 33 and
168, respectively ; Pearson’s chi-squared test, P = 0.24).
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Figure 2.10 – The frequency of distances (in m) of breeding movements for 76
adult female Columbian ground squirrels and for 168 events.

Numbers of current neighbours in the current home range and numbers
of potential neighbours in the previous home range of a focal female were
significantly less for dispersing females (n = 12) than philopatric ones (n =
156) (Fig. 2.11 ; respectively, W = 1487, P < 0.001 ; W = 1657, P < 0.0001).
Moreover, for dispersing females as well as for philopatric females, numbers
of current neighbours in the current home range of the focal female were
significantly less than potential ones in the previous home range, within
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Figure 2.11 – Numbers of current neighbours in the current home range and
number of potential neighbours in the previous home ranges of the
focal individual for philopatry cases (n = 156) and dispersal ones
(n = 12). Means are shown as open squares and medians as black
circles. As usually, tops and bottoms of the boxes represent respec-
tively the upper and lower quartiles and the ends of the whiskers,
the lowest datum still within 1.5 times interquartile range of the
lower quartile, and the highest datum still within 1.5 times inter-
quartile range of the upper quartile. Difference between means :
ns : not significant ; * P < 0.01 ; ** P < 0.001 ; *** P < 0.0001.

a given year (respectively, W = 113, P < 0.01, n = 12 ; W = 15687,
P < 0.0001, n = 156). The number of current close-kin neighbours in the
current home range was less for dispersing females than philopatric ones
(Fig. 2.12 ; W = 1253, P = 0.02, n = 168) while that was not the case for
the number of potential close-kin neighbours in the previous range of the
focal female (W = 1099, P = 0.24, n = 168). For dispersing and philopatric
females, numbers of current close-kin neighbours in the current home range
of the focal female were not different from numbers of potential close-kin
neighbours in the previous range (respectively, W = 84, P = 0.30, n = 12 ;
W = 12088, P = 0.91, n = 156).

Breeding dispersal was not associated with the presence of daughters
in the previous home range of the mother (Fisher’s exact test, P = 0.46).
When daughters were present in the previous home range 2.9% of mothers
dispersed (1 of 34), and when daughters were absent from the previous home
range 8.2% of mothers dispersed (11 of 134). Breeding dispersal was also not
significantly associated with the presence of close kin females in the previous
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Figure 2.12 – Numbers of current close-kin neighbours in the current home range
and numbers of potential close-kin neighbours in the previous
home ranges of the focal individual for philopatry cases (n = 156)
and dispersal ones (n = 12). Means are shown as open squares and
medians as black circles. As usually, tops and bottoms of the boxes
represent respectively the upper and lower quartiles and the ends of
the whiskers, the lowest datum still within 1.5 times interquartile
range of the lower quartile, and the highest datum still within 1.5
times interquartile range of the upper quartile. Difference between
means : ns : not significant ; * P < 0.05.

range of the focal individual (Pearson’s chi-squared test, P = 0.46). When
close relatives were present in the previous home range, 4.5% of females
dispersed (3 of 66) and when they were absent from the previous home
range, 8.8% of females dispersed (9 of 102).

The optimal model obtained after selection for philopatric breeding mo-
vements included the number of current close-kin neighbours and the number
of current neighbours in the current home range of the focal female (Table
2.2). Higher number of current neighbours in the current range was associa-
ted with shorter movements of the philopatric females (β = −0.11, t = −3.8,
P < 0.001 ; n = 156) and higher numbers of current close-kin neighbours
with longer movements (β = 0.22, t = 2.3, P = 0.02 ; n = 156). Mean dis-
tance moved by philopatric females from the previous range in the absence
of close kin in their current home range was 8.4 m (±0.67 SE ; n = 91) and
in the absence of daughters in the previous home range was 9.0 m (±0.62
SE ; n = 123). Mean distance moved by philopatric females from their pre-
vious range in the presence of at least one close kin in the current range was
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Table 2.2 – Mixed effect linear models of distance (log-transformed) of breeding
movements of philopatric females with the identity of the focal female
as a random effect.

d.f., number of parameters in model ; AIC, Akaike’s information criterion ;
∆i AIC, differences, relative to the smallest AIC value in the set of models ;
wi, Akaike weights ; KiPR, number of potential close-kin neighbours in the
previous range of the focal female ; KiCR, number of current close-kin neigh-
bours in the current range of the focal female ; NePR, number of potential
neighbours in the previous range ; NeCR, number of current neighbours in
the current range ; Pop, number of reproductive females in the colony for a
given year ; Age, age of the focal female.

11.3 m (±0.95 SE ; n = 65) and in presence of at least one daughter in the
previous range of 11.8 m (±1.28 SE ; n = 33).

2.2.5 Discussion

Dispersal movements to new home ranges have been extensively stu-
died (e.g., reviews by Lidicker 1975, Greenwood 1980, Dobson 1982, Clobert
et al. 2001, Lawson-Handley & Perrin 2007). In Columbian ground squir-
rels, dispersal between colonies is sex-biased, with males dispersing broadly
and females typically remaining within in the same colony throughout their
lives (Wiggett & Boag 1992, Neuhaus 2006). Fewer studies have examined
the shorter movements that primarily philopatric individuals make from one
breeding site to another site that can often overlap the first one (but see,
e.g., Eurasian red squirrels, Wauters et al. 1995 ; black grouse, Marjakangas
et al. 1997 ; American red squirrels, Berteaux & Boutin 2000 ; Tasmanian
snow skink, Olsson & Shine 2003 ; eastern kingbird, Redmond et al. 2009).
As for these and other species, movements of philopatric female Columbian
ground squirrels occur within a local population (in our case, within a co-
lony), and may influence access to habitat resources and breeding success
(Festa-Bianchet & Boag 1982, Harris & Murie 1984, Wiggett & Boag 1992,
Boag & Wiggett 1994). We conducted a preliminary evaluation of three hy-
potheses to explain natal and breeding movements of females within our
colony. (1) females move to promote proximity to close kin to benefit from
cooperative behaviours, (2) females move to bequeath territory to daughters,
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and (3) females move to areas with lower competition for environmental re-
sources.

Our results supported the hypothesis of movement to take advantage of
kin-associated benefits to philopatry, as 85-90% of females had nest burrows
within 30 m of their natal or previous nest burrow and closely related females
(e.g., daughters, mothers) lived close together (Harris & Murie 1984, King
1989b, Viblanc et al. 2010). Female ground squirrels mainly settled near their
mothers for their first breeding, as shown by the greater number of current
close kin neighbours in the first breeding home range for philopatric females
than dispersing females, and the significant association between philopatry
and presence of mother in the first breeding range of the daughter. Young
philopatric females moved their ranges so that significantly more close kin
were present than had they not shifted from the natal home range. If the
mother or littermate sisters remained in the natal home range, philopatric
adult daughters moved significantly farther from their natal range, but still
remained near their mother. If a mother did not survive, a daughter usually
replaced her on the natal home range. For breeding females, philopatry oc-
curred when there were higher numbers of current neighbours and higher
numbers of current close-kin neighbours in their current home range com-
pared to the females that dispersed, though it appeared that older females
shifted their ranges farther in the presence of close kin. Nonetheless, breeding
range shifts of philopatric females resulted in relatively high local densities
of close kin. The net result was for close kin to breed close together, made
possible by philopatry and shifts in breeding range of philopatric females.

Indeed, in Columbian ground squirrels, mothers generally tolerate the
presence of their daughters (Harris & Murie 1984, King 1989b, Rayor & Ar-
mitage 1991, Wiggett & Boag 1992, Neuhaus 2006). Presence of kin seems
to provide benefits, specifically fitness benefits (Viblanc et al. 2010, Dob-
son et al. 2012). Closely related females have fewer agonistic interactions
with each other than less closely related or unrelated females (King 1989a,
Rayor & Armitage 1991, Wiggett & Boag 1992, Hare 1994) (for U. parryii :
McLean 1982 ; for U. beldingi : Sherman 1981). Thus, the presence of close
relatives might reduce the costs of territoriality. Living near close relatives
may also decrease predation risk, since individuals with kin present may be
more likely to engage in alarm-calling than those without kin present (for U.
beldingi : Sherman 1977 ; for Xerospermophilus tereticaudus : Dunford 1977).
By spending less time alert, females with close relatives as neighbours may
be able to spend more time feeding (King 1989b). However, presence of reco-
gnized kin seems to have little or no effect on vigilance in Columbian ground
squirrels (Fairbanks & Dobson 2010). Infanticide has been reported in Co-
lumbian ground squirrels (Dobson 1990), by males (Steiner 1972, also for
U. undulatus), but mainly by lactating females (Balfour 1983, Hare 1991),
and such events generally occur soon after the emergence of young (Wa-
terman 1984, Stevens 1998). Living near close relatives could reduce risk
of infanticide (Neuhaus et al. 2004). Victims of infanticide usually are not
closely related to the infanticidal female, since females are less likely to kill
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their own daughters’ offspring and vice versa (Stevens 1998). Contrary to
some suggestions (King et al. 1991, Hare & Murie 1996), the presence of kin
females nearby appears to positively affect reproductive success (Neuhaus
et al. 2004, Viblanc et al. 2010, Dobson et al. 2012).

Our second hypothesis, that range shifts favour philopatric younger kin,
was not supported. When close kin (mainly the mother) were present in
the original home range, philopatric daughters moved farther from it for
their first breeding range. Breeding dispersal of adults was not correlated
with presence of known-related females (daughters, sisters, or mothers) in
the previous home range of the focal female. Harris & Murie (1984) sugges-
ted that adult females were more likely to move when yearling daughters
were present. The following year, the daughters inherited the nest site of
their mothers (viz., territory bequeathal). Wiggett & Boag (1992) also sug-
gested that, in the case of high density, mothers could remain in the same
home range and tolerate daughters, sharing space, or mothers could insi-
nuate themselves into the interstices among existing females’ home ranges,
leaving their original home range with benefit to their daughters. We found
some evidence for spatial accommodation of close kin, as older philopatric
females shifted their ranges farther when close kin were present. In our study,
breeding shifts in range of philopatric females appeared to reduce local den-
sity, though not the number of close-kin neighbours, and higher local density
was associated with shorter breeding movements of philopatric females. This
‘hunkering down’ of the adult females could support the idea suggested by
Wiggett & Boag (1992).

Our results provided some support for the hypothesis that range shifts re-
sulted in reduced resource competition, but evidence was nuanced. Breeding
dispersal of females was to empty areas with significantly reduced numbers
of neighbours in their new home range. However these greater movements
were not completely explained by resource competition because dispersing
females also left areas with relatively low local density ; the number of po-
tential neighbours in the previous home range of dispersing females was
significantly less than for philopatric females. Competition is a function of
local density and resource availability, however, which can vary over space
and time. Even though local density was lower for dispersers compared to
philopatric females, competition could have been higher in the original range
of dispersing females if the original habitat was of poor quality. In fact, some
studies suggest that food competition could play a role in breeding dispersal
(Harris & Murie 1984, Wiggett & Boag 1992 ; Otospermophilus beecheyi :
Dobson 1979; 1981), and burrow availability might also be limiting (Boag &
Murie 1981, Festa-Bianchet & Boag 1982). Philopatric adult females made
short breeding shifts in range that resulted in reductions in local density, as
evidenced by fewer current neighbours in the current home range of focal
females than potential neighbours in their previous home range, and by a
significant negative association between distance of breeding movements and
numbers of neighbours in their current home range in the results from model
selection.
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Several studies reported that high local population density increases the
natal movements of female ground squirrels (U. columbianus : Neuhaus 2006 ;
U. beldingi : Nunes et al. 1997 ; U. parryii : Byrom 1999). In the same way,
natal dispersal between colonies in female Columbian ground squirrels may
be caused by agonistic behaviour of adult females, which increased when re-
sources were limiting (Festa-Bianchet & King 1984, Wiggett & Boag 1992).
Nonetheless, natal movements within our colony were not associated with
significant reductions in local density in either the comparisons of philopa-
tric and dispersing females or the model selection results from philopatric
females. These results may have occurred because dispersing females origi-
nated in home ranges of relatively low local density.

There might be additional advantages to dispersal that we were not able
to test. By moving to a new and empty range, perhaps with lower com-
petition, females might be more likely to found a new matriline, and thus
receive both direct and indirect fitness benefits (Armitage 1991). If so, the
most likely females to do this should be females without kin neighbours, since
they would not be leaving behind the strong fitness advantage of breeding
near known kin (Viblanc et al. 2010, Dobson et al. 2012). Our results are
consistent with this alternative, but even longer-term studies are necessary
to observe whether a tactic of matriline foundation is ever successful and
if fitness advantages can be demonstrated. We also could not test another
possible advantage to dispersal for females. the avoidance of inbreeding. Be-
cause males are the predominant dispersers in Columbian ground squirrels
(Wiggett & Boag 1992, Neuhaus 2006), virtually all females have access to
unrelated males for mating and females mate with multiple males (Raveh
et al. 2010; 2011). In addition, males range widely during the mating season
(Manno et al. 2007, Manno & Dobson 2008), and females that dispersed
within our colony had access to most or all colony males, regardless of the
location of the female’s nest burrow.

The movement tactics of first-time breeding females might be explained
by presence of behaviourally dominant non-littermate sisters (from previous
years) that would not recognize the younger sisters as kin. However, our
study found that natal movements were not associated with the presence of
non-littermate sisters in the home range where the focal female was born.
Moreover, higher natal movements of older philopatric females suggested a
sharing of space around the mother with non-littermate offspring. However,
dispersal might yet be a strategy to avoid stress and aggression, especially in
absence of close kin (viz., mothers). Even though all females are territorial
during the gestation and lactating period, there is variation in aggressiveness.
Older or more aggressive females could victimize younger or less aggressive
females and might exclude them from their natal home range or the range
where they had previously bred. Coping with stress and aggression seems
likely ; given our primary result that movements favour shifts to share space
with close kin. Research on the role of aggression on the movement patterns
that we documented could test these behavioural hypotheses.
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3
Évolution de la phénologie
face aux changements
climatiques chez la sterne
pierregarin

Après l’environnement social dans le chapitre précédent, celui-ci aborde le
thème de l’environnement physique et plus spécifiquement les réponses

des populations aux changements climatiques. Les enjeux de ces travaux
ont été détaillés dans la partie 1.3. Ce chapitre est composé de deux études
portant sur le potentiel évolutif de deux traits phénologiques, la phénologie
de la migration printanière et la phénologie de la reproduction, dans une
population de sternes pierregarins. Les résultats de la seconde étude de ce
chapitre (Article 3.2, en préparation) ont confirmé ceux d’Ezard et al. (2007).
Au cours des 15 années d’études (1996-2010), la date d’arrivée de la migration
printanière n’a pas présenté de tendance temporelle alors que la date de ponte
est de plus en plus tardive. Les travaux exposés dans ce chapitre explorent
donc les éléments nécessaires à la microévolution ; une variabilité et une
base génétique déterminant la variance dans ces traits d’une part et une
sélection naturelle directionnelle d’autre part. Cela dans le but d’observer
si les changements évolutifs attendus sont en accord avec les changements
observés. Ainsi ce chapitre explore également certaines contraintes évolutives
pouvant agir sur ces traits et limiter leur évolution.

