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Eco-éthologie


1. Introduction

X = QE

1.1 Les 4 pourquoi de Tinbergen
Il a posé les quatre questions fondamentales de l'éthologie1 dans son livre paru, en hommage à Lorenz, sous le titre On aims and methods in Ethology (1963; Théorie des sciences humaines) :
· Quelles sont les causes proximales du comportement ? En d'autres termes, quels sont les facteurs qui déclenchent un comportement ?
· Quelles sont les causes ultimes du comportement ? En d'autres termes, quelle est la fonction d'un comportement donné, à quoi sert-il ?
· Quelle est l'ontogénèse des comportements ? C'est-à-dire comment un comportement apparaît-il au cours de la vie d'un individu ?
· Quelle est la phylogénèse des comportements ? Comment un comportement est apparu au cours de l'évolution ?


Quels sont :
1. la fonction (les conséquences d'un comportement sur le succès reproducteur d'un individu)
2. le mécanisme (comment le comportement est produit: les hormones etc.)
3. l'ontogenèse (le programme génétique, l'environnement, l'apprentissage produisent le comportement)
4. la phylogenèse (l'historique de l'évolution d'un comportement)
d’un comportement ?

Exemple: pourquoi un mâle étourneau chante-t-il?
attirer les femelles (1.), à cause de la testostérone (2.), appris par son père (3.), pour dissuader des rivaux (1.), toutes les espèces chanteuses chantent (4.), le syrinx est modulé (2.).

· Fonction et phylogenèse = questions “ultimes”, écologie comportementale
· Mécanisme et ontogenèse =  questions “proximes”, Éthologie classique, physiologie, cognition

L’éco-éthologie/écologie comportementale touche les point 1 et 4, les questions ultimes.
Ethologie classique, physiologie, cognition touchent les point 2 et 3, les question proximes.

1.1.1 De quoi traite l’éco-éthologie

L'éco-éthologie a commencé avec des questions sur la fonction du comportement individuel. L’altruisme est un comportement individuel explicable grâce à la loi d’Hamilton.

1.1.2 Ce qui offre une cohérence en éco-éthologie 

· La théorie d’évolution
· Le fait qu’on aime expliquer des comportements naturels
· Des outils mathématiques pour formuler les théories (optimalité, théorie des jeux)
· Les mêmes concepts de base sur la communication, des ‘trade-offs’, des contraints, etc

1.1.3 Les questions centrales en éco-éthologie, étudiées séparément 

· La sélection sexuelle (incluant la coévolution hôte – parasite) (le point le + traité)
· Interactions prédateur –proie
· La communication
· Le choix optimal de fourrager
· L’histoire de la vie
· Les systèmes sociaux
· Conflit et coopération (couvaison coopérative et coopération entre des individus non – apparentés) <= Bshary
· « Animal personalities »
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[bookmark: _GoBack]L’éco-éthologie traite également par exemple de la fonction/cause du dimorphisme sexuel : il est plus présent chez les espèces polygame car la compétition mâle-mâle entraine une augmentation de la taille des mâles.

1.1.4 L’approche pratique en éco-éthologie

1)  Observations de base sur le terrain (recherche de la littérature)
 Il ya des espèces qui mènent une vie solitaire et des espèces qui mènent une vie sociale
2)  Développer des hypothèses
La forme de vie (solitaire ou sociale) d’une espèce est déterminée soit : 
· Par sa stratégie contre des prédateurs
· Par sa stratégie pour trouver à manger
· Par la densité des populations
· Par hasard (hypothèse 0)
3)  Faire des prédictions spécifiques
On veut analyser un paramètre où les différentes hypothèses offrent des prédictions différentes : une hypothèse propose une augmentation entre la variable A et B et une autre hypothèse une diminution.

Hypothèse 1: « female bonded societies » (Wrangham 1980)
·  Sociétés sont basées sur les relations entre les femelles (philopatrie des femelles)
·  Femelles doivent optimiser leur succès de fourrager
·  Il y a des compétitions entre les groupes pour les ressources
 La distribution des ressources va influencer le nombre optimal de femelles dans un groupe = Exemple d’hypothèse

Hypothèse 2 : Van Schaik (1983) Les primates vivent en groupe pour réduire le risque de prédation :
Les avantages d’être en groupe:
· Dilution de risque (si le prédateur réussit, le risque pour chaque individu =1/n; n=taille du groupe)
·  « Beaucoup d’yeux et d’oreilles » (augmenter la probabilité qu’un prédateur sera découvert à temps)
·  « l’effet de confusion » (si beaucoup d’individus fuient, ça devient difficile pour le prédateur de se focaliser sur un seul individu)
·  « défense coopérative » (les individus les plus forts peuvent se rejoindre pour attaquer le prédateur)
 Les primates vivent en groupe pour réduire le risque de prédation = Exemple d’hypothèse

4)  Evaluer les prédictions

1.2 Le problème de l’altruisme 
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On remarque là que l’égoïsme devrait être privilégié.

Exemple: les interactions sociales chez les lions sont égoïstes
Les femelles sont :
· Philopatriques (reviennent là où elles sont nées)
· apparentées
· longue période de reproduction
· soin commun
Les mâles quittent leur groupe natal, obtiennent un harem (souvent en alliance avec d’autres mâles) en peu de temps (~2 ans)
Les nouveaux chefs d’un harem vont d’abord tuer tous les petits lionceaux. Comme ça seuls ses propres gènes peuvent arriver (et s'il ne tue pas les bébés, quand ces derniers seront grands, ils vont à leur tour tuer ses propres bébés). Cela est mauvais pour la population mais bon pour les gènes de l’individu.

Loi d’Hamilton :
Elle permet d’expliquer l’altruisme :
r * b > c
Degré de parenté * profit > coût de l’action altruiste

Les implications de "Hamilton's rule" :
· On peut gagner des profits de fitness directs en produisant et en élevant ses descendants.
· On peut gagner des profits de fitness indirects en aidant à élever les descendants des parents.
Fitness direct + fitness indirect = fitness total (inclusive fitness)

Le but de chaque comportement est d'augmenter le fitness et de reproduire ses gènes!

Kin selection :
La loi d’Hamilton permet d’expliquer la Kin selection :
La kin sélection est la sélection de comportements altruistes dirigés vers de apparentés 
· on aide surtout des individus apparentés donc cela crée des bénéfices pour le fitness indirect. 
· Les individus parviennent à discriminer les autres individus qui leur sont généralement similaires au moyen d’indices : La parenté, la familiarité, celui ou celle qui a été élevé avec moi,…
Exemple : 
· Ecureuils : les adultes poussent des cris d’alarme lorsqu’ils voient un prédateurs => les receveurs ont une survie augmentée et produisent plus d’enfants => ils ne crient pas pour leur propre fitness mais pour un fitness indirect.
· Seychelles warblers : les aides savent qu’ils sont apparentés aux poussins si la femelle primaire (mère) est toujours là => ils aident seulement si elle est présente et qu’ils sont sûr d’être apparentés. Le père ne détermine pas si les aides aident ou pas car on ne sait jamais si c’est le père génétique. 
· Les lions : les femelles s’entraident pour l’élevage des petits.

La coopération entre individus non apparentés :

Donner 3 exemples

Dans certains cas, d’autres adultes peuvent aussi aider même s’il ne s’agit pas de leurs propres juvéniles. Exemples : le loup, rat-taupe

Couvaison coopérative : 
· Les aides chez le martin-pêcheur ne sont pas dans la majorité des cas apparentés au couple reproducteur ( => ils aident pour : augmenter le groupe + pay to stay avec la probabilité de se reproduire la saison prochaine).
· Chez les cichlides, les parents génétiques désertent. D’autres parents non apparentés peuvent prendre le relais.
· Mérou/muraine.

Pourquoi trouve-t-on de la philopatrie (et de la coopération) chez un seul sexe de l’espèce en général ?

Les femelles sont généralement le sexe philopatrique et coopératif. Les générations mâles se dispersent et les femelles restent avec leurs parents afin de les aider à élever les générations suivantes. La philopatrie se retrouve chez un seul sexe en général car si les mâles restaient, ils consommeraient de la nourriture sans aider à l’élevage des petits et baisseraient ainsi le fitness tout en augmentant la consanguinité. (avis perso : il faut bien qu’un de deux sexe parte pour disperser les gènes ailleurs).



1.3 La communication en éco-éthologie

L’idée de base issue de la sélection naturelle: un individu signal seulement pour ces propres bénéfices
·  Le receveur doit réagir d’une manière qui augmente le fitness du signaleur
·  Il y a souvent des conflits d’intérêt entre le signaleur et le receveur. Le signaleur est perçu comme un manipulateur !
· Comment éviter la tricherie/manipulation afin que le receveur écoute et qu’il y aie une communication?
· Les signaux doivent être couteux pour être honnête (handicap principle).

L’idée d’un réseau de communication :
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· Manière pacifiste de communiquer : mésange voisin chante, mésange visiteur chante
· Manière agressive de communiquer : mésange voisin chante, mésange visiteur le coupe
· L’observateur écoute.
· Plus tard, on met le visiteur dans le territoire du mâle observateur
· Si le mâle observateur a écouté et qu’il sait que le visiteur est agressif, l’observateur va agir différemment et être agressif aussi.

1.4 Théorie d’optimalité

Deux approches théoriques sont utilisées pour faire des prédictions :
· Optimality approach (approche de modélisation d’optimalité)
· La théorie de jeux ( le dilemme du prisonnier, hawk dove) (voir plus bas)

1.4.1 Optimality approach (l’approche de modélisation d’optimalité)

La modélisation offre des prédictions quantitatives sur comment un animal doit résoudre un certain problème (Si on accepte l’hypothèse de base que la sélection naturelle fait que les individus sont bien adaptés à leurs problèmes fondamentaux).

Exemple : Nourrir les oisillons chez l’étourneau :
· Les parents cherhchent des invertébrés dans la terre, ouvrant leur bec.
· Plus ils ont de proies dans leur bec, moins cela va devenir efficace d’en chercher plus.
· Mais les parents perdent du temps en volant jusqu’au nid trop souvent.
On doit alors faire un modèle prédictif pour calculer quel est le nombre optimal de vers dans la bouche par rapport à la distance du nid = Energie par rapport au Temps. 

Cela se fait grâce au marginal value theorem :


Théorie de la valeur marginale : exemple et schémas.

Le théorème de la valeur marginale décrit généralement le comportement d’un individu qui fait un fourrage optimal dans un système de patch, mais qui peut aussi être appliqué à d’autres situations dans lesquelles les organismes font face à des rendements décroissants. Les ressources (souvent la nourriture) dans les systèmes de patchs sont localisées dans des patchs discrets séparés par des aires sans ressources. A cause des espaces sans ressources, les animaux doivent dépenser du temps en voyageant entre les patchs.
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Expérience : Entraîner les étourneaux à récolter les larves apparaissant à un certain intervalle sur un tableau de bois.
· Augmenter l’intervalle de temps entre chaque larve (créer la fonction des rendements non proportionnels)
· Offrir le tableau à différentes distances du nid et mesurer le temps de vol
· Prédiction exacte pour la meilleure solution 
· Observation des animaux
· Les calculs mathématique correspondent fortement à la réalité : Les oiseaux vont effectivement adapter le temps passé à chasser par rapport à la distance du nid et à la fréquence de nourriture ; quand la fréquence d’arrivée des larves sera trop longue par rapport à la distance du nid, ils vont retourner au nid. 

Résumé de cette étude
· Commence avec la considération du nombre de larve (la charge) par coût - bénéfice
· Création d’une hypothèse spécifique sur comment les coûts et les bénéfices influencent la charge (avec modélisation)
·  Utiliser la modélisation pour générer des prédictions quantitatives
3 présuppositions importantes: a) les oiseaux étaient sélectionnés pour résoudre ce problème, b) on proposait aux oiseaux d’essayer de maximiser la nourriture pour les oisillons (et non réduire la fréquence des visites, etc), c) on a spécifié deux contraintes de l’environnement: temps pour voler et relation entre charge et efficacité (on a ignoré la contrainte que l’oiseau pourrait être fatigué etc.).

Une question similaire: combien de temps est-ce qu’on doit rester dans une zone et quand est-ce qu’on doit en changer (supposition: épuisement de la zone) si on veut optimiser la quantité de nourriture?
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Dans certains cas, l’animal va faire un trade-off qui pourrait ne pas sembler optimal mais qui est en fait très justifié:
Certaine femelle pondent moins d’œuf que ce qu’elles pourraient. On ajoute des œufs dans certains nids. Ainsi on observe que plus il y a d’œufs plus la mortalité est grande, indépendamment de la qualité des parents (on pouvait constater ce résultat sans faire l’expérience mais on n’était alors pas sûr que cela était du au nombre d’œuf et pas à la qualité des parents). Voilà la raison pour laquelle les femelles préfèrent pondre un nombre suboptimal d’œufs afin d’optimiser leur énergie et garantir ainsi la survie d’un maximum de leurs petits.

1.5 La vie en groupe

1.5.1 Les avantages d’être en groupe

La forme de vie (solitaire ou sociale) d’une espèce est déterminée soit:
· Par sa stratégie contre des prédateurs
· Par sa stratégie de trouver à manger
· Par la densité des populations
· Par hasard (hypothèse 0)

Hypothèse 1
« female bonded societies » (Wrangham 1980)
· Sociétés sont basées sur les relations entre les femelles (philopatrie des femelles)
· Femelles doivent optimiser leur succès de fourrager
· Il y a des compétitions entre les groupes pour les ressources
 La distribution des ressources va influencer le nombre optimal de femelles dans un groupe

Hypothèse 2
Van Schaik (1983) Les primates vivent en groupe pour réduire le risque de prédation.
Les avantages d’être en groupe:
· Dilution de risque (si le prédateur réussit, le risque pour chaque individu =1/n; n=taille du groupe)
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Le risque pour les phoques d’être mangé par
un requin augmente s’ils sont dispersés

· « Beaucoup d’yeux et d’oreilles » (augmenter la probabilité qu’un prédateur sera découvert à temps)
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·  « l’effet de confusion » (si beaucoup d’individus fuient, ça devient difficile pour le prédateur de se focaliser sur un seul individu)
L’effet d’être différent: expérience avec minnows (Hybognathus nuchalis) coloration marron ou bleue
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·  « défense coopérative » (les individus les plus forts peuvent se rejoindre pour attaquer le prédateur)
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 Les primates vivent en groupe pour réduire le risque de prédation

Qui de Wrangham ou Schaïk a raison ? 
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Avec ces graphs, la réponse est floue.

On remarque que la taille du groupe se retrouve sur les deux graph, ainsi on peut les fusionner et chercher le lien entre le taux de naissance et la densité de population.

Si la densité est basse, la taille du groupe est basse, la prédation augmente.
Si la densité augmente, la taille du groupe augmente, la prédation diminue.
Si la densité augmente trop, la taille du groupe est trop grande, la prédation augmente.
· courbe en forme de u
Si la densité est basse, la taille du groupe est basse, la défense des ressources et basse.
Si la densité augmente, la taille du groupe augmente, la défense des ressources augmente
Si la densité augmente trop, la taille du groupe est trop grande, la défense des ressources diminue.
· courbe en forme de n
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· Courbe en forme de u donc l’hypothèse 2 en faveur de la lutte contre la prédation est correcte ! (pas de preuve en faveur des autres hypothèses => la seule raison de vivre en groupe est de diminuer les risques de prédation.)
· Cependant cela est vrai pour les primates mais pas pour les lions ou les mérous qui vivent ensemble pour la chasse coopérative ou le succès de fourrager.

Vivre en groupe offre une augmentation de la protection, cela explique l’évolution du trait. L’amélioration dans le fourrage est un bénéfice secondaire qui explique le maintient du trait.

1.5.2 Les avantages d’être en groupe polyspécifique

· Dilution de risque (si le prédateur réussit, le risque pour chaque individu =1/n; n=taille du groupe)
·  « Beaucoup d’yeux et d’oreilles » (augmenter la probabilité qu’un prédateur sera découvert à temps)
·  « l’effet de confusion » (si beaucoup d’individus fuient, ça devient difficile pour le prédateur de se focaliser sur un seul individu)
·  « défense coopérative » (les individus les plus forts peuvent se rejoindre pour attaquer le prédateur)
· Capacités complémentaires (contre différent types de prédateur)
· Association avec la proie préférée du prédateur => échappe l’attaque du prédateur

1.6 Le concept du « trade-off » / choix 

Définir ce terme + exemple :

Trade-offs : Les animaux doivent choisir entre deux possibilités qui s’excluent (« trade offs »)
Immédiat :
Fourrager  se cacher/être vigilant
Manger ce qu’on trouve  chercher quelque chose mieux
Exemple : Bluegill Senfish : choisir entre manger ou se cacher
A long terme :
Reproduction  survivre/grandir
Exemple : Salamandre de Tokyo : se reproduire ou survivre/grandir. Si la femelle attend => meilleure survie des juvéniles mais risque de ne pas survivre jusqu’à la saison prochaine

Avec des prédateurs : on se cache longuement
En absence de prédateurs : on reste longuement à découvert pour se nourrir.
	
