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Résumeé

La sélection fréquence-dépendante est un mécanisme d’évolution selon lequel I’aptitude
d'un type varie en fonction de sa fréquence dans la population. Ce mécanisme joue un role
important dans de nombreuses interactions autant interspécifiques (parasitisme, prédation,
compétition), qu'intra-spécifiques entre les différents phénotypes d'une méme espece. La
s¢lection fréquence-dépendante peut étre positive ou négative et favoriser alors les
phénotypes communs ou rares, respectivement. Elle a €té mise en évidence dans le contexte
du choix de partenaire chez plusieurs especes, notamment chez certaines espéces d'insectes
(ex.: demoiselles, drosophiles, cantharide de Pennsylvanie) et de poissons (ex.: guppys,
xiphos), mais elle a été aussi récemment découverte chez I’humain. L'importance de la
s¢lection fréquence-dépendante dans le choix de partenaire chez les espéces monogames
reste tout de méme peu explorée et cette ¢tude vise a combler cette lacune en utilisant le
diamant mandarin, un passereau monogame, comme modele biologique. Nous avons
¢tudié I'importance de ce mécanisme lorsqu'un trait est neutre et lorsque celui-ci constitue
un indicateur de qualité. De plus, nous avons tenté de déterminer si la présence de rivales

peut modifier la préférence initiale des femelles pour les phénotypes rares ou communs.

Mots-clés

Sélection sexuelle, choix de partenaire, sélection fréquence-dépendante négative, trait

condition-dépendant, effets d'audience, monogamie



Abstract

Frequency-dependant selection is an evolution mechanism in which the fitness of a type
depend of its frequency in the population. This mechanism play an important role in
several interspecific (parasitism, predation, competition) and intraspecific interactions
within different phenotypes of a same species. Frequency-dependant selection can be
positive or negative and favor, respectively, either common or rare phenotype. This
selection has been found in context of mated choice of several species, especially in insects
(damselfly, drosophila, soldier beetle) and fishes (guppy, swordtail) and it has even been
recently discover in humans. The significance of frequency-dependent selection in mated
choice of monogamous species is still less explored and this study used the zebra finches
(a monogamous passerine) in order to explored this field. We studied the significance of
this mechanism when a character is neutral and when it is rather a quality cue. Also, we
attempt to establish if rivals' presence affect or modify the initial preference of females for

common or rare phenotypes.
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Introduction



La sélection sexuelle

La sélection sexuelle est un concept introduit par Darwin (1874) afin d'expliquer I'évolution
de caracteres sexuels secondaires différents chez deux individus de la méme espéece, mais
de sexes opposés. Selon les principes de la sélection naturelle (Darwin, 1859), les
caracteres évoluent lorsqu'ils conférent un avantage en termes d’aptitude a l'individu qui
les porte. Selon ce concept, puisque les deux sexes d'une méme espéce sont soumis aux
mémes contraintes environnementales, un caractére avantageux (ou non) devrait I'étre chez
les deux sexes et donc se développer (ou non) chez les deux sexes de cette méme espece,
ce qui n'est pas le cas des caractéres sexuels secondaires, qui sont parfois trés extravagants
et qui sont présent chez un seul des deux sexes d'une espéce (souvent les males). Ces
caracteres ne peuvent donc pas €tre uniquement expliqués par la sélection naturelle et ils
auraient plutot ét¢ sélectionnés afin de favoriser l'accés aux partenaires sexuelles, ce que
Darwin décrira comme la sélection sexuelle (1874). Des caractéres tels que la taille
impressionnante chez les males ¢léphants de mer (jusqu'a trois fois celle des femelles)
(LeBoeuf 1974, Deutsch et al., 1990) ou celle des cerfs ¢laphe males (Clutton-Brock et al.,
1982) ainsi que la couleur rouge des becs des merles noirs males (Faivre et al., 2003)
seraient quelques-uns des exemples de caractéres sexuels secondaires ayant évolué par

sélection sexuelle.

La sélection fréquence-dépendante

La sélection fréquence-dépendante (SFD) est un mécanisme d’évolution selon lequel

I’aptitude d'un phénotype varie en fonction de sa fréquence dans la population (Takahashi



et Kawata, 2013). C'est un concept fondamental en écologie et évolution qui est important
notamment en théorie des jeux (Maynard-Smith, 1982), dans le contexte de course a
I'armement dans les interactions hotes/parasites (Koskella et Lively, 2009) ou encore pour
prédire 1’évolution du sex-ratio (Fisher, 1958). La sélection fréquence-dépendante peut
étre positive (SFDP) ou négative (SFDN) et étre observée aussi bien dans les relations
inter- qu'intra-spécifique. Lorsqu'un caractére est soumis a une SFDP, le phénotype sera
avantagé lorsqu'il est présent en plus grand nombre dans la population. Le mimétisme est
un exemple de SFDP ou les especes ont conjointement évolué afin de présenter des patrons
de coloration voyants dans le but de décourager les prédateurs potentiels (Borer et al.,
2010). Cette sélection a donc tendance a diminuer le polymorphisme et peut, ultimement,
fixer les caracteres en 1’absence d'autres pressions de sélection (Kokko et al., 2007, Endler,

1988). Pour ces raisons, la SFDP est qualifiée de sélection directionnelle.

La SFD peut aussi étre négative et, dans ce cas, les phénotypes rares seront ceux favorisés
dans la population. La SFDN serait, au moins théoriquement, la forme la plus puissante de
s¢lection balancée et permettrait le maintien de la trés grande diversité génétique dans les
populations (Ayala, 1972). Cela s'explique par le fait que, sur une échelle de temps plus ou
moins grande, la SFDN crée des oscillations cycliques de la fréquence des différents types
; lorsqu'un type devient moins fréquent, celui-ci devient alors avantagé, ce qui lui permet
d'augmenter en fréquence. Ultimement, celui-ci deviendra commun et ne sera donc plus
celui favorisé, ce qui avantagera les autres types devenus plus rares et ainsi de suite
(Takahashi et Kawata, 2012). Ces oscillations ont été observées entre les différents

phénotypes de la méme espéce, notamment chez les 1€zards uta Uta stansburiana (Sinervo



et Lively, 1996) et les femelles de la demoiselle Ischnura senegalensis (Takahashi et

Kawata, 2012, Svensson et al., 2005).

Dans certains cas, la fréquence des phénotypes d'une population peut se stabiliser
lorsqu'elle atteint un niveau d'équilibre, mais les modeles théoriques prédisent que les
oscillations des phénotypes peuvent se maintenir sous une SFD (Arpin et Cushing, 2008,
Kokko et al., 2007), comme le démontrent plusieurs observations dans des populations

naturelles (Sinervo et Lively, 1996; Takahashi et Kawata, 2012).

La sélection fréquence-dépendante dans le choix de partenaire

Il a été démontré qu'une SFD s'effectue aussi dans le choix de partenaire de plusieurs
especes. Encore une fois, elle se manifeste sous ces deux formes possibles : SFDP ou
SFDN. La cantharide de Pennsylvanie Chauliognathus pennsylvanicus (McLain, 2005) et
la demoiselle Ischnura senegalensis (Van Gossum et al., 2001) sont deux espéces chez
lesquelles un choix de partenaire basé sur une SFDP a été découvert. Effectivement, dans
les deux cas, les phénotypes communs sont favorisés pour l'accouplement par le sexe
opposé¢ (i.e. les femelles cantharides favorisent les males au phénotype commun et les
males demoiselles favorisent les femelles au phénotype commun). Ce choix de partenaire
sous SFDP permettrait aux femelles de la cantharide de Pennsylvanie d'avoir une
progéniture spécifiquement adaptée aux conditions locales qui sont particuliérement

changeantes et variées (McLain, 2005). Chez les males de la demoiselle, cela permettrait



la formation d'images de recherche pour les femelles plus efficaces, ce qui leur procurerait

un avantage en terme de succes reproducteur (Van Gossum et al., 2001).