La première étude (Article 3.1, en resoumission) et la seconde étude (Ar-
ticle 3.2, en préparation) de ce chapitre explorent le potentiel évolutif res-
pectivement, de la date d’arrivée de la migration printanière et de la date de
ponte. Grâce à une approche de génétique quantitative basée sur des «mo-
dèles animaux» (voir la partie 1.1.3), ces travaux ont montré que ces deux
traits présentent une base génétique significative. La date de ponte a une
héritabilité estimée à 36% (± 5% d’erreur standard). Pour les analyses de
la date d’arrivée de la migration, trois stades de reproduction ont été défi-
nis : les jeunes individus qui ne se sont jamais reproduits mais prospectent
sur la colonie lors de la saison de reproduction, ceux qui se reproduisent
pour la première fois, et enfin ceux qui se sont déjà reproduits au moins
une fois. La date d’arrivée de la migration printanière est également héri-
table mais l’héritabilité diminue avec l’avancement du stade reproducteur.
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En effet, l’estimation de l’héritabilité basée sur un modèle animal multiva-
rié pour les prospecteurs de deux ans et les reproducteurs inexpérimentés
est autour de 20% (respectivement, 23 ± 8% d’erreur standard et 23 ± 10%
d’erreur standard) et autour de 10% pour les reproducteurs expérimentés (12
± 6% d’erreur standard). Ces différences d’héritabilité s’expliquent par une
diminution de la variance génétique additive avec le stade de reproduction.

La première étude de ce chapitre a donc mis en évidence une diminution
des variances phénotypique et génétique additive de la date d’arrivée de
la migration printanière avec l’avancement du stade de reproduction. Elle
a permis de tester deux hypothèses expliquant ces résultats. La première
hypothèse, la «disparition sélective» permet d’expliquer cette diminution
par une mortalité des jeunes oiseaux en fonction de leur date d’arrivée de
la migration donc par la présence de pressions de sélection agissant sur ce
trait via la survie (par exemple, Nussey et al. 2008). La seconde hypothèse
suggère que la date d’arrivée de la migration printanière est un trait plus
fortement canalisé à l’âge adulte qu’au stade précoce (voir la partie 1.1.1.1).
L’hypothèse de la disparition sélective ayant été rejetée en raison de l’absence
de pressions de sélection via la survie, la canalisation ontogénique semble
donc expliquer ce patron des variances et peut constituer une importante
contrainte pour l’évolution de la phénologie de la migration. En effet si la
sélection naturelle agit via la fécondité alors que ce sont les individus qui ne
se reproduisent pas ou mal qui présentent la plus forte variance génétique
additive (i.e. les prospecteurs), les changements évolutifs seront limités.

La sélection naturelle n’agit pas sur la date d’arrivée de la migration
mais sur la date de ponte via la fécondité favorisant les pontes les plus
précoces. En effet, les pressions de sélection, qui peuvent être détectées sur
la phénologie de la migration dans des analyses univariées et disparaissent
dans les analyses multivariées, sont dues à la forte corrélation génétique entre
ces deux traits. De plus, la covariance génétique entre la date de ponte et
la fécondité indique que la sélection naturelle agit sur ce trait au niveau
génétique et non pas seulement sur la part environnementale du trait (voir
Encadré 3, voir partie 1.1.1.1). Ainsi, la date de ponte présente un certain
potentiel évolutif prédisant l’évolution vers une précocité accrue et la date
d’arrivée de la migration printanière peut également évoluer dans ce sens
grâce à la forte corrélation génétique entre ces deux traits et malgré l’absence
de sélection agissant spécifiquement sur ce trait. Cependant, les prédictions
basées sur la forme multivariée de l’équation du sélectionneur (Encadré 3,
voir partie 1.1.1.1) annoncent une réponse à la sélection pour la date de
ponte et la date d’arrivée de la migration printanière respectivement de -
0,014 et -0,002 jour par génération, soit -0,2 et -0,03 jour par 100 ans (temps
de génération estimé dans cette population entre 1994 et 2010 : 7,2 ; travaux
en cours). On s’attend donc à un changement extrêmement faible de ces
deux traits.

Cependant, il n’en reste pas moins que les changements phénotypiques
observés sont opposés aux changements évolutifs attendus. Outre la canali-
sation, les travaux présentés dans ce chapitre ont également exploré certaines
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contraintes pouvant limiter ou ralentir les changements évolutifs de ces traits
phénologiques et expliquer les différences entre les changements attendus et
observés pour la phénologie de la migration et de la reproduction. Les corréla-
tions génétiques entre traits peuvent être à l’origine de contraintes évolutives
(partie 1.1.1.1). Dans le cas de la date de ponte et de la date d’arrivée de
la migration, les pressions de sélection n’étant pas opposées et la corrélation
génétique étant très forte mais positive, elle ne limite pas les changements
évolutifs mais devrait plutôt les favoriser. Notons que l’absence de sélection
naturelle agissant spécifiquement sur la phénologie de la migration ne permet
pas une accélération des changements évolutifs sur ces traits.

Pour finir, la dernière contrainte potentielle testée dans la seconde étude
de ce chapitre est la présence de corrélation génétique négative entre les deux
sexes pour la date de ponte, qui associée à des pressions de sélection posi-
tives pour les deux sexes, pourrait contraindre l’évolution de la phénologie
(Moore et al. 1997, Wolf et al. 1998). La sterne pierregarin présentant une
phase de nourrissage nuptial (Nisbet 1973, Gonzalez-Solis et al. 2001), on
peut s’attendre à un effet indirect du mâle sur la date de ponte (partie 1.1.2).
En effet, même si la date de ponte est un caractère qui a typiquement été
considéré comme femelle-spécifique dans les études d’écologie évolutive chez
les oiseaux, des études récentes montrent que les mâles peuvent présenter
une variance individuelle marquée dans la date de ponte de leur partenaire
(Brommer & Rattiste 2008, Téplitsky et al. 2010). Ainsi, si l’habileté du mâle
à pêcher est héritable, ces effets indirects pourront être génétiques. L’habileté
du mâle pour la pêche peut également être liée à des effets d’environnement
permanent, par exemple si elle a été acquise au cours du temps via l’ex-
périence. Cependant, aucun effet génétique indirect des mâles sur la date
de ponte n’a été trouvé et les effets de l’environnement permanent du mâle
semblent surtout liés à la nécessité pour le mâle d’arriver de la migration au
bon moment par rapport à sa partenaire.

Ainsi la différence entre les changements attendus et observés n’est pas
expliquée par les contraintes potentielles testées dans ce chapitre. D’autres
explications ont été mises en avant pour expliquer les différences entre chan-
gements attendus et observés, comme c’est le cas dans cette étude (voir la
revue de (Merila et al. 2001b) :

• un biais d’estimation de l’héritabilité, par exemple en présence d’im-
portants effets maternels non pris en compte.

• des fluctuations temporelles de la sélection
• un effet environnemental qui masque l’effet génotypique, c’est-à-dire la

présence de plasticité phénotypique.
Des analyses exploratoires, basées sur des fenêtres glissantes avec sé-

lection par AIC, ont mis en évidence des relations significatives entre des
facteurs climatiques et les dates d’arrivée de la migration et de reproduc-
tion des reproducteurs expérimentés chez la sterne pierregarin (travaux en
cours). La date d’arrivée de la migration dépend de l’oscillation atlantique
multidécennale et elle est plus tardive lorsque la température de la surface de
la mer en avril en Hollande est plus élevée (respectivement, b = 15,97 ± 4,84
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d’erreur standard ; t = 3,30; p = 0,006 et b = 2,23 ± 0,54 d’erreur stan-
dard ; t = 4,11; p = 0,001). La date de ponte est plus tardive et l’intervalle
entre l’arrivée de la migration et la ponte, plus long lorsque la température
de la surface de la mer au Sénégal en décembre donc l’hiver précédant la
migration printanière est plus élevée (respectivement, b = 8,44 ± 1,91 d’er-
reur standard ; t = 4,42; p < 0,001 et b = 7,21 ± 1,13 d’erreur standard ;
t = 6,40; p < 0,0001). Ainsi, la réponse de la population à un réchauffement
des mers pourrait expliquer les changements observés de la phénologie de
cette espèce. D’autres analyses préliminaires suggèrent que la phénologie de
la migration et de la reproduction de la sterne pierregarin dépend de l’abon-
dance de sprats et de harengs dans la mer du Nord et qu’il pourrait y avoir
de la variation individuelle dans la réponse plastique (travaux en cours).

Les résultats de cette thèse laissent donc ouverte la question de la pré-
sence de plasticité phénotypique maladaptative. En effet, si les sternes ont
retardé leur date de ponte grâce à la plasticité phénotypique en réponse à un
facteur environnemental sachant que la sélection naturelle favorise les dates
de ponte précoces, cette plasticité est maladaptative.

3.1 Article : Canalization of a life-history
trait : narrowing of genetic and phenoty-
pic variation in spring arrival of common
terns

Coline M. ARNAUD, Peter H. BECKER, F. Stephen DOBSON and
Anne CHARMANTIER.

As submitted in Behavioral Animal.

3.1.1 Abstract

Evolutionary potential is dependent on the additive genetic variance dis-
played by important adaptive behavioral and life history traits, such as phe-
nology. However, the genetic variance of such traits may vary over the lifes-
pan. Using a long-term study (1994–2008) of arrival date from spring migra-
tion in the long-lived common tern (Sterna hirundo), we examined changes
in variances of this key phenological trait across reproductive stages (before,
during, and after the first breeding event). Based on 5315 records from 1232
individuals, arrival date at the breeding grounds exhibited declines in pheno-
typic variance and additive genetic variance across life stages. Canalization
of this lifecycle trait and selective disappearances with age are hypotheses to
explain these declines. Canalization was revealed by significant reductions in
phenotypic and additive genetic variation at progressive reproductive stages.
Viability analyses suggested rejection of the selective disappearance hypothe-
sis. Heritability of arrival date also declined with reproductive stage (from
0.23 to 0.11). Surprisingly, arrival date was under fecundity selection for
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experienced breeders, suggesting a current influence on canalization via fe-
cundity selection. These results highlight how fine-tuned quantitative genetic
investigations can reveal canalization in life-history traits, reflecting past and
present selective forces, and refining predictive evolutionary potential.

3.1.2 Introduction

Because phenological traits often have high impacts on fitness (e.g. re-
viewed by Pulido 2007b, Lane et al. 2012), it is particularly important to
explore processes that constrain their evolution or promote responses to en-
vironmental changes. Timing of migration and arrival dates at the breeding
grounds represent a determinant of breeding success and a key trait for mi-
grating birds, as they need to match reproduction and favorable conditions
in seasonal breeding environments (e.g. Bety et al. 2004, Both et al. 2005).
However, evolutionary potential of such behaviorally and ecologically impor-
tant traits depends on the amount of additive genetic variance. In addition,
additive genetic variance of phenological traits can vary across the lifespan.
For instance, additive genetic variance of timing of breeding in mute swans
Cygnus olor changed with age (Charmantier et al. 2006a) and heritability of
size increased over the first five years of life in bighorn sheep Ovis Canadensis
(Wilson et al. 2005).

However, the large majority of studies on behavioral and life history
traits have neglected changes in additive genetic variance across life stages,
although there is strong evidence from morphological traits of ontogenetic
changes in both heritability and variance (Wilson & Réale 2006). In the case
of spring migration timing, studies show that young inexperienced birds ty-
pically arrive from migration later than experienced breeders (e.g., Potti
1998, Stewart et al. 2002, Dittmann & Becker 2003, Becker et al. 2008a).
Gains in experience with age produce changes in migration characteristics,
such as duration of stopover (e.g. in the reed warbler Acrocephalus scirpa-
ceus, Rguibi-Idrissi et al. 2003) and reproductive performance (reviewed by
Forslund & Part 1995, Rebke et al. 2010). Thus, a process of canalization,
that is a narrowing of variation with age, might be likely for the timing of
spring migration. Studies of avian phenology and migration have generally
not focused on canalization (but see Pulido & Widmer 2006).

Canalization was historically used to explain morphogenesis during de-
velopment, and was defined by Waddington (1942) (definitions reviewed by
Debat & David 2001) as ‘developmental reactions, adjusted so as to bring
about one definite end-result regardless of minor variations in conditions
during the course of reaction’. The existence of a canalized trait can be ob-
served as a reduction in trait variance during ontogeny, ‘buffering the adult
phenotype against any types of effects (genetic or environmental) experien-
ced earlier in life’ (Wilson & Réale 2006). For traits such as body size and
weight, canalization during ontogeny is well known and called ‘compensato-
ry’ or ‘targeted’ growth (Cheverud et al. 1983, Atchley 1984; 1987, Wilson &
Réale 2006, Dmitriew et al. 2010). Compensatory growth is a convergence of
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variable growth trajectories into a reduced set of adult phenotypes, leading
to a decrease of phenotypic and additive genetic variances over ontogeny
(Wilson & Réale 2006). Processes underlying canalization, such as strong
stabilizing selection (Wagner et al. 1997, Debat & David 2001, Meiklejohn
& Hartl 2002), are likely to have occurred for life-history traits, including the
timing of events. Thus, the process of canalization might explain changes in
variance of behavioral and life-history traits across life stages.

An alternative hypothesis to canalization for explaining reductions in
phenotypic and genetic variances over different life-history stages is termed
‘selective disappearance’ (van de Pol & Verhulst 2006). Selective disappea-
rance or selective mortality occurs when stabilizing or directional viability
selection acting on the focal trait depletes both phenotypic and genetic va-
riances over life stages (Nussey et al. 2006; 2008). In the case of migration
timing, a strong directional or stabilizing mortality on this phenological trait
would produce lower survival of young birds arriving too early or too late at
the colony, resulting in decreasing phenotypic and additive genetic variances
of arrival date with older age. In order to clearly dissociate whether changes
in variances are due to canalization (perhaps reflecting past viability selec-
tion) or to selective disappearance (reflecting current viability selection), we
need to test whether there is mortality selection acting on arrival date from
migration, and whether a pattern of canalization is revealed when the in-
fluence of current selective mortality is removed. In this way, influences of
both current selection for reducing variation in migration arrival and histo-
rical canalization of the trait should be revealed.