Exemple de trade-off :
2 machines qui offrent à manger
· 1ère machine: chaque fois 10 graines
· 2ème machine: 50% probabilité : 15 graines ou 5 graines
Un oiseau affamé va prendre plus de risques et choisir la deuxième machine. Un oiseau rassasié va prendre la première machine.

En absence de nourriture, les espèces sont généralistes. En présence d’abondance, les espèces sont spécialistes.

1.7 Le concept de contrainte 

Définir ce terme + exemple :
	
· Contrainte : désigne les limites du système imposées par la phénologie ou l’anatomie. 
Exemple : 
· Nombre maximal de jeunes par événement de reproduction. 
· Exemple : fou de bassan : pond toujours qu’un seul œuf mais peut s’occuper de plusieurs. 
· Ressources minimales nécessaires pour survivre
· Vitesse maximale.

1.8 L’importance de l’expérimentation

Pourquoi les animaux ne font pas exactement ce qu’on a prévu?
1) À cause d’un manque de précision dans leur expérience individuelle?
2) À cause d’un mécanisme « psychologique »?
3) À cause des présuppositions incomplètes du chercheur?

Quelle étude faire pour déterminer pourquoi le nombre d’œufs chez les oiseaux est suboptimal pour le fitness immédiat (direct) mais non pas pour le fitness complet (total) ?

Il faut faire une étude afin de mesurer les coûts de productions. On ajoute des œufs dans certains nids. Ainsi on observe que plus il y a d’œufs plus la mortalité est grande, indépendamment de la qualité des parents (on pouvait constater ce résultat sans faire l’expérience mais on n’était alors pas sûr que cela était du au nombre d’œuf et pas à la qualité des parents). Voilà la raison pour laquelle les femelles préfèrent pondre un nombre suboptimal d’œufs afin d’optimiser leur énergie et garantir ainsi la survie d’un maximum de leurs petits.
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supposition					réalité









Une fois qu’on prend les coûts en compte :
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Mesurer les coûts de reproduction :
Varition entre des nids en ce qui concerne nombre des œufs
· proposition: 
· Ceux qui ont produit beaucoup des poussins cette année vont avoir une mortalité plus haute que ceux avec peu de poussins.
· L’année prochaine: ceux qui ont produit beaucoup des poussins cette année vont avoir moins de poussins que ceux qui ont eu peu de poussins cette année. 
Peut-être ceux avec beaucoup de poussins ont eu une ontogénie sans problèmes / une meilleure résistance contre des parasites / les meilleures territoires / plus d’expérience

Problème: on doit casser la corrélation entre le nombre des poussins et la qualité des parents/territoires.
Solution: la manipulation expérimentale du nombre des œufs dans les nids :
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On ajoute des œufs ainsi le nombre d’œufs ne dépend plus de la qualité des parents/environnement. On remarque que plus il y a d’œuf, plus la mortalité augmente. Ainsi grâce au calcul des coût de production, on montre que le nombre d’œuf optimal n’est pas le nombre d’œuf maximal: Avoir moins d’œuf est négatif pour le fitness immédiat mais positif pour le fitness total.




1.9 La théorie des jeux

La théorie des jeux est un ensemble d'outils pour analyser les situations dans lesquelles l'action optimale pour un agent dépend des anticipations qu'il forme sur la décision d'un autre agent. Cet agent peut être aussi bien une personne physique, une entreprise ou un animal. L'objectif de la théorie des jeux est de modéliser ces situations, de déterminer une stratégie optimale pour chacun des agents, de prédire l'équilibre du jeu et de trouver comment aboutir à une situation optimale.

1.9.1 L’approche d’optimalité 

Approche d’optimalité  théorie des jeux
L’approche d’optimalité : l’environnement est passif ; l’animal peut prendre la meilleure décision seul.
Théorie des jeux : la meilleure solution pour un individu dépend du comportement des autres individus.

L’environnement est passif  l’animal peut choisir la meilleure solution. Cette solution est la même pour tous les individus. Mais souvent dans l’environnement, les autres individus ont leur propre stratégie. La meilleure solution dépend de ce que les autres individus font! 

Les stratégies alimentaires optimales et la théorie des jeux

Exemple : La distribution idéale et libre des compétiteurs égaux chez l’épinoche

Dans un bac : si d’un côté il tombe deux fois plus de nourriture que de l’autre côté, la solution idéale pour l’épinoche serait de mettre deux fois plus de poissons du côté où il y a deux fois plus de nourriture. Modifier ce ratio entrainerait une baisse de la portion de nourriture de chaque épinoche. Dans la réalité, les poissons ne font pas exactement ça.
En général, les individus se distribuent en accordance avec la quantité de nourriture (Cf. les oiseaux du lac !)
1.9.2 Le dilemme du prisonnier
Le dilemme du prisonnier, caractérise en théorie des jeux, une situation où deux joueurs auraient intérêt à coopérer, mais où, en absence de communication entre les deux joueurs, chaque joueur choisira de trahir l'autre lorsque le jeu n'est joué qu'une fois. La raison à cela est que si un coopère et l'autre trahit, le coopérateur est fortement pénalisé. Pourtant si les deux joueurs trahissent, le résultat leur est moins favorable que si les deux avaient choisi de coopérer.
Lorsque le jeu est joué plusieurs fois de suite, il se veut que toutes les issues du jeu peuvent être des équilibres d'un jeu répété un assez grand nombre de fois.
Le dilemme du prisonnier est souvent évoqué dans des domaines comme l'économie, la biologie, la politique internationale, la psychologie, le traitement médiatique de la rumeur1, et même l'émergence de règles morales dans des communautés.
Deux suspects sont arrêtés par la police. Mais les agents n'ont pas assez de preuves pour les inculper, donc ils les interrogent séparément en leur faisant la même offre. « Si tu dénonces ton complice et qu'il ne te dénonce pas, tu seras remis en liberté et l'autre écopera de 10 ans de prison. Si tu le dénonces et lui aussi, vous écoperez tous les deux de 5 ans de prison. Si personne ne se dénonce, vous aurez tous deux 6 mois de prison. »
On résume souvent les utilités de chacun dans ce tableau :
	1 \ 2
	Se tait
	Dénonce

	Se tait
	(-1/2;-1/2)
	(-10;0)

	Dénonce
	(0;-10)
	(-5;-5)


Chacun des prisonniers réfléchit de son côté en considérant les deux cas possibles de réaction de son complice.
· « Dans le cas où il me dénoncerait : 
· Si je me tais, je ferai 10 ans de prison ;
· Mais si je le dénonce, je ne ferai que 5 ans. »
· « Dans le cas où il ne me dénoncerait pas : 
· Si je me tais, je ferai 6 mois de prison ;
· Mais si je le dénonce, je serai libre. »
« Quel que soit son choix, j'ai donc intérêt à le dénoncer. »
Si chacun des complices fait ce raisonnement, les deux vont probablement choisir de se dénoncer mutuellement, ce choix étant le plus empreint de rationalité. Conformément à l'énoncé, ils écoperont dès lors de 5 ans de prison chacun. Or, s'ils étaient tous deux restés silencieux, ils n'auraient écopé que de 6 mois chacun. Ainsi, lorsque chacun poursuit son intérêt individuel, le résultat obtenu n'est pas optimal au sens de Vilfredo Pareto.
Ce jeu est à somme non nulle, c'est-à-dire que la somme des gains pour les participants n'est pas toujours la même : il soulève une question de coopération.
Pour qu'il y ait dilemme, la tentation T (je le dénonce, il se tait) doit payer plus que la coopération C (on se tait tous les deux), qui doit rapporter plus que la punition pour égoïsme P (je le dénonce, il me dénonce), qui doit être plus valorisante que la duperie D (je me tais, il me dénonce). Ceci est formalisé par :
T > C > P > D (ici : 0 > -0,5 > -5 > -10)
Pour qu'une collaboration puisse naître dans un dilemme répété (ou itératif) (voir plus bas), 2 coups de coopération C doit être plus valorisant que l'alternat Tentation / Dupe. Ce qui fait la condition 2C > T+D [ici : 2*-0,5 > 0 + (-10)].
1.9.3 Dove Hawk – modèle classique de compétition
C’est la première fois qu’on utilise la théorie des jeux en biologie.
Ce jeu vise à modéliser les rapports entre individus en compétition pour une ressource rare, c'est-à-dire dont le degré d'adaptation va être modifié à la fois par l'obtention de cette ressource et par les violences qu'ils subiront ou infligeront pour l'obtenir.
Dans leurs interactions compétitives, les organismes recourent à deux types de comportements/stratégies : la stratégie du faucon (attaque/morsure/mort) et celle de la colombe (combat rituel). Le faucon intensifie le conflit jusqu'à ce qu'il soit blessé ou jusqu'à ce que l'autre batte en retraite. La colombe se retire après une première démonstration de force si l'adversaire choisit d'intensifier le conflit. 
Lorsque deux faucons se rencontrent, l'un est blessé et l'autre emporte la ressource. Si un faucon affronte, il s'empare de la ressource sans danger d'être blessé et la colombe n'obtient ni avantage ni dommage. Enfin, deux colombes se partagent également la ressource.
Sur la base de ces règles d'interaction (assez loin de la réalité...), il est possible de construire le tableau du jeu qui nous permettra de calculer les avantages ou les désavantages des diverses stratégies selon les circonstances.
Présuppositions :
· Gagner : bénéfice B
· Perdre comme rapace : coût C
· Perre comme pigeon : pas de coût
· Rapace gagne toujours contre pigeon
· Deux joueurs avec la même statégie (hawk hawk et dove dove) 50% chacun de gagner
Ainsi le tableau de jeu est le suivant :
	J1 / J2
	H
	D

	H
	B/2 – C/2 , B/2 – C/2
	B , 0

	D
	0, B
	B/2 , B/2


Tableau: 20  - Matrice d'un jeu évolutionnaire 

Dans une population on aura pas toujours 100% hawk ou 100% pigeon :
Si B > C => 100% joue hawk (= ESS)
Si B < C => B/C joue hawk, 1-B/C joue dove => chez les serpents vénéneux, le coût est tellement grand que le combat est quasi toujours rituel! (= ESS)
Si l’adversaire joue rapace, 1 chance sur 2 de perdre donc on a meilleur temps de jouer pigeon.
Si l’adversaire joue pigeon, on a meilleur temps de jouer rapace.
Nous notons ici l'avantage qu'un organisme retire de l'obtention de la ressource. B désigne non la ressource elle-même, mais l'accroissement du degré d'adaptation qu'elle procure à l'organisme qui l'obtient. C correspond au coût payé, mise en danger ou blessure, pour acquérir la ressource.
Définition d’un ESS
1) Si tout le monde dans la population joue cette stratégie, cette stratégie donne plus de succès que toutes les autres stratégies possibles (une mutation avec une nouvelle stratégie va avoir moins de fitness).
2) La stratégie ESS est la meilleure solution contre soi-même !
Une stratégie ESS est fréquence-dépendante.

1.10 Le concept de la fréquence-dépendance 

La sélection fréquence dépendance :
Terme donné à un processus évolutif où le fitness d’un phénotype est dépendant de sa fréquence relative par rapport aux autres phénotypes dans une population donnée :
· Positive : fitness d’un phénotype augmente quand il devient plus commun
· Négative : fitness d’un phénotype augmente quand il devient plus rare.
La sélection F-D est généralement le résultat d’interactions entre espèces (prédation, parasitisme, compétition).
Deux exemples :
· Chez les saumons il y a les mâles hooknose très gros et « sexy pour les femelles » et les mâles jack qui se font passer pour les femelles et piquent les femelles aux hooknose quand l’occasion se présente. Les deux ont une stratégie de vie différente qui s’opère à la naissance et qui est inflexible.
	Le choix dépend des autres individus.
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Hooknose/jack : les phénotypes sont dépendants de la fréquence des autres phénotypes. Sélection F-D négative car le succès de chacune des deux stratégies est plus grand quand ils sont rares.
· Grenouilles : les mâles grenouilles ont le choix de chanter pour attirer les femelles ou se taire et éviter d’être manger. Ils attendent de voir ce que les autres font pour ne pas être les seuls à chanter. C’est le résultat d’une interaction entre espèces : la prédation. (cris pour la reproduction mais attire les chauve-souris). S. F-D positive : plus les grenouilles chanteuses sont nombreuses, moins elles ont de chance de se faire manger.
· Système prédateur-proie : les prédateurs développent une marge de recherche pour le type de proie le plus abondant. Pour cette raison, il est plus probable qu’ils trouvent plus facilement les proies abondante que les proies rares. S. F-D négative : le fitness du phénotype augmente quand il devient rare.
· Jeu rapace-pigeon : modèle classique de compétition : les mâles se battent pour les femelles. S. F-D positive car l’individu a meilleur temps de jouer ce que tout le monde joue.

La S. F-D négative peut expliquer beaucoup de phénomènes naturels comment : la coéxistence entre espèces, le sex ratio, les stratégies d’accouplement alternatives, la recherche de motif par les prédateurs, les interactions hôte-parasite etc.

1.11 Les préférences nutritionnelles 

Les préférences nutritionnelles peuvent changer en fonction de l’abondance ou de la rareté d’une sorte de nourriture.
Les écureuils préfèrent les graines d’érable quand elles sont abondantes.
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Pourquoi changer de préférence?
· Si différents types de proie se trouvent dans des micro habitats différents, les prédateurs vont se concentrer dans les micro habitats les plus profitables. (l’écureuil va rester sur le même arbre et ne manger que les graines d’érables puisqu’elles elles sont facilement accessibles de par leur nombre).
· Apprentissage: On doit apprendre des techniques pour manger: si on se focalise sur le type de proie le plus commun, on devient plus efficace pour l’attraper ou la manipuler
· Search Image (image de recherche): les prédateurs développent une image de recherche pour le type de proie le plus abondant et pour cette raison, il est plus facile de trouver une proie abondante qu’une proie rare

1.12 Personnalité
	
Qu’est-ce que c’est et quelles sont les questions principales ?

La personnalité animale est le phénotype du comportement qui est constant sur le temps et qui diffère entre des individus de la même espèce.
Les questions principales :
1) pourquoi les individus sont constants dans leur comportement ? => parce que cela résulte en des bénéfices pour le fitness (séparation des tâches)
2) Pourquoi les individus se comportent différemment ? => à cause des coûts et d’une flexibilité limitée (contraintes)
3) Pourquoi est-ce qu’il y a des corrélations entre différents comportements ? => effets pléiotropiques (faculté de la plupart des gènes de produire des effets phénotypiques multiples) et spill-over (processus qui concerne ceux qui ne sont pas concerné) => sélection correlationnelle

Les grandes araignées mangent plus pour pouvoir pondre plus d’eux. Cela les incite à manger les mâles. Or si elles mangent tout les mâles elles ne pourront pas se reproduire. Les femelles mangeant tout les mâles sont ainsi depuis la naissance. On peut dire que ça fait partie de leur « personnalité ».




2. Ecologie comportementale appliquée 

Est-ce que l’approche de l’écologie comportementale peut servir à quelque chose en pratique ?
Exemple : Stratégies pour la conservation des parcs
Problème des parcs : famine dans la population + traditions locales + braconnage + destruction illégale de l’habitat
Solution : gardes faunes + programmes de développement (informations)
Mais où doit-on investir ?!
Observations :
1) La majorité des braconniers vient des villages proches du parc
2) Les villages proches du parc ont une croissance extrêmement élevée

· En général on investit là où il y a le plus de braconnages. Il y a donc plus d’argent. Il y a donc une migration des populations proche du parc. Ainsi le braconnage augmente à nouveau.
· Il faut investir plus loin pour avoir une migration des populations loin du parc naturel et rendre le braconnage pas assez rentable à cause du long trajet. Il faut donner des perspectives aux gens plus loin du parc.
· La théorie d’optimalité s’applique pour les hommes aussi. On va toujours migrer vers l’endroit avec le plus de ressources.
· Ce sont des ethologues qui ont trouvé cette solution.

En conservation il n’y a pas assez d’argent pour faire le nécessaire. Il faut donc revoir les priorités :

La réintroduction et la translocation (des techniques assez anciennes) :
Exemple : La translocation des Kakapos
· ne sont peut être pas optimales ! 
La relâche peut être:
· Dur : direct sur le terrain => bon marché
· Doux : d’abord en semi captivité => cher
Les résultats sont assez divers : par exemple les renards du Canada : 706 relâchés en 10 ans, 150 à la fin du projet.

