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“Research on senescence has largely focused

on its underlying causes, and is concentrated on humans
and relatively few model organisms in laboratory conditions.
To understand the evolutionary ecology of senescence,

research on a broader taxonomic range is needed,
incorporating field studies”

Monaghan et al. 2008
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PREMIERE PARTIE

Introduction

"It is necessary to bear in mind the laws of inheritance, as far as
they are known. Two distinct elements are included under the term
‘inheritance’- the transmission, and the ‘development’ [i.e.
expression] of characters; but as these generally go together, the
distinction is often overlooked. We see this distinction in those
characters which are transmitted through the early years of life, but
are expressed only at maturity or during old age...”

Charles Darwin, in The Descent Of Man (1871)



I. Introduction

I.1. Le contexte d'étude : sénescence, écologie, évolution et physiologie

I.1.1. Sénescence reproductive, sénescence « actuarielle »!, sénescence somatique

La sénescence peut étre définie comme le déclipeidsrmances individuelles a partir d’'un
certain age et/ou la détérioration progressiveatgdnisme, qui conduit irréversiblement a la peige
fonction et a la mort (Medawar 1947, 1952; Williad®66; Hamilton 1966; Kirkwood & Holliday
1979; Kirkwood & Austad 2000; Monaghan et al. 2008)

Historiguement, I'étude de la sénescence dans otexie €cologique a débuté par la mesure
de la variation de laurvie ou dusucces reproductelen fonction de I'age a I'échelle des populations
par des études transversales. Chez de nombreysaeesaptives ou sauvages, les performances de
survie et/ou de la reproduction augmentent aveyeldans la premiére partie de la vie, se stabilisen
puis déclinent dans la derniére partie de la vieu(pevues : Clutton-Brock 1988; Newton 1989;
Forslund & Part 1995).

Par exemple, chez le Grand Albat@®medea exulande succeés reproducteur, c'est-a-dire la
probabilité qu’'un couple entamant une saison deotetion arrive a mener a terme I'élevage d’'un
poussin, augmente progressivement et linéairenmere Eage de premiére reproduction (8 ou 9 ans) et
'age de environ 12 ans ; puis, il semble se staibu décliner faiblement progressivement erdugel
de 12 ans et 25/30 ans, déclin qui s’accentue auted’'age de 25 ou 30 ans (Weimerskirch et al.
2005; Figure 1a). Un albatros agé de 30 ans augpignt 70% de chances de mener a terme sa
reproduction une année donnée, contre 80% pourdividu agé de 20 ans (Figure 1a). Parallélement,
la probabilité de survie d’'un albatros diminue @ipae I'dge de 20 ans (Weimerskirch 1992, étude
transversale).

On distingue classiquement la sénescence « actufiges’ (déclin de la survie & partir d’'un
certain age) et la sénescence reproductive (déclile la performance de reproduction).Bien que
leur existence dans la nature a été longtemps rereien causgWilliams 1957; Comfort 1979; Rose
1991; Williams & West 1992; Hayflick 2000; Kirkwoof Austad 2000) ces deux phénomenes ont

été observés a I'échelle des populations depuis l@snées 1970 et cela dans un grand nombre

! Traduction du terme anglaisturial senescengeourdésigner le déclin de la probabilité de survie diése, encore
peu usitée en francais.
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1. INTRODUCTION

d’especes animales ayant des traits d’histoire deevtres diversifies(pour revues : Partridge 2001;
Bronikowski & Promislow 2005; voir aussi la syntkésibliographique détaillée dans les tableaux 2 et
3, section 1.3.2. et 1.3.5.). On appelle sénescenoetquela détérioration progressive du soma avec
I'age (ce qui n'est pas nécessairement associedgelm de lgperformancecar nombre d’effets de la
sénescence sont tout a fait neutres en termes ldar\g€lective). Des corrélats de la sénescence
somatique ont été décrits dans un grand nombreaits €t de taxons animaux (voir figure 1b, ci-

dessous et le tableau 5, section 1.5.1.)

a % 2t b e
> 5
S 10t
]
S g, o
5 80f g 8 9 é
i 8 6 7 5
8 70f o 4 7 4
g § 4 4 8
5 % | 2. }
8 8
@ 50} , , , s
o rmvn—pH—rv r-—orr———-—
5 10 15 20 25 30 3 40 40+ 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 »11
Age des parents (années) Expérience de reproduction  (n)

Fig. 1. Corrélats transversaux de la sénescence chez le Grand Albatros de Crozet. (a)
Effets de I'dge sur le succés reproducteur. Le succés reproducteur est exprimé en pourcentage
(par exemple, 50% signifie qu’un couple entamant une saison de reproduction a une chance sur
deux de parvenir a élever un poussin). Reproduit de Weimerskirch et al. (2005). (b) Effets de
I'expérience de reproduction (nombre de tentatives de reproduction au cours d’une vie) sur la
concentration basale de corticostérone plasmatique (hormone du stress et du métabolisme
énergétique). Reproduit de Angelier et al. (2006).

I1.1.2. Les enjeux actuels dans la recherche sur la sénescence

Pendant de nombreuses années, a la suite de la fadation de la question « Pourquoi
mourrons-nous ? » par Pearl en 1922, la rechercheursla sénescence s’est cantonnée a la
détection du déclin de la survie par I'analyse des$ables de survie’ (life tables survival tablesou
actuarial table3 ou a la modélisation des courbes de mortalittoeation de I'age (voir, par exemple,
la revue deRicklefs, 2000, ou ldiscussion de Nussey et al. 200Bgst intéressant de constater a quel
point I'étude de lanortalité de lasurvie ou de ldongévitéa dominé la recherche sur le vieillissement
pendant des décennies et que la course aux gergsianortalité» [les genes dont les mutations

induisent une modification de la longévité] domameore aujourd’hui la gérontologie moléculaire.
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Toutefois, la survie n’est qu’un des multiples casgnts de laaleur sélectivgoufitnessy, qui
est la clé de vodte de la biologie évolutiPeur comprendre les forces qui régissent I'évolutn des
patrons de sénescence, de nombreux auteurs ont dgoE l'importance de prendre en
considération d’autres traits que la survie, en paticulier ceux liés a lareproduction(Monaghan et
al. 2008),a la physiologie du stres¢Liu & Mori 1999; Angelier et al. 2007bpu au comportement
de recherche alimentaire(MacNulty et al. 2009).

Depuis une quinzaine d’années, la Recherche ssérascence en écologie s’est largement
diversifiée, s’intéressant notamment a la rechedeheorrélats physiologiques et comportementaux de
la sénescence (Figure 1b), a la comparaison desnpatie sénescence au sein plggda ou entre les
phyla (Ricklefs 1998; Jones et al. 2008), a 'analyse tdgectoires de vie individuelles, a la prise en
compte de I'hétérogénéité individuelle (e.g. Loisnal. 1999; Ericsson et al. 2001; Weladiji et al.
2002; Charmantier et al. 2006), au rdle crucial despromis d’allocation de I'énergie dans le
déterminisme des traits d’histoire de vie (Nussesle2006; Reed et al. 2008; Péron et al. 2010), a
réle des télomeres comme médiateur des comprormafiochtion de I'énergie (Monaghan &
Haussmann 2006), aux influences de la variationremvementale dans I'évolution des patrons de
sénescence (Monaghan et al. 2008), ou encore ktfions entre la sénescence et la sélection sexuell
(Bonduriansky et al. 2008; Nussey et al. 2009br; partie VI1.4).

L’extraordinaire diversité et la vivacité des recheche récentes sur la sénescence, son
évolution et ses relations avec I'évolution des tits d’histoire de vie a déja apporté des avancées
considérables dans la compréhension de I'importancécologique et évolutive du phénoméne de

sénescencée.g. Bryant & Reznick 2004; Charmantier et aD@0McCleery et al. 2008) .

I1.1.3. A la recherche des facteurs proximaux de la sénescence en conditions naturelles

L’ensemble des études que nous venons de citer, siudiversifiées soient-elles, tente de
répondre a une simple question : pourquoi vieillissns-nous ?Quelles sont les « causes » du déclin
de la reproduction et de la survie avec I'age fadit distinguer lesauses ultimes c'est-a-dire les
causes évolutives du vieillissement (« commentlaction naturelle a-t-elle permis I'émergence du
phénomene de vieillissement et/ou pourquoi ne-Edet pas contre-sélectionnée ? ») et dasises
proximales, c'est-a-dire les mécanismes physiologiques etfmuaportementaux qui expliquent, a
I'échelle intra-individuelle, la perte de foncti@vec I'dge qui conduit irréversiblement & la maet d

'organisme.
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Les facteurs ultimes, c'est-a-dire les causes évblues, influencant les patrons de variation
avec I'age de la survie et de la reproduction ontt@& largement discutés par la communauté
scientifique (Medawar 1947, 1952; Williams 1966; Hamilton 196Grkwood & Holliday 1979;
Clutton-Brock 1988; Rose 1991; Partridge & Bart®93; Gaillard et al. 1994; Forslund & Part 1995;
Ricklefs 1998; Partridge & Mangel 1999; Kirkwood Austad 2000; Sozou & Seymour 2004,
Kirkwood 2005; Charmantier et al. 2006; MonaghanH&ussmann 2006; Monaghan et al. 2008;
McCleery et al. 2008; Gaillard & Bonenfant 2008ckefs 2008; McNamara et al. 2009).

Les causes proximales de la sénescence, quant albnt suscité un intérét extrémement
limité pendant les premieres décennies du développent de la théorie de la sénescenqgegut-étre
parce qu’elles étaient considérées comme une siguyastion de physiologie, sans lien avec la théorie
de I'évolution. Comme l'ont souligné Monaghan et @O006) :« Il fut un temps ou, en écologie
évolutive, on ne prétait aucune importance aux @ssas intervenant a I'échelle mécanistique, mais,
de nos jours, il est de plus en plus clair qu'ilfadjoindre I'’étude des facteurs proximaux (quu§o
informent sur legapacitést lescontrainte¥y a I'étude de la fonction (qui nous informent &g codts
et lesbénéficessur la valeur sélective) pour comprendre I'évaduatides histoires de vie ».

Bien que les mécanismes proximaux de la sénesdassent I'objet d’études poussées depuis
plus d'un demi-siécle chez 'Homme ou les animaexlaboratoire (Kirkwood & Austad 2000), ils
demeurent encore aujourd’hui largement inconnusiéau naturel.

Or, I'étude d’'un nombre limité d’animaux de laboratoire ne permet pas d’expliquer
I'extréme variation observée dans les taux de sérmence et les longévités des espéces au sein d’'un
phylum donné ou entre deuxphyla, ni d’élucider comment les facteurs environnemenia et/ou
les compromis d’allocation de I'énergie influencentévolution de la sénescencéPartridge & Gems
2006, 2007; Nussey et al. 2008). C’est pourquoiyrgavent Monaghan et al. (200&) pour
comprendre I'écologie évolutive de la sénescenaes mvons besoin de mener des recherches dans un

plus large champ taxonomique, en incluant des &tdéeerrain »

1 Afin de bien comprendre le cadre théorique sousra nos travaux empiriques, les différentes hgsms et théories sur les
causes ultimes de la sénescence seront développéeésail dans le sous-chapitre suivant.
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I.1.4. Motivations et objectifs généraux de cette thése

Cette thése s’inscrit dans la volonté de répondre aes deux grandes préoccupations
actuelles dans la recherche sur la sénescence, aaa: (i) le manque d’études sur les facteurs
proximaux du vieillissement, (ii) la nécessité cruciale deonduire des études en conditions
naturelles. Notre objectif est d’étudier les effetsde I'age sur différents traits phénotypiques
susceptibles d’expliquer le déclin du succés reprodteur avec I'age en conditions naturelles. En
outre, la mise en place d’'une démarchpluridisciplinaire sera I'une de nos lignes directrices.

Ce choix est justifié non seulement par la natoreglexe et multifactorielle du phénomeéne de
vieillissement, mais aussi par le récent plaid®gon lequel le vieillissement ne saurait se cargo
au seul examen de la survie (Nussey et al. 2B&)emment, un appel a été lancé a la communauté
des écologues et des gérontologues en faveurxdaren simultané de multiples traits phénotypiques
dans le but de mieux comprendre le phénoméne désgement (Nussey et al. 2008). En effet, les
patrons de sénescence chez les animaux sauvagearieet pas seulement entre les individus,
populations ou espéeces, il existe aussi des dift@sentre différents traits phénotypiquédgller &

De Lope 1999, Fig. 2; Bowen et al. 2006). L'exantan seul trait phénotypique, ou de deux
parametres relatifs a la méme fonction, est suddete livrer une vision treés restreinte de laation
phénotypique avec I'age. Or, a I'exception d'unegpée d’études (Mgller & De Lope 1999, Bowen et
al. 2006, Weladji et al. 2009), les travaux actraknt disponibles portent sur un nombre limité de
traits. Par exemple, aucune étude n’a simultanéregaminé les effets de I'dge sur des traits
phénotypiques liés au comportement, au succesdegieur et a la physiolog@multanémensur les
mémes individus, ce a quoi nous nous proposonsudieiper.

Le point de départ de notre démarche est la volontde mener a bien I'une des premieres
étudespluridisciplinaires des patrons de variations avec I'dge en conditiongaturelles, avec une
attention toute particuliere portée au comportementde recherche alimentaire foraging), ainsi
gu’a 'immunité, au stress oxydant et a la réponsau stress.Les objectifs détaillés seront présentés

a la fin de cette premiére partie (section 1.6).



1. INTRODUCTION

I1.1.5. Modéles d'étude et approche méthodologique : présentation générale

Nous avons choisi deux animaux qui sont considéséamne de bons modeéles pour I'étude de
la sénescence, deux oiseaux marins a grande deréged le Grand Albatro®iomedea exulans
(archipel de Crozet, Tle de la Possession, Océastral) et le Pétrel des Neig@agodroma nivea
(Terre Adélie, Antarctique)Ces deux especes, qui partagent une extraordioaigévité (plus de 50
ans), font I'objet d’études intensives depuis plies45 ans par le Centre d’Etudes Biologiques de
Chizé. Au cours de cette these, elles seront &sdig conditions naturelles par I'observatiositu du
cycle reproducteur et du comportement alimentairgag la réalisation de prélevements sanguins
visant a déterminer la réponse au stress et cetti@its phénotypiques associés a I'immunité, aux t
hormonaux ou au stress oxydahous formulerons les objectifs détaillés des twavampiriques
réalisés au cours de cette these a la fin de Imipre partie (on se reportera au paragraphe 1.6), a
l'issue de I'examen des grandes théories du \8eéinent et des connaissances actuelles concezaant |
facteurs proximaux du vieillissement.

Du point de vue méthodologiquaepus serons limités par la difficulté d’observer £de
manipuler sur le long terme le comportement et la lpysiologie des animaux en conditions
naturelles. Notre approche sera donc principalementorrélative et purement transversale.ll
s’agira de mesurer la variation avec I'age de pategs phénotypiques associés a I'immunité, ausstres
oxydant, aux défenses antioxydantes, au comportedeenecherche alimentaire et a la reproduction
chez des individus de différents ages au coursed'mm@me saison d’étude (ces méthodes seront
détaillées dans la deuxieme partie). Nous sommaesftis bien conscients des limites de I'approche
transversale, notamment en ce qui concerne ledéonels lieés a I'hétérogénéité individuelle et aux
effets de cohortes (cf. Discussion, partie VI). Buplan historique, néanmoins, I'examen des catseél
proximaux liés a I'age a bien servi de point dead€pmpirique a la mise en place et au développemen
d’approches longitudinales, en donnant par exendele indications sur les traits phénotypiques
susceptibles de varier a un niveau intra-individaeec I'age. L'étude de la physiologie de la
sénescence et des effets de I'age sur les compterdans la nature constitue un domaine d’étude
relativement jeune et nécessite encore le rectiefbdnations par des méthodes transversales sur le
variations des traits phénotypique avec I'age éhikdle populationnelle. Nous nous inscrivons dans
une logique d’exploration des parametres physiglogs et comportementaux susceptibles de varier
avec I'age dans les populations naturelles. Amssis utiliserons parfois les termesuiillissemenet
desénescencdans un sens assez large, c’est-a-dire au sdavdegation d’un trait phénotypique dans

le grand age susceptible d’étre associé a unechadésperformance.
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I.2. Le cadre théorique : 'origine de la sénescence

Dans cette premiere partie, afin de poser le cHu¥rerique sous-jacent, nous répondrons aux
qguestions suivantes : que sait-on aujourd’hui dedine évolutive de la sénescence ? La sénescence
est-elle observable en milieu naturel ? Quel egtport des oiseaux marins a I'étude du vieillissgme
? Apresune synthese bibliographique sur les causes dit#tanres » (i.e. évolutives) de la sénescence,
nous aborderons plus spécifiquement le problemecaeses dites « proximales » (i.e. physiologiques

et comportementales), lesquelles constituerordgridément de notre approche empirique.