In this study, we used a long-term data set on common terns (Sterna hi-
rundo) in Germany to address the question of evolutionary potential across
life stages and plasticity of migration timing. The objectives of our study
were fourfold. First, we examined if the strong ontogenetic advance in ti-
ming of spring arrival with age during the life of common terns (Ezard et al.
2007, Becker et al. 2008a) is linked to changes in phenotypic and additive
genetic variation in arrival date. A reduction in phenotypic variation in ar-
rival date with increasing age is suggested by previous studies on common
terns (Ezard et al. 2007), but changes in genetic variation have not been spe-
cifically examined. Second, we tested the alternative hypotheses to explain
a narrowing variance in arrival date over the lifecycle, namely canalization
and selective disappearance. Under the former, we predicted a persistent
narrowing variation when controlling for selective disappearance ; under the
latter we predicted stabilizing or directional viability selection (Nussey et al.
2006; 2008). The viability selection analysis was coupled with a fecundity
selection analysis in order to assess the relationship between arrival date
and fitness in this species. Third, when additive genetic and phenotypic va-
riation in a trait changes during the lifecycle, it is unclear how estimates of
heritability will change, since they are a function of the two measures of va-
riance. If additive genetic variance decreases more rapidly than phenotypic
variance, heritability will decrease. Fourth, while canalization results in a
decrease in phenotypic variation, phenotypic plasticity should increase phe-
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notypic variation (Debat & David 2001). Thus, we also evaluated evidence
of phenotypic plasticity in arrival date, since adaptive phenotypic plasticity
promotes responses to environmental changes.

Common terns are long-lived seabirds, with a maximum reported age of
33 years, and exhibit strong birth site, breeding site, and mate fidelity (Nis-
bet & Cam 2002, Becker & Ludwigs 2004). The colony in Wilhelmshaven,
Germany, has been monitored for more than 20 years, and passive transpon-
ders have provided high quality longitudinal measures of the birds’ exact
arrival dates from their spring migration, as well as pedigree and demogra-
phic information. Due to the existence of long-term and individual-based
data with an extensive social pedigree, common terns provide an excellent
biological model to assess changes across reproductive stages of phenotypic
and additive genetic variances and evolutionary potential of arrival timing
from spring migration.

3.1.3 Methods

3.1.3.1 Study site, data and pedigree

From 1984 to 2010, a colony of about 90-530 pairs of common terns
was monitored at Wilhelmshaven, on the German North Sea coast. Com-
mon terns migrate south in September to winter along sub-equatorial Afri-
can coasts, and return to their breeding grounds in April (Becker & Lud-
wigs 2004). In Wilhelmshaven, six rectangular artificial islands of equal size
(about 10.7 × 4.6 m), in a line and separated by 0.9 m, are used by the
colony for breeding. These islands are protected against flooding and preda-
tors (mainly rats) by low concrete walls. Since 1992, every fledgling has been
marked with a passive subcutaneous transponder (Becker & Wendeln 1997).
Additionally, from 1992 to 1995, 101 adults were captured and marked. Res-
ting platforms on the walls of the islands are fitted with antennae that record
the presence of marked subadults, non-breeding adults and breeders. This
system allows an exact record of the first day of presence in the colony of
each bird during each breeding season (termed ‘arrival date’). Arrival date is
recorded as a Julian date, i.e. the number of days since the first of January
of the focal year.

Each year, monitoring started when the first terns were sighted (on about
10 April). For the reliability of the automatic detection system, see Becker
et al. (2008b) ; the probability of resighting is close to one (Szostek & Becker
2012). The first egg is laid early in May. We included data collected between
1994 and 2008. Before 1994 the number of transponder antennae was too
low to provide precise estimates of arrival date.

As reproductive stage was previously reported to strongly influence ar-
rival date (Ludwigs & Becker 2002, Becker et al. 2008a), we defined three
developmental stages with respect to reproduction : prospectors, first-time
breeders, and experienced breeders. Prospectors are young individuals (at
least 2 years old) that have never reproduced and visit the colony without
breeding. We examined only two-year-old prospectors (about 55% of pros-
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pecting birds), because this is the age at which the majority of the prospec-
tors (93%) arrive for the first time at the natal colony and older prospectors
mainly included individuals that failed to reproduce. The average age of
first-time breeders was 3.5 years (±0.8 Standard Error). All birds with at
least one clutch in a previous year were considered experienced breeders.
The maximum age in our data set was 22 years and mean age was 7.3 years
(±2.9 SE).

Our pedigree was based on surveys of the total colony every 2-3 days,
when newly initiated clutches and newly laid eggs were located and marked.
To identify parents of each nest, a portable antenna was placed around the
nest for 1-2 days during the incubation period. Chicks were ringed on the
day of hatching and checked every 2-3 days until death or fledging at about
26 days old (Becker & Wink 2003). At about 14 days of age, all chicks
were marked with transponders (see above). The data set included 5315
records of arrival dates for 1232 individuals. The social pedigree consisted
of 4023 individuals, of which 1336 form the original previously unmarked
population, with 825 fathers and 800 mothers. Common terns exhibit a very
low level of extra-pair copulations and fertilizations (respectively, 1.3% and
2.9%, see Gonzalez-Solis et al. 2001), hence the social pedigree was a good
approximation of the genetic pedigree. The maximum depth of the pedigrees
was four generations. Numbers of links of paternities and maternities were
both equal to 2377, since both parents of birds born in the colony were
systematically identified.

3.1.3.2 Estimating repeatability of arrival date

As advised in a recent review on repeatability estimation (Nakagawa
& Schielzeth 2010), we calculated repeatability estimates (i.e. the intra-
individual correlation coefficient) for all data combined, and for repeated
observations on experienced breeders, using linear mixed models. Compared
to a classic one-way analysis of variance (Lessells & Boag 1987, Falconer
& Mackay 1996), a linear mixed model allows the calculation of an ‘adjus-
ted repeatability’ that controls for confounding fixed effects (Nakagawa &
Schielzeth 2010). Adjusted repeatabilities were calculated by correcting for
the same fixed effects as later used in the quantitative genetic analysis, that
is reproductive stage in the complete data set, and sex, age, age2 (Ludwigs
& Becker 2002, Becker et al. 2008a) and breeding success in the previous
year (a binary factor, ‘success’ if the individual had at least one fledgling the
previous breeding season, otherwise ‘failure’) for experienced breeders. The
latter were analyzed using mixed models with year of breeding, year of birth
and individual identity as random effects.

3.1.3.3 Selection analyses

We used three fitness components for our selection analyses : annual sum
of fledglings SFl, survival of the focal individual to the next year Sv and
annual fitness Ft. The annual sum of fledglings corresponds to the sum of
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fledglings from the first clutch, and any second clutch and/or replacement
clutch during the focal year. Annual sum of fledglings was augmented by one
to avoid zero values. Following Qvarnström et al. (2006), annual fitness was
calculated as :

Ft = Sv +
SFl
2

We used survival of the focal individual to the next year as an individual
fitness component for the viability selection analyses. For each reproductive
stage and sex, we obtained relative annual sum of fledglings, relative survival,
and relative annual fitness, respectively by dividing each individual’s measure
of annual sum of fledgling, survival and annual fitness by the mean sum of
fledglings per breeding attempt, the proportion of surviving individuals and
the mean annual fitness in the given year (see e.g. McAdam & Boutin 2003,
Garant et al. 2007). Arrival date was standardized (zero mean, unit variance)
within each year. We estimated directional selection differentials using linear
models for each sex and for each reproductive stage separately, and estimated
quadratic selection differentials from models that included both a linear and
a quadratic term to explore stabilizing/disruptive selection (Lande & Arnold
1983).

Statistical significance of the selection differentials were estimated using
the raw data with generalized linear models with Poisson error structure for
fecundity and annual fitness with binomial error structure for viability se-
lection for two-year-old prospectors and first-time breeders. For experienced
breeders we used generalized linear mixed models with the identity of the in-
dividual as random effect. In order to test the differences between fecundity
selection differentials in first-time breeders and experienced breeders for each
sex, we tested the interaction between arrival date and reproductive stage,
using data annually standardized with the two stages and generalized linear
mixed models with Poisson error structure and the identity of the individual
as random effect.

3.1.3.4 Quantitative genetic analyses

In order to partition the phenotypic variance in arrival date (σ2
p) and

estimate variance components and heritability, we ran restricted maximum
likelihood (REML) mixed models (known as ‘animal models’, Kruuk 2004)
on the phenotypic and pedigree data. Using non-standardized arrival date,
we ran an animal model based on the complete data set with sex, age, age2

and the reproductive stage as fixed effects. Then, we performed a separate
animal model for each reproductive stage. Fixed effects in these single-stage
models included sex in all models, age and age2 for first-time and experien-
ced breeders (prospectors were all 2 years old), and breeding success in the
previous year (SUCCESS) for experienced breeders.

In these animal models, the total phenotypic variance (σ2
p) of arrival date

was partitioned into variances attributed to differences in years of breeding
yi (σ2

y), years of birth (σ2
yob), individual permanent environment pei (σ2

pe),
early development environment (brood of birth ; σ2

bob), maternal and pater-
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nal effects (σ2
m and σ2

f ), additive genetic effects ai (σ2
a) and residual variance

(σ2
r ). The permanent environment variance is based on repeated measures of

experienced breeders across multiple years and includes common effects of
the individual on multiple arrival dates beyond the genetic effects. An indivi-
dual is perfectly related to itself, but can also occupy a similar environment
from one year to another, or the trait studied can be influenced repeatedly
by early life conditions. Shared genetic and environment components can
bias the estimation of heritability if the permanent environment variance is
not considered in the analysis (Kruuk & Hadfield 2007). To test if these va-
riances were significantly different from zero, we used a reduced model where
the focal random effect was dropped. We compared the deviance from the
reduced and complete models with a likelihood ratio test (LRT, Wilson et al.
2010). The variances attributed to differences between years of birth (σ2

yob),
early development environment (σ2

bob) and maternal and paternal effects (σ2
m

and σ2
f ) were significant for none of the models and were therefore dropped

from the results presented. Thus the arrival date (AD) of any experienced
breeder i was given as :

ADi = [SEX + AGE + AGE2 + SUCCESS]i + ai + pei + yi + ei

where ei is a residual error term (having mean zero and variance σ2
r ). In

the mixed models using repeated data and accounting for individual diffe-
rences, a significant year effect can be interpreted as indicative of phenotypic
plasticity (Nakagawa & Schielzeth 2010).

Following these univariate analyses, we performed a multivariate quan-
titative genetic analysis in which the arrival dates at different reproductive
stages were treated as three different traits. Sex was included as a fixed effect
and year as a random effect. A permanent environment variance was fitted
only for the arrival date of experienced breeders, for which we had repeated
individual records. This analysis provided additive genetic variances for the
trait in each reproductive stage as in the univariate analyses, but also phe-
notypic and additive genetic correlations for pair-wise comparisons of arrival
date for each combination of reproductive stages. In order to test whether
additive genetic variances differed between reproductive stages, we compa-
red this multivariate model with additive genetic variances unconstrained to
models where σ2

a was constrained to be equal between two life-stages using
likelihood ratio tests (LRT). In addition, Fligner-Killeen tests were applied
to test whether phenotypic variances differed between reproductive stages.
Finally, we performed a similar multivariate animal model but based on data
containing only individuals that were in all of the three reproductive stages
at least once. Comparison of models with genetic variance constrained ver-
sus unconstrained using LRT and Fligner-Killeen tests as above allowed tests
of whether changes in variances persisted within the group of longest lived
individuals that were observed throughout their lifetime.

All animal models were implemented in the program ASReml 3.0 (Gil-
mour et al. 2009). This software also provides standard errors associated
with variance components or functions of the variances such as heritability
and genetic correlations.

70



Chapitre 3. Évolution de la phénologie face aux changements climatiques chez la sterne
pierregarin

3.1.4 Results

On average, experienced breeders arrived from spring migration on 28
April, first-time breeders 17 days later, and two-year-old prospectors more
than a month after that and about two months after experienced breeders
(Table 3.1).

Table 3.1 – Variance components and heritability estimates from a multivariate
analysis of arrival date (number of days since the first of January)
across reproductive stages : two-year-old prospectors (2yPr), first-
time breeders (FtBr) and experienced breeders (ExBr). Sex was in-
cluded as a fixed effect. Parentheses give the standard errors of va-
riances and heritabilities.

Abbreviations : N, total number of records ; n, number of individuals ; σ2
p,

phenotypic variance ; σ2
r , residual variance ; σ2

y, annual variance (explained
by differences between years) ; σ2

pe, permanent environment variance ; σ2
a,

additive genetic variance ; h2, narrow-sense heritability ; X, could not be
estimated.

Arrival date on breeding grounds for common terns was repeatable, both
using the overall repeatability adjusted for reproductive stage (among all
individuals ; 0.20 ± 0.02 SE ; one-tailed t-test ; p < 0.0001 ; n = 1232 ; mean
number of observations per individual = 4.31), or estimated among expe-
rienced breeders and adjusting for age and sex (0.35 ± 0.02 SE ; one-tailed
t-test ; p < 0.0001 ; n = 648 ; mean number of observations per individual =
4.35).

When combining all phenotypic and pedigree data in an animal model,
permanent environment variance and additive genetic variance were signifi-
cant but the heritability estimate remained very low due to a large residual
variance (Appendix 3.1.7.1). When splitting the data into three reproductive
stages, the phenotypic variance was greatest for two-year-old prospectors and
least for experienced breeders (all comparisons with p ≤ 0.001). Variance in
arrival date due to annual fluctuations and permanent environment variance
were significant respectively for all reproductive stages and for experienced
breeders. Additive genetic variance was significant for two-year-old prospec-
tors (χ2 = 11.22 ; p < 0.001), for first-time breeders (χ2 = 6.66 ; p = 0.01),
and for experienced breeders (χ2 = 4.02 ; p = 0.045). This translated into
heritabilities of 0.23 for prospectors and first-time breeders, and 0.12 for
experienced breeders. Variance components estimated by the multivariate
and the univariate analyses were similar (Table 3.1 ; Appendix 3.1.7.1). The
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univariate models, multivariate model, and multivariate model restricted
to individuals that didn’t disappear before the experienced breeder stage
confirmed the decreases of phenotypic and additive genetic variances across
reproductive stages (Appendix 3.1.7.2). Indeed when comparing multivariate
models where additive genetic variance was constrained to be equal between
life stages, or unconstrained, we found significant differences in σ2

a between
prospectors and experienced breeders (χ2 = 7.84 ; p < 0.01) but not bet-
ween prospectors and first time breeders (χ2 = 2.70 ; p = 0.10) nor between
first-time breeders and experienced breeders (χ2 = 2.12 ; p = 0.15). In the
multivariate model, including all the individuals, Fligner-Killeen tests confir-
med a significant decrease in phenotypic variance with reproductive stage (all
comparisons, p ≤ 0.0001). Heritability consistently decreased over reproduc-
tive stages in the univariate models and the multivariate model including
all the individuals (Table 3.1 ; Appendix 3.1.7.1). In the restricted multiva-
riate model, Fligner-Killeen tests showed significant differences in phenotypic
variance between reproductive stages (all comparisons, p ≤ 0.0001). LRTs
showed significant differences in σ2

a between first-time breeders and expe-
rienced breeders (χ2 = 6.64 ; p < 0.01) but not between prospectors and
first time breeders (χ2 = 0.3 ; p = 0.58) and differences that only approa-
ched significance between prospectors and experienced breeders (χ2 = 3.24 ;
p < 0.07).