La reproduction en captivité suivie de la réintroduction :
· Au début on mettait les singes dans des cages donc aucune ne survivait ensuite dans la nature…
Puis on a ajouté des arbres
Enfin les singes étaient capables de voyager dans tout le parc zoologique et pouvaient même être confrontés à des prédateurs ainsi une fois dans la nature tout se passe bien.
· Avec les aigles ont prend l’aiglon qui est rejeté par la mère et on l’élève à la main avec un gant en forme de « mère » pour lui faire une empreinte et qu’il puisse survivre une fois en liberté.

Ce n’est pas facile mais il y a pas mal de projets qui ont réussi (en court terme) 
Les éthologues sont central pour ces projets:
· Observation des comportements naturels
· Connaissance du système social naturel
· Connaissance sur la diète, les prédateurs, etc

Les problèmes de la réintroduction :
· Souvent l’espèce n’existe pas dans les parcs zoologiques => on doit réduire la population sauvage => on ne sait pas comment garder en captivité de manière à ce qu’ils se reproduisent
· On doit avoir un nombre assez grand en captivité pour éviter le problème de consanguinité et l’effet du goulot 
· On doit être sûr de quels sont les besoins d’une espèce, et quelles sont les raisons pourquoi une espèce est menacée / devenu éteinte 
· C’est très cher => devrait-on utiliser cet argent pour d’autres projets? Il serait evidemment plus utile d’utiliser l’argent pour conserver les habitats naturels plutôt que pour la réintroduction !
· Exemple: le lynx en Suisse
· Était éteint
· Réintroduit en Suisse romande on 1971
· En 2001, transfert de quelques individus dans l’est de la Suisse
· budget: 500000 SFr par an, plus l’aide de gardes de faunes  total difficile à évaluer (30 millions en tout)
· On reste normalement avec des populations de petite taille et donc avec un grand risque d’extinction par hasard 
· succès ou pas de succès difficile à prévoir (on va savoir en 50 ou 100 ans)
· Cela a couté très très cher !!!

Des recherches sont nécessaires notamment en ethnobiologie pour adapter les projets à la population local afin de le faire accepter !
· On doit étudier si des projets bien acceptés dans la population locale fonctionnent mieux (et comment les faire acceptés!).
·  On doit étudier si les projets avec beaucoup de publicité (les projets de conservations de parques zoologiques inclus) ont une influence positive sur l’avis publique générale ou pas.
·  On doit étudier si des projets locaux ont une influence plus positive sur l’opinion publique que des projets internationaux. 
·  Des effets indirectes: les gens qui reçoivent de l’information sur ces types de projets vont donner plus de l’argent pour des autres projets de conservation / vont supporter une politique plus écologique
·  Quel est l’effet positive des projets de réintroduction en comparaison avec des autres mesures de publicité?
· Le lien entre le système social de la population et le succès du projet est important.

En tout cas, la réintroduction est un outil très limité concernant les problèmes globaux de la perte de biodiversité
 Peu d’espèces peuvent être élevées en nombres suffisants dans des parques zoologiques

La protection des régions avec une grande diversité :
· En ce moment ~4.3 % de la surface protégée (parques nationaux, réserves, stations scientifiques)
· But principal: augmentation à 10 %
· (Un principe en écologie: diminution de l’habitat cause un déclin exponentiel de la diversité)
· C’est la seule méthode qui fonctionne toujours car on a pas besoin de comprendre la complexité de la nature (un ecosystème c’est trèèèès compliqué !)
Des projets comme celui du lynx sont positif si on utilise des fonds bien séparés des fonds pour la conservation !!

Approche alternative : Des actions personnelles des chercheurs sur place
1)  La recherche à long terme
2)  Les interactions avec la population locale
3)  Projets de sensibilisation

Notre contribution potentielle :
· Capacité d’appliquer la théorie d’évolution pour faire une bonne évaluation de ce qu’il faut faire 
Exemple : les cichlides dans le lac Victoria : on pensait que la diminution de la diversité était due à un prédateur mais en fait elle est due à la pollution qui empêche la sélection sexuelle et ensuite la spéciation à cause de la visibilité diminuée empêchant les femelles de choisir les mâles préférés.
· Méthodes (endocrinologie, moléculaire, comptage)
· Éducation secondaire (management, droit, publicité)
· Projets à long terme dans des parcs nationaux  interaction avec la population locale, publicité pour l’espèce grâce à des publications/films etc

Pourquoi faut-il avoir des connaissances en écologie comportementale pour faire de la protection/réintroduction dans les parcs naturels + exemple ? 

Ces connaissances sont nécessaires :
· Avoir la capacité d’appliquer la théorie de l’évolution pour faire une bonne évaluation de ce qu’il faut faire (Ex : cichlides du lac victoria  pollution empêche sélection sexuelle).
· D’avoir des bases en méthodologie (endocrinologie, génétique des populations, méthode de comptage…).
· Avoir une éducation secondaire (management, relations publiques).
· Savoir gérer des projets de long terme en parc nation => interaction avec la population locale, publicité pour les espèces avec publications et films…
Le tout pour être apte à répondre à des problèmes tels que : 
· En réintroduction on doit avoir un nombre assez grand en captivité pour éviter les problèmes de consanguinité, on doit être sûr des besoins d’une espèce et quelles sont les raisons de sa menace, de son extinction ; comment garder en captivité une population sauvage pour qu’elle se reproduise…
Il faut pouvoir observer les comportements naturels, connaître le système social de l’espèce, sa diète, ses prédateurs etc. 
Exemple : le lynx en suisse.
Exemple : renards du Canada : 706 relâchés en 10 ans, 150 à la fin du projet.

3. L’altruisme et la coopération

Le problème de l’altruisme : Pourquoi observe-t-on des comportements coopératifs ou altruiste si la sélection s’opère au niveau de l’individu et non pas de l’espèce ?

4 explications :
1. kin sélection (loi d’hamilton)
2. Sélection au niveau du groupe (pour être moins vulnérables face aux prédateurs et autres groupes)
3. By-product mutualisme : faire quelque chose pour soi mais bénéfique pour les autres par hasard => la coopération offre plus de fitness que tricher pour les deux joueurs. Exemple : homme/lion/suricates/loups.
4. Réciprocité : Coopération entre des individus étrangers  “pay to stay” = on doit aider pour éviter l’expulsion

Les “4 pourquoi” courants concernant l’évolution de la coopération ou de l’altruisme (souvent mélangés dans la littérature!)

1) Pourquoi est-ce qu’il y a une sélection positive sur la coopération ou l’altruisme?
· Réponse coopération: le comportement augmente le fitness direct du receveur et de l’acteur (+/+)
· Réponse altruisme: le comportement augmente le fitness direct du receveur mais diminue le fitness direct de l’acteur (-/+). Cette diminution est plus que compensée par une augmentation du fitness indirect de l’acteur (donc l’acteur doit être apparenté avec le receveur)
· C’est la loi d’hamilton : fitness direct + fitness indirect = fitness total

2) Quelles sont les conditions écologiques qui permettent des solutions stables ?
· Confusion possible avec question numéro 1 :
Ce qui intéresse surtout les chercheurs dans les sciences sociales: pourquoi est-ce que les humains se comportent souvent d’une manière « vraiment altruiste »? (Par exemple donner de l’argent sans que personne ne sache est contre la théorie de l’évolution, c’est de l’altruisme pur.)
Des mots clés: prosocialité, normes, moral, emphathie, émotions, etc
 Solution proposée: ‘cultural group selection’ : 
· L’homme vit dans des groupes
· Il y a de la compétition entre des groupes voisins
· Le plus important est la compétition entre groupes, le moins important devient la compétition interne des groupes  évolution vers une tolérance, etc.
· Mais: l’individu doit toujours profiter à un moment ou un autre de sa tolérance, son aide aux autres, etc. Comment peut-il en profiter? Et bien le fait que le groupe gagne contre le groupe enemi permet d’augmenter le fitness.
· Il est tout à fait acceptable d’utiliser l’idée de sélection du groupe pour des réflexions surtout quand le caractère qui nous intéresse est transmis d’une manière sociale. 
· Si on a un groupe composé de gens de la même famille et un groupe composé de gens totalement non apparenté, la loi d’hamilton n’a plus de sens, il n’y a pas plus d’altruisme dans la famille car ce qu’on donne  à un frère on le perd donc c’est comme si on n’avait rien fait. La loi d’hamilton n’est valable que lorsqu’on vit dans une population avec des parents et et des non-parent.
· La loi d’hamilton est très dure à calculer : les bénéfices et coûts sont difficiles à quantifier. De plus on ne sait pas si le fait d’aider est bénéfique directement ou si il y a un bénéfice indirect… L’altruisme est donc trop compliqué à comprendre.
· Les conditions écologiques permettant des solutions altruistes ou coopératives stables sont:
· Compétition entre groupe
· Longue vie
· Générations qui se chevauchent (famille !)
· Migration faible
3) Quelles sont les stratégies coopératives qui permettent des solutions stables?
· La question centrale: Comment peut-on s’assurer qu’un investissement qui aide un autre individu rapporte des bénéfices?
	 La plus grande partie de ce cours 
4) Quelles sont les capacités cognitives nécessaires pour jouer certaines stratégies? 
· Il est clair que certaines stratégies ont besoin de plus de capacités cognitives que d’autres stratégies
      (reconnaître des individus, se souvenir des dernières interactions, mécanismes psychologiques, etc)
	 est-ce que l’homme est unique à ce niveau?  fin du cours

Les quatre sous-disciplines actuelles travaillant sur l’évolution de l’helping : 

1)  Théorie de l'évolution sociale 
- / + = Altruisme repose sur la sélection de parentèle, + / + = coopération 
2) les paramètres écologiques 
La compétition entre groupes, la faible migration, les générations imbriquées favorisent une aide inconditionnelle 
3) La théorie des jeux 
Décision de comment répondre aux tricheurs 
4) l'approche «Les chercheurs en sciences sociales 
La base cognitive évolué de la coopération humaine

3.1 L’eusocialité (exemple extrême de coopération)

L’eusocialité (division stricte du travail reproducteur) existe uniquement chez le rat-taupe nu.
“Vraies” espèces eusociales (abeilles, fourmis, rat-taupe)
1) Coopération pour élever les petits (chez l’homme c’est l’inverse car c’est les parents qui aident les enfants)
2) Partage du travail pour la reproduction
3) Quelques individus plus ou moins stériles (souvent irréversiblement)
4) Mélange de plusieurs générations

Pourquoi les espèces eusociale sont eusociale ? Est-ce qu’elles ont un degré de parenté élevé ? Des bénéfices élevé ? ou des coûts faibles ? (Loi d’hamilton = R*B > C)
On pensait que le degré de parenté devait être particulièrement élevé chez les espèces eusociales, chez les abeilles par exemple, les sœurs ont ¾ de gènes communs. Est-ce que ces ¾ sont une bonne raison pour l’eusocialité?
Non ce n’est pas une bonne raison car la seule conséquence de ce ¾ est la fréquence dépendance, le succès reproducteur des mâles est 3 fois plus grand que celui des femelles car il sont rares. l’haplo-diploïdie explique uniquement le ratio entre sexes. Le fait d’être asymétriquement plus proche pour les sœurs a un rôle dans la chance de reproduction des mâles mais pas dans l’eusocialité !
La raison de l’eusocialité réside donc dans les bénéfices ou les coûts (inclusive fitness)!
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3.2 La couvaison coopérative

« Des membres d’un groupe social  assistent d’autres membres pour élever les jeunes qui ne sont pas leurs propres enfants »
Points négatifs :
1) Dispersion retardée
2) Inhibition reproductrice
3) Élever les enfants des autres

La couvaison coopérative : le loup, rat-taupe, fourmis, abeille, guêpe, termites, pucerons, thrips, crevettes, martin pêcheur, seychelles warblers, poissons.
La seule espèce d’oiseau européen avec une forme de couvaison coopérative basale est la mésange à longue queue.
· mammifères 	~ 3 % (150 / 4500)
· oiseaux 		~ 3 % (300 / 9000)
· poissons	    8 / 35000 (en ce moment…)

Différence entre les conditions nécessaires pour l’évolution de la couvaison coopérative et les conditions nécessaires pour garantir sa maintenance :
· Évolution: la monogamie génétique est essentielle !
· Maintenance: polygamie est possible !

Quels facteurs favorisent l’eusocialité et la couvaison coopérative?
· Les facteurs écologiques favorisant une dispersion retardée et la vie en colonie (un grand risque de mourir en se dispersant va inciter à vivre en colonie)
· Le degré de parenté influence les formes de coopération dans les colonies

Exemple : Seychelle warbler 
· Si les territoires de bonne qualité sont manquants, les aides quittent leur groupe et se reproduisent elles-mêmes.
· Il n’y a d’aides que sur les territoires de bonne qualité (logique car ils consomment des ressources).
· Les filles aident, les mâles quittent le groupe. (normalement c’est l’inverse chez les oiseaux)
 Ajustement du sexe ratio ! (Quand il y a déjà des filles, la femelle produit des mâles. On ne sait pas comment la mère parvient à décider le sexe !)

Est-ce que les aides apportent un réel bénéfice pour les parents ? OUI !
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Questions centrales :
1) Pourquoi les aides restent?
·  contraintes écologiques 
2) Pourquoi les aides ne se reproduisent pas?
· Traits de life history (ils ont le temps d’attendre avant de se reproduire) 
· Théorie de reproductive skew : selon comment la reproduction est monopolisée ou partagée dans le groupe
3) Pourquoi les aides aident? Au lieu de partir et se reproduire… 
· La migration a des coûts => bénéfices de philopatrie 
· Réciprocité : coopération entre deux individus étrangers => pay to stay (on doit aider pour éviter l’expulsion) 
· Augmentation du groupe
· kin sélection 

3.3 3 exemples de la kin sélection (sélection parentale) :

Sélection de comportements altruistes dirigés vers de apparentés => aide surtout des individus apparentés => bénéfices pour le fitness indirect. Les individus parviennent à discriminer les autres individus qui leur sont généralement similaires au moyen d’indices : La parenté, la familiarité, celui ou celle qui a été élevé avec moi,…

Exemple: Seychelles warblers :
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Les aides « savent » qu’ils sont apparentés au poussins si la femelle primaire est toujours là !!!

Exemple: Ecureuils : 
Les adultes poussent des cris d’alarme lorsqu’ils voient un prédateurs => les receveurs ont une survie augmentée et produisent plus d’enfants => il ne crie pas pour son propre fitness mais pour un.
Exemple : hyène :
La hyène alfa sait exactement qui sont ses filles et va défendre spécialement les hyènes faisant partie de leur groupe génétique.
Exemple : mésange à longue queue

3.4 Couvaison coopérative entre individus non apparentés

La couvaison coopérative apporte des bénéfices indirects mais également des bénéfices directs. Les bénéfices directs font que la couvaison coopérative avec individus non apparentés est possible !

Donner 3 exemples pour la coopération entre individus non apparentés :

Il y a des systèmes de couvaison coopérative où quelques aides (ou même la majorité des aides) ne sont pas apparentées au couple reproducteur.

Dans certains cas, des adultes peuvent aussi aider même s’il ne s’agit pas de leurs propres juvéniles. Exemples : le loup, rat-taupe, fourmis, abeille, guêpe, termites, pucerons, thrips, crevettes, martin pêcheur, seychelles warblers, poissons
Couvaison coopérative : 
· Les aides chez le martin-pêcheur ne sont pas dans la majorité des cas apparentés au couple reproducteur.
· Aide primaire : apparentée
· Aide secondaire : mâles étrangers : les mâles secondaires peuvent rester dans le territoire et augmentent la probabilité de se reproduire avec la femelle l’année prochaine => pay to stay.
· Chez les cichlides, les parents génétiques désertent. D’autres parents non apparentés peuvent prendre le relais (défendent les jeunes, le territoire et nettoyent les œufs) : corrélation négative entre l’âge des aides et le degré de parenté avec le couple reproducteur (plus l’âge des aides augmente, plus le degré de parenté diminue) : 
· Au début : kin selection (les plus jeunes sont toujours apparentés) 
· Ensuite : augmenter la taille du groupe et pay to stay (Le couple reproducteur change et les jeunes devenus adultes ne sont plus apparentés au nouveau couple reproducteur)
· Les prédateurs du récif coopèrent entre espèces pour la chasse.
=> ils aident pour : augmenter le groupe + pay to stay avec la probabilité de se reproduire la saison prochaine (s’ils n’aident pas ils se font virer)

A-t-on besoin de la kin selection pour expliquer la couvaison coopérative ? Par exemple dans le cleaning mutualism, il n’y a pas du tout de kin selection !