I.2.1. « Pourquoi vieillissons-nous ? »

L’idée que le vieillissement est inéluctable estpsdbfondément ancrée dans notre propre
conscience, que la possibilité d’'une vie sansligs@ment, ou la mortalité ne serait que le prodait
facteurs extrinséques (accidents, prédation) nppsrait chimérique. Or, de nombreux organismes,
tels que certaines souches bactériennes, ou I'hgitr@u douce, un eucaryote pluricellulaire, ne
présentent aucun signe apparent de vieillissenBsntsurcroit, certaines cellules cancéreuses ont un
potentiel mitotique indéfini. Les cellules prélesésur une métastase du cancer du col de l'utérus en
1951 sur la patiente Henrietta Lacks sont aujowiddtun usage courant en laboratoire, ou elles sont
cultivées sous le nom de cellules de la lignée Héllkes se divisent indéfiniment, alors que des
cellules non cancéreuses mises en culture sontesoaémourir par apoptose apres un nombre
relativement limité de mitoses (Hayflick 1965). Ladlules HelLa forment la premiere lignée cellidair
« immortelle » d'origine humaine jamais créée etaldrent que de simples mutations génétiques sont
susceptibles de conférer, a un niveau cellulaies, chpacités accrues de résistance aux facteurs de
mortalité intrinseque. Méme si la portée de cesendadions a I'échelle des organismes demeure
confuse, des approches modélisatrices ont démapfik était possible d’envisager des systemes
biologiques possédant des trajectoires de vie bmgiels la sénescence était indéfiniment reportée
(e.g. Baudisch 2008).

Toutefois, les cas d'«immortalité » a I'échellesderganismes (au sens d’absence de
manifestation détectable d’augmentation de la rht#tantrinseque avec I'age, c'est-a-dire de
« sénescence neégligeable » voire de « sénescegatveé») sont extrémement rares et font I'objet de
débats virulents (Comfort 1979; Strehler 1962; Riatal. 1990; pour revue : Vaupel et al. 2004). O
sait aujourd’hui que de tres nombreux organismésemtent des signes manifestes de déclin de la

survie avec I'age (ce que nous détaillerons enasetB.). Comment interpréter ce paradoxe apparent
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(immortalité cellulaire possibles. mortalité des organismes) ? Le vieillissementatgganismes est-il
par essencénéluctable, pour des raisons qu’il nous faut Exgr ? Le vieillissement a-t-il umtérét
adaptatif? Avant méme que ne soit posé et admis le cadréfigxion darwinien, les biologistes du
XVIIl ®™sjgcle ont tenté d’expliquer le vieillissementlginprétant des vertus bénéfiques a I'échelle de
la population Telles sont les idées au cceur de la premiere thabri vieillissement, que nous

présentons ci-dessous pour son intérét historique.

L.2.1.1. La premiere théorie du vieillissement

Au milieu du XIX*™¢siécle, Alfred Russel Wallace fut le premier anfater explicitement une
« théorie du vieillissement », reprise quelquestasmlus tard par August Weismann, le fondateur de
la théorie du plasma germinal, dans son ouvEzgays upon heredity and kindred biological proldem
(1889). Selon ces deux auteuts, vieillissement existe car il accélere le renoulement des
générations et permet de « laisser la place aux jeess » dans des conditions ou les ressources sont
limitées. En se condamnant a mourir, les individus agésaiglet les jeunes a survivre, parce qu'ils
n'entreraient plus en compétition avec eux pouwspdee et/ou les ressources alimentaires. Le
vieillissement serait donc la condition indispersadu renouvellement des générations, source de
vigueur et de progres. Ces idées, qui font appelsinotions vitalistes et finalistes, ont prévadagant
plus d’'un siecle, avant de tomber en désuétudesgudon les reformule dans un cadre darwinien, ces
idées font appel & des notions d'altruisme et/osétlection de groupe et ne résistent pas au preblém
des «tricheurs ». De plus, cette théorie présuppiegistence du vieillissement et n'est donc pas a
méme d’en expliquer 'origine.

La théorie de Wallace est aujourd’hui unanimemejgtée. Du point de vue historique, il a
fallu attendre I'avenement du cadre de pensée damwi et méme néodarwinien, pour que soient

conceptualisées les théories modernes du vieiltieaé

L.2.1.2. Le paradoxe historigue de Medawar

Comment expliquer le paradoxe apparent selon lequéda sélection naturelle, mécanisme
maximisant la valeur sélective des individus, c'est-dire leur capacité a donner des descendants
viables au cours de leur vie, n'a pas éliminé ou ntre-sélectionné le vieillissement, qui pourtant

limite la reproduction des individus ?
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Pour un trait phénotypique ou génotypique donn@sda condition qu’il soit variable et
héritable, la sélection naturelle favorise les amis qui conférent une meilleure valeur sélective a
l'individu, c'est-a-dire une propension a augmestar succes reproducteur par rapport a la moyenne
de la population. Autrement dit, parmi I'ensemblesdvariants, un variant sera positivement
sélectionné s'il est susceptible d’augmenter le Imende descendants viables chez I'organisme qui le
porte. Le critére dmombre de descendants viabést donc au cceur du mécanisme méme du tri opére
par la sélection naturelle. Or, en limitant la dude vie des individus, le vieillissement limitediarée
de vie reproductive, donc le nombre de descendadatdes potentiellement produitSur le plan
théorique, la sélection naturelle devrait donc cioreda €liminer le vieillissement dans les popoladi,
ce qui n'est pas le cas. Ce paradoxe majeur ftialemment formulé par Medawar (1952), dans son
article« An Unsolved Problem of Biology ».

Une réponse simple et répandue est que la durée dé& des individus ne peut pas
augmenter sous l'effet de la sélection naturelle caaxous sommes tout simplementontraints a
mourir par des limitations physiologiques et/ou génétiqse ou, plus largement, par une sorte de
nécessité ‘naturelle’ dans la limitation de la duré de vie.Le vieillissement serait tout simplement
biologiquement inéluctable, malgré I'existence aenbreux mécanismes cellulaires de réparation...
Cette hypothése, aux relents essentialistes, p&ssans rappeler le courant vitaliste initié pah&
au XVIII®™ siécle, dont la maxime La vie c’est 'ensemble des mécanismes qui g28i$a mort »a
fait date en épistémologie. Dans la vision vitali$¢ vivant est un ensemble de mécanismes ganlutt
perpétuellement contre la mort, laquelle est ik a la fois pour des raisons de ‘résistance
mécanique’ et de nécessité intrinseque au vivaamtcdlirant de pensée est aujourd’hui profondément
remis en cause, de par I'importance des mécanisl@esiort cellulaire programmeée, ou apoptose
(Ameisen 1999). Ces mécanismes, découverts damastees 1980, ont conduit Edgar Morin a parler
du vieillissement comme une «déprogrammation p@mgnée », soulignant l'importance du
déterminisme génétique dans certains aspects dénascence. C'est d’ailleurs par I'étude d’une
maladie génétiqgue qu’un chercheur américain a ousevoie des théories modernes expliquant le

vieillissement.

1.2.1.3. Vers une théorie évolutive du vieillissement : Haldane et la chorée de Huntington

En 1941, le biologiste américain John Haldanerfé temarque fondatrice pour la théorie de la
sénescence. Sa réflexion se fondait sur les ptépri€'une maladie héréditaire, la chorée de

Huntington. Cette maladie est due a une mutatiomimante et entraine chez I'Homme une
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dégénérescence progressive du cerveau, puis ladadiindividu. Or, la génétique des populations
prévoit que de telles mutations dominantes a eféé¢tere, qui condamnent l'individu a mourir, sont
fortement contre-sélectionnées et ne se mainti¢rdeers les populations qu’a des taux extrémement
faibles (i.e. uniquement entretenus par la pressi®@mmutation). De fait, la plupart des maladies
génétiques dominantes sont extrémement rares dargopulations humaines. Prenons I'exemple du
tres médiatigue syndrome de Hutchinson-Gilford,poogeria. Cette maladie résulte d'une mutation
dominante survenant de maniére sporadique dansceihde germinale paternelle. Il induit chez
l'individu qui le porte un spectaculaire « vieilsment accéléré », avec notamment I'apparition8des
ans de syndromes dont souffrent habituellement gessonnes de plus de 70 ans (rides,
ostéoporose, ...). Les enfants atteints de progeearemt tous avant 'age de 15 ans. Cette maladie
génétigue est extrémement rare, ne touchant qasisr quatre a huit millions de naissances.

Paradoxalement, la chorée de Huntington, qui congézaemissi les individus a mourir bien avant
la longévité moyenne des individus, se maintiemisdies populations humaines a des fréquences
étonnamment élevées (un nouveau-né sur 10.00@Bletdans des contextes environnementaux tres
différents (Europe, Amérique, Australasie). Pouiquiest-t-elle pas contre-sélectionnée, c'est-a-dir
maintenue a des taux extrémement faibles comméumnp des maladies délétéres dominantes ? La
premiere hypothése est que la chorée de Huntirginfere un avantage aux individus, mais tel n’est
pas le cas. Haldane souligne avec raison que leeehte Huntington ne se déclenche qu'a un age
avance (35 a 45 ans), c'est-a-dire gu’elle réstiliee mutation a effet(s) tardif(s). A cet ageplapart
des porteurs de la maladie se sont déja reproduwitsnoment ou les symptdomes apparaissent,
transmettant ainsi leurs génes a leurs descendatomis|a moitié a recu le géne altéré et dévelapper
son tour la maladie.

Telle est la premiere clé de la compréhension @illissement. Dans le cas du syndrome
progeria, I'individu meurt avant I'age de la matérsexuelle et la mutation est rarissime. A I'ireegr
bien qu’elle soit délétere, la mutation qui indaitthorée de Huntington ne peut pas étre élimiaée p
sélection naturelle du fait de son caractére desgion tardif qui permet aux individus porteurdale
transmettre.

Si nous étendons I'observation selon laquelle dewtions tardives, qui interviennent apres la
reproduction, ne peuvent tout simplement pas, ay @ee influencées par la sélection naturelle snou
entrapercevons une origine possible au maintieimmdgations ayant un effet négatif tardif sur la
physiologie I'individu. Pour prendre un exemple gle) une mutation délétere s’exprimant apres la
ménopause humaine (comme une mutation induisand@medation du collagéne dans la peau), bien
gue néfaste, ne sera pas ou peu contre-sélectigraréa sélection naturelle car elle a déja été

transmise aux descendants au moment ou elle Se&pri
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L.2.1.4. Trois grandes théories évolutives de l'origine du vieillissement

La grande découverte de Haldane, exposée dansdgraphe précédent, est daesélection
naturelle agit moins fortement sur une mutation a #et tardif que sur une mutation a effet
constant. Autrement dit, comme I'a formulé Hamilton (1966), la force de sélection naturelle
décroit inévitablement avec I'ag€ette prédiction est d'une importance cruciale danda théorie
évolutive de la sénescence — bien qu’elle ait récamant été remise en cause par certaines études
théoriques (Baudisch 200§) Sur le plan théorique, le vieillissement peutadésulter de I'expression
d'un certain nombre de genes ayant des effetsfsardirois théories s'inspirent plus ou moins
directement de ces conceptions. Elles essaienplidjagr comment la sélection naturelle a pu retenir
des mutations qui ont modelé des genes capablasudér la vie des animaux. Leurs formulations se
ressemblent, car elles font appel a des mutatignssant de maniere variable suivant I'age des

individus. Ces trois théories sont résumées datableau 1 et détaillées dans les sections suiwante

1.2.2. La théorie de I'accumulation de mutations déléteres

1.2.2.1. Définition

Si les individus meurent essentiellement de caagsgmseques, la théorie prévoit que la force
de sélection décline avec I'age proportionnellema&nia valeur reproductive résiduell&igher’s
reproductive valueFisher 1930, qui mesure la contribution d’'un imdiivaux générations futures).
Autrement dit, parce que le nombre de descendarits geuvent engendrer diminue constamment, la
théorie prévoit que sélection devrait agir sur ilgdividus avec une force décroissante au fur et a
mesure qu'ils vieillissent (Hamilton 1966, Williarh866). Dans ce contextes mutations ayant des
effets négatifs qui ne s’expriment qu'a partir d'un certain &ge ne peuvent pas étre contre-
sélectionnées et, au fil des générations, elles ®amulent irrémédiablement dans le génome
(Haldane 1941; Medawar 1946; Medawar 19&23ont susceptibles d’engendrer le déclin du sues

reproducteur et la survie des individus avec I'age.

! Chez une espéce ou la taille corporelle ou larféité augmente réguliérement avec I'age tout ag tmla vie, il est
possible d’obtenir des trajectoires de vie ol leeséence est indéfiniment reportée.
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Tableau 1. Les trois grandes théories évolutives de la sénescence. Ces théories visent a expliquer les
causes ultimes (i.e. évolutives) de la sénescence, par opposition aux causes proximales (voir tableau 4).