Table 3.2 – Phenotypic and additive genetic covariance/variance/correlation ma-
trices from the multivariate analysis for the three reproductive
stages : two-year-old prospectors (2yPr ; sample size = 918), first-
time breeders (FtBr ; sample size = 604) and experienced breeders
(ExBr ; sample size = 2767 records on 648 individuals). Elements
below the diagonal are pairwise covariances ; on the diagonal are va-
riances ; above the diagonal are pairwise correlations (in italics).

Significance of the correlations : * p < 0.05 ; ** p < 0.001 ; *** p < 0.0001.

A multivariate animal model using arrival date of all three reproductive
stages as dependent variables showed strongly significant phenotypic corre-
lations in arrival date between all three stages, ranging from 0.14 to 0.81,
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and a significant additive genetic correlation in arrival date of 0.59 between
the two-year-old prospectors and the first-time breeders (Table 3.2). In the
same model, variance in arrival date due to annual fluctuations accounted
for 5.9-21.5% of the phenotypic variances, and permanent environment ac-
counted for 28.2% of the phenotypic variance in arrival date of experienced
breeders (Figure 3.1).

Figure 3.1 – Proportions of the phenotypic variance associated with the different
variance components for arrival date in common terns. Variance
components were estimated by a trivariate analysis on arrival date
of three reproductive stages : two-year-old prospectors (2yPr), first-
time breeders (FtBr) and experienced breeders (ExBr).

A lack of directional or stabilizing selection on survival of any reproduc-
tive stage was revealed by a complete absence of viability selection (viz.,
selective disappearance) on the distribution of arrival dates (Table 3.3).
For both male and female experienced breeders, however, timing of arri-
val was significantly related to individual fitness, due to significant negative
directional fecundity selection for experienced breeders. Selection differen-
tials with annual fitness did not significantly differ between first-time and
experienced breeders for both sexes (males, z = −0.67, p = 0.50 ; females,
z = −0.94, p = 0.35). Selection differentials with annual sum of fledglings
did not significantly differ between first-time and experienced breeders for
males (z = −1.04, p = 0.30) but tended to differ for females (z = −1.81,
p = 0.07).

3.1.5 Discussion

The long-term monitoring of arrival dates in common terns allowed us
to document a decrease in phenotypic and additive genetic variations during
the birds’ life cycle, thus supporting the hypothesis of canalization of this
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Table 3.3 – Directional selection differentials (s) and quadratic terms (c2) (±
standard errors) on arrival date in common terns. The results are
presented for the three reproductive stages, two-year old prospectors
(2yPr), first-time breeders (FtBr) and experienced breeders (ExBr),
and for all fitness components, survival (Sv), annual sum of fledglings
(SFl) and annual fitness (Ft). n is the sample size for each sex and
reproductive stage.

Significance : * p < 0.05 ; ** p < 0.01 ; *** p < 0.0001.

behavioral and life history trait. The narrowing of variation in arrival date
appeared to be due to canalization instead of selective disappearances, as
evidenced by the lack of current directional or quadratic natural selection
on viability as individuals proceed through their breeding careers. Indeed,
decreases of variances were still observed in the analysis even when the in-
fluence of selective mortality was removed by considering only individuals
that survived all three reproductive stages, and no significant viability se-
lection was evident on arrival date from spring migration.

Surprisingly, significant fecundity selection was evident (favoring earlier
arrival dates) that could contribute to ongoing narrowing of phenotypic and
genetic variation over reproductive stages. In addition to the influence of
viability selection on canalization, the influence of fecundity selection is also
possible. Evaluations of canalization in behavioral or life-history traits re-
main very scarce. Yet a similar decrease in phenotypic variance was pre-
viously described for tern reproductive performance (Rebke et al. 2010),
and also may be due primarily to ontogenetic canalization. The evolution
of canalization is a genetic process, however, and it is therefore necessary
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to demonstrate declines in additive genetic variation as well as phenotypic
variation to demonstrate that canalization has occurred.

Migratory experience and learning during early reproductive stages could
lead to canalization of spring arrival date in experienced breeders. Prospec-
tors and first-time breeders may be extremely plastic in arrival date (Becker
et al. 2008a), as suggested by greater year effects on phenotypic variances
compared to experienced breeders. After the initial periods of increasing
experience, birds might use acquired knowledge about migration routes and
resources, and thereafter mainly repeat themselves. This idea is supported by
the highly significant permanent environment effect of experienced adults.
Such a pattern would also facilitate the synchronization between partners
and thus promote pair fidelity (see coefficient of assortative mating, Appen-
dix 3.1.7.3, and Gonzalez-Solis et al. 1999). A part of the learning process
might be promoted by parents at the early age, through the long period of
parental care (Schauroth & Becker 2008, Watson et al. 2012).

Early arrival from migration is usually considered advantageous for bree-
ders (e.g. Kokko 1999, Bety et al. 2004, Neto & Gosler 2005). In our study
population, although previous analyses showed weak fecundity selection ove-
rall on arrival date (Ezard et al. 2007), our analyses showed that early bree-
ders have higher numbers of fledglings, but mainly if they are experienced
birds (Table 3.3). Conversely, young and inexperienced birds, which produce
few or no offspring, were not under significant fecundity selection (though
adult males and females were), yet had greater genetic variance and heritabi-
lity in their migration arrival dates. Overall, the display of additive genetic
variance restricted to the life stages where selection forces are weak sug-
gests limited evolutionary potential for this character, and little possibility
of rapid evolutionary change.

However, positive genetic correlations between traits that are not sub-
ject to opposing selection pressures can promote and accelerate evolutionary
change (Blows & Hoffmann 2005). There was a highly significant phenotypic
correlation (0.81 ± 0.13) between first-time breeders and experienced bree-
ders but the additive genetic correlation was not significant (0.48±0.29). On
the other hand, the phenotypic correlation between two-year old prospectors
and first-time breeders was quite low (0.32±0.06) and the genetic correlation
was significant and fairly strong (0.59 ± 0.24) (Table 3.2). Genetic correla-
tions between stages were far less than unity, as suggested by the overall
heritability being less than the separate stage-specific heritabilities (Roff &
Fairbairn 2011). Thus, even though genetic correlations were positive, there
is a limit to how rapid evolutionary changes of spring migratory timing may
be in a context of environmental changes. Ultimately, an investigation of
correlated characters such as body condition is probably necessary to com-
plement our understanding of evolutionary potential in timing of migration
(e.g. Blows 2007).

We provide here the first estimates for the heritability of spring migra-
tion arrival dates using an ‘animal model’ approach, which efficiently uses the
full power of a large pedigree (Kruuk 2004, Wilson et al. 2010). As expected,
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the heritability estimates from animal models (0.06 to 0.23, see Appendix
3.1.7.1) were lower than repeatability estimates (Dohm 2002), yet heritabi-
lity estimates from parent-offspring regressions (0.27 to 0.40, see Appendix
3.1.7.3) were higher. Since these later estimates were in the same range as
the mean estimate in previously published studies in long-distance migrants
(0.39 ± 0.27) (review, Pulido 2007a), our results support the suspicion that
previous measures of heritability of timing of migration may have been ove-
restimated. Although animal model estimates of heritabilites were generally
significant (Tables 3.1, 3.1.7.1, 3.1.7.2), they also declined over the lifecycle.
This occurred because as the phenotypic variance decreased, additive genetic
variance also declined and a bit more rapidly.

Individuals also displayed moderate but significant variation in their mi-
gration timing between reproductive events, suggesting moderate plasticity.
Permanent environment effects on variation in arrival dates were substantial
and significant in the global and experienced breeders’ models. They reflect
the repeatability of returns to the breeding area by experienced adults. In
our case, such effects are likely to be environmental, such as the need for es-
tablishing the territory in due time and for the sexes of faithful pairs to arrive
in synchrony (Gonzalez-Solis et al. 1999), as well as previous experience with
resources along the migration route. Additionally, 1−R (repeatability) gives
an idea of the amount of possible plasticity and its individual variation (Na-
kagawa & Schielzeth 2010). Arrival date from spring migration had a low
but significant repeatability (0.20 to 0.35), which confirms previous results in
common terns (Ezard et al. 2007, Becker et al. 2008a) and other species (e.g.
Møller 2001, Bety et al. 2004, Pulido et al. 2001). In our study, even though
repeatability was significant, it still leaves considerable scope for plasticity,
since more than two-thirds of the variance in arrival date was attributed
to within-individual variation due to intrinsic or extrinsic changes. When
decomposing the phenotypic variance using animal models, the annual va-
riance was significant and also suggested significant individual phenotypic
plasticity. However, annual variance also declined with reproductive stage,
from about 22% of the phenotypic variation in first-time breeders to less than
6% in experienced breeders. Nonetheless, individual adjustments occurred in
spite of a lack of directional changes in mean arrival date between 1994 and
2006 in this population (Ezard et al. 2007). An important follow-up to our
study would be to identify the environmental cues with annual fluctuations
on which birds base their timing decisions : photoperiod, temperature, rain,
winds and food availability are likely candidates (review, Gordo 2007 ; see
e.g., Arizaga et al. 2011, Conklin & Battley 2011, Robson & Barriocanal
2011) ; and whether these cues are perceived on wintering grounds, during
migration, in stopovers or at the breeding grounds.

Arrival from spring migration was related to reproductive success in our
study population and appeared to be a canalized trait. This is in line with
theoretical expectations that fitness-related traits should show a high degree
of canalization (Stearns & Kawecki 1994). Additive genetic variances and
covariances between characters reflect past evolutionary events in a popu-
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lation (e.g. McGuigan 2006, Arnold et al. 2008, Badyaev 2010) and help
predict future evolutionary change. Our fine-grained analyses of additive ge-
netic variance displayed across life stages suggest that canalization evolved
in the past, possibly because of strong stabilizing selection (Wagner et al.
1997, Meiklejohn & Hartl 2002) but is not promoted by current stabilizing
selection over the reproductive stage groups (Table 3.3). The phenotypic and
genetic canalization of arrival date, coupled with life-stage specific selection
forces, may represent a constraint for future evolutionary changes of the trait
(Gibson & Wagner 2000).
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3.1.7 Appendices

3.1.7.1 Appendix S1

Mean values, partition of the phenotypic variance, and estimates of herita-
bility from the univariate analyses for arrival date (number of days since
the first of January) in common terns, estimated using the complete data
set (Overall) and the different reproductive stages : two-year-old prospectors
(2yPr), first-time breeders (FtBr) and experienced breeders (ExBr).

Abbreviations : βsta, reproductive stage ; βage, age of the focal bird ; βage2 ,
quadratic age ; βsex, sex of the focal bird ; βsuc, breeding success/failure in the
previous year ; N, total number of records ; n, number of individuals ; mean,
average number of days between the first of January and the arrival of the
individuals ; σ2

p, phenotypic variance ; σ2
r , residual variance ; σ2

y, variance ex-
plained by differences between years ; σ2

pe, permanent environment variance ;
σ2

a, additive genetic variance ; h2, narrow-sense heritability ; X, could not be
estimated. Significance of the variances based on LRT : * p < 0.05 ; ***
p < 0.0001.
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3.1.7.2 Appendix S2

Variance components and heritability estimates from a multivariate analysis
of arrival date in the different reproductive stages. Individuals not present
in all of the reproductive stages were suppressed from the data. Sex was
included as a fixed effect.

Abbreviations : N, total number of records ; n, number of individuals ; σ2
p,

phenotypic variance ; σ2
r , residual variance ; σ2

y, variance explained by dif-
ferences between years ; σ2

pe, permanent environment variance ; σ2
a, additive

genetic variance ; h2, narrow-sense heritability ; X, could not be estimated.

3.1.7.3 Appendix S3

Heritability estimates of arrival date from spring migration with parent-
offspring regressions.

Methods As a first estimation of the heritability of arrival date, we used
mid-parent/mid-offspring, mother/mid-offspring and father/mid-offspring
regressions (Falconer & Mackay 1996, Lynch & Walsh 1998), in order to
allow comparisons with previous published studies. We initially performed
an ANCOVA on arrival date with year, reproductive stage and sex as co-
variates. The residuals from this initial model averaged for each individual
were used to perform various parent-offspring regressions. The regressions
were weighed as suggested by Falconer & Mackay (1996) (page 179), be-
cause families (total number of chicks across years for a given parent or
pair) were of unequal sizes. For regressions using a single parent, we correc-
ted the heritability estimation for assortative mating since it has previously
been reported in common terns (Gonzalez-Solis et al. 1999, Ludwig & Becker
2008). Following Falconer & Mackay (1996), the estimate of heritability was
divided by (r + 1), where r was the correlation between phenotypic values
of mates.

Results The coefficient of assortative mating for arrival date was 0.49
(t = 6.03 ; p < 0.0001) based on data from 117 pairs. The heritability cal-
culated with a mid-parent - mid-offspring regression was moderate, yet only
approached significance (h2 = 0.29±0.16 SE ; F = 3.11 ; p = 0.08 ; n = 117) ;
similar to the heritability calculated with a father-mid-offspring regression
after correcting for assortative mating (h2 = 0.27±0.19 SE ; one-tailed t-test ;
p = 0.08 ; n = 156). However, the heritability based on mother-mid-offspring
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regression was significantly different from zero after correcting for assortative
mating (h2 = 0.40 ± 0.19 SE ; one-tailed t-test ; p = 0.02 ; n = 151).

3.2 Article : Evolutionary potential of bree-
ding timing in a declining population of
a long-distance migrant seabird

Coline M. ARNAUD, Peter H. BECKER, F. Stephen DOBSON and
Anne CHARMANTIER.