3.5 Explication avec le dilemme du prisonnier de la coopération entre individus non apparentés :

Quelles sont les suppositions du dilemme du prisonnier ?
1) Joueurs interagissent plusieurs fois 
2) Joueurs se rencontrent par hasard comme partenaires. 
3) Joueurs ne savent pas a priori combien de tours ils vont jouer ensemble. 
4) Les 2 joueurs ont les mêmes options de comportement (coopérer ou tricher). 
5) Investissement pour le partenaire est tout ou rien 
6) les payoffs sont symétriques pour les 2 partenaires 
7) Les payoffs sont construits d’une manière que tricher donne toujours un payoff plus grand que coopérer 
8) Les joueurs prennent leurs décisions simultanément 
9) Les offres sont produites pendant l’interaction
10) Les joueurs ne peuvent pas communiquer 

Le problème est la coopération entre des individus non apparentés !
Le problème est très bien expliqué par le dilemme du prisonnier :
Si le jeu est joué une fois on a intérêt à tricher.
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Dans la nature le jeu est répété ! On a donc intérêt à coopérer !!!
Stratégie Tit for tat : je fais ce que tu fais ! => Tft n’est pas de la coopération pure, c’est coopérer CAR l’autre coopère !!!
· On commence à jouer de manière coopérative
· A chaque tour, on joue ce que le partenaire a joué le tour avant, donc on continue de coopérer.
· Si on commence à tricher, l’autre va tricher aussi
Le système tit for tat permet la coopération, évite une grande exploitation, permet le pardon (Si on triche et que l’autre coopère (pardon), on se réconcilie et on coopère à notre tour).
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Tricher tout le temps = ESS si les deux triche (5 de gain chacun) ou si un triche (9 de gain) et l’autre est Tft (4 de gain). Mais si les deux sont Tft, et qu’on commence par coopérer c’est une bien meilleure ESS (15 de gain chacun)!!!

MAIS : grand problème en ce qui concerne l’évolution de cette stratégie
La coopération entre des individus non apparentés est très rare dans la nature
· Tricher est la stratégie ancienne
· TfT ne peux pas évoluer dans une population avec 100% d’égoïstes (c’est donc rare que ça arrive)
Et en plus: TfT n’est pas une ESS!:
· Définition d’une ESS :
1) Si tout le monde dans la population joue cette stratégie, cette stratégie donne plus de succès que toutes les autres stratégies possibles (une mutation avec une nouvelle stratégie va avoir moins de fitness): mais si on a une population TfT, une mutation coopérative peut arriver et va avoir le même fitness et donc perdurer. Si d’un coup il y a une mutation pour la triche, elle va être clairement gagnante face aux coopérateurs et va donc s’imposer rapidement. C’est pourquoi la triche est prédominante !

Pourquoi doit-on connaître les fréquences initiales des allèles pour savoir si une nouvelle mutation peut s’établir, selon le dilemme du prisonnier ? 

On doit connaître les fréquences initiales des allèles pour évaluer les chances qu’une nouvelle mutation s’établisse : Si on se trouve dans une population d’égoïstes une mutation altruiste ne pourra pas s’établir car un individu altruiste perd toujours face à un égoiste. Son fitness sera alors plus bas que la moyenne et la mutation disparaîtra. 
=> altruisme inconditionnel : si maintenant une petite population d’altruistes naissent dans une population d’égoïstes et qu’ils se reproduisent entre-eux, leur fitness comparé à la moyenne sera plus élveé et ils pourront s’implanter.
Si on se trouve dans une population d’altruistes, une mutation égoïste pourra s’implanter avec plus de facilité.

2) La stratégie ESS est la meilleure solution contre soi-même : la meilleure solution contre un tricheur est de tricher aussi ! Pas de jouer Tft !!!
						=> Tft ne répond pas à cette condition => pas une ESS

3.6 Exemple potentiel de Tft dans la nature :

Insepction chez les prédateurs :
Chez les poissons, certains individus quittent le groupe et vont voir où se situent les prédateurs puis reviennent dans le groupe. Si le poisson remarque que le prédateur est affamé, il sait qu’il faut faire attention et sinon il sait qu’il peut aller brouter plus loin. C’est un Tft car se rapprocher du prédateur est dangereux, mais ensuite une autre prend la place et le risque.
Grooming chez les impalas et quelques primates : 
Les impalas se groom parmis. Ca ne demande pas beaucoup de compétence cognitives (pas besoin de se souvenir ce que l’autre a fait et pendant combien de temps)… 
Chez les singes, le dominant reçoit beaucoup de grooming et en donne beaucoup. En échange il offre de la protection. Cela demande plus de capacités cognitives.
Transferts de nourriture chez les chauves-souris :
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En nourrissant les individus affamés, on perd peu de temps et de poids, en revanche l’individu affamé gagne beaucoup et de temps et peu de poids. Ca reste positif pour lui. Quand ce sera au tour du nourrisseur d’avoir faim les rôle s’inverseront (tit for tat).

3.7 Alternatives au dilemme du prisonnier

Le dilemme du prisonnier répété ne résoud pas entièrement la couvaison coopérative et le mutualisme interspécifique… On pensait cette théorie valable au début mais en réalité il ne résoud que 10% des cas.
 On doit chercher des alternatives au dilemme du prisonnier

5 alternatives au dilemme du prisonnier et en quoi diffèrent-elle de ce dilemme ?
· By-product mutualism
· Pseudoreciprocity
· Partner choice / partner switching
· Tit-for-Tat like reciprocity
· Punishment
· The threat of reciprocity
· Variable investment and establishment of relationships
· Indirect reciprocity / indirect pseudoreciprocity

1. By-product mutualism (mutualisme comme conséquence « à côté »): faire quelque chose pour soi mais bénéfique pour les autres par hasard => la coopération offre plus de fitness que la triche pour les deux joueurs. C > T
Exemple: homme/lion/suricates/loups ; les prédateurs du récif coopèrent souvent entre espèces.

2. Concept de pseudo-réciprocité : A fait un investissement, B est égoïste, mais au final, son comportement égoïste est bénéfique à A. 
Exemple : fourmis-pucerons => si les pucerons n’investissent pas (solutions sucrées) ils ne reçoivent pas de récompense (protection non-voulue de la part des fourmis égoïstes qui ne veulent que le nectare)

3. a) Les marchés biologiques : 
· Souvent on coopère afin d’échanger différentes ressources
· Chaque individu à un contrôle sur ses ressources
· On doit négocier les prix => Introduction du choix du partenaire
· Véto game : 3 cordonniers : 1 propose les chaussure gauches, 2 autres proposent les chaussures droite. Chaque paire coute 100.- . Les cordoniers des chaussures droites doivent collaborer avec le cordonier de la chaussure gauche pour vendre car l’acheter veut forcément une paire. Le cordonier de la chaussure gauche touchera 99.- et le deuxième 1.-  seulement!!!
· Les babouins se battent jusqu’à ce qu’ils soient forts puis emigrent. Ils rejoignent un aurtre groupe et deviennent mâle alfa ou beta. Un mâle alfa va suivre une femelle toute la journée et les autres mâles n’y auront pas accès. Le seul moyen d’accéder à la femelle et de former un coaltion avec d’autres babouins et de chasser le mâle alfa. C’est toujours le mâle le mieux placé hierarchiquement qui obtient le 99% du butin !
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Les larves pucerons offrent une solution sucrée
·  Peu des fourmis => production augmente
·  Beaucoup des fourmis => production baisse
Demande basse: offre augmente ; demande haute: offre baisse

3. b) Choix du partenaire dans des jeux asymétriques : 
Exemple : un partenaire (nettoyeur) peut soit coopérer (manger des parasites) soit tricher (manger du mucus). Le client ne peut ni tricher ni exploiter l’autre. Mais le client fuit ou chasse le nettoyeur. 
· Les clients résidents sans choix de fuite sont obligés de jouer et sont donc exploités par les nettoyeurs (asymétrique en faveur du nettoyeur). 
· Ceux qui sont visiteurs et ont le choix de fuir en revanche doivent être choyés par les nettoyeurs car s’ils fuient le nettoyeurs n’a plus rien (asymétriques en faveur du client). 
La qualité du service influence la probabilité qu’un client qui a le choix de fuir ou pas revienne pour sa prochaine inspection. 
· Il y a de la concurrence entre les 3 acteurs, ce qui en fait un marché biologique mais asymétrique.
· Contrairement au dilemme du prisonnier, le gain est asymétrique.
Exemple : Yucca et papillon / figue et guêpe de figue : mutualismes entre plantes et pollinisateurs qui pondent également leurs œufs dans la plante. Les larves vont manger les graines. La plante ne peut pas refuser l’oviposition des papillons et elle ne peut donc pas influencer l’offre des pollinisateurs (plusieurs femelles peuvent pondre dans le même fruit). Mais les plantes peuvent comparer les « offres » dans différents fruits et peuvent donc avorter des fruits avec trop de larves (qui mangeront trop de graines).
 Choix passif du partenaire après l’interaction!
Asymétrique car la plante est défavorisée (on lui mange ses graînes). Mais elle a le choix de privilégier certains insectes à d’autres.
Exemple : La bactérie rhizobium peut fixer l’azote pour la plante. La plante elle forme des nodules qui abritent les bactéries. Les bactéries peuvent tricher et habiter les nodules sans coopérer. Dans ce cas la plante cesse de faire des nodules ! C’est un autre exemple de choix passif du partenaire après l’interaction.

4. La punition du partenaire dans des jeux asymétriques
Les clients ont deux manières de réagir quand un nettoyeur triche : la fuite / l’attaque. Les clients visiteurs qui peuvent partir fuient, ceux qui sont résidents et doivent rester attaquent. 
En cas d’exploitation du nettoyeur, les clients résidents répondent donc de manière agressive. Un nettoyeur agressé est ensuite plus coopératif (donnent plus de massage) => réconciliation avec le client.
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Est-ce que la punition et le changement de partenaire causent un comportement coopératif de la part du poisson nettoyeur? 
Une approche expérimentale: est-ce qu’on peut faire apprendre au nettoyeur de manger contre sa préférence? 

On donne au poisson un plateau avec 7 pièces de flocons pour poisson (équivalent aux parasites) et 7 crevettes (équivalent au mucus). Le poisson est punit quand il mange les crevettes. On cherche à savoir si la punition va l’inciter à apprendre à manger contre sa préférence.
Le test est réalisé en 3 phases :
1) Test de préférence (3 essais, noter les 7 premières pièces mangées)
2) Période d’éducation (6 essais, manger la nourriture préférée cause la fuite de la nourriture, la punition, ou rien)
3) deuxième test (1 essai, noter les 7 premières pièces mangées)
On remarque que les poissons qui préféraient les crevettes alors que cela provoquait la fuite de la nourriture ou la punition on appris à ne plus manger les crevettes !

5. Jeu aux stratégies symétrique mais les pay offs asymétrique : Les deux peuvent soit coopérer soit tricher (Comme dans le dilemme du prisonnier), mais les conséquences de tricherie sont très différentes: un partenaire perd un peu de mucus mais l’autre perd sa vie ! Dans cette situation on remarque que les prédateurs bénéficient d’un nettoyage très bien fait.

6. Etablir des relations : L’investissement n’est pas tout ou rien mais  est variable (entre 0 et x unités par tour, contrairement au dilemme). On commence à donner une unité et si le partenaire augmente son don en retour, on augmente encore, … etc. => établit des relations.

Chez l’homme, il semble que si on offre peu au début, cela indique que l’on est pas intéressé.
Chez le poisson nettoyeur, c’est l’inverse, on commence à tricher au bout d’un certain temps quand la relation est déjà établie mais cela est du au fait que les a stratégies sont asymétriques et seules les nettoyeurs peuvent tricher.

7. Réciprocité indirecte basée sur le prestige social (la menace de reciprocité) : A aide B, C observe => C aide A (sait ce que le joueur fait (coopération)). La réciprocité indirecte émane d’un tiers qui aura observé l’interaction et noté le bon comportement du premier joueur. Il lui retournera alors son geste s’ils sont amenés à intéragir. Lors de chaque partie du jeu, tout joueur voit donc son prestige affecté par son propre comportement. La coopération s’impose donc dans la population capable de jugement discriminatoire : n’aider que les joueurs dont le prestige est bon et s’abstenir d’aider les autres.

Forme complexe: chaque comportement est un investissement
A aide B, C observe   C aide A
Expérience sur l’humain : ça fonctionne : ceux qui donnent le plus reçoivent le plus et partent avec des sommes plus grandes.
Forme simple: l’aide est un signal pour attirer des partenaires coopératifs (et peut être handicap principle dans le choix du partenaire !)
A aide B, C observe  C choisit A pour une coopération (C bénéficie en choisissant A et pas quelqu’un d’autre!)
Devrait bien fonctionner en principe chez les animaux (réseau de communication + « effets de l’audience »)
Seul exemple pour le moment: nettoyeur : les nettoyeurs agissent de manière plus coopérative quand ils sont observés par un tierce. Ils mordent beaucoup plus quand il n’y a pas d’observateur.
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3.8 Le jeu du bien publique

Le bien publique est un dilemme du prisonnier avec >2 participants. C’est donc un dilemme sociale. On doit décider si on fait confiance aux autres et alors on mise le plus possible ou si on mise le moins possible.

Chaque personne peut contribuer en donnant soit 20 SFr soit 0 SFr pour le bien publique:
La somme totale sera doublée et partagée également entre tous
· 10 joueurs:
· Si tout le monde contribue, ça fait 200x2 =400 SFr, divisé par 10 = 40 SFr par personne -20 SFr d’investissement = 20 SFr par personne
· Si 9 contribuent et 1 triche, les 9 gagnent 180x2/10 = 36-20 =16 SFR mais le tricheur gagne 36-0 = 36 SFr

L’investissement n’est pas stable dans ce jeu… On ne peut pas prévoir comme dans le dilemme du prisonnier que tout le monde va tricher, car certaines personnes seront vicieuses et d’autre auront confiance en leur partenaires.

On a joué à ce jeu des 10aines de fois avec les êtres humains et il semble que la somme misée au début est en moyenne de 10/personne et baisse avec les répétitions.

Mais si on offre l’option de punir les tricheurs (on paie 1 SFr pour que le chercheur enlève 3 SFr chez une autre personne), nous arrivons à coopérer!
Nous aimons punir les tricheurs.
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Une alternative fonctionnelle : nous arrivons à coopérer si cela augmente notre prestige social et apporte doc des bénéfices dans d’autres situations.

Et si on change la taille du groupe et le ratio investissement/rendement ?
4 joueurs dans un groupe – pour chaque 1oSfr investi, le groupe reçoit 50 Sfr ? Que faisons-nous ?
· Si tout le monde contribue, ça fait 4x50 =200 SFr, divisé par 4 = 50 SFr par personne – 10 SFr = 40.-
· Si 3 contribuent, les 3 gagnent 30x5/4 = 37.5 -10 = 27.5 SFR
· Mais le tricheur gagne 37.5 -0 = 37.5 Sfr
· Au niveau de la population la meilleure stratégie est d’investir.

· Est-ce que les suppositions de la modélisation du bien publique sont correctes ?
· Quel est le lien entre le nombre des contributeurs et les bénéfices ?
La courbe est sigmoïde
Excepté si on met une punition ou un prestige social, on a pas intérêt à contribuer à moins que tout le monde contribue ce qui n’arrivera jamais ! 
Comme la courbe est sigmoïde et qu’on est dans un volonteer’s dillema qui est négative frequence dépendance l’idéal est d’être celui qui ne coopère pas…
· Comment chaque contribution est-elle partages entre les membres du groupe / de la population?
 Symétrique ou asymétrique? (protéines extracellulaires chez les bactéries et chez les araignées sociales). Cela va fortement influencer la stratégie adoptée.

Public goods:
- N-player prisoner’s dilemma
- “tragedy of the commons”
- Collective action problem
Tout les membres du groupe bénéficient de la contribution individuelle mais cette dernière n’est altruiste que si le facteur de multiplication < que la taille du groupe sinon les contributions sont egoists (by-product mutualism)! 




4. Life history trade-off

· la croissance
· la maturation
· la dispersion
· la reproduction
· la sénescence
· la longévité
d’un individu, d’une population, d’une espèce

Fitness = fécondité X probabilité de survivre
Problème: la disponibilité des ressources est limitée:
• grandir ou reproduire?
• investissement en soins parentales ou plus d’accouplements?
• défense contre les prédateurs ou trouver la nourriture?
• immunocompétence ou signaux sexuels?

4.1 Trade-off entre reproduction et croissance

· Combien investir pour la croissance?
· la taille optimale
· les gonades
· la condition
· Quand commencer à se reproduire? Quel est l’âge optimal de primiparité?
· Une décision importante: investir en croissance ou en reproduction ? Reproduire tôt peut avoir des coûts, mais il peut aussi avoir des avantages.
· La variation phénotypique, les conditions environnementales et la life history individuelle peuvent déterminer quand un individu commence à se reproduire. Si on a beaucoup de chance de mourir et va se reproduire plus vite !
· Un grande croissance pourrait être importante pour augmenter la capacité reproductive future.
· Si la fertilité augmente avec l’âge, ou si la mortalité des juvéniles baisse avec l’âge de primiparité, si la longévité est grande il vaut mieux attendre pour se reproduire.
· Sinon, il vaut se reproduire maintenant au lieu d’attendre. (Live fast, die young!)