Théorie Auteurs Enoncés Références
Théorie de Haldane,J.B.S. | Le vieillissement est di a 'accumulation de Haldane 1941
'accumulation des Medawar, P.B. | certaines mutations dans le génome quiontun | Medawar 1946
mutations délétéres effet délétére tardif. Comme elles s'expriment Medawar 1952
(deleterious mutation tardivement (i.e. aprés I'age de la premiére
accumulation) reproduction), elles sont transmises aux

descendants sans qu'elles puissent étre contre-

sélectionnées efficacement. Elles s'accumulent

dans le géndme au fil des générations en

échappant a la sélection naturelle et sont

responsables de la détérioration progressive

des organismes au fil des générations.
Théorie de la Williams, G.C. | Le vieillissement est d{i a 'accumulation de Williams 1957
pléiotropie certaines mutations dans le génome qui ont un
antagoniste effet délétére tardif, comme dans la théorie
(antagonistic pleiotropy précédente. Mais celles-ci sont sélectionnées
theory) positivement parce qu'elles ont un effet positif

sur la valeur sélective dans la premiére partie

de la vie. Le vieillissement résulte donc de la

sélection positive de mutations bénéfiques aux

jeunes et aux jeunes adultes, mais délétéres

dans le vieil age (mutations pléiotropiques a

effets antagonistes en fonction de I'age).
Théorie du ‘soma Kirkwood, Etant donné que (i) le métabolisme oxydatif Kirkwood &
jetable’ (Traductionde | T.B.L. provoque des dégats métaboliques irréversibles | Holliday 1979
I'expression historique qui s'accumulent au fil des années, (i) que les | Kirkwood &
disposable soma theory, mécanismes de réparation sont coliteux pour Austad 2000
le soma désignant le I'organisme, (iii) que I'énergie dont dispose Kirkwood 2002
corps de l'individu a I'organisme est limitée, (iv) que I'organisme doit
I'exception des cellules faire des compromis d'allocation de I'énergie
germinales...) entre I'entretien des cellules, tissus ou organes

(maintenance somatique) et la reproduction, la

théorie du soma jetable prédit qu'il est plus

optimal de sacrifier une partie de la réparation

au profit de la reproduction (c'est-a-dire de la

transmission des génes) afin de maximiser le

succes reproducteur total. L'entretien indéfini du

soma devient trop coliteux a partir d'un certain

age, il est plus optimale de le « sacrifier » pour

se reproduire.
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Sur le plan théorique, la force de cette théoriega®elle permet de démontrer que méme une
population supposée immortelle, dont les organisngesubiraient initialement aucun effet de I'age,
serait condamnée a évoluer progressivement versituaion de mortalité au fil des générations : en
effet, si 'on suppose (i) une pression constaetendtation engendrant des genes a effets tardifg (d
I'existence est démontrée par exemple par I'excgae mutations dominantes a effets délétere}), (ii
un effectif limité de la population (ce qui estcles de toute population naturelle, du fait desorases
limitées), (iii) une source de mortalité extrinsegalors, au fil des générations, des individug ales
« genes de vieillissement » apparaissent au hasandi les individus immortels. Comme ils ont la
méme valeur sélective que les individus immorteldége de leur(s) premier(s) évenement(s)
reproductif(s), leurs génes ne sont pas contreti@étmes et la dérive permet leur propagation dans
population. Si on suppose l'existence d’une seatelinaison de mutations pour laquelle le phénotype
« immortel » devient intrinséquement « mortel »prg| l'inévitable accumulation de mutations
engendre cette combinaison en un temps fini. S Boppose enfin une mortalité extrinseque
constante, tout individu immortel disparaitra d@dgulation en un temps fini et sera remplacé par u

« mortel ». On peut prédire que I'épuisement dunphge « immortel » est inévitable, au profit du

phénotype « vieillissant, mortel ».

L.2.2.2. Preuves empiriques de la théorie daccumulation des mutations déléteres

La compréhension du phénoméne de sénescenceest ies grandes théories évolutives de la
sénescence passe par la compréhension de ses tandeg@nétiques. La recherche en génétique du
vieillissement s’est initialement essentiellemerdneentrée sur la recherche des «génes du
vieillissement », ou gérontogénes, susceptiblegatider empiriquement la théorie d’accumulation des
mutations déléteres. Ce sont les genes qui, matiéggent ou raccourcissent significativement la
durée de vie des individus, ou tout autre traitngit¢pique en lien avec la sénescence.

La théorie d’accumulation des mutations déléteres aspiré de nombreuses expériences,
presque exclusivement menées sur des modeles deotaloire, tels que la DrosophilBrosophila
melanogasterle nématodeCaenorhabditis eleganda sourisMus musculusu encore la levure de
boulanger Saccharomycescerevisiae Dans les années 1990, I'application des méthodes
mutagenese aléatoire ou dirigée a engendré la giodude spectaculaires publications, touchant de
pres ou de loin le mythe de I'immortalité, via l&cduverte de mutations induisant une vie prolongée

parfois de 50% chez les organismes de laboratiéeryon et al. 1993; Nemoto & Finkel 2004).
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L’'une des principales implications de la théoriaatumulation est I'effet additif de nhombreux
géenes sur la détermination de la durée de la \ette(rédiction a par exemple été vérifiée chez le
nématodeCaenorhabditis elegangar I'analyse détaillée du génome et la rechedelsegérontogenes.
Chez cette espece, plusieurs centaines de génddesenmpliqués dans le déterminisme de la
longévité. lls ont des fonctions extrémement mldspcroissance des larves, métabolisme cellulaire,
métabolisme oxydatif, protection contre les UVstéars de transcriptions, enzymes, récepteurs a
insuline, etc.), ce qui suggeére que c’est I'ensendil génome qui est impliqué dans le déterminisene d
la longévité et que les mutations influengant laeséence s’accumulent dans toutes les parties du
génome. Cela va pleinement dans le sens de laighdaccumulation des mutations déléteres
(Johnson & Sinclair 1999; Guarente & Kenyon 200@jutefois, la portée de ces découvertes reste
discutable dans le cadre de la compréhension dmifie et de I'évolution de la sénescence, en

particulier en conditions naturelles.

L2.2.3. Critiques et limites de la théorie

La théorie de l'accumulation de mutations délétes'appuie sur I'idée que la force de la
sélection naturelle serait trop « faible » poumdier les mutations a effet tardif délétere, ceeptiune
hypothése forte et qui ne s’applique vraisemblableinpas a toutes les mutations impliquées dans le
vieillissement. En outre, alors que la théorie segpsur la distinction entre la mortalité extringgqtla
mortalité intrinséque, il est en pratique extrémemdifficile de discriminer ces deux causes de
mortalités dans la nature (Williams & Day 2003; Ndihs et al. 2006). Le fondement méme de cette
distinction est actuellement remis en cause. Eet,efés mortalités extrinseque et intrinseque sont
susceptibles d’interagir : par exemple, le tauxpdedation ou l'incidence des maladies (facteurs de
mortalité extrinséque) sont tous deux susceptittiesgmenter avec I'age, c'est-a-dire a I'approobe d

la mort (mortalité « intrinseque ») (Coulson & kegather 2001; Festa-Bianchet et al. 2006).

1.2.3. La théorie de la pléiotropie antagoniste

1.2.3.1. Définition

Williams (1957) fut le premiea formuler la théorie danutations pléiotropiques antagonistes
qui peut étre considérée comme un raffinement dedarie de Medawar. En génétique, le terme de

pléiotropie est employé pour désigner I'action déses qui ont des effets multiples (par exemple, le
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géene de protéine p53 qui intervient dans la régulates tumeurs, dans la croissance cellulaireues d
de multiples autres fonctions cellulairedjilliams suggére I'existence de genes pléiotropigaelont
les différents s’exprimeraient & difféerens momentgle la vie de l'individu. Des genes effets
déléteres dans le vieil agpourraient alors étre positivement sélectionnés a&ause deleur
contribution positive a la survie ou a la féconditians le jeune agéWwilliams 1957). La sénescence
serait ainsi la conséquence d’'une sélection de faats génétiques favorisant la reproduction ou la
survie dans la premiéere partie de la vie, mais quauraient des effets négatifs tardivementCes

derniers effets ne peuvent pas étre contre-séheeE®s’ils s’expriment apres I'age de la reprodurcti

1.2.3.2. Preuves empiriques de la théorie de la pléiotropie des genes antagonistes

a. Au laboratoire. L'examen détaillé des fonctions des gérontogenesx dbs animaux de
laboratoire révele I'existence de nombreux genéagjssent conformément a ce que prévoit la théorie
de la pléiotropie antagoniste. Par exemple, la immalu géne de la protéine p53, un suppresseur de
tumeur majeur chez les vertébrés, augmente coabidénent la longévité de la souris. Son action a un
effet tres favorable sur la survie des jeunes iddws; car il limite la proliféeration des cellules
cancéreuses, mais son action devient défavorallendividus ages, car elle limite le renouvellement
de certaines cellules souches qui seraient nécessaila réparation des tissus endommagés. De
nombreuses mutations qui ralentissent la sénesaemcaussi des conséquences néfastes sur le début
de la vie. De nombreux génes limitant la sénescemébolique chez la drosophile (génes et
chicolirg prolongent la durée de vie des individus en @ait la croissance, mais impliquent une
diminution de la fécondité. Chez le némat@eslegansles génes qui contrdlent le fonctionnement de
la chaine respiratoire (familispl) prolongent la vie des individus mais limitentcl@missance dans le
jeune age (Johnson & Sinclair 1999; Guarente & Ker8000) L’étude des animaux de laboratoire
a démontré que beaucoup de gérontogénes se compatteomme le prévoit la théorie des
mutations pléiotropes a effets antagonisteg\ujourd’hui, un certain consensus se dégage donc en
faveur de la théorie de la pléiotropie des genéasganistes, du moins pour expliquer les fondements
génétiques de la longévité.

Parallélement a la recherche des gérontogenes;h@nche sur la sénescence s’est appuyée sur
I'utilisation de la sélection artificielle et de enétique quantitative pour tenter de validerd’wu
'autre des théories évolutives de la sénescenosgR984; Charlesworth & Hughes 1996). L’étude
des bases génétiques du vieillissement par séteatidicielle ou génétique quantitative a d’abeété

conduite chez les animaux de laboratoire, en padigicchez les invertébrés tels la Drosophile et le
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nématodeC. elegangCharlesworth & Hughes 1996; Hughes et al. 200®1k8 & Promislow 2003;
Hughes & Reynolds 2005; Wilson et al. 2006) et maldéreé I'existence de tres nombreux patrons de
'age compatibles avec la théorie de la pléiotrajge genes antagonistes (Rose & Charlesworth 1980;
Rose 1984; Charlesworth & Hughes 1996; Snoke & lom 2003), bien que la frontiére entre les
deux théories « génétiques » du vieillissementténite.

b. En conditions naturelles ou semi-naturellesCe n’est que récemment que de la théorie de la
pléiotropie des génes antagonistes a recu desatialid empiriques dans les populations de vertébrés
sauvages. En étudiant les populations de CygneduléeCygnus oloy Charmantier et al. (2006) ont
montré un lien entre I'&ge a la premiére reproducfqui témoigne de l'investissement parental dans
premiere partie de la vie) et I'age a la derniegraduction (lié a I'expression de la sénescerces.
deux traits sont en effet positivement corréléssted-dire que les individus commengant a se
reproduire jeunes cessent de se reproduire pludatét la vie que des individus ayant commencé a se
reproduire tardivement (Charmantier et al. 200@laCorrespond a I'une des prédictions de la théori
de la pléiotropie antagoniste, selon laquelle ungneentation de performance au début de la vie
devrait se traduire par un déclin plus rapide ardé vie. Mais y-t-il un soubassement génétique a c
compromis ? Oui, car I'analyse multivariée et landinale de la co-variation entre I'dge de premiére
reproduction et I'dge de derniere reproduction dee€ygne tuberculé révele que ces deux traits ont
une importante variance génétique additive (c'aliteaqu’ils sont susceptibles d’étre héritables) e
gu’ils présentent de fortes variations interindigetles (Charmantier et al. 2006). En d’autres nus,
deux traits sont susceptibles d’étre soumis a séfenaturelle et fournissent un support empirigua
théorie de la pléiotropie antagoniste.

Similairement, Nussey et al. (2008) ont détecté aogariation négative entre la fécondité dans
la premiere partie de la vie et la performance matke (mesurée par le poids des jeunes a la
naissance) dans la fin de vie chez le Cerf élag¥ex; une variance génétique importante pour ces deu
parametres, fournissant ainsi une nouvelle preaviaweur de la pléiotropie antagoniste en condition
naturelles.

Au cours de cette these, nous n’étudierons ni desléfments génétiques de la longévité des
oiseaux marins (recherche des gérontogénes), diithlbilité des traits d’histoire de vie reliésa |
sénescence. Nos études étant purement transversales n‘aurons pas la liberté d’appliquer les
méthodes de la génétique quantitative a nos jeugdod@ées (ce point, critiquable, sera discuté en

partie VI).
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1.2.4. La théorie du ‘soma jetable’ (disposable soma theory)

La troisieme théorie de la sénescence fut dévelomaé Kirkwood (Kirkwood & Holliday
1979; Kirkwood & Austad 2000; Kirkwood 2002). Laéthrie du soma jetabléi§posable soma
theory) examine I'évolution duisoma c'est-a-dire du corps de l'individu a I'exceptides cellules
germinales, par opposition agermen (cellules reproductrices et, par extension, leség#ions
futures). Cette théorie est basée sur la placeatenjue prennent lesompromis d’allocation de
I'énergie dans I'évolution defraits d’histoire de vie des espédesg. Stearns 1992) et nous devons au
préalable nous arréter sur ces différents conqeqis assimiler cette théorie qui sera plusieurs foi

évoquée dans la discussion de cette these.

1.2.4.1. La théorie des traits d'histoire de vie et les compromis dallocation de I'énergie

On appelle« traits d’histoire de vie » I'ensemble des canstémpliqués dans la reproduction
et la survie des organismes, c'est-a-dire I'ensemid$ parameétres impliqués dans le cycle de viged'u
espece (par exemple : la fréequence des événememeprbduction, la taille de la couvée, le nombre
moyen de descendants qui survivent, etc.). Onittai®# dichotomie entre les traits impliqués dans |
reproduction (transmission des génes) et les tmaifdiqués dans la maintenance et la survie de
'organisme (mécanismes de réparations cellulameszanismes de fuite, etc.). On introduit ensuite
l'idée que chacun de ces traits d’histoire de v elteux dépense énergeétiquaccrue pour
I'organisme).

Un organisme dispose d’une quantité limitée d’éeeqg’il extrait de son environnement grace
aux comportements de recherche alimentaire (erarfgraging. L'individu alloue cette énergie a
différentes activités : reproduction, survie (etir® maintenance somatique) et croissahaethéorie
des traits d'histoire de vie prédit qu'au cours ddeur vie, les organismes répartissent leur énergie
disponible entre ces différentes tdches de maniéeeoptimiser leur valeur sélective, c'est-a-dire
leur capacité a transmettre leur patrimoine génétige aux générations futures (Stearns 1992;
Roff 1992).

Lors de la reproduction par exemple, I'individu tdprendre un certain nombre de décisions
dans la répartition des ressources dont il dispafie, d’allouer de maniére optimale I'énergie
disponible entre sa reproduction (investissemenergal (Clutton-Brock 1991) et sa capacité
immédiate a survivre, qui lui permettra, en caddralon de la reproduction, de tenter des événements

reproducteurs ultérieurs (et d’augmenter ainsi akew reproductive résiduelle (Williams 1966;

18



1. INTRODUCTION

Reznick 1985). Autrement ditomme I'énergie disponible dans le milieu est passence limitée et
gue les mécanismes physiologiques sont codteux, r¢janisme doit faire des compromis
d’allocation de I'énergie entre la reproduction etla survie tout au long de sa viell faut bien
comprendre que, dans le cadre néodarwinien qle esitre, la théorie des traits d’histoire de Viesh

pas finaliste : lorsque nous disons que l'organisto@ faire des compromis’, cela ne veut pas dire
gu’il a ‘conscience’ qu’une limitation énergétigleecontraint a faire des compromis et a ‘prendre de
décisions’, cela veut simplement dire que la si@achaturelle a favorisé I'émergence dans les
populations de traits physiologiques qui induisent niveau individuel des prises de décision
maximisant le succes reproducteur total de l'irttlivi(i.e. le nombre de descendants viables produits

sur toute la durée de vie).

1.2.4.2. La théorie du soma jetable

Hamilton (1966) suggere que, dans toute populagtomcturée en age, la sénescence est la
conséqguence inévitable de I'accumulation des évéentnreproductifs qui doivent conduire a une
diminution de la valeur sélective avec 'age awdra de mutations ne s’exprimant qu’au-dela d’'un
certain age. A partir de ce concept, Kirkwood arallilay (1979), ont fourni un cadre théorique
ancrée dans la théorie des traits d’histoire defaisant appel a la notion de compromis d’allawati
de I'énergie et au concept dadt de la reproductian

La théorie du soma jetable se base sur plusiewseraditions : (i) au cours de la vie de
lindividu, le métabolisme cellulaire et tissulaiengendre naturellement des dégats irréversibles,
notamment des dégats oxydatifant au niveau de I'’ADN, gue des protéines ouligedes cellulaires
et extracellulaires ; (ii) I'organisme dispose décanismes de défense contre ces dégats, tels gue de
mécanismes de réparation d’ADN, des enzymes, deanigines d’éliminations des déchets toxiques,
mais ces mécanismes sont tous tresiteuxsur le plan énergétique ; (iii) lors d'un épisode
reproduction, lui-méme extrémement colteux, le b@isme augmente significativement et engendre
un surcroit de dommages (concept du colt de laodeption) qui Ss’accumulent avec I'age
(Westendorp & Kirkwood 1998; Sgro & Partridge 1999)

Compte tenu des mécanismes d’allocation exposédssstsun organisme ne peut pas a la
fois investir a un niveau optimal dans la réparatio de son organisme (maintenance somatique) et
dans la reproduction, il doit donc faire des comprmis entre la reproduction (transmission des

genes) et 'accumulation de dégats métaboliques qabmpromettent sa santé et sa longévité.