In preparation.

3.2.1 Abstract

A major question for biologists is whether wild populations can adapt to
rapid environmental modifications, through micro-evolution or phenotypic
plasticity. We examined the evolutionary potential of breeding timing, a key
trait, in a declining population of a long-distance migrant seabird. Using
data from a colony of common terns (Sterna hirundo) in Wilhelmshaven
(Germany) between 1994 and 2010, we confirmed a delay in laying date over
time, in contrast to most bird populations and to expected evolutionary
changes. Indeed, laying date was heritable for females (0.36 ± 0.05) and
earlier laying was selected for via fecundity. Moreover, an almost significant
negative genetic correlation between fecundity and laying date showed that
selection was not acting only on the environmental part of the trait. We
show that the discrepancy between predicted and observed changes cannot
be explained by a negative genetic correlation between sexes or by a genetic
correlation of laying date with migration timing. Indeed, no male indirect
genetic effects were found although males did show some repeatability in
their partner’s reproductive timing, mainly due to their ability to arrive
in time towards their female partner. Laying date presented a high positive
genetic correlation with arrival date from migration yet there was no evidence
for an opposite selection pressure on the two traits, which could represent a
constraint. Delayed laying with advancing years in this common tern colony
might be caused by lower food abundance and/or unavailable fish of preferred
size.

3.2.2 Introduction

The seasonal timing of breeding is in many vertebrate species an impor-
tant determinant of reproductive success (Verhulst & Nilsson 2008). In the
face of the current climate changes, rapid increases in ambient temperatures
have repeatedly been related to an advancement of phenology in many taxa,
including birds (Coppack & Both 2002, Both et al. 2004, Menzel et al. 2006,
Thackeray et al. 2010). The principal environmental cue used by birds to
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coincide with the best predictable breeding conditions is the photoperiod
but facing to unpredictable environmental variation, the use of other cues
is possible thanks to physiological plasticity (Dawson 2008). Insectivorous
birds were strongly studied revealing the need to match with the seasonal
food peak and the current mismatch due to climate changes (Visser et al.
1998, Both et al. 2006, Charmantier et al. 2008). Indeed, advances in phe-
nology were found lower for secondary consumers of trophic chains, sugges-
ting current or closely future mismatches (Thackeray et al. 2010, Donnelly
et al. 2011). Such mistiming can lead to declines and dramatic population
consequences (Both et al. 2006, Møller et al. 2008). Although seabirds have
been much less studied than insectivorous birds in their response to cli-
mate change, the effect of food abundance on reproductive performance was
found in zooplanktivorous and piscivorous seabirds (Hipfner 2008, Dänhardt
& Becker 2011). In Cassin’s Auklet (Ptychoramphus aleuticus) for example,
breeding timing is particularly crucial for offspring-provisioning, while pa-
rental quality is more important at the egg stage (Hipfner et al. 2010). The
underlying mechanism of responses to climate changes may be phenotypic
plasticity, micro-evolution, or both (Gienapp et al. 2007, Nussey et al. 2007,
Charmantier et al. 2008, Visser 2008). Determining the limits and interac-
tions of plastic and genetic changes in populations should provide a key to
predicting species evolutionary potential and ultimately species survival, and
thus the changes in biodiversity that will be associated with further climate
change (Hoffmann & Sgro 2011).

Evolutionary potential of a trait depends on the amount of additive ge-
netic variance displayed by this trait. However, evolutionary changes can
be genetically constrained (or facilitated) by sexually antagonistic genetic
effects on phenology. Indeed, when studying timing of avian reproduction,
Caro (2012) suggested that considering both males and females effects on
breeding phenology separately is crucial, because ‘sexes differ in the way
they use external cues to organize their life cycles, but often cue in on each
other’s physiology and behavior’. In migratory birds, males may affect female
reproductive performance through their ability to arrive early, provide food
and find a breeding territory. Laying date is a female-specific trait but her
partner might influence it (e.g. Auld & Charmantier 2011). Males can have
non genetic effects on laying date or indirect genetic effects (IGEs) (Moore
et al. 1997, Wolf et al. 1998). Indirect genetic effects on laying date and a
negative genetic correlation between sexes were found in seabirds (Brom-
mer & Rattiste 2008, Téplitsky et al. 2010). Depending on its sign, genetic
covariance between male and female effects can constrain or facilitate the
response to selection and thus is an important component to estimate in the
context of the response to climate changes.

Genetic correlations between life-history traits can also promote or limit
evolutionary changes (Falconer & Mackay 1996, Blows & Hoffmann 2005).
A constraint will occur when two traits are negatively genetically correlated
yet both positively selected for or positively correlated but under opposing
selection (Charmantier et al. 2006a). Such genetic correlation could be ex-
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pected between phenological traits involved in the timing of different events
during the breeding season. Migratory birds, and especially long-distance
migrants, present a tight annual sequence of interconnected events : fueling
at the wintering areas, migration and stopover to refuel on routes, arrival
at the breeding grounds, breeding and fueling again for autumn migration
(Gwinner 1996, Buehler & Piersma 2008). Thus a female bird cannot lay eggs
before arriving at the breeding ground, finding a partner, a nest (Coppack &
Both 2002) and sufficient food for egg production. Spring migration timing
can then represent a constraint on reproductive timing (Both & Visser 2001).
In response to climate change some migratory species exhibit earlier arrivals
from migration at the breeding area but others show no change over time in
their migration timing, or even delays (Lehikoinen et al. 2004, Gienapp et al.
2007, Gordo 2007). Previous studies have found a genetic basis for migratory
behavior (Berthold et al. 1992, Berthold & Pulido 1994, Bety et al. 2004 ;
reviewed by Pulido & Berthold 2003) and migration timing (Pulido 2007b ;
in common terns Sterna hirundo, Arnaud et al. 3.1). Mueller et al. (2011)
have recently identified a gene involved in avian migratory behavior. Migra-
tion timing appeared to be a constraint of little importance in some species
(e.g. Goodenough et al. 2011, Lourenco et al. 2011). However, the investi-
gation of the phenotypic and genetic correlations between timing of spring
migration and of reproduction is essential to understand micro-evolutionary
adaptability.

Our study focused on a population of common terns (Sterna hirundo)
monitored since 1984. Common terns are long-lived colonial seabirds and
long-distance migrants, which makes them particularly vulnerable to cli-
mate change (Møller et al. 2008, Both et al. 2010). In the studied colony
of common terns, chick mortality before fledging has rapidly increased in
recent years, mainly because of food shortage leading to a population de-
cline (Szostek & Becker 2012). On the southern North Sea coast, common
terns feed predominantly on pelagic and juvenile prey species : Herring (Clu-
pea harengus), sprat (Sprattus sprattus) and smelt (Osmerus eperlanus)(e.g.
Becker & Ludwigs 2004, Dänhardt & Becker 2011). Thus these birds might
need to match their timing with the period of high availability of this prey
in the adequate size.

However, in contrast to the main response to climate changes of many
bird species, this population of common terns delayed laying between 1994
and 2006 (Ezard et al. 2007). Early laying date positively affects the annual
reproductive success (Becker 1996, Arnold et al. 2004, Ezard et al. 2007).
In-depth analyses taking into account viability selection additionally to selec-
tion on reproduction, cross-sex genetic correlations, and genetic correlations
involving other life-history traits are lacking.

Common terns display a courtship feeding period, during which females
are almost completely dependent on their partners and on their ability to
provide sufficient food to the females to start egg-production and laying
(Nisbet 1973, Wendeln 1997, Gonzalez-Solis et al. 2001). If this courtship
feeding period induces a male indirect effect on the timing of reproduction,
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we predict that part of this effect would be non genetic. Fishing skills are
assumed to be learnt with parents after fledging and improved with expe-
rience because young terns need a long training to learn foraging techniques
(Schauroth & Becker 2008, Watson et al. 2012). Furthermore, in order to
dissociate fishing ability involved in courtship feeding and ability to arrive
early, we considered pairs whose partners arrived synchronously and pairs
for which one of the partners was delayed.

The dissociation of direct (female) and indirect (male) effects in monoga-
mous species is possible if the population presents a significant rate of part-
ner change, otherwise male effect is mainly confounded with the permanent
environment effect of the female (e.g. Charmantier et al. 2006b). Despite a
strong partner fidelity within a season leading to closely non-existent extra-
pair paternity rate (Gonzalez-Solis et al. 2001, Griggio et al. 2004), about
34% of the pairs in common terns changed between years (Gonzalez-Solis
et al. 1999) allowing us to decipher the effects of each sex on laying date.
Using a REML mixed model approach (animal model) and a long-term data
set of 14 years including pedigree information, we addressed questions on
evolutionary potential of the timing of reproduction in common terns.

The aims of our study were 1) to follow up the recent trend of delayed ti-
ming of breeding in this bird colony between 1994 and 2006, 2) to determine
the evolutionary potential of the timing of reproduction in common terns
through its genetic variance, its heritability and the direction and strength
of natural selection acting on this trait, and 3) to identify the potential
constraints on the evolutionary changes of laying date, such as indirect ge-
netic effects, negative covariance between sexes and correlations with spring
migration timing.

3.2.3 Methods

3.2.3.1 Study site, data and pedigree

Common terns were studied at Wilhelmshaven on the German coast
along the North Sea. Between 1984 and 2010 the breeding colony at ‘Banter
See’ consisted of about 90-530 individually marked pairs. Terns arrive from
their wintering grounds (in sub-equatorial Africa) in April and remain for
breeding until migrating south in September (Becker & Ludwigs 2004). At
‘Banter See’ they nest on six artificial islands that are about 10.7 × 4.6 m
rectangular and spaced 0.9 m apart. Nests are protected from flooding and
rat predators by low concrete walls around the islands. All fledglings have
been marked with subcutaneous passive transponders since 1992 (Becker &
Wendeln 1997). Also, from 1992 to 1995, an initial 101 adults were captu-
red and marked with transponders. Year by year the presence of marked
terns was monitored via antennae on resting platforms that were affixed to
the walls of the islands, and individuals invariably were recorded on their
first day of return to the breeding grounds after migration. Arrival date was
recorded as the number of days after 1 January for a given year.

The first terns were sighted and recorded on about 10 April, and the
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first egg was laid early in May. The automatic detection system (Becker
et al. 2008b) was extremely accurate, with the probability of re-sighting
close to one (Szostek & Becker 2012) as common terns show high breeding
site fidelity. Data collected between 1994 and 2010 were used in our analyses,
as too few antennas were installed before 1994 to provide accurate estimates
of arrival dates.

We restricted our data set to individuals that had bred at least once be-
fore (averaged 7.4 years old ±2.9 SE). Indeed, first-time breeders, which are
often three years of age, and on average 3.5 years old (±0.8 SE), exhibited a
strongly different distribution of arrival and laying dates (Ludwigs & Becker
2002, Becker et al. 2008b). Moreover, due to their inexperience in providing
enough right-sized fishes to chicks, young common terns usually failed to
raise young during their first–time breeding so the detection of selection ac-
ting on phenological traits might be compromised. The eldest breeders in
our data set were 22 years old.

Surveys of the total colony every 2-3 days revealed when new clutches
were initiated and new eggs were laid. Nests and eggs were marked in order
to be recognized later. At each nest, parents were identified from records by
portable antennae placed around the nest for 1-2 days during incubation.
With these methods, laying date of each marked pair was recorded as the
number of days between 1 January and the laying event. Chicks were rin-
ged at hatching and checked every 2-3 days until they fledged or perished
(fledging at about 26 days ; Becker & Wink 2003). We determined if a clutch
was the first or replacement one (or a second clutch in rare cases), and for
each clutch, the number of fledglings was recorded. Chicks were implanted
with transponders (see above) at 14 days after hatching. We recorded 5315
records of arrival dates at the colony for 1232 individuals. We built pedi-
grees from the records of parents and offspring. The social pedigree of 4023
individuals was a good approximation of the genetic pedigree, both because
social parents were known and because breeding partners exhibit very low
levels of extra-pair paternities (1.3% of extra-pair copulations and 2.9% of
extra-pair fertilizations, Gonzalez-Solis et al. 2001). The pedigree covered
four generations, and the number of paternities and maternities were both
2377.

A given individual cannot start reproducing before arriving on the bree-
ding grounds, hence phenotypic measures of arrival and laying dates are
statistically collinear. Therefore, in addition to the arrival and laying dates,
we determined the interval between these dates, i.e. the number of days bet-
ween the arrival of the females from the spring migration and the laying
event. This defined variable will be called ‘pre-laying interval’ in the rest of
the manuscript. Our study focused on the breeding timing but because pre-
laying interval partially determines laying date, we included also this variable
in the analyses. Most of the analyses were thus based on multivariate models
including both pre-laying interval and laying date. However, in the context
of estimating the impact of genetic correlations between phenological traits
on the evolutionary potential of laying date, it appears important to include
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migration timing in the correlation estimations and the multivariate selec-
tion analyses. Indeed, arrival date was reported as selected for early date via
fecundity (Arnaud et al. 3.1) and determining whether this selection pressure
was detected because of real direct selection on this trait or due to a strong
correlation with another phenological trait remained interesting.

We ran linear models with year and age as continuous fixed effects on
the pre-laying interval, arrival and laying dates in order to estimate the
temporal change of the variables between 1996 and 2010, thereby controlling
for changes in the population age structure.

3.2.3.2 Animal models

In order to partition the phenotypic variance in arrival date (σ2
p) and esti-

mate variance components, we used restricted maximum likelihood (REML)
mixed models (known as ‘animal models’, Kruuk 2004). First, we performed
three bivariate animal models with each combination of the three different
traits : pre-laying interval, arrival and laying dates. A trivariate model was
not possible because the pre-laying interval variable is a combination of ar-
rival and laying dates. Sex and age were included as fixed effects and year,
individual identity, and additive genetic effects as random effects. This ana-
lysis provided additive genetic variances for each trait and also phenotypic
and additive genetic correlations for between the phenological traits.

In order to estimate the influence of each sex on laying date and pre-
laying interval, as well as heritability, we ran univariate animal models using
breeding pairs with both mates marked. Age, age2 and pair experience (num-
ber of years during which the pair previously bred together) were included
as fixed effects in this animal model. Variance Inflation Factor (VIF) for
age and pair experience was about 1.1, suggesting the absence of colinearity
problems for the model. Out of 226 breeding females, 94 (41.6%) had more
than one male partner during their reproductive lifetime. On average, 18%
of the breeding events occurred with a new partner. Moreover, models based
on only one sex gave similar results than models containing both sexes. This
suggests that our data set presents a sufficient number of combinations of
partners to distinguish female and male effects.