Cependant, il semble que chez un plus grand nombre d'especes, le choix de partenaire soit
plutot sous SFPN (revue: Knoppien, 1984; guppys : Hughes et al., 1999, 2013; xiphos :
Molly et al., 1996; drosophiles : Singh et Sisodia, 2004, humains : Janif et al., 2014).
Choisir un partenaire dont le phénotype est rare présenterait de nombreux avantages pour
la future progéniture. Notamment, celle-ci pourrait bénéficier d'une diminution du risque
d'étre parasité, affecté par une maladie (Lively et Dybdahl, 2000) ou méme repéré par les
prédateurs formant des images de recherche pour les phénotypes communs (Merilaita,
2006). De plus, cela permettrait de diminuer les risques de consanguinité (Johnson et al.,
2010, Kokko et al., 2007) et augmenterait la diversité génétique de la progéniture (Ayala
et Campbell, 1974). Tous ces avantages semblent permettre aux phénotypes rares de

bénéficier d'une meilleure survie (Olendorf et al., 2006).

Les traits condition-dépendants

Puisque le nombre de gamétes que posséde une femelle en fait généralement le sexe
limitant (principe de Bateman, 1948), les femelles sont généralement plus exigeantes
(Trivers, 1972), ce qui explique que les traits sexuels secondaires sont généralement plus
développés chez les males. Ces caractéres, souvent extravagants, permettraient aux
femelles d'identifier les males de meilleure qualité, qui seuls pourraient supporter le colit
du développement et du maintien de ces traits (principe du handicap : Hamilton et Zuk,

1982; Folstad et Karter, 1992). Notamment, la couleur rouge des becs chez les males de



plusieurs especes d'oiseaux serait gage de bonne condition immunitaire et les males aux
becs les plus colorés sont favorisés pour l'accouplement par les femelles (Burley et
Coopersmith, 1987; Faivre et al., 2003). Il a méme été démontré qu'un trait rouge ajouté
artificiellement aux males diamants mandarins augmente substantiellement la préférence
des femelles envers ceux-ci (Burley, 1988). Comme les traits soumis a une pression de
SFDP, ces traits condition-dépendants sont soumis a une pression de sélection
directionnelle. Dans ce cas-ci, c'est la sélection naturelle qui vient contrebalancer les coits
et les bénéfices associés aux caractéres qui deviennent de plus en plus extravagants (ex.
corps de plus en plus grand et lourd, becs de plus en plus rouges, etc.) (Danchin et al.,

2005).

Le choix de partenaire chez les especes monogames

Le choix de partenaire des espéces monogames différe de celui especes polygynes. Dans
un régime polygyne, le male aura toujours avantage a accepter la copulation avec une
femelle puisque son investissement parental est minime (Andersson, 1994). Un trés grand
nombre de femelles peuvent donc choisir de s'accoupler avec le méme male, ce qui
s'exprime généralement par une plus grande variance du succes reproducteur des males
comparativement a celui des femelles ; seuls les males de bonne qualité se reproduisent

tandis que pratiquement toutes les femelles le peuvent (Trivers, 1972).

Ce n'est pas le cas dans un régime d’appariement monogame ou le choix de partenaire est

bidirectionnel : les deux membres du couple doivent alors décider d’investir, ou non, leur



énergie pour la période de reproduction avec un seul individu donné, bien que des
accouplements hors couple ne soient pas rares (Dunn et al., 1999; Smith, 1988; Wagner,
1991). Cette décision est cruciale puisque 1’investissement parental dans ce type de régime
est généralement trés élevé et engendre des colits importants au niveau de I’aptitude de
chacun des membres du couple (Trivers, 1972). Le nombre de males disponibles pour la
reproduction devient alors beaucoup plus limité comparativement a un régime polygyne
puisqu'une fois en couple, les males ne sont plus disponibles pour la saison d'accouplement.
Du fait de ces contraintes évolutives particuliéres, les préférences individuelles des
femelles sont plus variables chez les espéces monogames que chez les espéces polygames,
car la décision d’une femelle monogame de s’associer ou non avec un male donné ne tient
pas compte uniquement de la qualité du male, mais aussi de sa propre qualité (Holveck et
Riebel, 2010, Burley et Foster, 2006, Little et al., 2001). De cette fagon, les femelles évitent
la perte de temps et d’énergie que représente le fait de choisir un male de qualité supérieure
a la leur qui sera, trés probablement, sollicité par d’autres femelles de meilleure qualité.
Elles réduisent aussi les risques de désertion, de copulations hors couples et de diminution
des soins parentaux, qui sont plus importants lorsque la différence de qualité entre les

membres du couple est grande (Burley, 1986, 1988).

Au contraire des especes polygynes, les femelles des especes monogames préferent donc
choisir un partenaire de qualité similaire a la leur, plutét que les males de la meilleure

qualité possible.

Les effets d'une audience sur le choix de partenaire



Les exemples mentionnés plus tot démontrent que les individus peuvent se fier a différents
criteres afin d'effectuer un choix de partenaire reproducteur. En plus de I'information qu'ils
peuvent eux-mémes recueillir par échantillonnage (informations personnelles ; Valone et
Templeton, 2002), les individus peuvent se fier aux informations sociales fournies par leurs
congéneres (Dall et al., 2005). Ces informations peuvent servir d'indice quant a la qualité
d'un partenaire potentiel (Alcock et Pyles, 1987) et mener a l'imitation du choix d'un
partenaire afin de diminuer le temps de recherche et les risques de prédation associés
(Dugatkin et Hoglund, 1995; Gibson et Hoglund, 1992; Pruett-Jones, 1992; Real, 1991).
Ce phénomene est fréquent particulicrement chez les jeunes femelles peu expérimentées,
qui profitent de la connaissance de leurs congénéres plus agées en copiant leur choix

(Dugatkin et Godin, 1993).

L'imitation du choix de partenaire n'est pas un phénomene restreint aux especes polygynes,
mais peut s'observer chez les especes monogames par la généralisation des caractéres
phénotypiques préférés (Swaddle et al., 2005 ; Drullion et Dubois, 2008) et la sollicitation
de copulation hors couple (Doucet et al., 2004). Les femelles diamants mandarins imitent
le choix de partenaire de leurs congéneres (Doucet et al., 2004; Drullion et Dubois, 2008;
Rosa et al.,, 2012; Swaddle et al., 2005), ce qui indique que les femelles utilisent

l'information sociale pour faire un choix.

Utiliser l'information d'autrui présente de nombreux avantages pour les copieurs, mais cela
peut aussi engendrer des colits importants aux individus qui sont copiés. Les males qui sont
copiés diminuent leur succes reproducteur en réduisant leur chance de paternité et les
femelles augmentent la compétition pour les soins parentaux prodigués par le male

(Slagsvold et Lifjeld, 1994), ainsi que les risques de désertion. Les expériences de Plath et



al. (2008) ont démontrées que les poissons males de l'espece Poecilia mexicana modifient
leur préférence en présence d'une audience, vraisemblablement afin d'éviter d'étre copiés.
Certains individus peuvent donc volontairement modifier leur comportement en présence

d'une audience afin d'éviter de transmettre une information a des compétiteurs potentiels.

De plus, chez les espéces monogames, le colit a étre imité par généralisation des caractéres
peut aussi varier selon divers critéres. Notamment, lorsqu'un individu d'une espéce présente
une préférence pour un caractere rare dans la population, 1'imitation de cette préférence par
les individus du méme sexe induit un coft plus élevé que celle induite par la préférence
d'un caractere commun. Ce phénomene s'explique évidemment par la présence limitée d'un
caractere rare, ce qui augmente le risque de compétition pour un individu en particulier
beaucoup plus rapidement que si la préférence induite est celle pour un individu portant un
caractére commun puisque, par définition, plus d'individus sont alors disponibles dans la
population. Ainsi, le colt a étre imité est plus élevé pour les individus qui préférent les
partenaires aux phénotypes rares, particuliecrement chez les espéces au régime

d'appariement monogame.