! Dégats oxydatifs : dégats chimiques liés a I'acties produits du métabolisme de I'oxygéne. Vosdation 1.4.2.
pour une présentation détaillée de ces mécanishiegrémportance dans le vieillissement.
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Autrement dit, le déclin du fonctionnement des argaes, c'est-a-dire le vieillissement
physiologique, serait le résultat (i) de I'accuntigia progressive de dommages tissulaires, celkdair

et moléculaires dus au métabolisme oxydatif ; €ti)du fait que I'organisme, bien qu'il dispose de
mécanismes de réparation souvent trés efficacepeunepas allouer toute son énergie a la mise en
ceuvre de ses mécanismes lors des épisodes dddartmde énergétique, tels la période de croissance
ou les événements de reproduction.

La théorie du soma jetable, centrée sur les confiitd’allocation de I'énergie, peut étre vue
comme une version « phénotypique » de la théorieatcumulation des mutations antagonistes de
Williams. Simplement, elle s’articule autour des conséquende I'allocation différentielle de
I'énergie sur le métabolisme a différents agegoplgue sur les conséquences de I'expression desgen

a effets antagonistes a différents ages.

1.2.4.3. Preuves empiriques de la théorie du soma jetable

L'une des prédictions de la théorie du soma jetablest que les organismes font des
compromis entre la reproduction et la longévité aucours de leur vie, autrement dit que
l'investissement dans la reproduction dans la prengre partie de la vie a des répercussions sur la
longévité.Cette prédiction a trouvé de nombreuses validationsmpiriques. C’est tout d’abord chez
les animaux de laboratoire que I'existence d’'un mamis entre la longévité et la reproduction a été
démontrée. Par exemple, ch@ézelegansles individus normaux, qui pondent pres de 30&psivent
en moyenne 20 jours, mais les mutants qui viverjpdfs ne pondent que 200 & 250 ceufs. Par la suite,
de nombreuses études natura ont en effet démontré que linvestissement danefaoduction au
début de la vie reproductive a des impacts négatifda fin de vie (Gustafsson & Part 1990; Orell &
Belda 2002; Reid et al. 2003; Carranza et al. 26@4tay et al. 2005; Charmantier et al. 2006; Nusse
et al. 2006; Reed et al. 2008; Monaghan et al. 28@&el et al. 2010).

Un grand nombre d’études ont démontré qu'un dé&amisde démarrage de la reproduction
réduit le taux de sénescence (e.g. Gustafsson &1P80; Partridge & Mangel 1999; Orell & Belda
2002). Par exemple, chez la Mésange BorBalkeis montanudes femelles qui sautent un ou plusieurs
événements de reproduction dans la premiere pdetita vie ont une probabilité plus élevée de
survivre au-dela de 5 années (Orell & Belda 20QR)e augmentation de l'investissement parental

dans la premiére partie de la vie semble se rémerpar une diminution de la longévitdn autre

I s’agit bien d'un cofit de la reproduction quésprimea long termecar un événement de reproduction n'affecte pas
la probabilité de survie I'année suivante chezecesipéce.
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exemple, plus spectaculaire, de compromis enti@nigévité et la reproduction provient de I'études de
populations humaines préindustrielles : I'étude adses généalogiques a démontré que la longévité
humaine était inversement corrélée a 'age de gnemiproduction (Pettay et al. 2005). Autrement di
des femmes se reproduisant plus vite ont plus deags de mourir jeunes.

D’autres parameétres peuvent entrer en jeu, commerere de descendants produits ou I'age
de premiére reproduction. Chez le Guillemot de ITthia aalge le rythme de la sénescence est
inversement proportionnel au nombre de descengaathiits dans la premiére partie de la vie (Reed
et al. 2008). De méme, chez le Cerf Elafdevus elaphysle taux de sénescence chez les femelles
augmente avec la fécondité dans la premiere pdatla vie (Nussey et al. 2006). Enfin, chez le @ygn
tuberculéCygnus oloy I'analyse multivariée de la co-variation enti@gée de premiére reproduction et
I'age de derniére reproduction a révélé que cex taits étaient positivement corrélés, c'est-a-die
les individus commencgant a se reproduire jeuneseoésle se reproduire plus tot dans la vie que des
individus ayant commencé a se reproduire tardivérf@&marmantier et al. 2006).

De facon plus généraléa recherche en écologie évolutive a souligné [flnence cruciale
des conditions expérimentées par les individus lorgde la premiére partie de la vie sur la
détermination des trajectoires de vige.g. Charmantier et al. 2006; Criscuolo et aQ&0@Péron et al.
2010). Par exemple, la vitesse de croissance aegescussions spectaculaires sur la longévité et la
performance en fin de vie (Metcalfe & Monaghan 208103). Récemment, I'analyse comparative de
jeux de données longitudinaux obtenus chez 72 espBoiseaux et de mammiféres a démontré que la
performance individuelle durant la premiere pade la vie détermine en partie les patrons de
sénescence dans un grand nombrepligda En effet, un indice combinant la fécondité, I'égda
premiere reproduction et la survie pendant la péridimmaturité détermine une grande partie de la
variance observeée dans I'adge auquel la probabiétéurvie commence a décliner (Péron et al. 2010).
Cela soulignde rble majeur des compromis d’allocation et de l&o-variation des traits d’histoire

de vie dans le déterminisme de la sénescence.
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1.2.4.4. Critiques et limites de la théorie du soma jetable

De nos jours, la théorie du soma jetable rencamirsucces important et croissant en écologie.
La force de la théorie du soma jetable est de corealiser I'existence de plusieursstratégiesde
compromis entre I'age et la reproduction en fonctin du milieu de vie, & méme d’expliquer
I'extréme diversité des patrons de vieillissement &e longévité entre les especes.

Toutefois, les bases mécanistiques de ce comprgoosiposantes génétiques, influences
environnementales, ...) sont encore meéconnues. Ibleeu’il existe une base génétique a cette
influence de l'investissement précoce sur la finlal@ie, comme le démontrent certaines études de
génétique quantitative : chez le Cygne tuber€ygnus oloy I'age de premiere reproduction et 'age
de derniere reproduction ont une variance génétigiaitive (Charmantier et al. 2006), mais de telles
études sont encore tres rares.

De plus, de nombreuses études ont échoué a étmsliliens entre l'investissement dans la
reproduction et la sénescence, ou, au contraiteramveé des corrélations positives, contradic®ie
la théorie (pour revue : Nussey et al. 2006). istexdonc de nombreux contre-exemple a la théarie d
soma jetable et une forte variabilité dans lesgoatrde co-variation, en lien avec les influences
environnementales. Comment expliquer une tellerditee? Récemment, Hamel et al. (2010) ont établi
un lien entre les histoires de vie, la longeévitéestdifférentes composantes du co(t de la reptmofuc
(codt de la reproduction sur la survie future, oGtale la reproduction sur la reproduction futucgi,
pourrait expliquer la diversité des patrons observé

Des critigues ont également été formulées a I'elneates méthodes d’analyse utilisées dans la
recherche des compromis entre le début et la finieleL’'hétérogénéité individuelle et les variatson
environnementales sont rarement prises en comigie go'elles soient susceptibles de masquer ou de
simuler des patrons de compromis dans des anaty@esversales. La présence dans les jeux de
données d’'individus de bonne qualité phénotypiceigt pn effet induire, a I'échelle de la population,
une co-variation artéfactuelle de certains traitsecle début de la vie et la fin de vie (Nussewlet
2008).
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1.2.4. Synthese : les facteurs ultimes du vieillissement

Nous avons donc trois explications différentes pexpliquer le « paradoxe » selon lequel la
sélection naturelle, mécanisme maximisant la vagtlective des individus, n'a pas éliminé le
vieillissement, ou sénescence, qui pourtant ling@tsucces reproducteur des individus en limitant le
nombre total de leurs descendants (tableau 1).

La théorie d’accumulation des mutations délétéradane 1941 ; Medawar 1946; Medawar
1952) suggere que la force de sélection décroit 8&ge et ne permet plus d’éliminer des genes a
expression tardive. La théorie de la pléiotropis genes antagonistes (Williams 1957) suggere que la
sénescence est la conséquence de la sélection tddomsi qui ont un effet positif sur le jeune age
(croissance, reproduction, survie immeédiate) maisogt un effet négatif plus tardivement dans k& vi
de lindividu. La théorie du soma jetable (Kirkwo@dHolliday 1979; Kirkwood & Austad 2000;
Kirkwood 2002) suggére que, étant donné que lesntmges du métabolisme, en particulier les
dommages oxydatifs, sont inévitables, la sénescestde fruit de I'investissement différentiel de
I'énergie disponible entre les mécanismes de réparale I'organisme et les mécanismes dans
l'investissement dans la reproduction, via des coms d’allocation de I'énergie. Ces trois grands
processus évolutifs ne sont pas mutuellement efcles pourraient jouer un réle plus ou moins
important selon le taxon considéré.

Il faut souligner quées théories qui expliquent I'existence et le mai@n de la sénescence
dans un contexte de sélection naturelle reposentrslidée implicite qu’il existe une variation
génétiqguedans les populations face au vieillissement, c'estdire qu'il existe une interaction
génotype x agénfluencant la valeur sélective des individusCe n’est que relativement récemment
gue l'existence d'une telle base génétique auligeiment a été investiguée et démontrée dans la
Nature (Gaillard & Bonenfant 2008; Wilson et al.08). En appliquant les outils de la génétique
guantitative a des populations sauvages d’ongWéspn et al. (2008) ont en effet démontré que des
différences génétiques entre les individus indaigaiine variation dans les taux de vieillissemeate(
of aging et que la variance génétique additive de la vadélective augmentait avec I'age, comme le
prévoit la théorie de la sénescence. Plus précisgraa utilisant une mesure de la valeur sélective
annuelle des individus qui combine la survie etrdproduction, a savoir la contribution relative
annuelle des individus a la croissance de la ptipnlaces auteurs ont démontré que la variance
génétiqgue additive de cette contribution était piogortante dans les classes d'ages élevées,

établissant le lien entre la théorie et les éteaagiriques de la sénescence.
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I.3. Etudier la sénescence en milieu naturel

Comment observer et comprendre un phénomene hipled La majorité des théories
biologiques sont nées de I'observation des espaceatura puis de I'expérimentation en conditions
controlées afin de décomposer les processus entfie(s) ou tel(s) paramétres. L'étude de la
sénescence a pris un tout autre chemin, car ell@ranencé par I'étude d’animaux de laboratoire —
probablement a cause de la grande difficulté daleseigoureusement un processus aussi lent que le
vieillissement dans les populations naturelles. é@@mme l'ont écrit Monaghan et al. (2008)/a
Recherche sur la sénescence s’est essentiellemecterée sur les humains et un nombre restreint
d’organismes modeles en laboratoire. Pour comprendcologie évolutive de la sénescence, nous
avons besoin de mener des recherches dans ungpges thamp taxonomique, en incluant des études

de terrain. »

I.3.1. La sénescence est-elle observable en milieu naturel ?

Lors de son célébre voyage dans l'archipel despgaglds, Darwin a non seulement observé les
adaptations morphologiques des pinsons, il s’essiaintéressé a la longévité des tortues. En
s'interrogeant sur l'origine de leur mortalité cibnclut : « Les vieillies tortues semblent généralement
mourir d’accidents, en tombant dans des précipmasexemple. Plusieurs habitants m’ont dit qu’ils
n'avaient jamais trouvé une seule tortue morte sgues I'on ne puisse déceler une cause évidente de
sa mort »(Darwin, in Le Voyage du Beagle, Chapitre 17, Archipel desd@ados). Autrement dit, la
mortalité des tortues serait purement extrinseGeéa reste aujourd’hui 'un des débkds populaires
en écologie du vieillissement: les animaux meurens vraiment de ‘vieillissement’ en conditions
naturelles ? Autrement dit, la sénescencsensu strico(mortalité intrinséque) est-elle réellement
observable chez les animaux Pans les années 1930 et 1940, le méme débat dait l@s animaux
ont-ils un taux de survie constant avec I'dge @nhprésentent-ils un phénoméne de sénescence ? En
1937, Nice introduit 'hypothése selon laquelledax de mortalité est constant tout au long deda v
En analysant les tables de survie d'un certain menthbanimaux, Deevey Jr (1947) conclut que
« Toutes les populations naturelles étudiées jusgue..) semblent présenter un risque de mortalité
constant depuis la premiere partie de la vie juagd fin de la vie » Cette hypothése est largement
acceptée dans la littérature portant sur la magtali/ou la longévité animale dans les années £050
1960 (voir la revue dans Deevey Jr 1947). |l fatteralre I'étude des oiseaux marins — et tout

particulierement des Albatros —, pour modifier eefision quasi essentialiste d’'une Nature exemgte d
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mortalité intrinseque, grace aux données a longdessues des programmes de Capture-Marquage-
Recapture (CMR). Botkin & Miller (1974) font remasgr que, sous I’hypothése d’un taux de mortalité
indépendant de I'age (Nice 1937), il serait virkeiglent possible de croiser des albatros « qui avaie
25 ans quand le Capitaine Cook fit sa premiergevir I'lle en 1769 » (compte tenu du taux deisurv
annuel élevé de I'Albatros royBliomedea epomophomren Géorgie du Sud, environ 0.97) ! Autrement
dit, sous I'hypothése d’'un taux de mortalité constaertains oiseaux pourraient facilement atteindr
300 ans. Il semble donc raisonnable d’acceptetd’iselon laquelle la mortalité augmente avec I'age.

Pourtant, entre les années 1970 et 2000, nombgérdatologistes et d’évolutionnistesdont
les plus fameux, ayant développé la théorie suriddlissement— ont continué a postuler que la
sénescence n’'était pas observable en conditionsefias. Selon euxdans les populations sauvages,
les individus meurent d’accident, de maladie ou dprédation avant d’avoir atteint un 4ge ou la
sénescence s’expriméWilliams 1957; Comfort 1979; Rose 1991; Willia&sWest 1992; Hayflick
2000; Kirkwood & Austad 2000). Le vieillissementsdanimaux de laboratoire ou de 'Homme post-
industriel ne serait qu’'un état artificiel de dégon des organismes maintenus en vie dans des
conditions non représentatives de leur histoirduéive. Si on libérait dans la nature les sourise
de 2 ou 3 ans, elles seraient en effet immédiateoagturées par des prédateurs. Quant a ’'Homme,
dont on connait la longévité moyenne aux tempsigi@igues (18 a 30 ans en moyenne), le maintien
en vie au-dela de 30 ans ne serait-il que le ttuitrelachement’ artificiel des pressions de sébect
liée a I'industrialisation, aux mesures d’hygiémé éa médicalisation ?

La question de l'importance de la sénescence dans fégne animal a été hautement
débattue jusqu’au début des années 20qRicklefs 2000; Ricklefs 2008pe nombreuses ont échoué
a détecter un patron de sénescence chez certapeses sauvages (voir, par exemple, Slade 1995;
Pistorius & Bester 2002) et certains auteurs onp@stuler que les oiseaux ne montraient en général
pas ou peu de signes de sénescence (Ricklefs ZioKlefs 2008). Toutefois, I'hypothése selon
laguelle degphyla entiers ne présenteraient pas de sénescence (B3 Finch & Austad 2001),
basée sur des observations occasionnelles ou ptgdance d’individus exceptionnellement agés dans
certains jeux de données (Cailliet et al. 2001jeMi2001) a été invalidée chez les poissons (Rkztic
al. 2002), les oiseaux (e.g. Bennett & Owens 2002gs et al. 2008) et les mammiferes (Jones et al.
2008).