· Exemple : Salamandre de Tokyo :
Les bénéfices du retardement de l’âge de primiparité :
· mâles plus grands = plus compétitifs et une meilleure survie
· femelles plus grandes = plus d’œufs, œufs plus grands et une meilleure survie.
· La croissance ralentit ou s’arrête après le début de la reproduction
· Il est donc préférable d’attendre pour se reproduire
Mais...
· Chaque saison sans reproduction est perdue et on risque de ne pas survivre à la saison prochaine.

· Exemple : Les coûts d’une reproduction précoce chez l’humain :
La reproduction précoce a-t-elle une influence sur la longévité ? OUI ! Plus on se reproduit tard plus on vit tard. (le nombre des enfants n’est pas pris en compte, seul l’age de primiparité influe
L’effet est probablement plus fort chez d’autres espèces. Chez l’homme préindustriel, les jeunes parents avaient accès à l’aide des autres membres de la famille (effet « grand-mère ») : si la grand-mère est présente, la fille produit plus d’enfants qui vivent mieux (le grand-père sert à rien). Maintenant qu’on a plus ça, il faut attendre pour se reproduire et vivre plus longtemps.
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· Exemple : les guppies :
Vivent dans les rivières du Trinidad => La prédation varie suivant le lieu de vie : 
Proche de la mer: prédateurs sur les juvéniles et sur les adultes
Proche de la source de la rivière: prédateurs sur les juvéniles seulement 
Près de la source de la rivière, les individus se reproduisent plus tard et l’investissement parental est réduit car la mortalité baisse pour les adultes. 
Proche de la mer, les individus se reproduisent plus vites car les jeunes et les adultes risquent la mort.

Common garden experiment : est-ce que cela est génétique ? On prend une génération de chaque au laboratoire et on regarde le comportement des descendants dans des conditions similaires. La différence persiste même dans des conditions similaires pour les deux groupes. Ce comportement est donc génétique.

4.2 Le trade-off de la dispersion ou de l’agrégation

Définition de la dispersion: tendance des animaux qui étaient une fois agrégés, de devenir plus dispersés en s’éloignant de l’endroit de l’agrégation (nid, home range, endroit de la naissance).
· Les agrégations les plus communes qu’on trouve dans la nature sont les associations aux sites de nidification.
· Chez les oiseaux les distances de dispersion peuvent être de plus de 1000 kilomètres. 
· Chez les mammifères, la dispersion peut être de quelques dizaines de mètres ou kilomètres (et beaucoup plus chez les mammifères marins).
· Phylopatrie – quel sexe va rester? Déterminé par :
· Coûts du mouvement 
· Coûts de réapprendre à connaître un territoire (si on reste on connaît mieux le terrain !)
· Coûts de consanguinité
· Coûts de la compétition
· Chez la plupart des mammifères les jeunes mâles se dispersent et la progéniture femelle a la tendance d’être philopatrique.
· Chez les oiseaux les jeunes femelles se dispersent.
· (c’est un fait encore incompris)
· Les femelles mammifère se dispersent uniquement si la durée de presence des male est plus longue que l’age des femelles à la première reproduction. En effet, si les males restent très longtemps les femelles risquent de s’accoupler avec leur père donc elles ont meilleur temps de partir!
· Pourquoi se disperser ?
· Éviter la consanguinité: si les jeunes femelles ou les jeunes mâles se dispersent, le risque de consanguinité est diminué drastiquement.
· Trouver des territoires non occupés, trouver des ressources:
La sélection va favoriser les individus qui se dispersent d’un habitat occupé vers un habitat où il y a encore des territoires libres. Mais les animaux qui se dispersent portent les risques de la prédation, et de ne pas trouver un habitat approprié.

· Pourquoi trouve-t-on de la philopatrie chez un seul sexe de l’espèce en général ?

La principale raison qui explique la dispersion, est d’éviter la consanguinité (et la recherche de nouvelles ressources). Le choix du sexe philopatrique dépend des coûts engendrés par la dispersion. En général, les femelles ont meilleur temps de rester et d’aider à élever les générations suivantes alors que les mâles ont intérêt à se disperser de répandre leurs gènes. De plus, en restant, ils consommeraient de la nourriture sans aider à l’élevage des petits. Les femelles ne se dispersent que si les mâles restent trop longtemps dans le groupe et causent un risque de consanguinité. 


4.3 Le trade off de reproduction

· Comment se reproduire
· avec quel partenaire?
· un ou plusieurs partenaires?
· stratégies reproductrices alternatives? 
· Quelle sorte des descendants: mâles, femelles?

4.3.1 Quel sex ratio est optimal ?

1) → Le sex-ratio dans la population favorise le sexe le plus rare jusqu’à l’équilibre.

Commençons avec un sex-ratio de 20 ♀ et 1♂:
Si on a un fils – il va avoir environ 20 fois le succès reproducteur d’ une fille. Il est donc bénéfique de produire des mâles jusqu’au équilibre de 1 : 1 mâles : femelles.
Le sex-ratio dans la population influence la décision des parents. 
Fischer (1930) a proposé que la sélection favorise les individus qui produisent le sexe le plus rare.

Exemple : « local mate competition » ; basée sur la reproduction consanguine.
Les figuiers et les guêpes de figures. Les guêpes entrent dans le fruit et le polinisent. Le fruit se développe. 1-4 femelle pond dans la figue. Souvent 1 seule. Les mâles et les femelles naissent et s’accouplent ! Ils sont donc tous consanguins. Seules les femelles quittent les figues. Ainsi comme on reste en famille, la femelle pond 1 œuf de mâle pour 10-20 œufs de femelle puisque c’est les femelles qui se dispersent et qu’un mâle suffit pour fertiliser ses sœurs.

Une première femelle pond 1 femelle pour 15 mâles
Une deuxième femelle entre dans la figue, elle a meilleurs temps de pondre 3 mâles pour 12 femelles afin que les mâles fertilisent la majorité des femelles de la guêpe 1 ! Cet ajustement est logique.
Une troisième femelle entre dans la figue, elle a meilleur temps de pondre 5 mâles pour 10 femelles.
Le sex-ratio dans la population favorise le sexe le plus rare jusqu’à l’équilibre. Mais en cas de consanguinité totale (1 seule mère), on a toujours 1 mâle et 20 femelles.

Exemple : Acarophenox (une mite vivipare): femelles donnent naissance à 20 filles environ qui sont déjà fécondées par le seul frère – les mâles restent dans le corps de la mère, ils ne sont pas nés. 

2) → Le sex-ratio dans la population est déterminé par les coûts de production d’un mâle ou d’une femelle

Si produire un sexe coûte plus, on va produire plus de l’autre sexe jusqu’à ce qu’on ait de nouveau un équilibre des coûts. En général les mâles coutent plus cher (en lait notamment, grande taille) alors on a souvent 55% de femelles pour 45% de mâles. 
Pour les femelles en mauvaises conditions, il est mieux de produire des filles. Si la mère est en bonnes conditions, il est mieux de produire des fils. La condition de la femelle influence sa décision. 
Le mécanisme permettant de décider du ratio est inconnu.
· Oiseaux : Si la femelle est le sexe hétérogamétique (système WZ des oiseaux), elle peut directement influencer le sexe des descendants. 
· Mammifères : Si les mâles sont hétérogamétique (système XY des mammifères), la femelle pourrait influencer le sexe des jeunes par le choix d’un spermatozoïde précis et/ou par un avortement sélectif.
Exemple: Chez les fauvettes des Seychelles, un oiseau avec une reproduction coopératif, le sex-ratio de la couvée est dépendant de la qualité du territoire et de la présence d’aides (Komdeur 1996).
· Hyménoptères : Chez les hyménoptères la fécondation entraine la formation de femelles alors le choix du ratio est une évidence. (haplo-diploïdie)
· Les femelles peuvent s’accoupler avec un seul ou plusieurs mâles. Cela est très important pour le degré de parenté de la colonie. Si on se reproduit avec un seul mâle, les enfants auront un fort degré de parenté (50%). Ce degré baisse si on se reproduit avec plusieurs mâles (25%). Les colonies avec un seul père vont produire uniquement des reines. Les colonies avec plusieurs pères, il y aura que des rois (reines pas attractives car faible degré de parenté).
· Hermaphrodites: chaque individu décide sur l’investissement dans la fonction ‘male’ et la fonction ’femelle’
· Hermaphrodites serial: Si, comme chez quelques poissons et amphibiens, le sexe peut changer pendant la vie, les parents n’ont pas une influence sur le sex-ratio de la progéniture.
Exemple : plathelminthe : les stratégies d’accouplements varie même si c’est hermaphrodite : la choix mâle : il faut se reproduire le plus possible ; la choix femelle : il faut trouver le mâle idéal. Ces deux choix sont réunies dans un même individu. Il introduisent le sperme en essayent d’éviter celui de l’autre et cela est dangereux ^^’.

Résumé:
· Les ressources, la condition de la mère, le temps de reproduction, l’âge de la mère, les coûts de production et des autres caractères peuvent influencer le sexe optimal de la progéniture.
· Chez certaines espèces, le sex-ratio peut être adapté par les parents (généralement la mère).
· Normalement le sex-ratio dans une population reste près de 50 : 50.

Comment/pourquoi la sélection favorise-t-elle un sex ratio de 50/50 ?
Si on part avec un sex-ratio de 20 ♀ et 1♂:
Si on a un fils – il va avoir environ 20 fois le succès reproducteur d’ une fille. Il est donc bénéfique de produire des mâles jusqu’au équilibre de 50 : 50 mâles : femelles. 
En résumé, dès que le ratio varie de 50 :50, la sélection favorise le sexe le plus rare et on revient à l’équilibre.

Parfois le sex ratio varie un peu car produire un sexe (mâle) est plus couteux qu’un autre, ainsi on aura un ratio de 45 :55 (l’équilibre de 45 :55 est défini par le rapport entre les coûts et le fitness)
Ainsi, les ressources, la condition de la mère, le temps de reproduction, l’âge de la mère, les coûts de production et des autres caractères peuvent influencer le sexe optimal de la progéniture et le faire dévier de 50 :50.

4.3.2 Combien de descendants ?

Taille de la couvée optimale :
· Un individu peut produire beaucoup de jeunes (petits), ou peu de jeunes (grands). C’est un trade-off si les ressources limitées ne permettent pas d’avoir beaucoup de grands jeunes.
· On observe de la variation dans la taille des couvées des mères d’une espèce.
· Hypothèse de Lack (1954, 1966): Chez les oiseaux, la taille de la couvée a évolué par sélection naturelle pour avoir un nombre optimal de jeunes survivants.

Les coûts d’agrandissement de couvée :
Reid (1987) a étudié la taille optimale chez les goélands bourgmestre (Larus hyperboreus)
· Normalement ils ont des couvées de 1-3 œufs.
· Reid a manipulé la taille des couvées. Celles-ci pouvaient compter entre 1-7 œufs.
· Chez les couvées avec plus de 3 œufs le succès reproductif n’était pas influencé, mais les adultes avaient une mortalité élevée.
· 35 sur 60 études où on a agrandit la taille de la couvée, le nombre de juvéniles quittant le nid a augmenté sans augmentation de mortalité chez les parents.
· Mais chez ces juvéniles, le taux de survie et la fécondité sont diminués.
· Les expériences expliquent que les coûts pour le fitness des parents ou des jeunes amènent la sélection pour une taille des couvées optimale.

Exception : Le fou de bassan à toujours un œuf unique.
Des expériences ont montré qu’il peut bien élever deux jeunes (sans augmenter la mortalité).
Pourquoi est-ce qu’il ne le fait pas?

Deux explications possibles:
1. Décalage évolutif – les conditions sont mieux aujourd’hui, mais les animaux n’ont pas encore réagit.
2. L’expérience d’ajouter un deuxième poussin est défectueuse parce qu’on ne teste pas si les fous de bassan peuvent former et incuber un deuxième œuf.

Quelle étude faire pour déterminer pourquoi le nombre d’œufs chez les oiseaux est suboptimal pour le fitness immédiat mais non pas pour le fitness complet ?

Il faut faire une étude pour mesurer les coûts de productions. On ajoute des œufs dans certains nids. Ainsi on observe que plus il y a d’œufs plus la mortalité est grande, indépendamment de la qualité des parents. Voilà la raison pour laquelle les femelles préfèrent pondre un nombre suboptimal d’œufs afin d’optimiser leur énergie et garantir ainsi la survie d’un maximum de leurs petits. Le fitness immédiat est donc diminué avec un faible nombre d’œufs mais le fitness indirect est augmenté.

4.3.3 Investir maintenant ou dans l’avenir ?

Les ressources sont limitées  trade off entre le succès maintenant et le succès dans l’avenir
C’est aussi une bataille entre les parents et les jeunes (parent-offspring conflict):
Les jeunes préfèrent que les parents investissent dans leur élevage, tandis que les parents préfèrent de garder des ressources pour la reproduction future.

Iteroparité (plusieurs événements de reproduction) => Conflit entre parent et enfant
Exemple: cochon
· Normalement: 11 embryons ; Moins => avortement?
· Bénéfice: la prochaine grossesse apportera probablement 11 embryons 
· Coût: le temps perdu avant tomber de nouveau en grossesse
· Meilleure solution pour la mère: Décision « prise » dans l’utérus après 12 jours (dépendant de la production totale des hormones par les embryons) 
· Jours à gagner avec avortement: 54
· Temps perdu avec avortement : ~30        
=> 54/84x11 = 7.1
n embryons < 7  avortement est la meilleure solution pour la mère
Observation: < 5  avortement (le mieux pour les embryons: < 4 donc être plus nombreux n’est pas génial pour eux)

La diversité des lifes history : 
· Il y a des plantes qui produisent des millions de gamètes par saison.
· Il y a aussi des arbres qui utilisent tous leur énergie pour la croissance et ne commencent pas à faire des gamètes avant l’âge de 100 ans
· Il n’y a pas un seul optimum – les stratégies sont dépendantes de plusieurs facteurs
· Il y a plus de plasticité dans la life-history entre les espèces qu’entre les individus d’une espèce
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4.3.4 Se reproduire seulement une fois ou plusieurs fois ?

· Semelparité (seulement une épisode de reproduction): les plantes annuelles, beaucoup d’insectes, quelques poissons (saumon),...
· Iteroparité (plusieurs épisodes de la reproduction): l’homme, la plupart des mammifères, les plantes pérennes

Semelparité est favorisé dans un environnement stable.
· Le succès reproducteur est comparable entre des années/génerations.
· On peut utiliser tout son énergie pour un seul épisode de reproduction – (il y a seulement un très petit risque de la défaillance) 	(chez les plantes annuelles, on observe une conservation des graines pendant les années défavorables).
· Avantages: on peut utiliser tout l’énergie pour la production des graines ou de la progéniture – il ne faut pas s’occuper de la maintenance.
			→ big-bang reproduction (part de la stratégie r)

Iteroparité est favorisé dans les environnements instable.
· La survie des juvéniles peut être mauvaise et imprévisible. 
· Une seule épisode de reproduction serait une stratégie très risquée. La sélection favorise une reproduction répétée et une longue vie.
· C’est mieux de répartir les risques sur une période prolongée. Le meilleur choix est dépendant de la balance entre la mortalité des juvéniles et la mortalité des adultes
			→  reproductive bet hedging (part de la stratégie K)

4.3.5 La sénescence et la longévité

Quelques animaux vivent presque pour toujours et des autres meurent jeune – pourquoi?

La théorie évolutive du vieillissement:
· Les organismes vieillissent et meurent parce que il n’y a pas de sélection pour la vie éternelle.
· Bien que la mortalité soit haute chez les individus âgés, il n’y a pas de sélection en faveur d’une longue vie car les individus agés ne se reproduisent plus et la sélection opère lors de la reproduction.
· La probabilité de mourir accidentellement augmente avec l’âge donc la sélection favorise une reproduction tôt.
La sénescence est une réduction du succès reproducteur au cours de la vie.

Une expérience simple:
· Les drosophiles se reproduisent à partir de l’âge de 4 jours
· On sélectionne dans le groupe A des populations des individus qui se reproduisent avant l’âge de deux semaines
	= sélection pour une fertilisation précoce
· On sélectionne dans le groupe B des populations des individus qui se reproduisent de plus en plus tard jusqu’à un âge de 70 jours
	= sélection pour une fertilisation tardive.
· Après plusieurs générations les populations A se reproduisent à l’âge de deux semaines (et meurent peu après). Les populations B se reproduisent à l’âge de 10 semaines (et meurent peu après).