Objectifs et hypotheses de travail

Objectifs

Cette étude a trois objectifs principaux.
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e Le premier cherchera a déterminer si le choix de partenaire chez le diamant
mandarin est soumis a une SFD et, si tel est le cas, de déterminer de quel type de
SFD il est question (SFDP ou SFDN) (sectionl).

e Deuxi¢mement, cette étude s'intéressera a I'effet d'un caractére condition-dépendant
soumis a une pression de SFD afin de déterminer si celle-ci peut influencer les
préférences déja préétablies (section 2).

e Finalement, nous tenterons de déterminer si les femelles diamants mandarins

modifient leur préférence en présence d'une audience (section 3).

Hypotheése section 1- Sélection fréquence-dépendante

Puisqu'il semble exister plus d'espéces, mais aussi plus d'avantages au fait de choisir un
male rare lors des accouplements, nous supposons que les diamants mandarins devraient
faire un choix de partenaire suivant un schéma de SFDN. Cependant, puisque c'est une
espece monogame chez laquelle les individus ajustent leur choix en fonction de leur propre
qualité, nous devrions observer un schéma particulier de SFDN, dans lequel les femelles
de meilleure qualité devraient montrer une préférence pour les males les plus rares et les
femelles de moins bonne qualité devraient au contraire montrer une préférence pour les
males aux phénotypes les plus communs, et ce, afin d'éviter les risques de rejet et de

désertion de la part des males préférés.

Hypothese section 2 - Sélection condition-dépendante du trait rouge

Ici, nous chercherons a déterminer si un trait soumis a une SFDN (sélection balancée) est
favorisé face a un trait condition-dépendant (sélection directionnelle). Plus précisément,

nous tenterons de déterminer si la préférence déja déterminée pour les males portant un
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trait rouge (Burley et Coopersmith, 1987; Faivre et al., 2003) sera modifiée lorsqu'ils seront
mis en compétition avec des males portant un trait rare ou nouveau. Bien que les
phénotypes rares bénéficient de plusieurs avantages indirects, les bénéfices associés aux
traits condition-dépendants sont beaucoup plus directs (théorie des bons geénes : Hamilton
et Zuk, 1982; Hasson 1989). Pour cette raison, nous supposons que si les femelles de
meilleure qualité favorisent effectivement les phénotypes les plus rares, elles devraient
continuer de montrer une préférence pour les males portant du rouge, peu importe la
fréquence de ce phénotype dans la population. Les femelles de moins bonne qualité
devraient, quant a elles, continuer de montrer une préférence pour les males moins préférés,

c'est-a-dire, les males non bagués en rouge.

Hypothese section 3- L'effet d'une audience

En dernier lieu, nous nous intéresserons a l'effet d'une audience sur les préférences des
femelles. Nous croyons que la présence de femelles observatrices devrait modifier le
comportement des femelles afin d'éviter la compétition. Puisque les femelles diamants
mandarins imitent le choix de leurs congéneres et qu'une seule femelle peut s'apparier a un
male, les femelles auraient avantage a modifier leur choix lorsqu'elles sont en présence de
compétitrices afin de diminuer la compétition pour le male préféré. Cette modification de
la préférence devrait étre d'autant plus forte lorsque la femelle préfére les males les plus
rares, puisque les femelles généralisent leur préférence en fonction des phénotypes
(Drullion et Dubois, 2008). Puisque, par définition, moins de méales de type rare/nouveau
sont présents dans la population, induire une préférence pour ceux-ci chez des

compétitrices devient alors plus coliteux que lorsque les femelles choisissent un male
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commun. Les femelles ayant des préférences plus fortes pour les males rares/nouveaux
devraient donc modifier leur préférence en présence d'une audience de fagon plus marquée

que les femelles montrant une préférence pour les males communs.



Chapitre 2

Méthodologie
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Le protocole qui suit a ét¢ autoris¢ par le comité de déontologie de l'expérimentation sur

les animaux (CDEA) de 1'Université de Montréal (protocole #13-029)

Sujets

18 femelles et 14 males diamants mandarins ont été utilisés au cours de I'expérience, tous
naifs et approximativement du méme age (6 mois). Ils ont été achetés a un fournisseur
commercial (Exotic Wings & Pet things) afin d'assurer que les individus ne soient pas
apparentés. Les oiseaux étaient maintenus dans des cages unisexes (48 x 39 x 39 cm)
contenant de deux a quatre femelles ou deux males. A l'exception des périodes de
familiarisation et des tests de choix de partenaires, males et femelles étaient isolés les uns
des autres. Durant toute la durée de I'expérience, ceux-ci avaient acces ad libitum a de 1'eau
fraiche, des graines, de la patée d'ceufs, des coquilles d'huitres et, deux fois par semaine, a
des fruits et légumes. Les oiseaux étaient soumis a une photopériode de 14 heures de
lumiere et 10 heures d'obscurité, afin de simuler la photopériode des saisons de

reproduction. La température ambiante se situait aux environs de 23°C.

Les femelles étaient identifiées a 1'aide de bagues numérotées de dimension 4 x 4 mm de
couleur orange, blanche ou bleu pale. Les males portaient différentes couleurs de bague sur
la patte droite selon la période de tests. Ces bagues étaient Iégérement plus grosses que

celles des femelles (5 x Smm) et de couleur jaunes, vertes, bleues ou rouges.

Nous avons formé 3 groupes de 6 femelles assignées au hasard a une population spécifique
(groupe A, B et C) afin d'éviter les biais dus a une préférence de couleur. Chacun de ces

groupes fit de nouveau divisé afin de former deux sous-groupes comprenant chacun 3
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femelles (groupe Al, A2, B1, B2, C1 et C2). Ces deux sous-groupes ont été formés afin de
balancer 'ordre des traitements des tests avec audience et sans audience. Deux femelles
sont mortes a différentes étapes lors des expériences, diminuant le nombre de femelles

assignées au groupe C a 5 pour la section 1 et 3, et a 4 pour la section 2.

Dispositif expérimental

Nous avons mesuré les préférences d'appariement dans un dispositif binaire classique
(figure 1) composé d'un compartiment d'observation (A), d'une zone neutre (B) et de deux
zones de choix (C - droite et gauche). Deux males étaient présentés a la femelle dans les
compartiments D (droite et gauche). La femelle était d'abord introduite dans le
compartiment d'observation pour une période de 3 minutes, durant laquelle elle avait la
possibilité d'observer les deux males présentés devant elle a la fois. Suite aux 3 minutes, la
cloison transparente séparant la zone d'observation du compartiment de choix était
soulevée et la femelle était libre de se poser soit sur le perchoir de la zone neutre (zone B)
soit sur les perchoirs présents devant chacun des deux males (zone C). Le temps passé sur
chacun des deux perchoirs de la zone C était considéré comme le temps de choix de la
femelle puisque celle-ci ne pouvait observer qu'un des deux males a la fois depuis ces
perchoirs. Chaque test durait 30 minutes et était répété en inversant I'emplacement des deux
males afin de contrdler les biais de coté possiblement présents chez la femelle testée. Ces
deux tests étaient effectués la méme journée, mais avec un délai variant entre 3h et 6h. Ce
type de tests de préférence est couramment utilisé chez les diamants mandarins et permet

de déterminer le choix réel qu'aurait fait la femelle pour se reproduire (Witte, 2006).
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Lorsqu'une audience était présente lors des tests, deux femelles (toujours les mémes)

¢taient introduites dans les compartiments E.