The total phenotypic variance (σ2
p) of laying date or pre-laying interval

was partitioned into the following components :

σ2
p = σ2

peM + σ2
peF + σ2

aM + σ2
aF + σ2

r

where σ2
peM and σ2

peF were the variances respectively attributed to male per-
manent environment and female permanent environment, i.e. persistent in-
fluence of male and female identity over time with environmental origin, σ2

aM

the male additive genetic variance, σ2
aF the female additive genetic variance

and σ2
r the residual variance.

In order to explore whether indirect environmental and genetic effects of
the male depended on his arrival date, and in particular on his asynchrony
with the female, we dissociated pairs which were synchronized (maximum
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one day between arrival of the two partners) or not. Two non-synchronized
groups were respectively composed of pairs with males arriving before or
after the female partners.

To test if the variances in all these models were significantly different from
zero, we used reduced models where the focal random effect was dropped.
We compared the deviance from the reduced and complete models with a
likelihood ratio test (LRT, Wilson et al. 2010).

3.2.3.3 Selection analyses

We measured the force of selection presently acting on the three focal
life-history traits, using different individual fitness components : annual sum
of fledglings F, survival of the focal individual to the next year S and annual
fitness W. The annual sum of fledglings corresponds to the sum of fledglings
from the first clutch, the second clutch and/or replacement clutch during
the focal year. This last fitness component was subjected to a translation of
1 to avoid null values. Following Qvarnström et al. (2006), the annual fitness
was calculated with :

W = S +
F
2

For each sex, we obtained relative annual sum of fledglings, relative survival
and relative annual fitness, by dividing each individual measure by annual
means (following e.g. McAdam & Boutin 2003, Garant et al. 2007). Arri-
val date, laying date and pre-laying interval were standardized (zero mean,
unit variance) within each year. First we estimated (1) directional selection
differentials (st) using univariate linear models for each phenotypic trait (t,
laying date or pre-laying interval) for each sex separately, followed by (2)
quadratic selection differentials (c2

t ) from models that included both a linear
and a quadratic term (Lande & Arnold 1983) :

w = α + st xt + ǫ (1)

w = α + s′

t xt + c2
t x2

t + ǫ (2)

where w is the relative fitness, α is the intercept, and ǫ is an error term.
Second, we estimated (3) standardized linear selection gradients for pre-
laying interval (βPLI) and for laying date (βLD) and (4) nonlinear quadratic
gradients for pre-laying interval (γPLI) and for laying date (γLD) including
correlational (γPLI/LD) selection gradients :

w = α + βPLI xPLI + βLD xLD + ǫ (3)

w = α + βPLI xPLI + βLD xLD + γPLI x2
PLI + γLD x2

LD + γPLI/LD xPLI xLD + ǫ

(4)

Similar bivariate models were applied on arrival date and laying date in
order to estimate respective standardized linear, nonlinear and correlational
selection gradients.

Statistical significance of the selection differentials and gradients were es-
timated using the raw data with generalized linear mixed models respectively

85



3.2. Article : Evolutionary potential of breeding timing in a declining population of a
long-distance migrant seabird

with the identity of the individual as random effect and with Poisson error
structure for fecundity and annual fitness and with binomial error structure
for viability.

3.2.3.4 Genetic covariances between life-history traits and fitness

Evolutionary change in a phenotypic trait under selection can be predic-
ted using the univariate breeder’s equation where the per generation response
of a trait to selection is equal to the heritability multiplied by the selection
differential. However, recent review warns about the frequent violation of
some strong assumptions of this model, even in its multivariate form which
assumes that all correlated traits have been measured and incorporated into
the model (Morrissey et al. 2010). The authors argued that the most ro-
bust approach in natural populations is to use the Robertson-Price identity,
which stipulates that the expected change in mean phenotypic trait between
generations is the additive genetic covariance between the relative fitness
and the trait.

Using univariate animal models, we first estimated the amount of additive
genetic variance in fitness traits. Note that we found no support for additive
genetic variances in annual sum of fledglings, survival and annual fitness in
both sexes, except for annual sum of fledglings in female breeders. Second, we
ran bivariate animal models only in female breeders with each combination
of annual sum of fledgling and life-history traits in order to estimate the
additive genetic covariances and correlations between phenotypic trait and
fitness.

Table 3.4 – Mean value, partition of the phenotypic variance and estimates of
female heritability for laying date (LD) and pre-laying interval (PLI)
in common terns. Age, age2 and pair experience were included as
fixed effects.

Abbreviations : N, total number of records ; n, number of pairs ; σ2
p, phe-

notypic variance ; σ2
r , residual variance ; σ2

peM, male permanent environment
variance ; σ2

peF, female permanent environment variance ; σ2
aM, male additive

genetic variance ; σ2
aF, female additive genetic variance ; h2

F, female narrow-
sense heritability. Significance of the variances : * p < 0.05 ; ** p < 0.01 ;
*** p < 0.0001.
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3.2.4 Results

Across our 15 year study, arrival date showed no significant linear tempo-
ral trend (b = 0.09 ± 0.05 (SE) ; t = 1.58 ; p = 0.12) while laying events were
significantly delayed with time (b = 0.35 ± 0.05 (SE) ; t = 7.52 ; p < 0.0001).
Female additive genetic variance in laying date was significantly different
from zero and laying date was heritable, with an estimate of 0.36 ± 0.05
(SE) (Table 3.4 ; Appendix 3.2.6.1).

Table 3.5 – Univariate and bivariate selection analyses on standardized pre-
laying interval (PLI), arrival (AD) and laying (LD) dates in com-
mon tern experienced breeders. The results for all fitness compo-
nents are presented : annual sum of fledglings (F ; nmale = 1453 ;
nfemale = 1531), survival (S ; nmale = 1216 ; nfemale = 1309) and an-
nual fitness (W ; nmale = 1216 ; nfemale = 1309).

Abbreviations : s, directional selection differentials ; c2, quadratic selection
differentials ; β, standardized linear selection gradients ; γ, nonlinear quadra-
tic gradients ; γAD/LD and γPLI/LD, correlational selection gradients. Signifi-
cance : * p < 0.05 ; ** p < 0.01 ; *** p < 0.0001.

3.2.4.1 Selection analyses

Pre-laying interval and laying date for both sexes were not under signi-
ficant selection for survival (Table 3.5). In the univariate models, shorter
pre-laying intervals and early laying were associated with higher annual sum
of fledglings and annual fitness. Selection on female laying date tended to be
disruptive (Table 3.5). In the bivariate models however, only laying date was
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under significant directional selection : earlier laying date resulted in higher
sum of fledglings and annual fitness (Table 3.5).

3.2.4.2 Covariances between fitness and phenological traits

In the univariate analyses, additive genetic variances for annual sum of
fledglings, survival and annual fitness in both sexes were not significantly
different from 0 except for annual sum of fledglings in females (σ2

a = 0.027 ±

0.009 SE ; χ2 = 5.5 ; p = 0.02 ; N = 1310). Genetic correlation between
annual sum of fledglings and laying date in females was quite high, negative
and almost significant (−0.65 ± 0.35 ; p = 0.06 ; Table 3.6) while genetic
correlations between annual sum of fledglings and arrival date or pre-laying
interval were far from significant (Table 3.6).

Table 3.6 – Animal model-based estimates of genetic covariances and correla-
tions between the annual sum of fledglings and life-history traits in
female breeders.

AD : arrival date, i.e. number of days between the 1st of January and the
arrival from migration of the individual ; LD : laying date, i.e. number of
days between the 1st of January and the laying event of the individual ;
PLI : pre-laying interval, i.e. number of days between arrival from migration
and the laying event ; σ2

a, additive genetic variance ; CovA, additive genetic
covariance ; rG, additive genetic correlation ; P, test of significance of additive
genetic correlations ; N : extremely low additive genetic variances in both
pre-laying interval and the fitness trait inflate the genetic correlation.

3.2.4.3 Phenotypic and genetic correlations between life-history
traits

Birds that arrived early laid early and a long pre-laying interval was as-
sociated with a later laying event (Table 3.7). Moreover, to a certain extent,
birds arriving early take more time before laying. At the genetic level, ar-
rival date and pre-laying interval had positive, significant and high genetic
correlation with laying date. Arrival date and pre-laying interval had also a
positive and quite high but not significant genetic correlation (Table 3.7).

3.2.4.4 Indirect phenotypic and genetic effects

Male permanent environment variance accounted for 8.1% of the phe-
notypic variance in their partner’s laying date and female additive genetic
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Table 3.7 – Phenotypic and additive genetic covariance/variance/correlation ma-
trices from the trivariate analysis with arrival and laying dates (res-
pectively AD and LD) and pre-laying interval (PLI) in common terns.
Elements below the diagonal are pairwise covariances ; on the diago-
nal are variances ; above the diagonal are pairwise correlations (in
italics).

Significance of the correlations : * p < 0.05 ; ** p < 0.001 ; *** p < 0.0001.

variance, for 36.2% (Table 3.4 ; Figure 3.2 ; Appendix 3.2.6.1). Male perma-
nent environment variance accounted for 4.8% of the phenotypic variance in
pre-laying interval, and female permanent environment variance for 26.4%
(Table 3.4 ; Figure 3.2). Indirect genetic effects were present but not signifi-
cant in laying date, only when males arrived more than one day before their
female partners. When partners were asynchronized, the main effect, mostly
significant, was the female permanent environment effect in pre-laying in-
terval and laying date. When partners were synchronized, female additive
genetic effects were the main effects (Figure 3.2 ; Appendix 3.2.6.2).

3.2.5 Discussion

As in other bird species, laying date in common terns is clearly heri-
table (h2 = 0.36 ± 0.05) as in other bird species (see for review, Sheldon
et al. 2003 ; e.g. Brommer & Rattiste 2008). Selection for early breeding is
generally very strong in birds (Visser et al. 1998, Sheldon et al. 2003, Char-
mantier et al. 2006b, Téplitsky et al. 2010; 2011). In common terns, early
laying was strongly selected via fecundity. A slight disruptive effect in the
univariate model suggested that selection was slightly stronger on early than
late females. Facing a lack of response to selection, some studies started to
suggest that in some cases, selection was acting only on the environmental
(nonheritable) component of phenotype and started to estimate selection
acting on the genetic component (Kruuk et al. 2001, Merila et al. 2001b,
Blows & Hoffmann 2005). An almost significant negative genetic correlation
between laying date and fitness trait (fecundity) suggested that selection
was not acting only on the environmental part of the trait. Thus thanks to
a significant genetic variance, heritability and selection acting at the genetic
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Figure 3.2 – Proportions of phenotypic variance associated with the different va-
riance components from males or females for laying date (LD) and
pre-laying interval (PLI) in common terns for a global case and
for each case of synchrony between partners. σ

2
r , residual variance ;

σ
2
peM, male permanent environment variance ; σ

2
peF, female perma-

nent environment variance ; σ
2
aM, male additive genetic variance ;

σ
2
aF, female additive genetic variance.

level, laying date might display a moderate evolutionary potential to evolve
in the direction of advanced breeding.

Observed changes were opposed to the expected changes. Controlling for
age changes in the population, we found no changes in arrival but in laying
date which was delayed with the years between 1996 and 2010. Our results
were similar to the trends found by Ezard et al. (2007) between 1994 and
2006. Despite a moderate evolutionary potential of breeding timing, antago-
nist genetic correlations between sexes could affect the rates of adaptation.
We expected a genetic effect of the males or a male permanent environmental
effect because of the importance of courtship feeding in common terns (Nis-
bet 1973, Wendeln 1997). Indeed, a heritable male quality such as courtship
feeding ability was suggested by Téplitsky et al. (2011) to explain the signi-
ficant male additive genetic variance in laying date in red-billed gulls (Larus
novaehollandiae scopulinus). The partitioning of the variance of laying date
performed here showed that only female additive genetic effect and male per-
manent environment effect were significant. Other studies found that males
had no significant effect on laying date (passerines, e.g. Sheldon et al. 2003,
Gienapp et al. 2006 ; oystercatchers Haematopus ostralegus, van de Pol et al.
2006). However, in mute swans (Cygnus olor) a phenotypic effect of males on
laying date was obvious (Charmantier et al. 2006b), and permanent environ-
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ment and additive genetic effects of both sexes were significant in common
gulls (Larus canus) (Brommer & Rattiste 2008).

The major difference between common terns and other species where
male indirect genetic effects were revealed on laying date (Brommer & Rat-
tiste 2008, Téplitsky et al. 2010) is that common terns are migrants. The
absence of significant male effects on timing of breeding for synchronized
pairs compared to non-synchronized pairs suggested that the detected male
effect was mainly due to the ability of the male to arrive in time for breeding.
In protandrous pairs where male arrival is not a limiting factor, we could
consider that birds were quite in a similar context as non-migrant species.
Interestingly, we found female permanent environment effects and male ad-
ditive genetic effects in laying date for this group of couples as in Téplitsky
et al. (2010). In non-synchronized pairs, females had a permanent environ-
mental effect on laying date. In synchronized pairs, there was no advantage
of early arrival of the males or disadvantage of late males compared to their
female partners, and courtship feeding ability would be the main effect of
males. In this group, only a strong genetic effect of females on the laying date
was detected, and no effect of males on the pre-laying interval. Both results
suggest that fishing ability of the males was not a major factor in timing
of breeding in common terns. Moreover, no genetic correlation (particularly
negative) between sexes was affecting the rate of adaptation of laying date.

Arrival timing from migration has been suggested as a potential
constraint for changes in timing of breeding in migratory birds (Both & Vis-
ser 2001) because of the necessary connection between the sequential events
within the annual cycle (Coppack & Both 2002) and because of potential phe-
notypic and genetic correlations between the life-history traits. While some
studies estimated phenotypic correlations between migration and breeding
timing (e.g. Lourenco et al. 2011), estimates of genetic correlations remain
scarce. Some authors suggested that arrival timing might not have a strong
influence on breeding timing (Lourenco et al. 2011), particularly in popula-
tions with a relatively long period between arrival and laying events (Goode-
nough et al. 2011). Despite a moderately long pre-laying interval in common
terns (more than 20 days), we found high positive phenotypic and genetic
correlations between arrival and laying dates. The phenotypic correlation
between arrival date and pre-laying interval was moderate and negative in
common terns. Although this result was surprising because selection favored
early laying via fecundity in common terns which is also positively correla-
ted to pre-laying interval, the attempt of late arriving birds to compensate
their delay might explain it. Our results were in opposition to the ones of
Lourenco et al. (2011) who showed that spring migration and breeding ti-
ming were not phenotypically correlated in black-tailed godwits (Limosa l.
limosa) and in adequacy to the ones of Téplitsky et al. (2011) who found
that arrival date and the pre-laying interval were negatively correlated at
phenotypic and genetic levels in one of the studied populations of barn swal-
lows (Hirundo rustica). Protandrous pairs were on average the latest ones
to lay but had the shortest pre-laying interval (Appendix 3.2.6.2). Before
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the females arrive, male common terns might start to defend a nesting ter-
ritory, explore the foraging conditions and recover from migration expenses.
As soon as the female arrives, the male mate might start to feed it in the
context of courtship. Recovered previously, the males might be more skilled
and efficient in fishing or more focused on feeding their mates, decreasing
the pre-laying interval.