A l'encontre des idées selon lesquelles le vieiement est le simple fruit du maintien
artificiel des organismes de laboratoire au-dela deeurs limites naturelles, de nombreuses études
démontrent que la sénescence peut s’exprimer trespidement dans la vie des individus, méme
s’ils ont de courtes longévités.’exemple le plus spectaculaire provient de la oi@eudu fromage, qui

présente un déclin du taux journalier d’accouplamdgs I'age de 10 ou 20 jours, ainsi qu’'une
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augmentation du risque de mortalité, alors queisgdvité ne dépasse guere 30 jours (Bonduriansky &

Brassil 2002).

1.3.2. La sénescence est-elle répandue dans le regne animal ?

Aujourd’hui, un nombre considérable d’études empirues (oiseaux : Bennett & Owens
2002; ongulés : Gaillard et al. 1993, 2000a, 2@a8ssons : Reznick et al. 20034)nsi que des études
théoriques (simulations des trajectoires de vie, e.g. Sozo8e§mour 2004; McNamara et al. 2009)
suggerent que la sénescence est trés largement négae au sein du réegne animallLe tableau 2
présente un panorama seélectif de quelques études mys en évidence la sénescence reproductive ou
actuarielle en conditions naturelles. Ces étudeat de nature longitudinale (mesures intra-
individuelles, changements tout au long de la vieura niveau individuel), ou transversale
(comparaisons des performances d’individus d’agéséreints au méme moment dans une population
donnée). Il convient de préciser dés a présenteguétudes transversales, ou les études longitedina
qui ne prennent pas en compte I'hétérogenéité ishaltlle, sont sujettes a des critiques théoriques e
empiriques quant a la possibilité de distinguer &ffets de la sénescence proprement dite
(vieillissement, phénoméne intra-individuel, éviaat progressive avec I'age de certains paramétres
phénotypiques) et les effets de la sélection plypimie (e.g. I'élimination d’individus de faible hear
sélective pour un trait donné, pouvant conduireaasur-représentation d’individus de bonne

qualité phénotypique dans les classes d’ages égv€e point sera analysé plus en détail dans la

discussion générale de cette thése, en sectioril\JI.5
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Tableau 2. Age, survie et reproduction dans le régne animal. Synthése bibliographique des études
menées en conditions naturelles et mettant en évidence des patrons compatibles avec la sénescence
actuarielle ou reproductive. (voir aussi tableau 3, détaillant le cas des oiseaux marins). Ce tableau (non
exhaustif) présente un état des lieux des connaissances actuelles sur la sénescence actuarielle (i.e. déclin
de la survie avec I'age) et la sénescence reproductive (i.e. déclin de la performance de reproduction avec
I'édge) dans I'ensemble du regne animal. Les études menées en captivité ne sont pas recensées (voir texte).
Pour des revues, voir aussi Bennett & Owens 2002 (oiseaux), Gaillard et al. 2000a, 2003 (ongulés) et
Reznick et al. 2002 (poissons).

Trait phénotypique

Espéce

Effet de I'age

Références

Survie

Risque de mortalité

Mouche du fromage Protopiophila
litigate

Augmentation avec I'age. Etude
longitudinale.

Bonduriansky & Brassil
2002

Saumon rouge Oncorhynchys nerca

Augmentation avec I'age.
Etude transversale.

Morbey et al. 2005

Probabilité de survie

(voir tableau 3 pour
plus de détails sur les
oiseaux marins)

Eider a duvet Somateria mollissima

Déclin chez les vieux individus.

Coulson 1984

Fulmar antarctique Fulmarus glacialis

Diminution a partir d’un certain age (aprés
phase d’augmentation et de stabilisation).
Etude longitudinale.

Berman et al. 2009

Mésange Boréale Parus montanus

Diminution a partir d'un certain age, mais
uniquement chez les femelles. Etude
longitudinale.

Orell & Belda 2002

Hirondelle rustique Hirundo rustica

Guppy Poecilia reticulata

Lézard vivipare Lacerta vivipara

Mouton domestique Ovis aries

Cerf élaphe Cervus elaphus

Diminution a partir d’un certain &ge. Etudes
longitudinales.

Mgller & De Lope 1999

Bryant & Reznick 2004

Ronce et al. 1998

Catchpole et al. 2000

Moyes et al. 2006

Chevreuil Capreolus capreolus

Mouflon canadien Ovis canadensis

Isard des Pyrénées Rupicapra
pyrenaica

Diminution a partir d’un certain age apres
période de stabilité. Etude longitudinale.
Déclin plus marqué chez les méles.

Gaillard et al. 1993 ; 2004
Loison et al. 1999 ;

Voir aussi Gaillard et al.
2000a, 2003 (revues pour
les ongulés)

Reproduction

Fécondité

Cerf élaphe Cervus elaphus

Diminution avec I'4ge. Etude longitudinale.

Nussey et al. 2007

Probabilité de tentative
de reproduction lors
d’une saison donnée

Daim Dama dama

Diminution avec I'dge. Méles. Etude
longitudinale.

McElligott et al. 2002

Succes reproducteur

(voir tableau 3 pour
plus de détails sur les
oiseaux marins)

Mouette tridactyle Rissa tridactyla

Déclin du succes d’éclosion de I'ceuf.

Thomas & Coulson 1988

Goéland a ailes grises
Larus glaucescens

Déclin du succés d'éclosion de I'ceuf.

Reid 1988

Hirondelle rustique Hirundo rustica

Diminution avec I'age. Etude longitudinale.

Mgller & De Lope 1999

Epervier d’Europe Accipiter nicus

Diminution avec I'age. Etude longitudinale.

Newton & Rothery 1997

Chevreuil Capreolus capreolus

Diminution avec I'age. Etude transversale.
Males. Effets densité-dépendants.

Gaillard et al. 2000a,
2003; Yoccoz et al. 2002

Elan Alces alces

Diminution avec I'age. Femelles. Etude
transversale.

Ericsson et al. 2001

Cerf élaphe Cervus elaphus

Diminution a partir de 9/10 ans (plus rapide
chez les méles que chez les femelles).
Etude longitudinale.

Nussey et al. 2009b

Taux d’accouplement
journalier

Mouche du fromage Protopiophila
litigata

Diminution avec I'4ge. Etude longitudinale.

Bonduriansky & Brassil
2002

Taille du Harem, durée
de la phase de rut

Cerf élaphe Cervus elaphus

Diminution a partir de 9/10 ans chez les
maéles. Etude longitudinale.

Nussey et al. 2009

Intensité de coloration
des ornements
(caractére sexuel
secondaire)

Fou a pieds bleus Sula nebousxii

Déclin avec I'age. Etude transversale.

Velando et al. 2009
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Tableau 2 (suite). Age, survie et reproduction en conditions naturelles dans le régne animal, synthése
bibliographique. (voir aussi tableau 3, détaillant le cas des oiseaux marins)

Trait phénotypique

Espéce

Effet de I'age

Références

Reproduction (suite)

Longueur des rectrices
externes (caractere
sexuel secondaire)

Hirondelle rustique Hirundo rustica

Déclin avec I'age. Etude transversale.

Mgller & De Lope 1999

Réserves
énergétiques
mobilisables pour la
saison de reproduction

Cerf élaphe Cervus elaphus

Déclin avec I'age chez les males. Etude
transversale.

Yoccoz et al. 2002

Ours polaire Ursus maritimus

Déclin avec I'dge chez les femelles. Etude
transversale.

Derocher & Stirling 1994

Taille de la couvée

Chouette de Tengmalm Aegolius
funereus

Déclin chez les vieux méles. Etude
longitudinale.

Laaksonen et al. 2002

Cygne tuberculé Cygnus olor

Diminue aprés 12 ans. Etude longitudinale
prenant en compte les problémes
d’hétérogénéité individuelle.

McCleery et al. 2008

Biométrie des ceufs

Grand Albatros Diomedea exulans

Modification de morphologie des ceufs avec
I'age de la femelle, courbe quadratique.

Weimerskirch et al. 1992

Fou a pied bleus Sula nebouxii

Diminution de la taille avec I'age. Etude
transversale.

Beamonte Barrientos et al.
2010

Poids des jeunes a la
naissance

Caribou Rangifer tarandus

Diminution avec I'age de la femelle.

Weladji et al. 2002, 2009

Phoque gris Halichoerus grypus

Déclin avec I'age des parents. Etude
transversale / pluriannuelle.

Bowen et al. 2006

Qualité phénotypique
des jeunes

Hirondelle rustique Hirundo rustica

Déclin avec I'age des parents de la taille
corporelle, du développement du plumage
et de I'immunité acquise). Etude
transversale.

Saino et al. 2002

Temps passé &
protéger la progéniture

Cheval Equus caballus

Diminution avec I'age. Etude transversale.

Cameron et al. 2000

Sexratiode la
progéniture

Grand Albators Diomedea exulans

Davantage de femelles produites par les
vieux parents. Patron quadratique. Etude
pluriannuelle.

Weimerskirch et al. 2005

Dispersion des jeunes

Lézard vivipare Lacerta vivipara

Diminution avec I'age des parents. Etude
longitudinale.

Ronce et al. 1998

Phénologie de la reproduction

Date d'arrivée sur les
sites de reproduction

Hirondelle rustique Hirundo rustica

Les vieux arrivent plus tardivement. Etude
transversale.

Mgller & De Lope 1999

Date de ponte

Cygne tuberculé Cygnus olor

Retardée aprés 12 ans. Etude longitudinale
prenant en compte les problémes
d’hétérogénéité individuelle.

McCleery et al. 2008

Date d'éclosion

Pétrel des Neiges Pagodroma nivea

Retardée chez les vieux individus. Patron
quadratique. Etude transversale.

Goutte et al. 2010
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Toutefois, le seul fait de lister un grand nombegudies démontrant I'existence de patrons liés
a I'age dans la survie et la reproduction (tabl2pone saurait constituer une justification adéqugte
'importance du phénoméne de sénescence, ni undification rigoureuse de sa prévalence dans les
différents phyla Seules les approches comparatives sont a mémepdmdre a ces questions.
Récemment, une étude comparative portant sur 20 jeude données longitudinaux d’animaux
terrestres a souligné que la sénescence était langent répandue et facilement détectable en
conditions naturelles (Jones et al. 2008), aussielni chez les oiseaux que chez les mammifé(@s
condition de disposer de jeux de données adéquatsirant au moins la durée de vie d'une
génération). Une autre étude, de plus grande ammaoore, comparant des jeux de données
longitudinaux obtenus chez 72 especes d'oiseadr ebammiferes, a renforceé l'idée de I'importance
de la sénescence dans le regne animal (Péron 2010). On admet aujourd’hui que la sénescence
affecte une grande diversité de taxons ayant @efs td’histoire de vie variés et que les taux de
sénescence sont trés variables au seiplaga et entre lephyla souvent en corrélation avec les traits

d’histoire de vie des especes.

1.3.3. Comment expliquer I'extréme diversité des patrons de sénescence ?

L’étude de la sénescence en milieu naturel a mis éridence I'extraordinaire diversité des
patrons de vieillissement en fonction des histoirede vie(Jones et al. 2008 ; Péron et al. 2018\
sein d'un groupe taxonomique, différentes espebgkbgénétiquement proches peuvent présenter des
variations extrémes dans la longévité ou la vitelessénescence.

Quelles sont les forces évolutives qui modelent Ipatrons de sénescence et générent cette
extréme variabilité ? Les biologistes ont longuement débattu des casmes-jacentes de I'extréme
variation de la longévité et du taux de sénescdmo&, par exemple, Jones et al. 2008). De
nombreuses études comparatives ont mis en éviadkgeorrélations entre la longévité moyenne des
individus et/ou la vitesse de sénescence au seinedespece et differents paramétres : la masse
corporelle ou la taille (Sacher 1978; Hulbert et2007), le taux métabolique basal ou la dépense
énergeétique totale au cours de la vie (pour reMudhert et al. 2007), les niveaux de défenses edatr
stress oxydant (pour revue, Hulbert et al. 20@v§,dmposition lipidique membranaire (Hulbert 2005),
I'age de premiére reproduction (les espéces d’oisdant 'age de premiere reproduction est tardtf o
des taux de sénescence moindres, Mgller et al.) 2@20Rtitude de vie (le taux de sénescence st pl
fort chez les espéces d'oiseaux inféodées aux hifatirides, Mgller 2007), le niveau de socialiés (

insectes sociaux présentent des longévités accKelter & Genoud 1997), le comportement
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migratoire (le taux de sénescence est plus rapide es oiseaux ayant une distance migratoire plus
courte, Mgller 2007) et méme le degré de venimo@éé espéces venimeuses de poissons, de
grenouilles et de reptiles présentent des longebiEn supérieures par rapport aux plus prochesmgsax
non venimeux, Blanco & Sherman 2005). La portéeeke études corrélatives est discutable et, de
surcroit, certains auteurs ont souligné la néceesdeé bien distinguer I'étude de la variation
interspécifique de longévité de I'étude de la w#oia interspécifique des taux de sénescence
(Monaghan et al. 2008).

Il a souvent été avancé que le facteur principrd@&nant I'’évolution et la diversification des
patrons de sénescence était la balance entreussesale mortalités ‘extrinseque’ et ‘intrinseqdahs
le milieu de vie des especadlilliams (1957), le premier, fit la prédiction fondamentale que les
populations évoluant sous des taux de mortalité extseque élevés devraient évoluer vers des
taux élevés de sénescendees animaux disposant de mécanismes d’échappemargradation, tels
que les mammiféres volants (chiropteres) et lesanis, ont, a taille égale, des longévités
spectaculairement plus grandes que leurs congétarestres (souris : moins de deux ans ; chauves-
souris : 15-30 ans selon les espéces). Inversemesntspeces qui vivent dans des milieux hautement
compétitifs, avec des taux de prédation élevés,deéneloppé des stratégies dites « de typd r»
marquée par un investissement intense dans ladegtion au détriment de la longévite.

Les études en laboratoire ou les études compasatiyant voulu tester I'hypothése de
Williams (1957) ont livré des résultats contradies (Promislow 1991; Ricklefs 1998; Reznick et al.
2004) et, de plus, les fondements théoriques @nteshis en causes (Williams et al. 2006), du fait d
I'impossibilité de discriminer de maniere absolas sources de mortalité extrinseques et intringeque
dans la nature (Williams & Day 2003; Williams et 2006).

Pour expliquer la diversité des taux de sénescenaa sein des mammiferes ou au sein des
oiseaux, I'hypothése du ‘taux de vie'rate of living, pace of life,ou speed of living a rencontré un
certain succes (e.g. Ricklefs 1998) : la vitesse dénescence serait tout simplement liée a la
‘vitesse de vie’, intimement liée au taux métabolige basal, ou encore a I'énergie totale dépensée
au cours de la vieEn comparant les études sur les mammiferes saugagmste durée de vishort-
lived specigset celles sur les mammiféres a grand longélatégtlived species Hamel et al. (2010)
on mit en évidence que le colt d’'un événement gdeodeiction pour lasurvie était plus facilement
détectable chez les espéces a courte durée deomige(rrs), tandis que le colt d’'un événement de

reproduction pour le succes reproducteur futurt gihis facilement détectable chez les especes a

! On distingue classiquement la stratégiex{croissance rapide, investissement important Bareproduction au
détriment du soma, grand nombre de jeunes par en@nmtale reproduction, mais faible survie des jeuth@€e de vie
généralement courte, ...) et la stratéglé x (croissance lente, premiére reproduction tardaible nombre de jeunes
par évenement de reproduction, grande durée debigr) qu'’il s’agisse en réalité d’'un continuum.
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grande longévité (grand herbivores). Autrement diigprés Hamel et al (2010) il existerait un lien
entre le ‘taux de vie’ et la composante de la vas&lective (la survie future ou le succes repregluc
futur) qui serait en premier lieu affectée par ¢éitcde la reproduction. Cela est lié au fait que le
especes a grande longévité ont développé desgimteisant & ne pas compromettre leur survie
immédiate (faible variance dans la survie annuejiejte a compromettre leur reproduction en cours
(forte variance dans le succes reproducteur), issaiat que peu de marge de manceuvre pour moduler
la survie a long terme, tandis que les especesugtecdongévité ont développé des stratégies
d’'investissement accru dans la reproduction ensc@arte variance dans la survie annuelle, faible
variance dans le succés reproducteur).