Mesure de la qualité des femelles

La qualité des femelles a ét¢ mesurée selon le résidu de la régression linéaire entre leur
poids et la longueur de leur tarse (RPT) (Smith et al., 1993). En complément de cette
mesure, nous avons utilisé I'échelle de I'indice de masse (IM) (scalling mass index: Peig et
Green, 2009, 2010). Le poids a ét¢ mesuré lorsque les femelles étaient soumises a une
photopériode normale de 12 heures de lumicre et 12 heures de noirceur pour éviter qu’il
soit trop variable d’un jour a I’autre. Les mesures ont été effectuées a 1'aide d'une balance
précise a 0.1 g durant trois journées consécutives et le poids final a été calculé comme la
moyenne de ces mesures. La répétabilité de ces mesures a été vérifiée afin de s'assurer que
les données soient fiables. La longueur des tarses droits a ét¢ mesurée trois fois
aléatoirement sur des photos prises par une caméra digitale (Microsoft LifeCam Studio) et
mesurée a l'aide de I'outil «régle» du programme Adobe Photoshop CS6. Les mesures
différant entre elles de plus de 2 % pour le méme tarse étaient supprimées et de nouvelles
mesures étaient alors prises. La mesure du tarse final correspond a la moyenne des trois

mesures retenues.

Les résidus de la régression linéaire entre le poids et la longueur des tarses ont été calculés
a l'aide du logiciel IBM SPSS Statistic 20. L'échelle de 1'indice de masse a été calculée a

l'aide du logiciel R Project for Statistical Computing et Microsoft Office Excel 2007.
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Mesures de préférence

Avant de mesurer les préférences des femelles pour les phénotypes rares et nouveaux par
rapport au phénotype le plus commun, les femelles ont été familiarisées aux différents
phénotypes pendant une semaine. Pendant cette période elles étaient en contact
visuellement et acoustiquement (mais non physiquement), avec 4 males portant des
couleurs de bagues suivant le ratio 3:1. Spécifiquement, les femelles du groupe A étaient
en contact avec 3 males portant une bague verte et un male portant une bague jaune, les
femelles du groupe B avec 3 males portant une bague bleue et un male portant une bague
verte et les femelles du groupe C, avec 3 méles portant une bague jaune et un male une
bague bleue (figure 2). Les méales portant la couleur de bague présente trois fois étaient
considérés comme les males communs et le male portant la couleur de bague présente une
fois était considéré comme le male dont le phénotype était rare. De cette facon, chaque
couleur de bague était alternativement assignée aux phénotypes communs, rares et

nouveaux.

Afin que les femelles n'associent pas un phénotype a un male en particulier, la population

de males présentée a la femelle était modifiée au milieu de la semaine.

Les mesures de préférence ont été prises les journées suivant directement la familiarisation.
La familiarisation était d'ailleurs répétée entre deux journées de tests de préférence en fin
et début de journée. Pour les tests de préférence, un male portant la couleur de bague X et
un male portant la couleur de bague Y étaient présentés a la femelle dans les compartiments
D du dispositif de choix (figure 1). Ces males ne faisaient pas partie des males utilisés lors

de la familiarisation et chaque sous-groupe de femelles a été testé avec une paire de méales
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différente. Ainsi, deux paires de males ont été utilisées pour les tests de préférence pour le

male rare et deux autres paires pour les tests de préférence pour le male nouveau.

Puisque chaque test était répété en inversant la position des males, deux tests de préférence
de 30 minutes ont été effectués pour chaque femelle entre un male rare et un male commun
les journées 1 et 2 suivant la familiarisation. Deux autres tests ont été effectués entre un

male nouveau et un male commun les journées 3 et 4 suivant la familiarisation (tableau 1).

Ces quatre mémes tests ont ét¢ refaits en présence d'une audience femelle. Afin d'éviter un
effet de l'ordre dans les résultats, la moitié¢ de la population de femelles (groupe 1) a été
testée en premier lieu sans audience et en deuxiéme lieu avec une audience. La deuxiéme
moitié (groupe 2) a d'abord été testée en présence d'une audience, puis sans audience
(tableau 1). Chaque femelle a donc été testée un total de huit fois au cours des quatre

journées suivant la familiarisation.

Préférences pour les males rouges

Nous avons utilisé la méme procédure que décrite précédemment afin de familiariser les
femelles a une population de males portant des bagues de couleur rouge ou bleue. La
couleur bleue fit choisie aléatoirement entre les couleurs de bague pour lesquelles les
femelles n’avaient pas de biais initial (voir section résultats). Cette familiarisation a eu lieu

5 mois apres la premicre.

Le nombre de males portant une bague rouge ou bleue différaient entre les femelles en
fonction de leur préférence pour les males rares : pour les femelles présentant une

préférence pour les males rares (n=10), trois males portaient des bagues de couleur rouge
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et un male portait une bague de couleur bleue et vice-versa pour les femelles ayant une
aversion pour les males rares (n=6). Les males portant des bagues rouges étaient ainsi
communs chez les femelles préférant les phénotypes rares, et rares chez les femelles

préférant les phénotypes communs.

Les tests de préférence étaient conduits de la méme fagon que ceux décrits précédemment,
avec un male portant une bague de couleur rouge et un male portant une bague de couleur

bleue.

Au total, deux tests de préférence de 30 minutes ont été effectués pour chaque femelle pour

cette section.

Préférences contréles

Nous avons calculé la préférence des femelles envers chaque male préalablement testg,
mais cette fois-ci, sans familiarisation précédant ces tests, afin d'obtenir une mesure de
préférence controle. Ces tests ont été conduits trois mois suite aux premiers tests, afin de
s'assurer que les femelles avaient oubli¢ les familiarisations précédentes. Ils ont été
effectués pour les tests de préférence pour les males rares et nouveaux (total de quatre tests
par femelle - tableau 1) ainsi que pour les tests de préférence pour les males rouges (total
de deux tests par femelle). Lors de ces tests, les males portaient la méme couleur de bague

que lors de tests précédents et étaient présentés face au méme compétiteur.

Tableau 1 : Récapitulatif des tests effectués pour les sections : Préférences pour les males
rares, Préférences pour les males nouveaux, Préférences en présence d'une audience et

Préférences controles



Présence d'une Nombre de
Jour Groupe . Tests
audience tests / femelles
1 A Non Rare VS Commun 5
B Oui Commun VS Rare
> A Oui Rare VS Commun 5
B Non Commun VS Rare
3 A Non Nouveau VS Commun 5
B Oui Commun VS Nouveau
4 A Oui Nouveau VS Commun 5
B Non Commun VS Nouveau
Présence d'une Nombre de
Jour Groupe _ Tests Controles
audience tests / femelles
A Non Rare VS Commun
91 2
B Non Commun VS Rare
A Non
9 Rare VS Commun )
B Non Commun VS Rare
Total 12

Analyses des résultats

Résultats présentés dans l'article
Nous avons calculé pour chaque femelle la préférence pour le male rare et nouveau comme
¢tant le pourcentage de temps relatif passé devant chacun soustrait de la préférence controle

(PCBI : préférence contrdlée pour le biais initial).
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Les femelles ayant présenté des préférences controles se situant au-dessus de 75% ou en
dessous de 25% ont été ¢éliminées des analyses afin d'éviter les effets plafonds.

Afin de déterminer la préférence générale des femelles, nous avons effectué des tests t afin
de vérifier si la préférence des femelles était significativement différente de 50%. De plus,
nous avons vérifié si la préférence pour les males rares et nouveaux était corrélée a la

qualité des femelles en utilisant des mesures de corrélations de Pearson.

Résultats non présentés dans l'article
Section 1 : Sélection fréquence-dépendante

Afin de déterminer s'il existait une préférence pour une couleur de bague en particulier,
nous avons effectué¢ un test de corrélation de Pearson entre la qualité des femelles et la
préférence moyenne pour chacune des couleurs de bague lors des tests de préférence

controles (tests rare vs commun et nouveau vs commun combings).