However, in contrast to the results of Téplitsky et al. (2011), arrival date,
pre-laying interval and laying date were highly positively correlated at the
genetic level. Thus genetic correlations did not strongly constrain the rates
of adaptation because no opposite selections were acting on these traits.
Negative selection pressures reported on arrival date (Arnaud et al. 3.1)
and detected on pre-laying interval in the univariate model disappeared in
the multivariate ones, showing that they were only due to strong correla-
tions between the phenological traits. Moreover, no selection on the genetic
component of the traits was found except for laying date (Table 3.6). Fi-
nally, genetic correlations did not represent a constraint for the evolutionary
changes of the breeding timing. On the contrary, owing to the high positive
genetic correlation between date of arrival from migration and laying date,
the first could evolve with the second even if the additive genetic variance
of the timing of spring migration in experienced breeder common terns was
low (Arnaud et al. 3.1).

Breeding timing in common terns displayed a moderate evolutionary po-
tential without strong constraints on the rate of adaptation due to antago-
nistic correlations between sexes or correlations between phenological traits.
Thus, genetic constraints did not explain the differences between xpected
and observed changes. These differences could be due to individual behavio-
ral adjustments in response to environmental cues. Phenotypic plasticity is
now recognized as a widespread adaptive response to climate changes in birds
(e.g. Pulido 2007b). Recent studies showed that local temperature, particu-
larly an increase, can alter the timing of avian migration and reproduction
(Singh et al. 2012, Schaper et al. 2012). Moreover, Tottrup et al. (2010)
found that early passerine birds were more affected by local environmen-
tal conditions than late birds which might base their timing on endogenous
factors. Indeed, sensitivity to environmental cues to adjust breeding timing
displayed a significant genetic variance (Visser et al. 2011). In this study
we found that common tern breeders did not change their migration timing
yet they did adjust their timing of reproduction. Hence, in seabirds indirect
effects of climate change via the trophic chain might be more involved than
a balance between endogenous control and environmental sensitivity (e.g.
Sandvik et al. 2005, Wolf et al. 2009, Groeger et al. 2010).

Even if temperature might be a constraint for egg laying and affect laying
date (Stevenson & Bryant 2000), food availability over winter and spring
may have a particularly important effect on timing of reproduction in mi-
grant seabirds. Feeding conditions are known to have strong impacts on
avian breeding timing and reproductive success (Guinet et al. 1998, Daunt
et al. 2006, Durant et al. 2006 ; in common terns, Dänhardt & Becker 2011).
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The major fish preys of common terns at the colony site under study, her-
ring and sprat, are strongly affected by climate factors (Groeger et al. 2010,
Margonski et al. 2010). Prey-predator time mismatch is occurring due to
climate changes at each level of the ocean trophic chain with demographic
consequences (Donnelly et al. 2011), as well as fish distribution shifts (Perry
et al. 2005). Herring abundance was particularly low during the last decade
in the North Sea (Dänhardt & Becker 2011). This lower food availability
before and during breeding might explain the observed delay of egg laying
in common terns. Moreover, higher sea surface temperature was found as a
cause of shorter time overlap between fish availability and breeding time in
Cassin’s auklets (Ptychoramphus aleuticus) (Hipfner 2008). To some extent,
birds are able to synchronize their breeding events with food peak by adjus-
ting incubation period (Cresswell & McCleery 2003) reducing risks of drastic
seasonal decrease of breeding success. Before breeding, common terns might
experience lower food abundance and/or unavailable right-sized fishes that
delayed their laying, in contrast to expected evolutionary changes and in
absence of genetic constraints.

3.2.6 Appendices

3.2.6.1 Appendix 1

Hierarchical mixed models of 729 laying dates of 226 common tern females
and 256 males forming 371 pairs recorded over 14 years. Age, age2 and pair
experience were included as fixed effects.

Abbreviations : σ2
F, sex-specific phenotypic variance for females ; σ2

M, sex-
specific phenotypic variance for males ; σ2

r , residual variance ; σ2
peM, male

permanent environment variance ; σ2
rpeF, female permanent environment va-

riance ; σ2
aM, male additive genetic variance ; σ2

aF, female additive genetic
variance. Significance of the LRT : * p < 0.05 ; ** p < 0.01 ; *** p < 0.0001.

3.2.6.2 Appendix 2

Mean value, partition of the phenotypic variance and estimates of female he-
ritability for laying date (LD) and pre-laying interval (PLI) in common terns
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for each case of synchrony between partners. Age, age2 and pair experience
were included as fixed effects.

Abbreviations : N, total number of records ; n, number of pairs ; σ2
p, phe-

notypic variance ; σ2
r , residual variance ; σ2

peM, male permanent environment
variance ; σ2

peF, female permanent environment variance ; σ2
aM, male additive

genetic variance ; σ2
aF, female additive genetic variance ; h2

F, female narrow-
sense heritability. Significance of the variances : * p < 0.05 ; ** p < 0.01 ;
*** p < 0.0001.
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4
Perspectives

Les travaux de cette thèse ont mis en évidence d’une part, la présence de
sélection de parentèle et l’importance de la philopatrie et du partage

de l’espace pour la coopération chez les femelles spermophiles du Columbia
et d’autre part, le potentiel évolutif de la date d’arrivée de la migration
printanière et de la date de ponte chez la sterne pierregarin. Ces résultats
explorant certains éléments du comportement de reproduction et leurs liens
avec l’environnement social et physique ouvrent de nombreuses perspectives
dans l’étude des processus évolutifs. Pour plus de clarté, les objectifs que je
souhaiterais poursuivre sont en gras.

Mécanismes proximaux et ultimes de la coopération chez le sper-
mophile du Columbia

Les mécanismes sous-jacents à la coopération chez le spermophile du Co-
lumbia sont encore mal connus. Une plus faible agressivité envers ses voisines
apparentées peut notamment permettre de réduire le coût de la territorialité
chez cette espèce, en économisant l’énergie engagée dans les chasses et les
combats et en passant plus de temps à manger (King 1989a, Rayor & Ar-
mitage 1991, Wiggett & Boag 1992, Hare 1994). Ainsi, sans que ce soit très
visible, les groupes d’apparentées défendent collectivement leur espace. Chez
l’écureuil terrestre de Belding et l’écureuil terrestre à queue ronde (Xerosper-
mophilus tereticaudus), les femelles semblent pousser plus souvent les cris
d’alarme en présence de prédateurs si des apparentées sont présentes (Dun-
ford 1977, Sherman 1977). En consacrant moins de temps à la vigilance,
les femelles peuvent passer plus de temps à se nourrir. Chez le spermophile
du Columbia, cet effet n’a cependant pas été confirmé (Fairbanks & Dob-
son 2010). De plus, la réduction du risque d’infanticide, qui est très présent
chez cette espèce (Balfour 1983, Waterman 1984, Hare 1991) pourrait être
liée à la proximité spatiale des femelles apparentées. En outre, l’estimation
de la valeur sélective dans l’Article 2.1 repose sur le nombre de petits qui
émergent du terrier de naissance. La prédation et l’infanticide sur les jeunes
est très importante durant la première semaine après leur sortie du terrier de
naissance (Dobson 1990, Stevens 1998) et le taux de survie à l’hibernation
la première année est entre 40 et 50% (King et al. 1991). Ainsi, une esti-
mation de la valeur sélective basée sur le nombre de petits arrivant en âge
de se reproduire serait plus pertinente mais pose, entre autres, le problème
méthodologique de la dispersion des jeunes mâles. Après la première sortie
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du terrier de naissance, les mères interviennent si leurs petits sont attaqués
par un spermophile adulte puis les jeunes semblent progressivement devenir
capables d’éviter les attaques (Stevens 1998). L’infanticide arrive donc en
général dans les premiers jours de sortie du terrier de naissance, en l’ab-
sence de la mère, et dépend de leur développement (âge et poids) (Dobson
1990, Stevens 1998). Il serait particulièrement intéressant de savoir si
les femelles interviennent également dans la défense des petits de
leurs apparentées proches et si l’intervention liée au cri de détresse (par
exemple, observé lors de manipulations des petits) se base sur une reconnais-
sance vocale de ses petits, de ceux de ses apparentées ou simplement sur la
localisation. La proximité spatiale des apparentées pourrait alors permettre
une défense collective des petits que ce soit parce qu’elles sont ainsi capables
de percevoir le cri de détresse reconnu émis par ses petits ou des petits appa-
rentés et d’intervenir à temps ou que ce soit parce que tout cri émis de cette
zone donne lieu à une intervention de la femelle. Ainsi, des recherches
approfondies notamment sur les différences d’interaction entre fe-
melles apparentées ou non, sur leur implication dans la défense des
jeunes et sur l’utilisation de l’espace pour se nourrir sont néces-
saires pour mettre en lumière les mécanismes proximaux de la co-
opération chez les spermophiles du Columbia. Pour finir, l’exploration
des mécanismes ultimes de la coopération permettrait de mieux appréhender
son évolution. Après la confirmation des comportements coopératifs
de cette espèce, il faudrait évaluer si ces comportements sont hé-
ritables et soumis à des pressions de sélection naturelle. De plus,
une estimation de l’héritabilité du népotisme pourrait être réalisée
en utilisant la distance entre les terriers de la femelle et de sa plus
proche apparentée comme mesure du népotisme.

Évolution de la personnalité, de la coopération et de la dispersion
et leurs corrélations

Les résultats de l’Article 2.2 sur la compétition pour les ressources n’ex-
pliquent que partiellement la dispersion des femelles spermophiles du Co-
lumbia au sein de la colonie. Une hypothèse non explorée a été avancée dans
l’Article 2.2. Les différences d’agressivité des voisines pourraient jouer un
rôle dans le choix de disperser pour s’installer à un autre endroit de la co-
lonie. Bien que les femelles soient toutes territoriales pendant la gestation
et la lactation, l’agressivité exprimée par les femelles varie. La dispersion
au sein de la colonie serait alors une stratégie pour éviter le stress et les
agressions, notamment en l’absence d’apparentés proches. Les femelles ap-
parentées participent à la défense d’une zone commune en présentant moins
d’agressivité envers leurs apparentées reconnues comme telles. Ainsi, si cer-
tains côtés du territoire sont communs avec celui d’apparentées, la femelle est
moins soumise aux agressions des voisines. En l’absence d’apparentées, des
femelles fortement agressives peuvent persécuter des femelles moins agres-
sives et ainsi les «pousser» à partir. Les agressions perpétuées sur les jeunes
mâles d’un an par les femelles adultes sont connues pour être à l’origine
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de leur départ pour la dispersion entre colonies (Festa-Bianchet & King
1984, Wiggett & Boag 1992, Neuhaus 2006). En quantifiant l’agressivité lors
des interactions agonistiques entre femelles telles que les chasses et combats
(Arnaud, travaux en cours), il serait possible de déterminer s’il y a une
corrélation entre la présence de femelles agressives et la disper-
sion intra-colonie. Cependant, le comportement d’un individu lors d’une
interaction sociale pouvant être affecté par celui du partenaire et les spermo-
philes interagissant principalement avec un nombre restreint d’individus, il
faudrait compléter ces observations par des mesures de l’agressivité à l’aide
de tests expérimentaux, tels que des tests simulant l’arrivée d’un congénère
avec un miroir ou mettant en présence deux individus dans une arène neutre.
En effet, un aspect à prendre en compte lorsque l’on étudie les interactions
sociales est le fait que les comportements agressifs d’un individu peuvent
être influencés par le comportement de l’individu avec lequel il interagit.
Ainsi le phénotype ou le génotype du partenaire social peut affecter le com-
portement de l’individu, pouvant lui-même être déterminé par son propre
génotype (partie 1.1.2). En s’appuyant sur les données d’observations sur
le terrain et de tests mettant en présence deux individus, il serait possible
d’estimer les effets génétiques directs et indirects sur l’agressivité.
Wilson et al. (2009) ont récemment souligné l’importance d’explorer les effets
génétiques indirects dans le cas des interactions sociales et de l’agressivité,
les corrélations entre effets génétiques directs et indirects pouvant accélérer
ou ralentir l’évolution de l’agressivité.

L’agressivité est un trait de personnalité ou de tempérament, c’est-à-
dire une différence comportementale entre les individus qui persiste dans le
temps (voir les revues, Réale et al. 2007). La personnalité semble être corré-
lée à de nombreux traits importants, tels que la dominance, la dispersion de
naissance, les performances de reproduction, la survie et les réponses phy-
siologiques au stress social (revue par Réale et al. 2007). Ainsi, l’agressivité
est un trait de personnalité lié à la dominance chez la mésange charbonnière
(Verbeek et al. 1996). Chez la marmotte à ventre jaune, le trait de person-
nalité caractérisant les individus sur une échelle de «timide» à «téméraire»
est lié à la propension à être amical envers d’autres membres de la colonie et
à être plus ou moins dominant et territorial (Armitage & Van Vuren 2003).
De plus, de nombreux traits de personnalité ont été démontrés comme étant
héritables (voir la revue, van Oers et al. 2005). Par exemple, chez la souris syl-
vestre (Peromyscus maniculatus), certains traits d’agressivité sont héritables
(Wilson et al. 2009). Il est probable que ce soit également le cas chez le sper-
mophile du Columbia où l’agressivité pourrait être corrélée à la propension à
l’infanticide, qui a été suggérée comme héritable (Stevens 1998). Ainsi, cer-
taines matrilignes dans une colonie pourraient présenter des comportements
plus ou moins agressifs ou amicaux. Une covariance entre le népotisme et
la personnalité pourrait exister. Ainsi le bénéfice de la coopération pour-
rait différer en fonction de la personnalité de la matriligne, par exemple, les
femelles plus amicales ayant plus d’avantages à coopérer. Concrètement, il
serait nécessaire d’estimer l’héritabilité de l’agressivité et d’autres
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traits de personnalité puis les corrélations phénotypiques et géné-
tiques additives entre ces traits et les traits népotiques. Ensuite, il
faudrait déterminer s’il y a une sélection corrélationnelle entre la
coopération, à travers les traits népotiques et la personnalité de la
matriligne. En conclusion, sachant que les traits de personnalité peuvent
avoir des conséquences sur la valeur sélective des individus et donc être sou-
mis à la sélection naturelle (Dingemanse & Réale 2005), la prise en compte de
la personnalité dans l’étude de la coopération et de la sélection de parentèle
pourrait être particulièrement intéressante.