Est-ce que vieillir est inévitable ?
· NON! – les organismes clonaux ne vieillissent pas
· Tous les organismes avec une ligne germinale vieillissent. 
· L’histoire évolutive est le déterminant principal pour la longévité.
· Comprendre l’histoire évolutive est importante pour comprendre le vieillissement.

4.3.6 Résumé des lifes historay trade-off

Les trade-off de life history :
· Aide à expliquer la diversité des organismes et la complexité des cycles de vie.
· Aide à comprendre la sélection naturelle, les variations génétiques, les dynamiques des populations et les interactions entre les espèces.

Pourquoi est-ce les femelles qui effectuent généralement les choix ?

Parce qu’elles sont le facteur limitant (Anisogamie) : elles mettent plus d’énergie à produire la descendance Ainsi c’est à elles de choisir LE meilleur mâle avec lequel elles vont se reproduire alors que le mâle peut se reproduire avec toutes les femelles. C’est à la femelle de choisir comment utiliser son unique gamète alors que le mâle en a une infinité et n’est pas obligé de choisir!

5. Les systèmes sociaux : Les soins parentaux, les systèmes d’accouplement 

La base :
· Les mâles peuvent fertiliser un plus grand nombre de jeunes que les femelles qui peuvent produire quelques œufs.
· Les femelles sont souvent une ressource limitante pour les mâles à cause de leur plus grand investissement fourni aux gamètes.
· Pourquoi les femelles sont-elles limitantes ?
L’investissement par gamète est plus grand chez les femelles. Elles produisent moins de gamètes fécondables que les mâles. Elles sont donc la ressource limitante.
Pour une même quantitité de ressources données, les mâles peuvent produire beaucoup plus de gamètes que les femelles. De ce fait, la reproduction à l’échelle de la population est limitée par la disponibilité en gamète femelle, alors qu’il y aura toujours des gamètes mâles gaspillés en ce sens qu’ils ne conduiront pas à une fécondation. On peut donc considérer que les femelles constituent une ressource rare, car limitante pour les mâles. De ce fait il existe une compétition entre les mâles pour accéder aux femelles. La conséquence directe de cette compétition est que le succès de reproduction des mâles devient plus variable que celui des femelles (qui est de 100%) et induit la sélection sexuelle opérée par les femelles.

· L’investissement fourni aux descendants: Les soins parentaux peuvent être prodigués par les deux partenaires, par le père ou par la mère uniquement.
· Les différences entre espèces dans l’intensité des soins parentaux sont associées à des différences de systèmes d’accouplement.

Exemple : Le système d’accouplement de l’accenteur mouchet :
Le succès reproducteur dépend de la qualité de l’environnement (ressources disponibles) et détermine le système d’accouplement. 
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Polygamie: le mâle OU la femelle ont plus qu’un partenaire
Commpetition spermatique quand il y a la polyandrie: le mâle vient retirer le sperme de l’autre male avec son bec!
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La solution idéale varie entre les males et les femelles:
· Mâles: coupuler avec plusieurs femelles, ne pas s’occuper des jeunes
· Femelles : coupuler avec un seul mâle, ne pas s’occuper des jeunes, si avantageux copuler avec d’autres mâles

L’investissement parental est un conflit entre les sexes: si l’un donne plus, l’autre donne moins :
· Le parent qui investit plus risque d’être déserté par l’autre.
· Il y a des contraintes aux soins parentaux qui déterminent quel sexe s’occupe des jeunes.
· Facteurs phylogénétiques? L’investissement parental existe chez tous les crocodiles mais pas chez les tortues. Radiation adaptive chez les cichlides à cause de leur investissement parental?
· Exemples:
1. oiseaux
2. mammifères
3. poissons
4. quelques exemples des insectes

1. Les soins parentaux chez les oiseaux :
· Une grande partie des oiseaux sont nidicoles, apporter la nourriture est le plus important des soins parentaux.
· Si la nourriture est très abondante et facile à obtenir, l’un des deux parents peut déserter (plus souvent le mâle).
· Les systèmes de reproduction le plus fréquent chez les oiseaux sont la monogamie (peu de ressources) et la polygynie (un homme est plusieurs femmes) (abondance de ressources).
· Exemple : albatros, fou de bassan:
longue durée de la vie
nourriture difficile à trouver
lent développement des jeunes
un où deux jeunes par saison
→ monogamie (social & génétique)
· Exemple : mésange bleue et beaucoup des autres espèces de passereaux
courte durée de la vie
nourriture difficile à trouver
rapide développement des jeunes
plusieurs jeunes par saison
→ monogamie (social, non génétique)
→ paternité hors couple
· Exemple : gobe-mouche à collier
courte durée de la vie
nourriture moins difficile à trouver
rapide développement des jeunes
plusieurs jeunes par saison
→ polygynie
	
2. Les soins parentaux chez les mammifères :
· La longue phase de gestation et de lactation force la mère à investir plus dans les jeunes que le père.
· Les mâles sont rarement indispensables pour élever les jeunes.
· Chez la plupart des mammifères, les femelles s’occupent des jeunes sans l’aide des mâles, et le système de reproduction est la polygynie.
Exemples :
· garder les femelles (mate guarding): mouflon
· défense des ressources pour les femelles: impala
· défense d’un harem: zébra, cerf
Etat ancestral :
[image: ]
Etats évolués:

1) Monogamie
Nécessaire à la monogamie :
· Une basse densité de femelle 
· un territoire large est nécessaire (peu de chevauchement) (il est difficile pour le mâle d’aller voir ailleurs
· La diète doit être spécialisée (pour éviter un chevauchement de niche)

Longueur de la période de reproduction double chez les espèces monogames.
Dans la polyginie, 60% des descendant sont issus du mâle dominant, 100% chez les mâles ( ???)
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2) Groupes polygames stables avec des femelles parentées et un mâle :
Nécessaire à la polygamie :
· Haute densité
· Ressources abondantes
· Grand chevauchement
· Les grands groupes incluent plusieurs mâles
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le degré de parenté = r
Kin = parent
Full-siblings = vrais frères et sœur
Toutes les femelles des suricates ont un degré de parenté très élevé. C’est un peu moins le cas chez les lions, et pas du tout le cas chez les babouins.

Exemple : Les suricates
Comment les suricates sont-ils passés d’un état ancestrâle polygamee à une couvaison coopérative avec individus non apparentés ?
Ils sont passés par l’état intermédiaire de la monogamie. Puis ils ont évolué vers la couvaison coopérative (tout le monde aide le couple dominant) car cela est bénéfique pour le fitness direct. Certains individus sont toujours monogames car ils retournent à l’état intermédiaire si le fitness direct ne peut pas être obtenu par la couvaison coopérative. 
La monogamie est « génétique ». L’espèce évolue vers la couvaison coopérative si la femelle dominante peut faire de grandes portées, sinon ça ne vaut pas la peine.
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Preuve : recontruction phylogénétique de la couvaison coopérative : toutes les espèces coopératives étaient auparavant monogames.
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3. Les soins parentaux chez les poissons

· 79% des familles ne montrent aucune forme de soins parentaux.
· Chez celles qui en montrent: lorsque la fécondation des œufs est interne, c’est en général la femelle qui s’occupe des œufs. Lorsque la fécondation est externe (la plupart des espèces), c’est en générale le mâle.
· Les deux parents ont souvent le même pouvoir de fournir des soins parentaux.
· Chez la plupart des espèces les males s’occupent des œufs.
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Exemple : Les cichlides d’Afrique:
A) la femelle garde les œufs dans la bouche
les males désertent → polygynie
B) le male garde les œufs dans son territoire
la femelle peut déserter → monogamie ou polyandrie
 



La prédominance des mâles à fournir des soins aux œufs lorsque la fécondation est externe: trois hypothèses :
1. La fiabilité de la paternité (Trivers 1972)
Fécondation externe: plus de sécurité d’être le père que s’il y a fécondation interne
2. L’ordre de libération des gamètes (Dawkins & Carlisle 1976)
Fécondation interne: le mâle peut fuir après la copulation
Fécondation externe: le mâle doit attendre que la femelle relâche les œufs, la femelle peut fuir !
3. L’association avec les jeunes (Williams 1975)
Fécondation interne: la femelle est plus associée aux embryons
Fécondation externe: a souvent lieu dans les territoires des mâles, quidéfendent leur territoire contre des autres mâles et pour attirer les femelles, et donc défendent les embryons en même temps

L’importance des ressources et de la dispersion des femelles dans les systèmes d’accouplement:
· femelles solitaires + territoire défendable par les mâles
· monogamie, polygynie de défense des ressources
· femelles solitaires+ territoire non défendable par les mâles
· monogamie, polygynie en situation de compétition diffuse (scramble competition polygyny)
· femelles grégaires + territoire défendable par les mâles
· polygynie de défense des femelles (harem)
· groupes des femelles apparentées
· harems saisonniers
· harems permanents
· femelles grégaires+ territoire non défendable par les mâles
· promiscuité

Gélinotte des armoises :
[image: ] harem de 10m de diamètre
· Le lek/harem peut évoluer lorsque
· les males sont incapable de monopoliser des ressources
· les populations sont denses et les interférences entre les mâles deviennent trop fréquentes pour maintenir un territoire
Pourquoi les mâles s’aggrègent-ils en groupe et où ?
· Lieu où les femelles sont fréquentes
· Réduire le risque de prédation
· attraction des femelles par un grand nombre des mâles
· les femelles peuvent évaluer la qualité génétique d’un mâle
Exemple de lek et chorus :
manakin moine, uganda kob, grenouille des champs 

4. Stratégies reproductives alternatives

 Chez quelques espèces, il y a plus qu’une sorte de mâles: comme chez les saumon.
· Des mâles agressifs et grands qui se couplent avec beaucoup de femelles
· Des mâles monogames qui se couplent avec une seule femelle
			→ mâles dominants
· Des mâles satellites ou mâles périphériques (souvent plus petits). Ils ne sont pas très remarquables et on les trouve à côté des mâles plus dominant.

5. La personnalité animale et la plasticité du comportement

On se demande quels facteurs sociaux ou écologiques influencent le comportement.
Par exemple de le comportement de la recherche de nourriture :
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On voit sur ce schéma qu’il y a une variance (barres d’erreur). Certains individus ne suivent pas du tout la stratégie la plus logique. Ces animaux ont-ils une personnalité différente ?

Statistique : est-ce que les données sont indépendantes (chaque individu est testé une fois) ou dépendantes (chaque individu est testé deux fois) ?
Est-ce qu’il est mieux de prendre des données indépendantes ou dépendantes ? Cela dépend de la variance (dispersion autour de la moyenne). Si l’on prend des données et que les variances sont larges et se recoupent, alors ce n’est pas bien. Ainsi ils faut prendre les données de manière à avoir le moins de variance possible.
Si le facteur qu’on modifie est très important pour l’animal, il y aura peu de variance et on pourra prendre des données indépendantes. (chaque individus agira de manière similaire)
Si le facteur qu’on modifie est peu important, il y aura une grande variance et il faudra prendre des données dépendantes. (deux individus agiront de manière différentes, donc il faut faire le test 2 fois sur les mêmes individus).

Pourquoi il y a une variance permanante entre les individus ? La question de la personnalité ! Cette variance n’est plus due au hasard.
Pourquoi la variance entre les individus est si grande ? Pourquoi des chiens sont plus agressifs, curieux etc. que d’autres ?
La variation entre les individus existe dans tous les contextes :
· Trouver de la nourriture
· Stratégies de reproduction
· Competition pour des resources	
· Stratégies contre les prédateurs
· Coopérer

1 seul individu peut avoir une forte influence sur le climat social ! Par exemple dans une population de babouins, un seul mâle était très agressif. Quand ce mâle est arrivé, la cortisol (hormone de stress) du groupe a énormément augmenté, et l’individu lui même était très stressé. C’était clairement dans son caractère d’être stressé. C’est sa personnalité.
Pourquoi y a-t-il cette variance dans sa personnalité ?

· Des expériences typiques pour tester la personnalité:
·  nouveau objet
· confrontation avec un individu étranger
· mirroir
· translocation (Certains rat aime rester dans les coins, si on les déplace ils vont y retourner, d’autre préfèrent être au milieu.)
· mettre l’individu sur le dos (certaines mésanges vont partir, d’autres vont rester immobiles)
·  …

La personnalité chez les animaux est totalement différente de chez l’homme.

Des individus diffèrent dans leur comportement à cause:
a) De différences intrinsèques et consistantes dans le temps entre des individus (personnalité animale) => intéressant
b) De facteurs environnementaux qui affectent le comportement temporellement grâce à la plasticité du comportement (infection avec des parasites, mauvais condition, …) => pas intéressant

Exemple de l’araignée : Les grandes araignées mangent plus pour pouvoir pondre plus d’eux. Cela les incite à manger les mâles. (Sélection positive pour l’agressivité) Or si elles mangent tout les mâles elles ne pourront pas se reproduire. Les femelles mangeant tout les mâles sont ainsi depuis la naissance. On peut dire que ça fait partie de leur « personnalité ».
Cet exemple est à l’origine de l’idée de personnalité.

Qu’est-ce que la personnalité et quelles sont les questions importantes ?

Définition de la personnalité :
Le phénotype comportemental qui est constant dans le temps et qui diffère entre des individus de la même espèce.
Exemple typique: une corrélation positive  entre exploration et agression

3 questions importantes :
1) Pourquoi les individus sont constants dans leur comportement? 
=> parce que cela résulte en des bénéfices pour le fitness (Par exemple: séparation des tâches comme chez les hyménoptères ; la spécialisation est mieux que la généralisation ; la constance sociale pourrait réduire le nombre de conflits sociaux).
=> à cause des coûts et d’une flexibilité limitée (contraintes)
2) Pourquoi des individus se comportent différemment? 
=> La sélection fréquence dépendante : Sélection fréquence dépendante négative: le type rare a un avantage 
=> Hétérogénéité environnementale spatio-temporelle: Des fluctuations environnementales ou sociales dans le temps ou l’espace: Un type est avantagé dans la condition X, et un autre type dans la condition Y
=> Spécialisation dans une niche sociale : Si les individus sont sélectionnés  pour ce spécialiser pour des niches ou la compétition est faible
3) Pourquoi est-ce qu’il y a des corrélations entre différents comportements? Pourquoi un individu agressif est également explorateur ? 
=> effets pleiotropiques : des gènes sont liés et peuvent avoir plusieurs effets; différents comportement sont contrôlés par le même mécanisme physiologique (la même hormone par exemple)
=> Sélection corrélationnelle : co-développement d’une combinaisaon de traits adaptatifs : deux comportements évoluent ensemble car ils ont du sens quand ils sont ensemble !
=> spill over : le fait d’aider pourrait être une conséquence secondaire d’une sélection qui s’est faite sur notre propre capacité à élever nos déscendants.

Est-ce que la personnalité et les syndromes comportementaux sont sous sélection ?
Exemple : mésange charbonnière : Oui chez la mésange charbonnière où on a sélectionné artificiellement des individus explorateurs. C’est donc héritable et génétique.
Exemple : épinoche : on a pris des individus dans un étang avec prédateur et dans un étang sans prédateur. Quand il y a des prédateurs, les explorateurs sont agressifs. En absence de prédateurs, il n’y a aucune corrélation entre exploration et agression. Les deux aspects de la personnalité peuvent facilement être couplés et découplés. 
Exemple : Chez certains poissons, des individus peuvent être tès coopératifs, peu agressifs et timides.  D’autres peuvent être peu coopératifs, agressifs et téméraires. Les coopératifs sont là pour nettoyer les œufs, les agressifs défendent le territoire. La stratégie life-history est liée à ce que l’individu apporte au groupe et est donc responsable de l’agression et de l’exploration.  

Développement de la personnalité :
Pendant l’ontogenèse, les génotypes sont transformés en phénotypes. Une partie de la variance entre les individus est causé par l’interaction des gènes et de l’environnement ! Par exemple, les caresses maternelles chez les rats, modifie leur phénotype et donc leur comportement. Par exemple, Des guppies qui sont élevés dans des densités basses préfèrent la présence des autres en comparaison avec des guppies qui sont élevés dans grandes densités
Autres facteurs modifiant la personnalité: 
· la qualité et quantité de la nourriture
· Le nombre des frères et sœurs (+ de frères => + de testostérone => + dominante)
· La taille relative des frères et des sœurs
· Des maladies
· La relation avec les parents (la mère)

Les recherches sur la personnalité sont en plein essore !






6. La sélection sexuelle

6.1 Qu’est-ce que c’est :

1) La sélection naturelle :

· La lutte pour l’existence : les animaux luttent pour leur propre survie. Chaque individu est unique. Cette variation a une influence le fitness : il y a des individus qui ont plus de fitness et qui survivent mieux que d’autres.
· Survie différentielle : leur gènes sont héritables, ce qui leur permet de survivre au fil des génération.
Variation individuelle + héritabilité des caractères
=> L’évolution par sélection naturelle :
Ceux avec le phénotype et allèles les plus favorables (adaptations) pour la survie sont sélectionnés (leurs allèles et caractères phénotypique se multiplient dans la population).