La théorie du soma jetable a le mérite d’expliquer siplement les différences extrémes de
longévité entre deux especes au sein de mémes graipaxonomiquesLa théorie prédit que le taux
de détérioration somatique d’un individu (sénesegsttysiologique) reflete un équilibre optimal entre
l'allocation de I'énergie a la maintenance somaial a d’autres activités compétitives (Kirkwood
2005). Kirkwood souligne en effet que le niveaundéstissement dans les mécanismes de réparation
dépend de l'environnement: le maintien de mécasssmoolteux de réparation des dégats du
métabolisme n’est pas évolutivement stable dansnile=ux ou I'espérance de vie est courte pour des
raisons extrinseques (fort taux de prédation). isement, chez les especes vivant dans des milieux a
faible taux de prédation, ou disposant de mécarssifiéchappement a la prédation, tels les animaux
volants, la sélection naturelle devrait augmentaliotation de I'énergie vers la maintenance
somatique, jusque dans le vieil age et conféreriadividus des longévités accrues. Les individus
vivant en milieu fortement compétitif ont de faildbances d’atteindre un grand age et vont miser sur
la reproduction (stratégie r), quitte a investiabeoup d’énergie dans le jeune age (au prix d’'une
accumulation rapide de dégats métaboliques, engengrotentiellement un « vieillissement plus
rapide »), alors que les individus vivant en milfaiblement compétitif vont privilégier la mainterae
somatique (stratégie K), quitte a se reproduirensi@ouvent, ce qui produit moins de dommages,
voire un vieillissement «ralenti». Au cours detteethése, nous étudierons précisément deux

organismes longévifs appartenant a la « stratégiea 'instar de I'Homme et des grands mammiféres.

1.3.4. Un groupe modele, les oiseaux

Depuis la fin des années 1970, les oiseaux ontyoudle important dans la recherche sur la
sénescence en écologie (Weimerskirch 1992; MglleD& Lope 1999; Holmes et al. 2001).

Comparativement aux mammiferes, les oiseaux orgéeéral une longévité exceptionnelle une fois
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prise en compte la différence de taille (Holmes &sfad 1995; Holmes et al. 2001). Par exemple, le

moineau domestique et la souris ont des tailleparelles du méme ordre de grandeur mais leurs

longévités respectives different d’'un ordre de deam (plus de 15 ans pour le moineau, contre 2 ans
pour la souris en conditions naturelles). Le Pétesl Neiges, qui ne pése que 250 a 500 gramméds, peu
survivre plus de 48 ans, soit presque autant gatumain et cela malgré les conditions rigoureuses de
son milieu polaire.

L'une des idées les plus débattues est que les aiseont des taux de sénescence plus lents
gue les mammiferes (Lack 1954; Finch 1994; Holmes &ustad 1995; Jones et al. 2008) et de
nombreuses hypotheses ont été proposées pour expkg 'apparente « extraordinaire longévité »
des oiseaux : les bénéfices du vol (Pomeroy 199@s particularités de la physiologie aviaire
(Holmes et al. 2001), le métabolisme oxydatif (Casttini 2008) et méme la taille du cerveau
(Sacher 1978).

De par leur longévité souvent exceptionnelle, lsgaux ont attiré I'attention de nombreux
gérontologues en quéte de moyens de prolongerelawide résister a la mort. Il serait néanmoins
erroné de croire que les mammiferes sont pluseiaght atteints par le phénomeéne de vieillissement,
ou que les oiseaux sont des « super-especes » tabatigme a toute épreuve, car une étude
comparative a montré qu’il n’était pas plus diticile détecter la sénescence chez les oiseauhgane c
les mammiferes (Jones et al. 2008).

Plus réecemment, une étude portant sur 20 jeux deéds longitudinaux suggere que si les
oiseaux ont des taux de sénescence plus faiblekegueammiferes, c’est tout simplement parce que
les oiseaux ont une histoire de vie plus lentelgsgnammiféres a taille égale (ou a métabolismalbas
€gal, Jones et al. 2008), peut-étre en raisonm@agbntraintes évolutives ayant fagconné leurgingst
de vie. Mais, pour un taux de vie identique, lesmméferes et les oiseaux ont de mémes vitesses de

sénescence (Jones et al. 2008).

1.3.5. L'apport des oiseaux marins a la mise en évidence de la sénescence

En plein débat sur la possibilité d'observer la séscence en milieu naturel, les recherches
sur les oiseaux marins ont constitué, dans les areg1970 a 1990, un tournant décisif dans la mise
en évidence des patrons de sénescence reproduct¥ectuarielle dans la Nature.Cela est lié au
fait que les oiseaux marins sont les rares anin@ngévifs dont la démographie est facile a étudrer
conditions naturelles (vie coloniale, facilité danmguage par baguage ; philopatrie élevée) et gsie ce

études ont été conduites dés le milieu du™iSiécle par différentes écoles ornithologiques
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européennes et américaines et tout particuliérempantl’école anglo-saxonne, qui initia de tres
nombreux programmes de Capture-Marquage-Recapifie. de savoir si la sénescence était
observable dans la nature, les ornithologues oag tét, analysé la démographie des colonies
d’oiseaux marins, via lI'analyse des tables de sstvi

Dés les années 1970, de nombreuses études pianoigrenis en évidence le déclin de la
survie annuelle des individus avec l'age (i.e. séemce actuarielle) ou le déclin du succes
reproducteur (i.e. sénescence reproductive) cleaideaux marins. Ces études sont synthétisées dans
le tableau 3 (voir aussi les revues de Woollet.et392; Forslund & Part 1995; Martin 1995).

Les oiseaux marins ont des taux de sénescence ldaspfaibles parmi les oiseaux
(Anderson & Apanius 2003), ce qui en fait des modes intéressants pour I'’étude du vieillissement
(Holmes et al. 2001; Nisbet 2001; Reed et al. 2008z certains oiseaux marins, tels que I'Océanite
culblancOceanodroma leucorhoau le Pétrel des Neiges, il est méme impossibléétecter un déclin
du succes reproducteur avec I'age malgré plusiéécennies de suivi démographique (Mauck et al.
2004; Berman et al. 200'9)

Ces données sont conformes a I'hypothese de Waligk857) selon laquelle les especes qui
ont des taux de mortalité extrinseque faible dewtamontrer des longévités accrues, ainsi qu’une
longue vie reproductive, une maturité décalée (¥3aans pour le Grand Albatros), des taux de
reproduction tres faibles (Nelson 1988) et un ssiceproducteur élevé (Warham 1990). Un exemple
spectaculaire de cette « vie lente » est notreipdh modéle d’étude, le Grand Albatros, qui, astar
de nombreux oiseaux marins, ne produit qu’'un seusgin tous les deux ans en moyenne et prend une
année de repos en mer (ou année sabbatique) &flBsmde a terme d’'un poussin et avant une
nouvelle reproduction. En outre, le Grand Albatstscaractérisé par une maturité sexuelle ‘tardie’
ans en moyenne), en contre partie d’'une longéxitépionnelle.

Si l'existence et l'importance de la sénescence megluctive et actuarielle dans les
populations naturelles, notamment des oiseaux mar& ne fait aujourd’hui plus de doute, la
caractérisation physiologique et comportementale dphénoméne de vieillissement au niveau
individuel en conditions naturelles en est encore aes débutsLa Recherche actuelle doit donc

fournir un effort dans la recherches des factetogimaux du vieillissement.

! Chez le Pétrel des Neiges ou la Sterne Pierre§teima hirundpdes effets subtils de la sénescence sont néasmoin
détectables, ils se traduisent par un déclin dége lla probabilité de tentative de reproductiopastun retard dans la
de la phénologie chez les oiseaux les plus vieaxr(Bin et al. 2009; Goultte et al. 2010).
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Tableau 3. Age, survie et reproduction chez les oiseaux marins. Synthése bibliographique des études
menées en conditions naturelles et mettant en évidence des patrons compatibles avec la sénescence
actuarielle ou reproductive. A, sénescence actuarielle (i.e. déclin de la survie adulte avec 'age) ; R,
sénescence reproductive (i.e. déclin du succés reproducteur avec 'age). Ce tableau démontre I'apport des
oiseaux marins dans la mise en évidence de la sénescence en conditions naturelles dés les années
1980/1990, parallelement aux études conduites chez les mammiféres (Adams 1985; Clutton-Brock 1988;
Gaillard et al. 1993) ou les poissons (pour revue, Reznick et al. 2002), s'opposant a une conception selon
laquelle le ‘vieillissement’ n’était pas observable en conditions naturelles. Cette liste n'est pas exhaustive.

Chronologie, Espéce Ordre Sénescence
auteurs
Coulson 1984 Eider a duvet Somateria mollissima Ansériformes A

Thomas & Coulson 1988

Mouette tridactyle Rissa tridactyla

Charadriiformes

R (déclin du succes d'éclosion
de I'ceuf)

Reid 1988 Goéland a ailes grises Charadriiformes R (déclin de la taille de la couvée
Larus glaucescens et du succés a I'éclosion).

Bradley et al. 1989 Puffin a bec gréle Puffinus tenuirostris Procellariformes | A+R

Wooller et al. 1990

Dann & Cullen 1990 Manchot pygmée Eudyptila minor Sphénisciformes | A+R

Sydeman & Emslie 1992 | Goéland d'Audubon Larus occidentalis Charadriiformes R

Weimerskirch 1992 Grand Albatros Diomedea exulans Procellariformes | A+R

Harris et al. 1994 Cormoran huppé Phalacrocorax Pélécaniformes A
aristotelis

Pugesek et al. 1995 Goéland de Californie Larus californicus | Charadriiformes A

Galbraith et al. 1999 Sterne pierregarin Sterna hirundo Charadriiformes R

Sagar et al. 2000

Albatros de Buller Thalassarche bulleri
bulleri

Procellariiformes

A (les oiseaux qui ont plus de 25
ans de vie reproductive ont une

mortalité plus forte que ceux qui
ont moins de 25 ans de vie

reproductive)
Anderson & Apanius Fous de Nazca Sula granti Pelecaniformes R+A
2003
Rattiste 2004 Goéland cendré Larus canus Charadriiformes R
Weimerskirch et al. 2005 | Grand Albatros Diomedea exulans Procellariformes | R
Velando et al. 2006 Fous a pieds bleus Sula nebouxii Pelecaniformes R (méles).

Catry et al. 2006

Albatros a téte grise Thalassarche

Procellariiformes

R (méles, deux classes d'age,

chrysostoma étude transversale)
Angelier et al. 2007d Albatros a sourcils noirs Thallasarche Procellariformes | R
melanophris

Reed et al. 2008

Guillemot de Troil Uria aalge

Charadriiformes

A. Déclin de la survie annuelle,
(dépendant de l'investissement
dans la reproduction au début de
la vie).

Berman et al. 2009

Fulmar antarctique Fulmarus glacialis

Procellariiformes

R. Etude longitudinale.

Berman et al. 2009

Pétrel des Neiges Pagodroma nivea

Procellariiformes

R. Baisse de la fréquence de
tentative de reproduction dans le
grand &ge. Etude longitudinale.

Rebke et al. 2010

Strerne pierregarin Sterna hirundo

Procellariiformes

R. Etude longitudinale prenant
en compte 'hétérogénéité
individuelle.
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I.4. A la recherche des facteurs proximaux du vieillissement : Homme et

modeéles de laboratoire

Bien que les mécanismes ultimes et proximaux soieextricablement liés, I'étude des
mécanismes proximaux a largement été négligéeapaorhmunauté des écologues. A I'heure actuelle,
le corpus académique explorant les facteurs dénassence humaine ou des animaux de laboratoire
compte plus d’'un million de publications. Sans av@mbition de résumer |'état des recherches
actuelles en ce domaine, nous allons nous arréteguelques grandes lignes directrices. Cette étape
nous est nécessaire pour identifier les différdatseurs proximaux a prendre en compte comme

candidats d’étude du vieillissement des oiseauxnmsar

I.4.1. L'immunité : I'nypothése de I'immunosénescence

L4.1.1. Immunité et vieillissement humain: le paradigme de /immunosénescence

Le dysfonctionnement ou la dérégulation du systemenmunitaire observé au cours du
vieillissement, ou immunosénescence, est aujourdhun paradigme central en gérontologigpour
revues : Malaguarnera et al. 2001b; Gomez et &b;20arbi et al. 2008; Bauer 2008). En vieillissant
le fonctionnement du systeme immunitaire est prdéonent bouleversé, ce qui se traduit
biologiquement par la plus grande sensibilité dessgnnes agées aux maladies infectieuses, leur
moins bonne réponse a une vaccination, ainsi quiacikitation de la carcinogénese laquelle a pour
conséquence l'augmentation de l'incidence des carmeec I'age (pour revue : Malaguarnera et al.
2001a). Les centenaires humains, en revanche, rgamiactes certaines fonctions immunitaires
largement au-dela de I'dge moyen de déclin constaté la population (e.g. Franceschi et al. 1995).
Chez I'Homme, il existe ainsi une relation inveesgre le statut inflammatoire et la longévité des
individus (pour revue : Larbi et al. 2008).

L'immunosénescence humaine n'est pas la siatf@auation, altératiorou désactivatiorde la
réponse immunitaire, mais une évolution complexesquraduit a la fois par la réduction de certaine
composantes du systéeme immunitaire (composanteBilag@s, immunité acquise) et par
I'hyperactivation ou I'hypersensibilité d'autresngoosantes (composantes inflammatoires, immunité
innée). Nous allons a présent donner quelques dgsrdp ces deux phénomeénes.

Au cours du vieillissement humain, on note une dution du nombre de cellules B circulantes

avec une augmentation du taux sérique des immuboighes 1gG et des IgA (Paganelli et al. 1992), la
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production d'auto-anticorps, une diminution impotgade l'activité cytotoxique des lymphocytes T
(Araneo et al. 1993), une diminution de la probtén cellulaire des lymphocytes T en réponse a un
antigene, comme la Phytohémagglutinine ou PHA (igkmaet al. 1986), ce qui sera étudié chez le
Pétrel des Neiges au cours de cette these.

A linverse, en vieillissant, 'THomme souffre d’'uaegmentation de l'immunité diteimorale
ou non spécifique c'est-a-dire du processus d'inflammation. Celatraduit par l'inflammation
chronique chez les personnes agées, phénomenatendans de nombreuses pathologies associées a
l'age, telles que l'athérosclérose, l'arthrite,tates cancers, le diabete, l'ostéoporose, certaines
démences, les maladies cardiovasculaires, le syramétabolique et méme certains cancers liés a
'age (Chung et al. 2009). Par exemple, les mangudinflammation, tels que certaines interleukines
prédisent le risque de mortalité chez les persoagéss (Franceschi 2007). L’age semble également
associé a une dérégulation spectaculaire de laugtiod des interleukines (messagers des cellules
immunitaires), a tel point que les taux d'IL6 (fkerleukine des gérontologues »), sont positiveémen
corrélés avec I'age (Ershler et al. 1993). L’enslendle ces phénomenes, induisant la surexpression de
linflammation dans le grand age, a été nommé dmfinaging” (Franceschi et al. 2000a; Franceschi

2007; De Matrtinis et al. 2006), mais reste tresgtediés en conditions naturelles.