Des tests t au seuil 50% ont aussi ¢été effectués avec ces moyennes de préférence afin de

déterminer s'il existait une préférence unanime pour une couleur en particulier.

Section 2 : Sélection condition-dépendante pour le trait rouge

Afin de vérifier si les males bagués en rouge sont considérés comme des males de meilleure
qualité, nous avons effectué un test de corrélation de Pearson entre la qualité des femelles
et leur préférence pour les males portant une bague rouge. Nous avons aussi effectué des

tests t au seuil 50 pour les préférences contrdles et les préférences suivant la familiarisation,
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ainsi qu'un test t au seuil 0 pour les PCBI afin de vérifier s'il existait une préférence qui

n'est pas dépendante de la qualité des femelles pour ces mémes males.

Ces mémes analyses ont été reprises respectivement pour les femelles testées lorsque les

males portant des bagues rouges étaient communs (n=10) et rares (n=6)

Section 3 : Effets d'audience

Afin d'obtenir une mesure du taux de modification de la préférence en présence d'une
audience, nous avons soustrait les mesures de préférence avec audience des mesures de
préférence sans audience. Ces mesures de changement de préférence ont ensuite été
corrélées aux valeurs de PCBI pour les femelles ayant démontré une préférence pour les
males rares et celles ayant démontré une préférence pour les males nouveaux, afin de
déterminer si les femelles qui modifient le plus leur préférence en présence d'une audience
sont aussi celles qui préferent les males les plus rares. Nous avons aussi effectué des
corrélations entre les mesures de préférence pour le male rare ou nouveau lors du test
effectué en premier et celui effectué en deuxieme afin de détecter un possible effet de

I'ordre des traitements.

Toutes les analyses statistiques ont été conduites a 1'aide du programme IBM SPSS Statistic

20.

Figure 1 : Dispositif expérimental utilisé lors des tests de choix de partenaire
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Figure 2 : Couleur de bagues portées par les males en fonction lors de la familiarisation et

des tests de préférence pour les 3 groupes de femelles.
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HIGH-QUALITY FEMALES PREFER RARE BUT NOT NOVEL MALES IN

THE MONOGAMOUS ZEBRA FINCH

Cynthia Hébert-Brassard and Frédérique Dubois

Département de Sciences biologiques, Université de Montréal, Canada

SUMMARY

Females in several animal species have been found to prefer rarer males. Yet, the existence
of such a preference has been demonstrated to date only in polygamous species, in which
males reproduce with several females. Conversely, when individuals have only one partner,
both sexes are selective in their choice and females should then adjust their preference
according to their quality. In this study, we measured the preference of female zebra finches
(Taenyopigia guttata) for males whose phenotypes were manipulated with colored leg
bands. Although rare males were considered as more attractive mates, preference for rare
males was positively correlated to female body condition. If it takes longer for rare
phenotypes to become common, females who reproduce with rare males may expect to
produce sons with a phenotype that will remain relatively rare. Hence, our findings suggest
that frequency-dependent mate choice should be widespread in species with positive
assortative mating. On the other hand, novel phenotypes were not favoured by females,

irrespective of their quality, probably because female preference for novel males reflects a
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trade-off between the risk of mating with a related male and that of producing offspring

that are poorly adapted to local conditions.

INTRODUCTION

Frequency-dependent selection is a dynamic evolutionary process where the fitness of a
particular phenotype depends on its frequency in the population. This selection pressure
has been observed in a number of predator-prey [1] and host-parasite [2] interactions and
may govern mate choice as well. There is indeed empirical evidence that females in some
species show a frequency-dependent sexual preference for either common [3] or rare
phenotypes [e.g. 4-6], with important evolutionary consequences for genetic diversity [7].
More precisely, in positive frequency-dependent selection, common types are preferred
over rare ones, which is expected to reduce polymorphism through directional selection
[8,9]. Conversely, negative frequency-dependent selection favors rare over common
phenotypes, thereby maintaining variation in phenotypic traits: because rare morphs are
favored over common ones, they initially tend to increase in frequency until they become
common and so are no longer preferred, which generates oscillations in the frequency of
the different morphs over time [10,11]. Thus, negative frequency-dependent selection is a
form of strong balancing selection that may explain how genetic diversity is maintained in

natural populations.

Choosing a rare mate would offer several advantages including reduced risk of diseases
[12] or predation [1] on offspring in addition to prevent inbreeding [13]. Such benefits may

result in a higher fitness of rare phenotypes [4,14]. Yet, the existence of an overall
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(unanimous) preference for rare males has been demonstrated to date only in polygamous
species, in which males reproduce with several females. Conversely, in monogamous
species, both males and females have one social partner in a breeding season. As a
consequence, both sexes are selective in their choice and mating generally occurs
assortatively. Accordingly, experiments with zebra finches (Taenyopigia guttata) have
demonstrated that females adjust their mate preferences based on the quality of males they
are likely to attract and successfully retain as mates [15,16]. In monogamous species,
therefore, the effect of the rare male advantage should be dependent on female quality.
Specifically, we would expect only high-quality females to express a preference for rare
males while low-quality females should prefer common males who are unlikely to reject
them as mates. Furthermore, if the rare male advantage arises because a preference for rare
phenotypes reduces the risk of inbreeding or predators have developed a search image for
common morphs [17], high-quality females should prefer both rare and novel males over
common ones. We addressed these predictions by measuring the preference of female zebra
finches for males whose phenotypes were manipulated with colored leg bands. Contrary to
previous studies on rare male advantages, we found no unanimous preference of females
for rare males. Instead preference for rare but not novel males was strongly dependent on

female quality.

MATERIAL AND METHODS
(a) Subjects
We used 18 female and 14 male unrelated zebra finches that were all naive and had

approximately 6 months. We manipulated the males’ phenotype by adding on their right
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leg a coloured band that was either yellow, green or blue. Individuals were housed in cages
(50 x 40 x 39 cm) with a maximum of 3 same-sex congeners. They were kept on 14:10 h
light: dark photoperiod at a constant temperature of 23+1°C with ad libitum access to fresh
water and food. Females and males were housed in separate rooms and were in contact

only during the familiarization and testing periods.

(b) Mate preference tests

Females were familiarized to males during a one week-period, and then we measured their
preference first for the rare over the common male and second after a 24h-delay for the
novel over the common male. In addition, to control for female preferences for particular
males, irrespective of their frequency [ 18], we re-tested each female after a 3 month-delay,
with the same two pairs of males as those used for the mate preference tests (i.e. control
condition).

Females were divided into three groups that were each tested with a different combination
of male phenotypes. Each group of females was familiarized to 4 males at a time. Among
them 3 wore a band of the same color (i.e., the common type) while the fourth male wore
a band of a different color (i.e., the rare type). During the familiarization period, males and
females were visually and acoustically in contact but could not reproduce. To prevent
females from associating the band colours with some phenotypic characteristics of the
males, they were exposed to two sets of different males that were changed at the middle of
the familiarization period. Furthermore, we used for each female two different pairs of
unfamiliar males (i.e., different males from those used in the familiarization step) for

measuring their preference for the rare and novel phenotypes.
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We measured female mating preferences with a binary choice apparatus (figure 1). The
focal female was introduced in the observation compartment where she could
simultaneously observe the 2 stimulus males that were separated from each other by an
opaque partition. After a 3 min resting period, the partition between the observation and
choice compartments was gently lifted, and we then measured the female’s preference
during 30 min as the relative percent of time she spent in front of each male in the choice
zone. In order to control for side bias, we performed each preference test twice inverting
the males’ position from one trial to the next, with an interval between two consecutive

trials that varied between 3 and 6 hours.