2) La sélection sexuelle :

Pourtant on trouve des caractéristiques animales qui semple mal adaptées !!!
Il existe différents traits phénotypiques entre les males et les femelles (mâles colorés à longue queue, femelles brunes) qui ne sont pas directement liés à la reproduction. On appelle ces traits caractères sexuels secondaires. Ils sont liés au choix du mâle par les femelles.
Ces caractères (chant, plumage, couleurs) ne peuvent pas être expliqués par la sélection naturelle car ils nuisent à la survie de l’individu.

Pourquoi un trait extravagant doit-il évoluer s’il affecte défavorablement la survie de son porteur ?
· Le fitness ne comprend pas uniquement la survie mais concerne principalement le succès reproducteur !!! 
Par conséquent :
· Les traits qui améliorent le succès reproducteur peuvent évoluer même s’ils nuisent à la survie.
Mécanisme : compétition mâle-mâle et la femelle a le choix du partenaire.

Ainsi la sélection sexuelle est un cas particulier de la sélection naturelle.

Qu’est-ce qui est attrayant pour une femelle et pourquoi y-a-t-il tant de couleurs vives et de traits extravagants ?

Hypothèse 1, Darwin: les traits sexuels sont arbitraires : « Le choix esthétique »
Que préférons-nous dans le visage ? Principalement les caractéristiques qui sont en « moyenne », qui sont symétriques et qui sont spécifique au genre (masculin/féminin). 
Cela peut être dû à un lien avec la façon dont nous apprenons les différences entre les sexes ?

Hypothèse 2, l’opposition de Wallace : explique pourquoi la préférence pour les caractères sexuels imposants existe.
Les traits sexuels sont un indicateur de bonne qualité
Handicap principle : les signaux sont honnêtes
Les couleurs et l’ornement sont directement corrélés à la santé, la force et la condition physique générale pour survivre et donc à une bonne qualité de gènes.



Hypothèse de l’emballement : explique comment les caractères sexuels évoluent.
1) il y a de la variation dans une population pour les caractères qui déterminent le succès reproducteur et pour le choix femelle pour ce phénotype
2) Une partie de cette variation est héritée
3) Les allèles pour le choix du caractère préféré et pour le caractère lui-même se multiplient dans la population
=> Runaway sélection pour les caractères sexuels extravagants.

6.2 Pourquoi la sélection sexuelle existe ?

il n’y a pas de sélection sexuelle sans différences entre mâles et femelles.
· Les femelles sont caractérisées par des grands gamètes immobiles avec beaucoup de nutriments = œufs (couteux)
· Les mâles produisent des gamètes très petits et mobiles = spermatozoïdes (peu couteux)

L’investissement par gamète est plus grand chez les femelles, elles en produisent donc moins que les mâles (anisogamie, conflit sexuel) :

Conséquences :
1) Gradient de Bateman : 
Mâles : le succès reproducteur augmente avec le nombre de partenaire
Femelles : le succès reproducteur est stable, 1 seul partenaire suffit.
2) La variation du succès reproductif est plus grande chez les mâles que chez les femelles. 
Compétiton pour l’accès aux femellles => choix du partenaire => sélection sexuelle.

Chez beaucoup d’espèces, un mâle peut produire plus de descendants qu’une femelle. Par exemple un mâle phoque peut produire 100 bébé, une femelle 8 (chez l’homme, le maximum est de 888 enfants pour un homme et 69 pour une femme). C’est parce que les mâles peuvent augmenter considérablement leur descendance qu’ils dépensent de l’énergie en caractères sexuels. Les femelles, elles, ne peuvent pas augmenter ce nombre et ne dépensent donc pas d’énergie là dedans.

En résumé :
· Les femelles sont une ressource limitée
· Les mâles sont en compétition pour la diminance et pour l’accès aux femelles
· Les femelles choisissent leurs partenaires entre les mâles disponibles
· Le succès reproducteur des mâles est limité par l’accès aux femelles
· Le succès reproducteur des femelles est limité par d’autres facteurs (externe et internes)

L’intensité de la sélection sexuelle dépend du degré de compétition pour l’obtention de partenaires : 
Les sexe ratio opérationnel : soit le nombre de mâles pouvant se reproduire par rapport au nombre de femelles fertiles : M/F%
· Ratio = 1, ou reproduction synchrone de toutes les femelles => sélection sexuelle faible
· Plus de mâles, ou reproduction asynchrone des femelles => sélection sexuelle intense

Il y a des différences d’investissement entre mâles et femelles pour élever les jeunes (effort parental): 
Effort paternel et maternel identique :
· Sélection sexuelle faible
· Sélection sexuelle mutuelle

Différence d’effort paternel :
· Sélection sexuelle asymétrique
· Inversion des rôles de sexe : si le mâle élève les petits, la femelle n’est plus la ressource limitante !!! Il y a alors une compétition entre les femelles pour le mâle qui a un bon effort paternel.

En conclusion : 
L’anisogamie est à la base de la compétition sexuelle, elle entraine des conflit sexuel.
Le sexe qui investit le plus dans sa descendance est le sexe limitant (gamète ou effort parentale).
C'est ce sexe qui exige une pression sélective sur les membres de l'autre sexe à travers son choix de partenaire.
Ce choix peut être actif ou passif.

6.3 Quels types de sélections sexuelles existent ?

Sélection intra-sexuelle : compétition par la force
Si le fitness des mâles est limité par l’accès aux femelles les mâles deviennent compétitifs.
Exemple : combat direct en les mâles pour l’accès aux femelles
· Dominance dans le groupe
· Monopoliser l’accès aux femelles
· Monopoliser les ressources dont les femelles ont besoin (territoire, nourriture, site de nidification)
· Ce combat favorise l’évolution des traits morphologiques comme un grande taille, des défenses, des protection
· => dimorphisme sexuel
Exemple : combat indirect entre les mâles via l’infanticide (lion…) (Arrive aussi de la part des femelles)
· Le risque d’infanticide change la composition du groupe grâce à des stratégies reproductrices des femelles : par exemple les femelles vont s’entre-aider pour éviter l’infanticide.

Sélection intersexuelle : compétition par le charme
Si le fitness des femelles n’est pas limité par l’accès au partenaire mais par les ressources et le temps à investir pour produire et élever les descendants, les femelles deviennent plus attentives dans le choix du partenaire.

La sélection intersexuelle est la préférence des femelles pour des caractères particuliers mâles. Pour les femelles, il est important d’augmenter la qualité de leur descendance.
Qu’est-ce que les femelles choisissent :
· Des bénéfices directs : si a qualité des mâles se mesure par des ressources matérielles qu’ils pourraient fournir à la femelle et sa descendance
Exemple : territoire, nourriture (offrande nuptiale), nid, s’occuper des œufs…
La durée de l’accouplement dépend de la taille du cadeau et du ration entre mâles et femelles sur le marché. Le nombre de sperme transmis dépend de la durée de l’accouplement. Ainsi plus le cadeau est gros, plus le fitness augmente.
· Des bénéfices indirects : si elles ne reçoivent rien que du sperme, donc seulement la qualité du matériel génétique est transmis à la descendance
Le phénotype mâle est un signal de qualité du génotype. Les bons gènes augmentent la probabilité de survie, de reproduction, de compétitivité. Les femelles choisissent les mâles avec les génotypes les plus adaptés qui transmettent leurs bons gènes aux descendants.

Compétition spermatique et choix cryptique de la femelle :

Compétition spermatique :
1) course entre les spermatozoïdes pour arriver à l’ovocyte (blocage du sperme)
2)  capacité du mâle d’enlever d’une femelle le sperme d’autres mâles avant d’injecter le sien :
· Structures pour s’accoupler et pour enlever le sperme des autres mâles:
· Pénis spéciaux chez les males coléoptères
· Pénis et cloaque spéciaux chez les oiseaux d'eau 
· Pénis spéciaux chez les mammifères  

Choix cryptique femelle: 
1) sélection des spermes chez les femelles qui ont des réservoirs à spermes (insectes, oiseaux)
2) capacité de la femelle d’éjecter le sperme qu’elle a reçu
3) dissimulation de l'ovulation

Exemple :
· Les femelles libellules s’accouplent avec plusieurs mâles
· Elles conservent le sperme dans un organe appelé spermathèque
· Le pénis des mâles est équipé d’une barbule pour enlever le sperme d’autres mâles avant d’injecter le leur

6.4 Comment choisir un partenaire ?

1) Comment démarre le choix du partenaire pour un caractère sexuel (pourquoi bleu, pourquoi une longue queue)?
Possibilités:
· un biais sensoriel préexistant dans le femelle
· soit pour un signal qui est adaptif pour la femelle (couleur permet de trouver de la nourriture, éviter les prédateurs etc.) 
· ou alors le biais est un effet secondaire de la physiologie de la femelle (le signal est rare, visible etc.)
· Les mâles commencent à exploiter ce biais, en augmentant son extravagance dans ce signal 
· Le caractère du male n’est pas utile pour la survie et il n y a pas un avantage initial pour la femelle (except for getting sexy sons).
· Cela favorise l’hypothèse du biais sensoriel préexistant chez les femelles expliquant l’apparition de la préférence.
Problèmes pour la recherche:
· Quand commence un procès de sélection sexuel?
· Chez les poissons, d’un coup les femelles commencent à préférer les poissons avec une longue queue alors que d’autres préfèrent ceux avec une queue courte. Cela entraine une spéciation. On ne sait pas pourquoi la femelle commence à préférer la queue longue.
· Chez les crapauds, certains font un son, d’autres un autre. Les femelles des deux espèces préfèrent le même son. Ce biais sensoriel était donc déjà présent chez les ancêtres !
· On ne peut pas retourner dans le temps…

2) Comment le choix du partenaire peut-il entraîner la sélection sexuelle

1) L’hypothèse de l’emballement de Fisher
Il y a variation génétique dans un trait (qui est un indicateur du fitness du mâle) => Arrivée d’une préférence femelle pour ce trait (mutation) :
· => avantages initial d’avoir le trait; est hérité aux fils
· => la préférence pour le traits est hérité aux filles
· Corrélation trait et choix 
· Extra avantage pour les fils avec ce trait :
· sexy son => plus de succès en accouplement

Exemple : Les femelles d’Euplecte à longue queue d’Afrique (long tailed widow bird) préfèrent des mâles avec les queues les plus longues (mâles jusqu’ à 50cm, femelles: 7cm). Jusqu’ à 9 femelles peuvent nicher dans le territoire d’un mâle. Les mâles aident seulement à la construction de la bordure du nid. Le signal sexuel est héritable

2) Les bons gènes: L’hypothèse de handicap de Zahavi
Initiée par le choix du partenaire (femelle) pour un caractère qui dépend de la condition de l'individu (mâle). Ce caractère réduit la survie, et la grandeur du signal est proportionnelle à la qualité (génétique) des mâles 
l’handicap = signal honnête!
Les femelles préfèrent les mâles avec les plus grands handicapes, parce que 
ces mâles démontrent une qualité supérieure qui leur permet de survivre malgré ce handicap!

C’est proche de la sélection naturel, ça permet de purger les faibles !
Exemple : Les femelles de bison africain préfèrent des mâles avec les cornes les plus grandes (Ezenwa & Jolles 2008). Le signal sexuel dépend de l’âge et de la condition de l’individu.
Exemple : les mandibules des lucanes sont un gros handicape c’est donc un signal honnête.
Exemple : la queue de l’hirondelle rustique.

3) Comment le choix du partenaire et le caractère sélectionné peuvent être maintenue?

Une mutation dans la préférence des partenaires peut se propager dans la population quand le caractère est utile:
1) un caractère qui est un indicateur du fitness du mâle. Les mâles plus grand sont plus fort.
Les mâles avec une grande queue sont plus agiles.
2) un caractère qui dépend de la condition de l'individu (mâle) comme la couleur.
3) un caractère qui est un indicateur de compatibilité comme l’odeur du CMH.

4) Pourquoi choisir un mâle si l’on ne reçoit que du sperme ?

· Good genes hypothesis (hypothèse des bons gènes) : un bon mâle transmettra de bons gène à son fils.
· Problème : toutes les femelles choisissent le même « bon » génotype et à la longue cela épuise la variance génétique au sein de la population.
· Compatible genes hypothesis (hypothèse des gènes compatibles ou complémentaires) : Les femelles choisissent des mâles avec des génotypes qui sont différent de leur propre génotype. Elles augmentent la variation génétique de leurs descendants (qui reçoivent des allèles différentes de leur père que de leur mère). La choix des partenaires compatibles augmente l’hétérozygotie des descendants.
· Avantage: les femelles ne choisissent pas tous le même mal au génotype compatible, cela permet de conserver la variance génétiue au sein de la population.
· Ainsi, en choisissant des allèles complémentaires et donc différents des leurs, les femelles peuvent éviter la consanguinité. Elles doivent choisir des partenaires non apparentés pour éviter :
· une haute mortalité chez des embryons et nouveaux nées
· des anomalies congénitales
· une réduction de la fertilité des descendants
Pour les gènes du complexe majeur d’histocompatibilité (CMH), l’hétérozygotie est avantageuse pour une bonne reconnaissance immunitaire chez les vertébrés.
Le choix d’un partenaire sexuel compatible se fait sur la base d’odeurs corporelles qui contiennent des informations sur les allèles du CMH.

6.5 La sélection sexuelle causée par les parasites

· Le choix des mâles est basé sur leurs caractères sexuels secondaires.
· L’expression complète de ces traits est limitée par leur dégrée d’infection parasitaire.
· Les mâles avec les traits sexuel exagérés sont préférés (pour obtenir des gènes de résistance aux parasites pour les descendants).
· Il y a de la variation héritable dans la résistance contre les parasites, maintenu par la coévolution entre parasites et hôtes. (La coévolution hôte parasite a pour conséquence que les traits évoluent constamment car les parasites évoluent très vites)
· Des caractères sexuels ont évolué parce qu’ils sont des indicateurs honnêtes de la résistance héritable contre les parasites = parasite-mediated sexual selection
· Exemple: couleur du bec

Comment les animaux peuvent-ils savoir que le partenaire est résistant? 
· Les méthodes utilisées doivent avoir beaucoup en commun avec celles d'un médecin qui vérifie l'admissibilité à l'assurance-vie : il faut déshabiller le patient, le peser, l'écouter et observer la capacité vitale, prélever un échantillon de sang, d'urine et de fèces etc.
· En règle générale, être en bonne santé et être exempt de parasites sont souvent clairement indiquées dans les plumes et la fourrure surtout quand ils sont brillants, dans l'odeur, la vigueur, le comportement sexuel, les ornements extravagants: longue queue, comportements de parade, les caroténoïdes… etc.
immunocompétence <-------   énergie    -------> trait sexuel
immunocompétence <-------caroténoïde-------> trait sexuel
Le taux de caroténoïdes diminue après une infection !
· Les individus parasités peuvent transmettre des parasites à leur partenaire  éviter la transmission 
· Ainsi: il est avantageux de choisir des partenaires en bonne santé ou immunocompétents

La résistance contre les parasites est coûteuse:
a) investissement énergétique dans l'immunité 
b) il y a des dommages somatiques: réaction auto-immunes, nuisance aux spermatozoïdes
Par exemple la testostérone est bonne pour avoir de bons traits sexuels mais elle entraîne mauvais système immunitaire. Un animal avec un haut taux de testostérone présente donc un signal particulièrement honnête car malgré la testostérone, il résiste aux parasites.