Des analyses préliminaires (Arnaud, travaux en cours) basées sur 257 me-
sures de personnalité entre 2010 et 2011 sur 48 spermophiles du Columbia
montrent que la «distance de tolérance» est fortement répétable (0,50±0,07 ;
p < 0,0001). La «distance de tolérance» correspond à la distance minimum
pour laquelle un individu tolère la présence d’un expérimentateur humain.
Elle est mesurée entre le terrier dans lequel l’individu s’échappe et la posi-
tion finale de l’expérimentateur qui approchait à vitesse constante. Malgré
le manque de puissance statistique dû à la faible taille d’échantillon, l’hé-
ritabilité de ce trait de personnalité tend à être différente de zéro (modèle
animal ; 0,33 ± 0,22 ; p = 0,11). D’autres tests utilisant un miroir, qui simule
visuellement la rencontre avec un congénère («mirror-image stimulation» ;
par exemple, Svendsen & Armitage 1973) ou à l’aide d’un nouvel objet ou
d’un nouvel environnement (méthodes revues par Réale et al. 2007) ont été
initiés dans cette colonie de spermophiles depuis 2010 et permettront à terme
d’explorer les questions relatives à l’évolution de la personnalité et les corré-
lations phénotypiques et génétiques entre coopération et personnalité. Dans
le contexte actuel de changements environnementaux rapides, les pressions
de sélection s’exerçant sur la personnalité sont susceptibles de s’intensifier
et d’impliquer alors des changements évolutifs indirects d’autres traits dont
la coopération.

Transmission culturelle
La transmission culturelle de l’information est un concept récemment

identifié et considéré comme un élément négligé à prendre en compte dans
les futures recherches sur la transmission génétique (revues, Bonduriansky
& Day 2009, Danchin et al. 2011). En effet, la transmission culturelle peut
biaiser chez certaines espèces l’estimation de la base génétique de traits com-
portementaux, notamment. Cela pourrait être le cas pour les traits phénolo-
giques chez la sterne pierregarin, les soins parentaux continuant bien après
l’envol des poussins. Les jeunes ayant besoin d’un long apprentissage pour
apprendre les techniques de pêche (Ashmole & Tovar 1968, Starck & Ri-
cklefs 1998, Schauroth & Becker 2008), les parents les guident habituelle-
ment dans leurs premières expériences et pourraient influencer leur effica-
cité. Cette transmission culturelle pourrait alors affecter la date d’arrivée
de la migration printanière et la date de reproduction, notamment les pre-
mières années. De plus, les sites d’hivernage, les routes de migration et les
sites d’arrêt pourraient être culturellement transmis par les parents durant
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la première migration automnale. La date d’arrivée de la migration prin-
tanière sur le site de reproduction pourrait alors dépendre de la qualité et
de l’éloignement des sites d’arrêt et du site d’hivernage. Chez le spermo-
phile du Columbia, certains traits de personnalité pourraient être transmis
culturellement par la mère dans le terrier de naissance et dans les premiers
jours après l’émergence des petits. Par exemple, la timidité face à un humain
(distance de tolérance, décrite plus tôt) semble n’avoir que peu de variation
chez les petits à leur sortie du terrier de naissance alors que quelques jours
plus tard, ils se comportent comme leur mère. Ces observations personnelles
devraient être complétées par des mesures comportementales dès la sortie du
terrier puis plus tard dans la saison afin de tester si l’héritabilité de ce trait
de personnalité varie avec l’âge des jeunes, en utilisant des régressions aléa-
toires (Encadré 4, voir partie 1.1.1.2). Il est également intéressant de noter
que la transmission culturelle a été considérée dans certains cas, notamment
chez l’humain, comme un mécanisme important pour l’évolution culturelle
de l’altruisme et de la coopération (revue, André & Morin 2011). Pour dis-
socier la transmission génétique et culturelle, une expérience d’échanges des
petits (cross-fostering en anglais) est nécessaire, en particulier pour les es-
pèces ayant une forte fidélité au partenaire, comme la sterne pierregarin et
au contraire du spermophile du Columbia.

Sélection de parentèle et erreurs de prédictions des changements
évolutifs

La mise en évidence de la valeur sélective inclusive chez le spermophile
du Columbia soulève la question d’une bonne estimation de la valeur sélec-
tive lors d’analyses de sélection. En ne considérant pas la part indirecte de
la valeur sélective et en incluant la partie issue du bénéfice de l’aide d’un
individu apparenté, la valeur sélective estimée pour un individu et donc la
mesure de la force de la sélection peuvent être biaisée. De plus, les pressions
de sélection sont déterminées comme des covariances entre le trait et la va-
leur sélective. Si la valeur sélective d’un individu est augmentée en présence
d’apparentés (bénéfice direct) et que le trait considéré influence cette pré-
sence, les deux effets sur la valeur sélective peuvent apparaitre confondus. Ce
trait peut alors sembler directement sélectionné alors qu’il favorise seulement
l’accès aux apparentés. Après l’estimation des corrélations phénotypiques et
génétiques entre un trait comportemental (par exemple, un trait de per-
sonnalité) et la présence de femelles apparentées à proximité, une analyse
de sélection sur ces deux traits avec une estimation de la sélection corréla-
tionnelle permettrait de dissocier la sélection agissant sur un des traits de
celle agissant indirectement via la corrélation génétique. Ne pas prendre en
compte la sélection de parentèle peut entrainer des erreurs d’estimation de
la vitesse des changements évolutifs futurs. Ainsi, même chez des espèces où
les comportements coopératifs sont peu visiblement, il peut être nécessaire
de considérer la présence potentielle de sélection de parentèle.

Canalisation ontogénique d’un trait comportemental
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La canalisation ontogénique a très majoritairement été explorée sur des
caractères morphologiques (voir quand même les études : Stearns & Kawecki
1994, Edgell et al. 2009). Ainsi, la canalisation d’un trait comportemental
présentée dans l’Article 3.1 ouvre des perspectives particulièrement intéres-
santes dans ce domaine. Alors que les mécanismes sous-jacents de la cana-
lisation de la morphologie sont encore mal connus (Debat & David 2001),
ceux pour un trait comportemental sont complètement inexplorés et peuvent
être différents des premiers. L’apprentissage et le gain d’expérience au cours
de la jeunesse d’un individu sont des mécanismes plausibles dans le cas d’un
trait comportemental. Les traits ayant un lien plus fort avec la valeur sélec-
tive sont plus fortement canalisés comme l’ont montré des expériences sur
les traits d’histoire de vie des drosophiles (Drosophila melanogaster, Stearns
& Kawecki 1994). Ainsi le rôle de la canalisation développementale dans la
limitation des changements évolutifs d’un trait peut être facilement sous-
estimé.

Désynchronisations du réseau trophique
Les résultats de l’Article 3.2 suggèrent que l’estimation du potentiel évo-

lutif et de la plasticité phénotypique de traits dans une population n’est
pas suffisante pour prédire l’avenir de ces populations face aux changements
climatiques. Cela nécessite une plus grande prise en compte du réseau tro-
phique. La disponibilité alimentaire est un facteur déterminant pour le suc-
cès reproducteur et la date de ponte (Guinet et al. 1998, Daunt et al. 2006,
Durant et al. 2006 ; chez la sterne pierregarin, Dänhardt & Becker 2011).
Les principales espèces proies de la sterne pierregarin sont fortement affec-
tées par les facteurs climatiques (partie 1.2.2.1) et l’abondance de harengs
a chuté lors de la dernière décennie. Il a également été montré qu’une plus
forte température de la surface de la mer entrainait un raccourcissement
du temps durant lequel les poissons étaient disponibles pour la période de
reproduction d’une espèce marine d’oiseau (Hipfner 2008). Ainsi, dans le
cas de la population de sternes pierregarins étudiée dans cette thèse, une
diminution de la disponibilité alimentaire en hiver et au printemps pourrait
expliquer le retard de la date de ponte ces dernières années. Les désynchroni-
sations entre proies et prédateurs dues aux changements climatiques pouvant
avoir des conséquences démographiques dramatiques (Donnelly et al. 2011),
il faudrait dans un premier temps déterminer la présence de ces désyn-
chronisations et leurs conséquences sur la valeur sélective et dans
un second temps, estimer le potentiel évolutif et la plasticité phéno-
typique des populations proies en interaction avec l’espèce de prédateur
initialement étudiée. Cela suppose idéalement une approche plus globale, à
l’échelle des communautés, de l’évolution des traits face aux changements
globaux, comme le montre, par exemple, l’intérêt grandissant des recherches
sur l’impact des changements climatiques à l’échelle des écosystèmes (Mon-
toya & Raffaelli 2010).
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Abstract In evolutionary ecology, behaviours associated with reproduction are
particularly interesting because of their impact on reproductive success, and thus
their close link to individual fitness. Using long-term individual monitoring of na-
tural populations of a hibernating rodent and a migratory seabird, the aims of this
PhD were 1) to determine presence of kin selection and relationship between social
environment and philopatry in Columbian ground squirrels (Urocitellus columbia-

nus) and 2) estimate the evolutionary potential of the migratory and reproductive
phenology in common terns (Sterna hirundo).

While long-distance dispersal has been well studied in numerous taxa, our un-
derstanding of within-colony movements is still limited, particularly with respect
to the social environment. However, spatial organization of kin can be strongly
related to the evolution of nepotistic cooperation, which requires kin selection as
a necessary condition. My studies show that female Columbian ground squirrels
that cooperate with kin have higher inclusive fitness, revealing a strong influence
of kin selection. Females are strongly philopatric within the colony and short-
distance movements seemed to be linked to sharing of space with kin. Philopatry
and spatial accommodation promote strong proximity between kin, which is the
basis of their cooperation. These results offer promising research perspectives for
the exploration of proximate and ultimate mechanisms of cooperation, particu-
larly linked with the evolution of personality.

In the context of climate change, numerous studies in birds document advances
of avian phenology. The study of a declining population of common terns exhi-
biting a progressive delay of laying dates indicates the importance of evaluating
expected evolutionary changes, as well as constraints on migratory and reproduc-
tive phenology. My studies found a decrease of the phenotypic and additive genetic
variances in arrival date from spring migration with advancing reproductive stage.
This result reveals an original case of strong past selection for canalization of a
behavioural trait, perhaps representing an evolutionary constraint. Also, while
phenology of reproduction is classically considered a female-specific trait, ana-
lyses show an indirect environmental effect of male on laying date, linked to the
need of partners to be synchronized when arriving from spring migration. In spite
of, on one hand, lack of genetic constraints, and on the other hand, significant
heritability and genetic variance, expected evolutionary changes for earlier laying
dates are limited due to a weak selection. Similarly, the evolutionary potential of
arrival date from spring migration is limited. Future research exploring phenotypic
plasticity and the mismatch between the phenology of terns and their prey might
explain the delay of the reproduction phenology, in contrast with our expectations.

Keywords evolutionary potential, kin selection, reproductive behaviours, phe-
nology, common tern (Sterna hirundo), Columbian ground squirrel (Urocitellus

columbianus)



Résumé En écologie évolutive, les comportements de reproduction sont parti-
culièrement intéressants de part leur impact sur le succès reproducteur et donc
leur lien étroit avec la valeur sélective individuelle. En s’appuyant sur des suivis
individuels à long-terme de populations naturelles d’un rongeur hibernant et d’un
oiseau marin migrateur, cette thèse a eu pour objectif 1) de déterminer la présence
de sélection de parentèle et le lien entre l’environnement social et la philopatrie
chez le spermophile du Columbia (Urocitellus columbianus) et 2) d’estimer le po-
tentiel évolutif de la phénologie de la migration et de la reproduction chez la sterne
pierregarin (Sterna hirundo).

Alors que la dispersion à longue distance a été largement étudiée chez de
nombreux taxa, notre compréhension des mouvements au sein d’une colonie, en
particulier en tenant compte de l’environnement social, reste limitée. Pourtant
l’organisation spatiale des individus apparentés peut être fortement liée à l’évo-
lution de la coopération, qui a pour condition nécessaire la présence de sélection
de parentèle. Les travaux de cette thèse montrent que les femelles spermophiles
du Columbia coopérant avec des apparentées ont une valeur sélective inclusive
plus élevée que les autres femelles, révélant une forte influence de la sélection de
parentèle. Les femelles sont fortement philopatriques au sein de la colonie et les
mouvements à courte distance semblent liés à un partage de l’espace avec les appa-
rentées. La philopatrie et les ajustements spatiaux permettent une forte proximité
entre apparentées, qui est à la base de leur coopération. Ces résultats ouvrent des
perspectives prometteuses pour explorer les mécanismes proximaux et ultimes de
la coopération, en particulier en lien avec l’évolution des personnalités.

Dans le contexte des changements climatiques, de nombreuses études chez
les oiseaux documentent un avancement de la phénologie. L’étude d’une popula-
tion déclinante de sternes pierregarins montrant un retard progressif des dates de
ponte soulève l’importance d’évaluer les changements évolutifs attendus ainsi que
les contraintes évolutives pour la phénologie de la migration et de la reproduction.
Ces travaux montrent une diminution des variances phénotypique et génétique ad-
ditive de la date d’arrivée de la migration printanière avec l’avancement du stade
reproducteur. Ce résultat révèle un cas original de forte sélection passée pour la
canalisation d’un trait comportemental, pouvant représenter une contrainte évo-
lutive pour ce caractère. En outre, alors que la phénologie de la reproduction est
classiquement considérée comme un caractère femelle-spécifique, l’analyse révèle
un effet environnemental indirect du mâle sur la date de ponte, lié à la nécessité
d’une synchronisation entre les partenaires pour l’arrivée de la migration printa-
nière. Malgré d’une part l’absence de contraintes génétiques et d’autre part une
héritabilité et une variance génétique additive significatives, les changements évo-
lutifs attendus pour des dates de ponte plus précoces sont restreints du fait d’une
sélection faible. De même, le potentiel évolutif de la date d’arrivée de la migration
est limité. Des recherches futures explorant la plasticité phénotypique et la désyn-
chronisation entre la phénologie des sternes et leurs proies pourraient expliquer le
retard de la phénologie de la reproduction en contraste avec nos prédictions.

Mots-clés potentiel évolutif, sélection de parentèle, comportements de repro-
duction, phénologie, sterne pierregarin (Sterna hirundo), spermophile du Colum-
bia (Urocitellus columbianus)