(c) Measure of female quality
As an index of quality, we calculated body condition for each female as the residual from
the linear regression between body weight and tarsus length [19]. Females were weighted
5 consecutive days outside the reproduction period (i.e., under a 12:12 light: dark
photoperiod) to the nearest 1mg, and then we calculated their average weight. In addition,
we measured their right tarsus length from digital photographs. Three measures were taken
randomly using ruler tool in Adobe Photoshop CS6 program and we then estimated the

average tarsus length from these three measures.

(d) Analyses
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We calculated for each female her preference for rare and novel males as the mean relative
time she spent in front of the less common male after the familiarization period minus the
relative time spent in front of the same in the control condition. To assess the overall
preference of females for rare and novel phenotypes, we tested whether the average relative
time spent in front of the two types of males significantly differed from 50% using t tests.
Also, we tested if the expression of females’ preference for rarer males was dependent on
their condition with Pearson correlation coefficients. To prevent a ceiling effect, females
that spent more than 75% of their choosing time in front of one particular male in the

control condition were excluded from the analyses.

RESULTS AND DISCUSSION

On average, neither rare (tio = -0.664, p = 0.522) nor novel (tio = 0.439, p = 0.670) males
were preferred over common males. On the other hand, we found a positive correlation
between the body condition of the females and their preference for the rare males (r =
0.757, p = 0.007; figure 2). This finding indicates that zebra finch females consider rare
males as more attractive mates. Yet, because competition among females is severe in
monogamous species, only those that are in good condition may express their ideal
preference, while low-condition females tend to preferentially choose the most common
males in order to reduce their risk of remaining unpaired [15,16]. Given that zebra finches
live in large colonies and matings between relatives lead to reduced reproductive success
in this species [20,21], our results suggest that the female preference for rare males would
have evolved as a mechanism for inbreeding avoidance. If zebra finch females prefer males

with unusual colour because they are genetically more distant, however, one would expect
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high-quality females to exhibit a strong preference for both rare and novel phenotypes.
Conversely, we found no significant relation between body condition and female
preference for novel males (r = 0.337, p = 0.260). The most likely explanation for this
apparent contradiction is that female preference for novel males reflects a trade-off
between the risk of mating with a related male and that of producing no offspring or
offspring that are poorly adapted to local conditions. Indeed, monogamous, as opposed to
polygamous, females have only one mate in a season. Zebra finch females, therefore,
should be prudent in their choice of a mating partner in order to avoid wasting a breeding
season, especially given their relatively short life expectancy [22]. This explanation is
supported by the fact that the direction and the strength of preferences for the novel type
were highly variable among females, suggesting that they value these risks differently
depending on their characteristics. Notably, we believe that females preferring the novel
over the common males should be more risk-prone compared to those that express a
preference for common males. Further work would be required to test this hypothesis and
explore the conditions expected to favor the invasion of novel traits in monogamous

species.

Our study is the first one to show that when females compete among each other for males,
they adjust their mate preferences for rare males based on their quality. Because this
mechanism tends to limit the number of females that express a preference for rare
phenotypes, it might contribute in maintaining a mating preference for rarity. Therefore,
our results suggest that female preference for rare male traits should be widespread in

species in which intense competition among females prevents some of them from
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expressing their preference. This prediction arises because rare males, if unanimously
preferred by females, become common, and hence unattractive, in the offspring generation.
Conversely, if common males, though considered as less attractive, succeed in mating with
some females, it takes longer for rare phenotypes to become common and females who
reproduce with rare males, therefore, may expect to produce sons with a phenotype that
will remain relatively rare [10]. Further experimental and theoretical studies are now
needed to evaluate the relative importance of negative frequency dependent selection in
monogamous species, particularly when the trait is an indicator of male quality and hence

1s under directional selection as well.
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FIGURE

Figure 1. Top view of the mate-choice apparatus with: the observation compartment (A),
the male compartment (D) and the choice compartment divided into the neutral zone (B)
and the choice zone (C). The grey lines represent the perches while the black lines

correspond to the partitions that were opaque (full lines) or clear (dashed lines).
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Figure 2. Preference for rare males in relation to female body condition.
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Mesures de qualité

Les mesures de la condition/qualité des femelles nous semblent trés fiables puisque 1'IM et

le RPT montrent une trés forte corrélation (r= 0.980, p= < 0.001).

Ainsi, afin de ne pas alourdir le texte, les résultats présentés ici sont en corrélation avec le
RPT. Notez que tous les résultats obtenus avec I'M appuient de fagon identique les
résultats et conclusions présentés précédemment ou prochainement. Ces résultats sont

présentés intégralement dans I'annexe 1.

De plus, les mesures de poids des femelles montrent une trés forte répétabilité (variance

intraclasse: 0.026 et interclasse: 15.754), ce qui montre la fiabilité de ces mesures.
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Section 1 : Fréquence-dépendance des phénotypes

Figure 3: Préférence des femelles pour les males bagués en jaune (panneau a), bleu

(panneau b) et vert (panneau c) en fonction de leur qualité lors des tests contrdles
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Mesure de qualité/condition de la femelle

Les males sont moins préférés par les femelles de meilleure qualité lorsque ceux-ci portent

une bague jaune (r=-0.607, p= 0.010). Il n'existe pas de préférence corrélé a la qualité des



Pourcentage de préférence

43

femelles en ce qui concerne les bagues bleues et vertes (bleue : r=-0.181, p= 0.488; verte
: 1= 0.173, p= 0.506). Il n'existe pas de préférence moyenne générale et unanime pour
aucune des couleurs de bague (jaune: t16=-0.963, p= 0.350 ; bleu: t16=-1.159, p= 0.263

; vert: t16=0.638, p= 0.532).

Section 2 : Sélection condition-dépendante sur le trait rouge

Figure 4 : Préférence des femelles pour les males bagués en rouge par rapport aux males

bagués en bleu en fonction de leur qualité lors des tests controles
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Mesure de qualité/condition de la femelle

Les tests controles indiquent qu"il n'existe pas de corrélation entre la qualité des femelles
et la préférence pour la bague de couleur rouge (r= -0.139, p= 0.607) ni de préférence

générale et unanime pour ce trait : (tie=-0.511, p= 0.616).
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Suite aux familiarisations, les valeurs de préférence corrigées pour les biais initiaux (PCIB)
ne montrent toujours pas de préférence pour les males bagués en rouge (corrélation: r= -

0.344, p= 0.192; tests t: t1s=-1.186, p= 0.254).

De plus, le phénotype rouge n'a pas été plus favorisé lorsqu'il a été testé comme phénotype
commun (tio= 0.150, p= 0.883; valeurs corrigées: tio= 0.519, p= 0.615, d= 0.026) ou rare
(t5=-1.114, p= 0.3160 ; valeurs corrigées: ts=-2.426, p= 0.060, d=-0.33), ce qui indique

que les femelles n'ont pas favorisé les phénotypes rares ou communs dans cette expérience.

Section 3 : Effet de I'audience

Figure 5: Modification de la préférence en présence d'une audience en fonction de la

préférence pour les males rares et nouveaux
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Il n'existe pas de corrélation entre l'effet de I'audience et la PCIB pour les males rares (r=
0.266, p=0.380) et nouveaux (r= 0.194, p=0.567). Les femelles qui préférent les males
rares ou nouveaux ne modifient donc pas leur préférence lorsqu'elles sont en présence
d'une audience.