6.6 Un cas spécial : les tactiques reproductrices alternatives

Certaines espèces peuvent avoir plusieurs tactiques reproductives comme être un petit mâle avec un bon sperme ou un grand mâle avec du mauvais sperme mais suffisamment fort pour éloigner les autres.
Exemple : les blennies : certain sont gros, avec beaucoup de testostérone, mais peu résistants aux parasites ; d’autres sont petits, avec peu de testostérone, mais très résistants aux parasites.
Exemple : jack et hooknose

6.6 Conclusion

Partie 1: Qu'est-ce c'est que la sélection sexuelle?
- Cas particulier de la sélection naturelle
- Il y a des hypothèses adaptatives (good genes) et non-adaptatives (exploitation sensorielle)
Partie 2: Pourquoi y’a-t-il sélection sexuelle?
- Le conflit sexuel est à la base de la sélection sexuelle
Partie 3: Quels types de sélections sexuelles existent?
Sélection intra-sexuelle, intersexuelle, 
Cas particulier: compétition spermatique 
Partie 4: Comment choisir?
- Pour les signaux de bons gènes (adaptive: qualité ou non-adaptive: exploitation sensorial)
- Pour les signaux de compatibilité (par exemple, éviter la consanguinité)
partie 5: Signaux honnêtes: sélection sexuelle médiée par parasites.
- Explique pourquoi la sélection ne conduit pas à la fixation de traits mais les fait évoluer…
- La variance génétique est en continu générée par les cycles de la coévolution hôte-parasite
- La résistance au parasite et donc l’immunocompétence est visible sur les individus
partie 6 : les tactiques reproductrices alternatives
- exemple de hooknose et jack !
- exemple de blennies























COMPLETER LE COURS AVEC LES QUESTIONS :

X => déjà intégré au cours

1. Pourquoi les femelles sont-elles limitantes ?

L’investissement par gamète est plus grand chez les femelles. Elles produisent moins de gamètes fécondables que les mâles. Elles sont donc la ressource limitante.
Pour une même quantitité de ressources données, les mâles peuvent produire beaucoup plus de gamètes que les femelles. De ce fait, la reproduction à l’échelle de la population est limitée par la disponibilité en gamète femelle, alors qu’il y aura toujours des gamètes mâles gaspillés en ce sens qu’ils ne conduiront pas à une fécondation. On peut donc considérer que les femelles constituent une ressource rare, car limitante pour les mâles. De ce fait il existe une compétition entre les mâles pour accéder aux femelles. La conséquence directe de cette compétition est que le succès de reproduction des mâles devient plus variable que celui des femelles et induit la sélection sexuelle opérée par les femelles.

2. 5 alternatives au dilemme du prisonnier et en quoi diffèrent-elle de ce dilemme ?

· réponse du prof : 
· By-product mutualism OK
· Pseudoreciprocity OK 
· Partner choice / partner switching ??
· Tit-for-Tat like reciprocity ??
· Punishment OK 
· The threat of reciprocity ?? 
· Variable investment and establishment of relationships ??
· Indirect reciprocity / indirect pseudoreciprocity ??

· By-product mutualism : faire quelque chose pour soi mais bénéfique pour les autres par hasard => la coopération offre plus de fitness que tricher pour les deux joueurs. Exemple : homme/lion/suricates/loups.
· Concept de pseudo-réciprocité : A fait un investissement, B est égoïste, mais au final, son comportement égoïste est bénéfique à A. Exemple : fourmis-pucerons => si les pucerons n’investissent pas (solutions sucrées) ils ne reçoivent pas de récompense (protection) => le comportement égoiste est justifié.
· Fonction du partenaire dans des jeux asymétriques : Jeux asymtériques (mais même pay offs selon leur comportement): un partenaire (nettoyeur) peut soit coopérer (manger des parasites) soit tricher (manger du mucus). Le client ne peut ni tricher ni exploiter l’autre. Le client fuit ou chasse le nettoyer. Les clients sans choix répondent de manière agressive. Ceux qui ont le choix fuient. Le nettoyeur agressé est ensuite plus coopératif (donnent plus de massage) => réconciliation avec le client. C’est différent du dilemme du prisonnier car le jeu est asymétrique.
· Réciprocité indirecte basée sur le prestige social : A aide B, C observe => C aide A (sait ce que le joueur fait (coopération)). La réciprocité indirecte émane d’un tiers qui aura observé l’interaction net noté le bon comportement du premier joueur. Il lui retournera alors son geste s’ils sont amenés à intéragir. Lors de chaque aprtie du jeu, tout joueur voit donc son prestige affecté par son propre comportement. La coopération s’impose donc dans la population capable de jugement discriminatoire : n’aider que les joueurs dont le prestige est bon et s’abstenir d’aider les autres.
· Etablir des relations : L’investissement n’est pas tout ou rien mais  est variable (contrairement au dilemme). On commence à donner une unité et si le partenaire augmente son don en retour, on augmente encore, … etc. => établit des relations.
· Jeu aux stratégies symétriques (=dilemme) mais les pay offs asymétrique : => conséquences différentes. 

3. Sélection fréquence-dépenance : 

Terme donné à un processus évolutif où le fitness d’un phénotype est dépendant de sa fréquence relative par rapport aux autres phénotypes dans une population donnée :
· Positive : fitness d’un phénotype augmente quand il devient plus commun
· Négative : fitness d’un phénotype augmente quand il devient plus rare.
La sélection F-D est généralement le résultat d’interactions entre espèces (prédation, parasitisme, compétition).
Deux exemples :
· Hooknose/jack : les phénotypes sont dépendant de la fréquence des autres phénotypes. SFD négative car le succès de chacune des deux stratégies est plus grand quand ils sont rares.
· Grenouilles : résultat d’intéractions entre espèces => prédation. (cris pour la reproduction mais attire les chauve-souris). SFD positive.
· Système prédateur-proie : les prédateurs développent une marge de recherche pour le type de proie le plus abondant. Pour cette raison, il est plus probable qu’ils trouvent plus facilement les proies abondante que les proies rares. SFD négative : le fitness du phénotype augmente quand il devient rare.
· Jeu rapace-pigeon : modèle classique de compétition : les mâles se battent pour les femelles. SFD positive car l’individu a meilleur temps de jouer ce que tout le monde joue.

4. 3 exemples de la kin sélection (sélection parentale) :

 Sélection de comportements altruistes dirigés vers de apparentés => aide surtout des individus apparentés => bénéfices pour le fitness indirect. Les individus parviennent à discriminer les autres individus qui leur sont généralement similaires au moyen d’indices : La parenté, la familiarité, celui ou celle qui a été élevé avec moi,…
Exemple : 
· Ecureuils : les adultes poussent des cris d’alarme lorsqu’ils voient un prédateurs => les receveurs ont une survie augmentée et produisent plus d’enfants => elle ne crie pas pour son propre fitness mais pour un fitness indirect).
· Les Seysichelles warblers : les aides savent qu’ils sont apparentés aux poussins si la femelle primaire (mère) est toujours là => ils aident seulement si elle est présente. Le père ne détermine pas si les aides aident ou pas car on ne sait jamais si c’est le père génétique. 
· Les lions : les femelles s’entraident pour l’élevage des petits.


5. Pourquoi doit-on connaître les fréquences initiales des allèles pour savoir si une nouvelle mutation peut s’établir, selon le dilemme du prisonnier ? 

On doit connaître les fréquences initiales des allèles pour évaluer les chances qu’une nouvelle mutation s’établisse : Si on se trouve dans une population d’égoïstes une mutation altruiste ne pourra pas s’établir car un individu altruiste perd toujours face à un égoiste. Son fitness sera alors plus bas que la moyenne et la mutation disparaîtra. 
=> altruisme inconditionnel : si maintenant une petite population d’altruistes naissent dans une population d’égoïstes et qu’ils se reproduisent entre-eux, leur fitness comparé à la moyenne sera plus élveé et ils pourront s’implanter.
Si on se trouve dans une population d’altruistes, une mutation égoïste pourra s’implanter avec plus de facilité.

· Quelle étude faire pour déterminer pourquoi le nombre d’œufs chez les oiseaux est suboptimal pour le fitness immédiat mais non pas pour le fitness complet ?

Il faut faire une étude pour mesurer les coûts de productions. On ajoute des œufs dans certains nids. Ainsi on observe que plus il y a d’œufs plus la mortalité est grande, indépendamment de la qualité des parents. Voilà la raison pour laquelle les femelles préfèrent pondre un nombre suboptimal d’œufs afin d’optimiser leur énergie et garantir ainsi la survie d’un maximum de leurs petits.

· Définir trade-offs et contraintes avec exemples :

Trade-offs : choisir entre deux options qui s’excluent. 
Exemple : 
· Bluegill Senfish : choisir entre manger ou se cacher => trade-off immédiat
· Salamandre de Tokyo : se reproduire ou survivre/grandir. Si la femelle attent => meilleure survie des juveniles mais risque de ne pas survivre jusqu’à la saison prochaine. Trade-off à long terme.
Contrainte : désigne les limites du système imposées par la phénologie ou l’anatomie. 
Exemple : 
· Nombre maximal de jeunes par événement de reproduction, fou de bassan : pond toujours qu’un seul œuf mais peut s’occuper de plusieurs. 
· Ressource minimales nécessaires pour survivre
· Vitesse maximale.

· Les 4 pourquoi de Tinbergen’s :

1. La fonction : conséquences d’un comportement sur le fitness d’un individu. 
Exemple chez l’étourneau => pour attirer les femelles, pour dissuader les rivaux.
2. mécanisme : directement impliqué dans l’exécution d’un comportement à un moment donné en fonction de l’état interne de l’animal / comment le comportement est produit (Ex : hormones).
Exemple chez l’étourneau : à cause de la testostérone
3. L’ontogenèse : analyser dans une dimension historique. Programme génétique-environnement-apprentissage … produisent le comportement
Exemple chez l’étourneau : appris par son père
4. La phylogenèse : autre dimension historique, l’histoire évolutive des espèces/séquence historique de l’évolution d’un comportement.
Exemple chez l’étrouneau : toutes les espèces chanteuses chantent ; le syrinx est modulé.

· Comment/pourquoi la sélection favorise-t-elle un sex ratio de 50/50 ?

Comment ?: la sélection sur les sexes dépend de leur fréquence et cette fréquence-dependance définit l’équilibre à un sex ration de 50/50. Dès que le sex ration de la population dévie de 50/50, la sélection naturelle favorise les parents produisant le sexe le plus rare, ce qui rétablit l’équilibre.
Pourquoi ?: Exemple : avec un sex ration de 20 femelles et 1 seul mâle, il est plus optimal de se reproduire afin d’obtenir un mâle car il aurait un succès reproducteur 20 fois plus élevé qu’une femelle. Cette optimalité est vraie jusqu’a ce que le sexe ratio soit de 50/50 dans la population.

· Pourquoi faut-il avoir des connsaissances en écologie comportementale pour faire de la protection/réintroduction dans les parcs naturels + exemple ?

Il est préférable d’avoir ce type de connaissances afin par exemple :
· D’avoir la capacité d’appliquer la théorie de l’évolution pour faire une bonne évaluation de ce qu’il faut faire (Ex : cichlides du lac victoria)
· D’avoir des bases en méthodologie (endocrinologie, moléculaire, comptage…)
· D’avoir une éducation secondaire…
Le tout pour être apte à répondre à des problèmes tels que : 
· En réintroduction on doit avoir un nombre assez grand en captivité pour éviter les problèmes de consanguinité, on doit être sûr des besoins d’une espèce et quelles sont les raisons de sa menace, de son extinction ; comment garder en captivité une population sauvage pour qu’elle se reproduise…
Il faut pouvoir observer les comportements naturels, connaître le système social de l’espèce, sa diète, ses prédateurs etc. 
Exemple : le lynx en suisse.
Exemple : renards du Canada : 706 relâchés en 10 ans, 150 à la fin du projet.

· Pourquoi trouve-t-on de la philopatrie chez un seul sexe de l’espèce en général ?

Les femelles sont généralement le sexe philopatrique et coopératif. Les générations mâles se dispersent et les femelles restent avec leurs parents afin de les aider à élever les générations suivantes. La philopatrie se retrouve chez un seul sexe en général car si les mâles restaient, ils consommeraient de la nourriture sans aider à l’élevage des petits et baisseraient ainsi le fitness tout en augmentant la consanguinité. (avis perso : il faut bien qu’un de deux sexe parte pour disperser les gènes ailleurs).

· Donner 3 exemples pour la coopération entre individus non apparentés :

Dans certains cas, d’autres adultes peuvent aussi aider même s’il ne s’agit pas de leurs propres juvéniles. Exemples : le loup, rat-taupe

Couvaison coopérative : 
·  Les aides chez le martin-pêcheur ne sont pas dans la majorité des cas apparentés au couple reproducteur ( => ils aident pour : augmenter le groupe + pay to stay avec la probabilité de se reproduire la saison prochaine).
· Chez les cichlides, les parents génétiques désertent. D’autres parents non apparentés peuvent prendre le relais.
· Mérou/muraine.


· Personnalité : Qu’est-ce que c’est et quelles sont les questions principales ?

La personnalité animale est le phénotype du comportement qui est constant sur le temps et qui diffère entre des individus de la même espèce.
Les questions principales :
8. pourquoi les individus sont constants dans leur comportement ? => parce que cela résulte en des bénéfices pour le fitness (séparation des tâches)
9. Pourquoi les individus se comportent différemment ? => à cause des coûts et d’une flexibilité limitée (contraintes)
10. Pourquoi est-ce qu’il y a des corrélations entre différents comportements ? => effets pléiotropiques (faculté de la plupart des gènes de produire des effets phénotypiques multiples) et spill-over (processus qui concerne ceux qui ne sont pas concerné) => sélection correlationnelle

· Pourquoi est-ce les femelles qui effectuent généralement les choix ?

Parce qu’elles sont le facteur limitant (Anisogamie) parce qu’elles mettent plus d’énergie à produire la descendance => le comportement et la physiologie des femelles sont façonnés par la sélection pour réduire leur coût compétition spermatique et pour augmenter leurs bénéfices d’avoir leurs œufs fécondés pas tel ou tel mâle. Par exemple, comme elles sont le facteurs limitant c’est à elle de choisir LE meilleur mâle avec lequel elle va se reproduire alors que le mâle peut se reproduire avec toutes les femelles. C’est à la femelle de choisir comment utiliser son unique gamète alors que le mâle en a une infinité et n’est pas obligé de choisir !

· Quelles sont les deux théories pour expliquer un gain de fitness indirect dans le choix du partenaire (bénéfice génétique)

· Hypothèse des bons gènes : existance supposée de gènes conférants une meilleure vigueur, révélés par des indices exétrieurs handicapants et ne pouvant donc être développés que par les individus de très bonne qualité individuelle (handicap principle)
· Hypothèse des gènes compatibles ou complémentaires : les femelles choisissent des mâles avec des génotypes différents du leur.  Elles augmentent ainsi la variation génétique de leurs descendants. Le choix des partenaires compatibles augmente l’hétérozygotie (moins de chance d’avoir une mutation négative récessive qui soit exprimée) des descendants. Ce processus évite :
· La consanguinité
· Une haute mortalité chez les embryons et nouveaux nés
· Des anomalies congénitales
· Réduction de la fertilité des descendants

· Théorie de la valeur marginale : exemple et schémas.
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Sélection de groupe et le problème de l’altruisme (I) 
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La communication en éco-éthologie: L’idée d’un 
réseau de communication 
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La communication en éco-éthologie: 
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Les avantages d’être en groupe: 



4) « défense coopérative » (les individus les plus forts 
peuvent se rejoindre pour attaquer le prédateur) 
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Mesurer les coûts de reproduction 



nid1                                      nid2 



 



         -     mortalité        + 



 



 



 



   prochaine saison 










Mesurer les coûts de reproduction 

nid1                                      nid2 

 

         -     mortalité        + 

 

 

 

   prochaine saison 


image20.emf



  =   (survivre à la       x   (durée      x    (succès    
        maturité)         couvaison)    d’accouplement) 



 
 =  (0.13 / 0.06)    x     (8.4 / 12.7)    x       (0.66 / 1)   



 
                        = 0.95 



Succès « jack » 



Succès « hooknose » 
------------------------------- 










  =   (survivre à la       x   (durée      x    (succès    

        maturité)         couvaison)    d’accouplement) 

 

 =  (0.13 / 0.06)    x     (8.4 / 12.7)    x       (0.66 / 1)   

 

                          = 0.95 

Succès « jack » 

Succès « hooknose » 

------------------------------- 


image21.png
Reproductive success

Hooknose

Proportion of hooknose
males in the population
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success of each strategy is highest when it is rare. Frequency-dependent
selection will result in the proportions of the two strategies being maintained
at x, where their reproductive success is equal.
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Une approche plus générale 
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The prisoner‘s dilemma game 
(le jeu du dilemme de prisonnier) 
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Pendant une période assez courte, un mâle (4ème dans la 
hiérarchie) avait une position veto 
 



à Voilà les conséquences 



   conflit 
Alliance   avec coalition        succès    provocations                    male4        male5      male6 
 
4 + 5       12   8  3   8+3  0+0   - 
4 + 6        5   4  3   4+2   -  0+1 
5 + 6        6   1  1    -  1+1  0+0 
4 + 5 + 6        5   5  2   5+2  0+0  0+0 
Total      28   18  9   17+7  1+1  0+1 



Male in consort 
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La punition (Clutton-Brock & Parker 1995) 
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Les stratégies r et K 
            La drosophile       l’albatros 
                 le pissenlit         le chêne 



•  Life history stratégie     r   K 



•  Développement     rapide   lent 



•  Succession de générations    rapide   lent 



•  Age de primiparité     tôt   tard 



•  Taille      petit   grand 
•  Longévité      courte             longue 



•  Compétitivité     faible   forte 



•  Survivre      faible   haute 



•  Tipe de habitat     perturbé      pas perturbé 
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Les systèmes d’accouplement chez 
l’accenteur mouchet 
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Une reconstruction phylogénétique de la 
couvaison coopérative 
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