1.4.1.2. Limmunosénescence chez les animaux de laboratoire ou captifs

L'immunosénescence affecte également les mammi@nesaptivité (souris : Blasco 2002;
Jayashankar et al. 2003) et les oiseaux dans dbreamordres (Lozano & Lank 2003; Parmentier et
al. 2004; Haussmann et al. 2005b). Au cours de tiedtse, bien qu'il nous soit impossible d’étudier
détails les différents mécanismes impliqués dangotection immunitaire, nous examinerons les
relations entre le statut inflammatoire et I'agegi@ Albatros, partie 1ll), ainsi que les relati@rdre
'age et la réponse a un challenge immunitaire f&tion d’'une infection par un antigéne, Pétrel des
Neiges, partie 1V). Nous soulignons que ces étwdes novatrices dans le sens ou presque aucune
étude, méme descriptive, n'a pour I'heure été cadsur 'immunité des organismes longévifs en

milieu naturel.
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1.4.2. Le stress oxydant : la ‘théorie radicalaire du vieillissement’ *

L.4.2.1. Radicaux libres et 'théorie radicalaire du vieillissement’

Le stress oxydant est aujourd’hui considéré commerufacteur proximal majeur associé
au vieillissement chez les humains et les animaue ¢hboratoire (Harman 1956; Beckman & Ames
1998; Finkel & Holbrook 2000; Nemoto & Finkel 200&Kujoth et al. 2005). L’accumulation
différentielle des dommages oxydatifs au coursethopis est un candidat majeur pour expliquer la forte
variation interindividuelle dans les changemerdés & I'dge (Hamilton et al. 2001; Kujoth et al02))
ainsi que la forte variation interspécifique.

Au cours de cette thése, nous étudieront certaarguBurs du niveau de stress oxydant et les
défenses antioxydantes chez le Grand Albatrosmstién de I'age. Dans cette partie, nous allonsdon
définir le stress oxydant et explorer ses relatfonstionnelles avec I'age.

Le stress oxydant est intimement lié a la respinatiérobie des animaux. Le dioxygéeneeSt
essentiel pour le métabolisme aérobie en tant gefgeur final de la chaine respiratoire, mais son
meétabolisme implique la formation de molécules \@&s du dioxygene, appelées ERO (Especes
Réactives de I'Oxygene), qui comprennent de nombradicaux libres. L'activité respiratoire produit
ainsi du peroxyde d’hydrogene®h, des anions superoxides Cet des radicaux hydroxyles QHLa
production de ces molécules extrémement réacti\est pas négligeable : par exemple, au niveau de
la chaine respiratoire mitochondriale, environ 284'dxygene est transformé en radicaux superoxydes
(O;7). Ces molécules induisent des réactions chimiquoesves qui sont susceptibles d’oxyder les
lipides, les protéines, les acides nucléiques legles (ADN, ARN), induisant parfois des mutations
et/ou des altérations irréversibles du fonctionnaroellulaire.

Malgré son role essentiel a la respiration, I'oxygéest une source majeure d'altération des
tissus biologiques (Gerschman et al. 1954). C'estls base de ce constat gharman (1956)
propose la ‘théorie radicalaire du vieillissement’,selon laquelle les produits du métabolisme
oxydatif induisent au sein des organismes aérobiesme accumulation de dommages oxydatifs au
niveau des biomolécules, des cellules et des tissemgendrant peu a peu la détérioration
fonctionnelle des individus, ou vieillissement physlogique. Cette théorie, largement discutée par la
suite (pour revues: Beckman & Ames 1998; FinkelH&lbrook 2000), a recu de nombreuses
confirmations empiriques. Des expériences cheadasaux de laboratoire (rongeurs, drosophile) ont

également montré que la production d’ERO augmemntec a’adge (Lass et al. 1998). Cela

! Traduction de I'anglaisftee radical theory(Harman, 1956)
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s’accompagne d’'une moindre fonctionnalité des rhibocries, marquée par la diminution de la
production d’ATP. De nombreuses études ont démanies des composés oxydés s’accumulent au
cours du vieillissement humain dans les cellulets la lipofuchsine, ou les produits de glycation
avancée (AGEs, poudvanced Glycation EndproduktEertains de ces AGEs se lient a des protéines
a longue durée de vie telles que le collagenartanine, les protéines du cristallin, et sont poantie
responsables de la diminution de fonctionnalit@ambreux organes avec I'age (distension de la peau,
perte de tonus musculaire, etc.). Du reste, laeunation de ces produits d’oxydation augmente avec
'age en dehors de toute pathologie. Par exemplecohcentration tissulaire en collagene oxydé
augmente avec l'age (Wells-Knecht et al. 1997). pestéines carbonylées, qui sont un marqueur
majeur d’oxydation protéique, s’accumulent de faggponentielle dans de nombreux types cellulaires
avec I'age (Moskovitz et al. 2002).

En mesurant les TBARS (pour Thiobarbituric Acid-Bese Substances), produits par
I'oxydation des lipides membranaires sous l'infloeru métabolisme, Poubelle et(@B82) furent les
premiers a apporter une confirmation de la ‘théggdicalaire du vieillissement (corrélation pogi
significative entre les TBARS plasmatiques et I'&dge sujets humains sains entre 19 et 90 ans,
(Poubelle et al. 1982; Junqueira et al. 2004). durs de cette these, nous allons étudier cet adpect
stress oxydant, en mesurant précisément les sodsifs de peroxydation lipidiques (TBARS) chez le
Grand Albatros.

Il ne faut toutefois pas réduire le vieilissementune simple dégradation progressive des
biomolécules sous l'effet des ERO, car il faut pirenen compte les capacités de défenses des

organismes face aux ERO.

14.2.2. Stress oxydant défenses antioxydantes, systemes de réparation... et

vieillissement

Que font les cellules face au stress oxydant ? Tesugrganismes disposent, pour maintenir les
especes reactives de I'oxygene (ERO) a des comtient relativement faibles, de systemes de
défense, contrdlant la production des ERO, qui désignés sous le terme d’antioxydants (ou défenses
antioxydantes). Parmi ces antioxydants, on trowee ehzymes (telles que la Super Oxide Dismutase
ou SOD, la glutathion peroxydase ou GPx) et des molécules non enzymatiques (vitamine E,
vitamine C, caroténoides, glutathion,)..Le stress oxydant peut étre défini par les dogesa
oxydatifs induits par leléséquilibre entre la production des ERO et lesacdps antioxydantes de

I'organisme(Sies 1997; Halliwell & Gutteridge 2007; Costan2008).
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Comme nous l'avons vu dans le paragraphe précégemigillissement peut étre associé aux
dégats cumulatifs causés par les ERO, mais aus® @liminution des systemes de réparation et de
dégradation des constituants oxydés. Chez I'Hontanbaisse d’activité de la glutathion peroxydase,
un complexe enzymatique majeur intervenant danddé&nses antioxydantes, a été mise en évidence
chez les personnes agées (Ducros et al. 2000). ufre, odes carences en antioxydants non
enzymatiques ont été relevées chez les personées &chmuck et al. 1996).

L'expérimentation sur des animaux de laboratoirelivmé des confirmations parfois
spectaculaires du lien entre le niveau des défeamssxydantes et le vieillissemenet. Par exeniple,
surexpression d’enzymes antioxydantes (Superoxitnudase, Cu/Zn-superoxide dismutase)
augmente la longévité des drosophiles (Parkes £988; Sun & Tower 1999).

En résumé, toutes les composantes qui réguleritdsssoxydant au sein des cellules et des
tissus sont susceptibles d'étre des facteurs panxirdu vieillissement chez 'Homme et certains

modéles de laboratoire.

1.4.2.3. Stress oxydant en écologie

Des les années 1990, de nombreuses études ontdaalliens entre le stress oxydant et les
traits d’histoire de vie. Certaines des composadéeka gestion par les organismes du stress oxydant
(en particulier les défenses anti-oxydantes) étabjet de compromis d’allocation avec d’autres
fonctions biologiques, le stress oxydant pourr#éie &n effet un mécanisme pivot des compromis
d’allocation, qui sont au cceur de I'évolution dests d’histoire de vie s (Von Schantz et al. 1999;
Costantini 2008; Monaghan et al. 2009; Nussey.e2@)9). Le niveau des défenses antioxydantes est
par ailleurs aujourd’hui considéré comme étant nomposante essentielle de la valeur sélective
(Beckman & Ames 1998; Hulbert et al. 2007).

Chez les oiseaux, les études récentes ont notarmétedit des relations entre les niveaux de
défenses antioxydantes, le colt de la reprodu¢fiimso-Alvarez et al. 2004), I'immunité (Costantin
& DelllOmo 2006) et la croissance (Alonso-Alvarez &. 2006). Il existe de fortes variations
interspécifiques dans la capacité antioxydante ldsnpa qui est par exemple trois a quatre fois plus
élevée chez le Manchot emperéptenodytes forsteet chez le Manchot Adélieygoscelis adeliae
gue chez d’autres oiseaux polaires (Pétrel desedeigkua antarctiqu€atharacta maccormicki ;
Corsolini et al. 2001), peut-étre en lien avecttasts d’histoire de vie. Une étude comparative des

passereaux a démontré que de hauts niveaux de sdéfeantioxydantes sont associés a un
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développement rapide, a un faible taux de surviene petite taille corporelle, & un grand nombre

d’ceufs et a un plus fort taux métabolique (Coheal.e2008).

1.4.2.4. Quels sont les liens entre dge, longévité et stress oxydant en écologie ?

Bien que le stress oxydant soit aujourd’hui considé comme un facteur proximal majeur
de la sénescence cellulaire, avec des conséquesceda performance reproductive et le taux de
vieillissement chez 'Homme ou les animaux de labatoire (Finkel & Holbrook 2000), rares sont
les études qui ont tenté d’examiner si cela se viait également en milieu naturel.

Chez les animaux, des études comparatives ont égoie des niveaux élevés de défenses
antioxydantes étaient associés a des longeévitggedgpour revues : Hulbert et al. 2007; Costantini
2008) et a de meilleures performances dans laes@tvia reproduction (Bize et al. 2008). Plusieurs
études expérimentales ont démontré que l'augmentatés niveaux de défenses antioxydantes par
administration pharmacologique ou par supplémentaiugmentait la survie précoce et/ou diminuait
l'incidence de différentes maladies (Hulbert e2&l07). Une théorie récente stipule que les diffées
de longévité des individus entre les especes peutr&tre directement liées aux différences de
susceptibilité des membranes plasmiques au strgskaat (Hulbert et al. 2007). Toutefois, la seule
démonstration totalement convaincante des lien® etitess oxydant et vieillissement provient d’'une
étude sur le Diamant mandafiaeniopygia guttatéMoe et al. 2009). Cette étude longitudinale a mis
en évidence un déclin du taux métabolique (BMR,aB&detabolic Rate) au cours de la vie des
individus (étude longitudinale, c'est-a-dire mesurépétées chez les mémes individus). Comme le
BMR refléte directement le métabolisme de I'oxygétiest-a-dire la source méme du stress oxydant,
le vieillissement semble associé a une modificatiormétabolisme oxydatif au cours de I'age chez le
Diamant mandarin en captivité. Toutefois, d’auasdes ont échoué a mettre en évidence un déclin
du BMR chez des oiseaux en conditions naturellésciBner et al. 2005; Moe et al. 2007).

Aucun consensus sur les liens entre I'age et kesstoxydant n’est actuellement possible,
compte tenu du faible nombre d’études menées editamrs naturelles et de résultats contradictoires.
Par exemple, il N’y a pas de relation simple elgraux de productions d’ERO et la longévité (Perez
Campo et al. 1998; Barja 2004). C’est pourquoiolisia paru crucial de prendre en compte le stress
oxydant dans notre étude du vieillissement chezegpece modele d’étude de la sénescence, le Grand

Albatros.
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1.4.3. Les hormones : I'hypothése I'endocrinosénescence

1.4.3.1. Age, hormones et vieillissement

Nous avons vu dans les sections précédentes gheregins, ainsi que de nombreux modeles
animaux, présentent avec I'age des altérationstapdaires du systeme immunitaire (hypothése de
immunosénescence) et des meécanismes de réguldtiostress oxydant (‘théorie’ radicalaire du
vieillissement). Plus récemment, la recherche erorgélogie s’est également focalisée sur les
altérations avec I'age du systeme endocrinient-a'eire du systeme gouvernant la communication
hormonale, a l'interface entre le milieu extéridas, systémes de perception et les organes effscteu

Chez les personnes agées, on observe une dimimpdifois drastique des taux plasmatiques
de nombreuses hormones, dont la testostérone, tmestérone, I'androsténedione et la
déhydroépiandrosterone (ou DHEA). De nombreusesatibns des les systémes de sécrétion, de
transports et de réceptions des messagers hormooaiyeté deétectées et I'ensemble de ces
phénomenes a été nomerédocrinosénescen¢Straub et al. 2000).

Compte tenu de ces récentes avancées en endogi@almous a paru opportun de mesurer
les taux plasmatiques de certaines hormones cteemadeles d’étude, afin de détecter (ou d’éliminer)

d’éventuels facteurs proximaux du vieillissementenditions naturelles.

1.4.3.2. Le choix des hormones . prolactine et corticostérone

Quelles hormones étudier dans le cadre du viailest ? Nous nous sommes concentrés sur
deux hormones qui ont été largement étudiées @seaiseaux marins, y compris dans un contexte de
sénescence (e.g. Angelier et al. 2006b; Angeliat.e2007d; Goutte et al. 2010) : (i) la prolactipa
« hormone parentale », qui joue un réle majeur dmeproduction y compris chez les oiseaux (pour
revue : Angelier & Chastel 2009), ce qui est esskltrsque I'on étudie la sénescence reprodugtive
(i) la corticostérone, hormone de la famille dascgcorticoides, principale hormone de stress tez
oiseaux, ce que nous allons a présent détailler.

En dehors de tout événement stressant, les taaxbae corticostérone sont modérés et sont
principalement déterminés par l'état énergétique I'dedividu (ratio énergie disponible dans
'organisme / demande énergétique de l'organisrd)s ce rapport est faible, plus le taux de
corticostérone est élevé (Lynn et al. 2003; Lanetyal. 2006; Angelier et al. 2007c). Par exempe, |

taux basal de corticostérone augmente régulieremerours du jedne, aussi bien chez les oiseaux
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(Cherel et al. 1988) que chez les mammiféres. lisepde nourriture rétablit un taux basal de
corticostérone faible. Le taux basal de corticastér est aussi un indicateur de la quantité de
ressources disponibles dans I'environnement (Kdtags al. 1999; Lynn et al. 2003), ou de demandes
énergeétiques accrues (Romero 2002). Typiquemenindividus ont des taux élevés de corticostérone
au moment de la reproduction (Silverin 1982; Silvell986; Lormeée et al. 2003; Love et al. 2004;
Chastel et al. 2005). Des taux €élevés de cortiomseont également été observés chez de nombreuses
espéces confrontées a des situations climatiggsescontraignantes ou a des forts taux de prédation
(Astheimer et al. 1995; Wingfield 2005). En ouite récemment été démontré que les taux basaux de
corticostérone constituaient un bon indicateur qielfité phénotypique’, reproductible d’'une année a
l'autre (étude chez I'Albatros a sourcils noirs,g&lier et al. 2010).