Il n'existe pas d'effet de 1'ordre des traitements (avec ou sans audience) pour ces tests si
nous considérons les tests de préférence pour les males rares et nouveaux ensemble ( r=
0.271, p= 0.109). Par contre, nous trouvons un intéressant schéma lorsque nous
considérons ces deux tests séparément. En fait, il n'existe toujours pas d'effet de I'ordre des
traitements en ce qui concerne les tests de préférence pour le male rare (r= -0.120, p=
0.635), mais un effet est détecté en ce qui concerne les tests de préférence pour les males
nouveaux (r= 0.701, p= 0.001). II semble donc que les femelles ont augmenté
significativement leur préférence pour le male rare lorsqu'elles ont été testées une deuxieéme

fois avec ce méle et ce, indépendamment de la présence d'une audience ou non.
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Section 1 : La sélection fréquence-dépendante

Il n'existe pas de préférence unanime ou générale pour un certain type de phénotype,
comme chez les espéces polygames chez lesquels une SFD a été démontrée. Les résultats
de cette expérience montrent plutdt que le choix de partenaire chez les femelles diamants
mandarins suit un patron particulier de SFD. Les femelles de meilleure qualité augmentent
significativement leur préférence pour un male lorsqu'elles le savent rare et vice-versa pour
les femelles de moins bonne qualité. Par contre, cette corrélation n'existe pas pour les males

aux phénotypes nouveaux.

Il semble donc que les males possédant des traits rares sont considérés comme de meilleurs
partenaires potentiels par les femelles. Puisque les diamants mandarins vivent en grégarité
dans des colonies de centaines d'individus et que l'appariement entre apparentés diminue
fortement le fitness des individus (Arct et al., 2010 ; Bolund et al., 2010), ce mécanisme
pourrait avoir évolué afin de diminuer les risques de consanguinité en favorisant les males

possédant des alleles plus rares dans la population (Ayala, 1972 ; Kelley et al., 1999).

Cependant, suivant cette logique, ce sont les males aux traits les plus rares, donc nouveaux,
qui auraient di étre préférés par les femelles, puisqu'ils sont susceptibles d'apporter de plus
grands avantages reliés a leur condition, notamment au niveau de la diversité génétique.
Nous croyons que ces résultats peuvent s'expliquer par une certaine prudence des femelles
vis-a-vis des nouveaux traits, car s'il est possible que ceux-ci apportent différents bénéfices
a la progéniture. Il est aussi possible que ces nouveaux traits soit mal adaptés, ce qui
expliquerait leur trés faible présence dans la population. Dans ce cas, ce choix ne

représenterait pas un avantage, mais bien un trés grand désavantage pour la progéniture de
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la femelle. Choisir un male de ce type présente donc un risque, d'autant plus grand que
cette espéce est monogame saisonnier et que seul un faible pourcentage des adultes survive
annuellement (Zann, 1996). Choisir un male mal adapté dans ces conditions peut signifier

la perte d'une saison de reproduction compléte.

Ainsi, choisir un male aux caractéres intermédiaires, rares, mais sans étre inconnus,
permettrait probablement aux femelles de profiter des bénéfices reliés aux traits rares, sans
risquer les inconvénients d'un trait mal adapté. En somme, ce choix possederait les
avantages sans les désavantages et correspondrait probablement au meilleur compromis

pour les femelles.

Puisque les méles aux traits nouveaux ne sont pas particuliérement rejetés par les femelles,
il est possible que le choix de ces males soit dépendant de 1'évaluation du risque que ceux-
ci représentent pour les femelles. En effet, il est possible que les femelles possédant une
personnalité plus encline aux risques soient portées plus fortement a choisir ces males et,
dans ce cas, le choix de ces types de males ne serait donc pas corrélé a la qualité des
femelles, mais plutét a leur personnalité. Cette hypothése nécessite de plus amples

observations et reste toujours a vérifier.

Nos résultats montrent aussi une intéressante aversion des femelles pour la couleur de
bague jaune. Nos tests contrdles montrent que les males bagués en jaune sont fortement
¢vités par les femelles de bonne qualité¢ tandis que les bagues bleues ou vertes
correspondent plutot a des couleurs neutres, qui ne sont ni favorisées, ni évitées. Suite a la
publication de Burley (1982), il semble généralement admis que les femelles présentent

une aversion pour les traits de couleur verte (couleur opposée au rouge). Nos propres
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résultats ne soutiennent pas cette affirmation et semblent plutot indiquer une aversion pour
la couleur jaune. Cependant, sachant que les oiseaux ont une vision des couleurs
particuliere (notamment due a la présence de cellules réceptrices inexistantes chez les
mammiferes, dont I'homme) (Bennett et Cuthill, 1994 ; Varela et al., 1993), et que chaque
couleur peut étre percue différemment selon sa brillance, sa saturation, mais aussi la
lumicre ambiante, il est possible que les variances obtenues entre les différents résultats
s'expliquent par les différents matériels utilisés pour baguer les oiseaux, ainsi que par les
¢clairages utilisés durant l'expérience. Ces résultats et ceux obtenus pour la deuxiéme
section de l'expérience (sélection condition-dépendante du trait rouge) incitent a la
prudence quant a l'interprétation de la préférence ou l'aversion des diamants mandarins

pour une couleur en particulier.

Section 2 : La sélection condition-dépendante du trait rouge

Les tests de préférence pour le trait rouge ont été effectués avec des males bagués en rouge
versus des males bagués en bleu (couleur qui semble neutre suite aux résultats obtenus en
section 1). Les femelles utilisées dans notre expérience n'ont pas préféré les males bagués
en rouge, ce qui était inattendu. Lors des tests contrdles (sans familiarisation) nos résultats
n’ont révélé aucune préférence pour le trait rouge, qu'elle soit unanime ou corrélée a la
qualité des femelles. Nous obtenons les mémes résultats apres avoir corrigé les mesures de

préférence finale (apres familiarisation) avec les préférences contrdles. Les femelles de



50

notre expérience n'ont donc démontré aucune préférence particuliere pour les males bagués

en rouge.

Il est possible qu'il nous soit difficile d'émettre des conclusions a l'aide des PCIB tout
simplement parce que les deux sélections, aux forces opposées, «s'annulent» entre elles.
Par exemple, les femelles ayant augmenté leur préférence pour les males rares lors des tests
de la section 1 ont été testées suite a une familiarisation avec le phénotype commun qui
correspondait aux males bagués en rouge et le phénotype rare qui correspondait aux males
bleus. Il est donc possible qu'elles aient gardé une préférence pour les rares (ici bleu), mais
qui est moins forte que lors des tests de la section 1 puisqu'ils sont en compétition avec un

male rouge (trait possiblement plus attirant).

Dans tous les cas, puisque les tests controles n'ont pas permis de déterminer une préférence
initiale pour les males rouges, il nous est impossible d'émettre des conclusions quant a
I'importance d'un trait sous sélection directionnelle lorsqu'il est confronté a la SFD. Afin
de tester de nouveau cette hypothése, il serait nécessaire de modifier le matériel utilisé pour
le baguage ou la lumiére ambiante en s'assurant d'une préférence initiale des femelles pour
certains males. D'autres critéres indicateurs du fitness du male pourraient aussi étre utilisés,
comme par exemple, le succes reproducteur du male lors d'une reproduction antérieure

(Drullion et Dubois, 2011).

De plus, nous n'avons pas pu établir de préférence pour le trait rare dans cette partie de
l'expérience, ce qui peut s'expliquer par la présence du trait rouge et l'effectif réduit dans
les deux différents groupes (rouge commun: n= 11 et rouge rare: n= 6). Cependant, notons

qu'il semble exister une préférence marginale pour les males rares bagués en rouge, et ce,
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malgré un nombre d'effectifs trés réduit et le fait que les femelles de ce groupe préféraient
auparavant les males communs. Ces résultats suggerent la possibilité qu'un trait sous
sélection condition-dépendante soit favoris€ par tous les types de femelles,
indépendamment de leur qualité (i.e. condition). Cependant, le fait que cette préférence ne
s'observe pas chez le premier groupe de femelles appuie I'hypothése que, dans une certaine

mesure, les deux types de sélections s'opposent entre elles.

Section 3 : L'effet d'une audience

Contrairement aux prédictions, nos résultats indiquent qu'il ne semble pas y avoir d'effet
de l'audience chez les femelles des diamants mandarins. Celles-ci ne modifient pas plus
leur préférence lorsqu'elles préferent un male rare ou nouveau et n'ajustent pas non plus

leur préférence en fonction de leur qualité afin de s'adapter aux femelles compétitrices.

Ces résultats peuvent s'expliquer par le fait que les diamants mandarins vivent en colonies
de plusieurs centaines d'individus dans des milieux plutot arides (Nager et Law, 2010). Ce
type de terrain ouvert laisse peu d'opportunités aux diamants mandarins de cacher leur
choix face a des compétitrices. De plus, puisque les saisons de reproduction sont abruptes
et courtes (Zann, 1996), la capacité a faire un choix optimal rapidement est probablement
sous fortes contraintes évolutives, incitant donc les femelles a choisir un male en fonction
de leur propre qualité afin d'éviter les risques de rejet (Holveck et Riebel, 2010). Ainsi, nos
résultats obtenus et ceux de Hoveck et Riebel (2010) indiquent que les femelles diamants

mandarins ajustent dés le départ leur choix en fonction de leur propre qualité. L'ajout de
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compétitrices n'affecte donc pas leur choix subséquemment puisque celles-ci sont

constamment présentes en nature.

Les mécanismes qui permettraient d'éviter les risques d'étre imitées quant a leur choix de
partenaire ne semblent pas avoir évolué¢ dans le contexte de vie des femelles diamants
mandarins. Notons toutefois que nos femelles étaient toutes naives et relativement jeunes
et que les femelles observatrices étaient plus agées. Les expériences de Dugatkin et Godin
(1993) indiquent que, chez les guppys, les femelles plus dgées ne copient pas le choix des
femelles plus jeunes, ce qui pourrait aussi expliquer pourquoi les femelles ne se sont pas

ajustées en présence d'une audience plus agée.

Le fait que nous détections un effet de 1'ordre des traitements (avec ou sans audience)
uniquement dans les tests de préférence pour les males nouveaux et que cet effet n'apparait
pas dans les tests de préférence pour les males rares est difficile a expliquer. Il est possible
que cet effet se détecte plus fortement dans le cas des males nouveaux, car il n'y a pas, a la
base, une préférence particuliére pour ces types de males, contrairement aux males rares
auxquels les femelles ajustent leur préférence en fonction de leur qualité. Cela concorde
aussi avec certains résultats obtenus en laboratoire qui démontrent que les femelles ont
tendance a augmenter leur préférence pour le male préalablement non préféré lors du
deuxieme test (résultats non publiés). Cet effet ne se détecte possiblement pas dans le cas
du test de préférence pour le male rare, car les femelles ont une plus forte pression de
sélection pour choisir (ou non) un male dont elles détectent la qualité par le fréquence du
phénotype, elles augmentent donc moins leur préférence pour le male initialement moins

préféré, car l'effet serait dilué par une pression de sélection opposée.
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Conclusions

Notre expérience est la premicre a démontrer que le choix de partenaire chez le diamant
mandarin est soumis a une sélection SFDN particuliére, ou les traits rares sont favorisés
par les femelles de meilleure qualité/condition par rapport aux traits communs et nouveaux.
De plus amples recherches seront nécessaires afin de déterminer s'il est possible que les
traits nouveaux soient favorisés par les femelles aux personnalités plus enclines a prendre

des risques.

Puisque le trait rouge ne semble pas étre un trait particulierement favorisé dans notre
expérience, il nous est malheureusement impossible d'émettre de conclusions quant a la
force de la sélection directionnelle versus la SFDN. Afin de développer ce champ
d'investigation, il sera nécessaire d'effectuer les tests contrdles nécessaires et de modifier
les matériels utilisés. De plus, cette étude apporte quelques questionnements sur
l'utilisation des couleurs dans les études faites sur les oiseaux. Certaines affirmations
concernant la préférence chez les femelles diamants mandarin pour les bagues de couleur
rouge (Burley, 1988) et 'aversion pour les bagues de couleur verte (Burley, 1982) se sont
pas confirmée ici, les femelles exprimant plutot une aversion pour la couleur jaune. Il est
donc nécessaire de faire preuve de prudence dans l'interprétation de ce type de résultats,
les oiseaux possédant une faculté visuelle différente et souvent plus développée que la notre
sur bien des aspects (Varela et al., 1993). Il serait nécessaire d'effectuer des études centrées
sur ce théme afin d'obtenir des explications claires et précises concernant la préférence ou

l'aversion générale d'une espece pour une couleur ou une longueur d'onde en particulier.
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Les femelles diamants mandarins ne modifient pas leur préférence en présence de
congénéres, probablement parce que celles-ci sont constamment présentes en nature.
Cependant, les expériences antérieures indiquent qu'il serait nécessaire d'effectuer des tests
a l'aide de femelles a différents stades de vie. Toutefois, nos résultats nous semblent

valables en ce qui concerne les femelles naives.

Afin de mieux cerner I'importance de la SFD dans le processus de choix de partenaire chez
les especes monogames, il sera évidemment nécessaire d'investiguer si ce mécanisme est
présent et répandu a travers d'autres especes. Cette ¢tude, en parallele avec celle faite chez
les humains (Janif et al., 2014) démontre bien la possibilité¢ d'un mécanisme répandu, d'ou

I'importance d'étude a plus grande échelle d'especes.

Ces résultats apportent tout de méme certaines réponses quant au maintien des variations
génétiques dans les populations naturelles. Le mécanisme de sélection balancée dans le
choix de partenaire trouvé ici contribue sans contredit au maintien des variabilités
génétiques dans les populations sauvages de diamants mandarins. De plus, ces résultats
démontrent que les préférences pour certains phénotypes sont mobiles dans le temps, d'ou
l'importance de faire preuve de prudence lors de l'interprétation des diverses ¢tudes faites
dans ce domaine. Des résultats tout a fait valables pour un certain type d'environnement ne
le seront plus dans un environnement ou la fréquence des phénotypes est modifiée (i.e. a
un temps différent). De plus, ce mécanisme n'est possiblement pas uniquement limité au
choix de partenaire. D'autres traits comportementaux comme le choix d'un habitat de vie,

de nidification ou de dispersion sont possiblement sous SFDN.
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Evidemment, I'étendue de ce mécanisme pourra étre mieux compris une fois que des études
plus concluantes seront conduites sur 1'effet des traits condition-dépendants (ou traits sous
SFDP) lorsqu'ils sont confrontés a un mécanisme sous SFDN. Notamment, la viabilité de
ce processus peut étre questionnée puisque le fait de choisir des males rares augmente
automatiquement leur nombre dans la population ce qui, ultimement, diminue leur fitness.
Le choix d'un type de male rare afin de profiter des différents avantages associés peut donc
étre questionné. Cependant, il est probable que ces avantages soient plus permanents chez
les espeéces monogames puisque le nombre de femelles pouvant s'accoupler a un male
particulier est limité. Ainsi, le développement de modeles théoriques serait aussi nécessaire

afin d'évaluer la viabilité d'un tel processus en nature.
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Annexe 1

Tableau 2 : Comparaison des résultats obtenus avec l'indice de 1'échelle de masse (IM) et
le ratio poids/tarse (RPT) comme mesure de qualité dans les différentes corrélations

présentées dans ce mémoire

Résultats IM Résultats RPT
Corrélation

Préférence pour 0.780 0.005 0.757 0.007
le male rare

Préférence pour 0.241 0.427 0.337 0.260
le male
nouveau

Préférence pour -0.584 0.014 -0.607 0.010
le male bagué
en jaune

Préférence pour -0.194 0.455 -0.181 0.488
le male bagué
en bleu

Préférence pour 0.146 0.576 0.173 0.506
le male bagué
en vert

Préférence pour -0.297 0.264 -0.344 0.192
le méale bagué
en rouge

Effet de 0.212 0.531 0.266 0.380
I'audience :
male rare

Effet de -0.314 0.295 0.194 0.567
l'audience :
male nouveau