En résume, les taux basaux de corticostérone emiedes conditions environnementales et
énergeétiques d’'un organisme et sa qualité phérmigpiLa sécrétion de corticostérone est influencée
par (1) 'abondance des ressources disponibles ldamdlieu, (2) le bilan énergétique de I'organisme
(Landys et al. 2006) ; (3) I'intervention d’événentgestressants (Wingfield et al. 1998). En outes d
études menées chez les humains et chez les andnadakoratoire établissent des liens étroits dagre
glucocorticoides (dont la corticostérone), l'imnténil'inflammation et I'dge (Apanius 1998; Padgett
& Glaser 2003).

Quels sont les liens entre cette hormone et I'&geanditions naturelles ? S’ils sont bien
établis chez les modeéles animaux, ils sont encewegudiés en milieu naturel (Angelier et al. 2006,
2007, 2007b, 2009) notamment du fait de I'extrémverdité des fonctions de la corticostérone. Notre
démarche visera donc a détecter des patrons deivas de cette hormone en fonction de I'age chez
nos modeles d’étude, a un niveau basal mais ausspense a un évenement stressant.

Un volet particulier de I'hypotheése de I'endocri@nescence concerne la réponse hormonale au
stress. Ces aspects seront détaillés en secti@ret\étudiés chez le Grand Albatros (partie 1Vjddes
B et C). La réactivité et l'activité de I'axe hypalamo-hypophysaire-adrénalien (qui joue un role
majeur dans le métabolisme énergétique et la plogseo du stress), sont sujettes a d’'importantes
modifications chez les humains ageés (pour revughidtler et al. 2002) et pourraient se situer au coeu
de la perte de fonctionnalité de certains organex d&age. Les humains, comme les rats agés,
présentent de moindres capacités dans la réponsestiess physique ou psychique (Sapolsky et al.
1983; Sapolsky 1985; Cano et al. 2008; Keenan .eR@09). En écologie, des liens théoriques et
empiriques existent entre le niveau de stressgpanse au stress et la sénescence (Monaghan et al.
2008). Le stress aigu serait un facteur de visélisent accéléré, tandis qu’un niveau modéré desstre
serait crucial dans le maintien de la survie imratediet a long terme (Wingfield et al. 1998). A

I'échelle cellulaire, les processus qui améliorentrésistance au stress, comme |'expression des
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systemes antioxydants et des ‘protéines de chermitues’ réduisent I'accumulation de dommages
(notamment oxydatifs) et ont ainsi des effets jfessur la longévité (Ogburn et al. 2001; Kapahalet
1999; Fabrizio et al. 2001). Chez les mammifelgsaiune corrélation positive entre la longévitéae
résistance cellulaire au stress (Kapahi et al. 198fis la portée de ces résultats a I'échelle de

I'organisme est méconnue.

1.4.4. Les autres facteurs proximaux de vieillissement

1.4.4.1. L @rosion des télomeres

Dans les sections précédentes, nous avons at#trifion sur trois grandes hypothéeses

actuelles

concernant

les meécanismes proximaux

deillisgement

endocrinosénescence et radicaux libres), qui gsnimées dans le tableau 4.

Tableau 4. Quelques hypothéses actuelles sur les causes proximales du vieillissement. Ce tableau
expose quelques grandes théories ou hypothéses actuelles sur 'origine mécanistique du vieillissement des
organismes, essentiellement basées sur I'étude d’animaux modéles de laboratoire [Voir tableau 1 pour les
théories portant sur les causes ultimes (i.e. évolutives) du vieillissement]. Ces mécanismes représentent
différents aspects interconnectés de la physiologie du vieillissement.

Hypothése

Description

Références

Immunosénescence

Le déclin fonctionnel des organismes serait lié a
un dysfonctionnement ou une dérégulation
progressive de I'immunité en vieillissant.

Malaguarnera et al. 2001b; Gomez
e al. 2005; Bauer 2008; Larbi et al.
2008

‘Théorie’ radicalaire du
vieillissement (free radical
theory)

Le déclin fonctionnel des organismes serait lié a
I'accumulation de dégats oxydatifs dans les
biomolécules et/ou a une baisse des
performances des défenses anti-oxydantes.

Harman 1956; Beckman & Ames
1998:; Finkel & Holbrook 2000

Endocrinosénescence

Le déclin fonctionnel des organismes serait lié a
un dysfonctionnement général des systémes
endocriniens (i.e. des mécanismes de la
communication hormonale).

Sapolsky et al. 1983; Sapolsky
1985; Straub et al. 2000; Cano et
al. 2008; Keenan et al. 2009

Hypothéses neuro-
endocrino-
immunologiques.

Le déclin fonctionnel des organismes serait lié a
un déréglement interconnecté des grands
systémes qui régissent la vie des organismes
(systémes neurologiques, endocriniens et
immunitaires).

Par exemple, McEwen et al. 1997

Erosion des téloméres

Le déclin fonctionnel des cellules et des tissus
est lié a I'érosion progressive des téloméres
(extrémités protectrices des chromosomes) au fil
des divisions cellulaires, engendrant
mécaniquement la perte de fonctionnalité
cellulaire au bout d’un certain nombre de
divisions.

Blackburn 1991. En écologie :
Haussmann et al. 2003; Hall et al.
2004; Monaghan & Haussmann
2006; Haussmann et al. 2007; Bize
et al. 2009.
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Toutefois, de nombreux autres aspects de la ploggebkont impliqués dans le vieillissement,
aspects que nous ne pourrons étudier dans le dadcette these. Nous en exposons ici les grandes
lignes. L'un des mécanismes majeurs du dysfonctionnement decellules et des organismes
pourrait étre I'érosion progressive et inéluctablede téloméres au cours des divisions cellulaires,
qui a été étudiée en détail chez les modeles dmdadire (Blackburn 1991), mais aussi chez les
animaux sauvages (Blackburn 1991; Monaghan & Haasan?006) notamment chez les oiseaux
marins (Haussmann et al. 2007).

Si I'on suppose que le taux d’érosion des téloméstxonstant au fil du temps, les télomeres
pourraient agir comme une horloge mitotique, conumh la cellule a dysfonctionner a partir d’un
nombre fixe de divisions cellulaires (Von Zglinic®03). Il existe en effet des corrélations erifigd
et la longueur moyenne des télomeres (du moins darains tissus et chez certaines espéces, Vvoir
références 24 a 43 dans Monaghan & Haussmann 2D86naniére intéressante, le rythme d’érosion
des télomeéres est corrélé aux traits d’histoirevide puisqu’il est plus lent chez les oiseaux &t le
mammiféres longévifs par rapport aux especes dedurée de vie (Haussmann et al. 2003). De plus,
chez certains oiseaux, une plus grande longuetéldmeres a un an est associée a une plus grande
probabilité de survie (Haussmann et al. 2005; Bizal. 2009). Les études conduites chez les oiseaux
sauvages ont notamment montré une corrélation inégattre la longévité des individus et la vitesse
de dégradation des télomeres (Haussmann et al).2002xemple spectaculaire provient du Martinet
a ventre blandApus melbachez qui la longueur et la vitesse d’érosion wdsmeéres est un bon
prédicteur de l'espérance de vie. De plus, chete cespéce, les individus ayant les plus longs
télomeres ou les plus faibles vitesse d’érosiondmiplus grandes probabilités de survie, ce qui a
conduit les auteurs a suggerer que la dynamiquetaesieres, plutdt que I'dge en soi, prédisait
I'espérance de vie dans la nature (Bize et al. 2009

Toutefois, dans toutes les études sur les liensigjgsent les télomeéres et I'age, la variabilité
intra- et interindividuelle est trées grande, du f@es influences extrinseques ou de I'hétérogénéité
individuelle (Hall et al. 2004; Monaghan & Haussm&®06). Chez les espéces d’oiseaux longévifs, il
n'y a pas de relation claire entre 'age et lesrt@res (aucune relation, ou bien relation positive
contraire aux prédictions, Hall et al. 2004; Monagl& Haussmann 2006) et I'essentiel de I'érosion
télomérique se fait entre I'éclosion de I'ceuf eséerage du poussin (Hall et al. 2004).

De nombreux débats existent sur le réle des télesnéomme médiateur des compromis
d’allocation de I'énergie (Monaghan & Haussmann@&00influence du stress (Kotrschal et al. 2007)
et/ou des conditions expérimentées pendant la prerpartie de la vie (Hall et al. 2004) sur la ss&

d’érosion des télomeres, ou encore sur le lieredatdynamique des télomeres et les histoire de vie
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(Bize et al. 2009), en interaction avec le stresglant (Monaghan et al. 2009). Toutefois, les liens
entre la sénescence cellulaire et organismaleesdrémement complexes et controversés (Bize et al.
2009). Les télomeéres ont déja été étudiés chezrdmdsAlbatros, aucune relation entre I'age et la
longueur moyenne des téloméres n'ayant été dénsootréz I'adulte, méme aprées 30 ans (Hall et al.

2004). lls ne seront pas étudiés dans le cadreelide nos travaux.

1.4.4.2. Dautres mécanismes proximaux ?

De nombreux autres mécanismes proximaux associésla sénescence ne seront pas
explorés dans le cadre de cette these, dont : lesfignctionnement des mécanismes réparateurs de
'ADN ; la neurodégénérescence ; la perte de fonamnalité des gonades (ménopause ou
andropause, actuellement non décrite chez les oised; la diversité allélique des genes de
vieillissement(ou gérontogenes; voir, par exemple, Jazwinski 200&n et al. 2007).

Les théories mécanistiques du vieillissement sotgmiellement aussi nombreuses qu’il y a de
composantes physiologiques dans un organismet qu’il y a d’organismes dans un phylum donné
—, et que la quéte de la détermination du « facpincipal » de vieillissement ou du « gene de
vieillissement », qui revét des accents outre-titjar, se heurte a une difficulté conceptuelle ke
pourrait réesumer ainsi : teut est lié | » Cette derniére remarque est d’ailleurs au coeuredthéorie
du vieillissement...En effet, selon un récent courant de pensée, 'gtticsile autour des notions
d’entropie, de systemes complexes et de trajestaidividuelles, le vieilissement au sein d'une
espece n'obéit pas a une loi générale ; il seaairhple expression d’une entropie croissante iaudse
systemes complexes (cellules, tissus, organes).dét@rioration fonctionnelle des organismes
résulterait de l'accumulation inévitable de légeldséquilibres au gré de la stochasticité des
éveénements, qui dépendrait des histoires strictemeividuelles. Autrement dit, deux Renault 5 ne
tombent jamais en panne pour la méme raison (hi&@iles sortent de la méme usine). Néanmoins le
chercheur, ou son doctorant, peut tenter de dédekemoints de fragilitdexemple : la courroie de
distribution, le carburateur, le systéme immunégigui, s’ils ne seront pas forcément a I'origiieela
sénescence chez tous les individus, refleteromhines prédispositions ‘génétiquesi vieillissement

physiologique...
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1.4.5. Les limites des études en laboratoire ou sur des animaux captifs

La plupart des études du vieillissement ont étédoites sur des modeéles de laboratoire
(drosophile, rat, nématodes, levures) ou des anin@aptifs (Diamant mandarin). Comme le
soulignent Partridge et Gems (2007), les effetéade en conditions contr6lées ne sont pas forcémen
représentatifs des mécanismes naturels. Par exetaptaux de nutrition, dont on sait I'influence
majeure sur la longévité des individus (cf. lessbéts expériences de restriction calorique chez la
souris), est biaisé par le nourrissageibitumdes animaux en laboratoire. De plus, de trés neansies
études ont mis en évidence le rble des variationg@nementales rencontrées par les individus a
différentes périodes de leur vie sur le détermipisie la variation interindividuelle des patrons de
sénescence (Bryant & Reznick 2004; Morbey et d@d52@harmantier et al. 2006; Nussey et al. 2007,
Minch et al. 2008).

Il semble donc inopportun de soustraire les animawx variations environnementales. En
outre, un grand nombre d’animaux a tres grandeeddeévie ne sont tout simplement pas viables en
captivité, a l'instar de nombreux oiseaux marins.

L’étude d'un nombre limité d’animaux de laboratoire ne permet pas d’expliquer
I'extréme variation observée dans les taux de sérmence et les longévités des espéces au sein d’'un
phylum donné ou entre deuxphyla, ni d’élucider comment les facteurs environnemenia et/ou
les compromis d’allocation de I'énergie influencentévolution de la sénescencgPartridge & Gems
2006, 2007; Nussey et al. 2008). Pour toutes ¢ssms, il apparait judicieux d’étudier les animaumx
conditions naturelles afin de participer a la codéhgnsion des bases physiologiques et évolutivés de

sénescence (Partridge & Gems 2007).
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I.5. A la recherche des facteurs proximaux du vieillissement chez les

animaux sauvages

I.5.1. Un domaine d'étude récent, des résultats trés contrastés

Comment les animaux vieillissent-ils en conditioragurelles ? Malgré I'important corpus des
études portant sur les facteurs proximaux du igeédiment sur les humains ou les animaux de
laboratoire, les études actuelles en conditionsraels sont relativement peu nombreuses et ditgsara
(Ricklefs 2000; Partridge 2001). A I'heure actugllelles ne permettent pas de dresser un bilan
hiérarchisé des facteurs principaux impliqués daasmécanismes proximaux de la sénescence des
organismes en milieu naturel (Partridge & Gems 26@6tridge & Gems 2007).

Le tableau 5 présente une synthese des étudedleroem@ disponibles sur les facteurs
proximaux de la sénescence en milieu naturel. Debneux effets de I'dge ont été mis en évidence sur
limmunité, le stress oxydant, les taux hormondaxmasse corporelle, le taux de parasitisme ou la
performance migratoire. La lecture de ce tableaumpe de souligner que les oiseaux et les
mammiféres sont trés bien représentés dans cesséthitle permet aussi d’identifiée manque
crucial d’études portant sur lecomportementet lesniveaux d’activitédes animaux en fonction de
'age. Pourtant, en captivité, les études portant sur desséquences comportementales du
vieillissement sont largement présentes dans lhogiaphie, au travers de tests comportementaux
standardisés (labyrinthes, couloirs de nage...) fidtent peu la réalité. Les études comportemesntale
menées chez les souris soulignent notamment destaft au niveau des comportements exploratoires
et de la perception des situations anxiogenes (Braiede et al. 2005; Bessa et al. 2005). Le déclin
des niveaux d’activité chez les individus agéseadécrit pour de nombreux modéles de laboratoire ou
animaux captifs, allant des nématodes aux insestegassant par les rongeurs, les chiens, lesssatge
les Iémuriens. Il est le plus apparent pour deisiggd énergétiquement colteuses comme la motricité
et la coordination motric€Emborg et al. 1998; Fernandez et al. 1999; Siwak.e€2002; pour revue :
Sallis 2000).
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Tableau 5. A la recherche des causes proximales du vieillissement en conditions naturelles.
Synthése bibliographique des études ayant mis en évidence des patrons compatibles avec la
sénescence. Ce tableau recense les études transversales ou longitudinales décrivant des effets de I'age
sur marqueurs traits phénotypiques relatifs a la physiologie ou au comportement des animaux sauvages.
I montre la grande disparité des résultats actuellement disponibles en écologie, du fait notamment de
I'absence d’étude multidisciplinaire.

Age et hormones en conditions naturelles

Niveaux basaux
de progestérone

Sterne Pierregarin
Sterna hirundo

Nisbet et al. 1999

Déclin avec I'age chez les méles. Etude
transversale.

Niveaux basaux
de corticostérone

Grand Albatros
Diomedea exulans

Angelier et al. 2006b

Patron quadratique avec I'expérience de
reproduction (déclin chez les vieux). Etude
transversale.

Albatros a sourcils

Angelier et al. 2007d

Augmentation dans la classe des individus les

Niveaux basaux
de prolactine

Diomedea exulans

noirs Thallasarche plus expérimentés (les plus vieux) par rapport
melanophris aux adultes. Etude transversale.
Grand Albatros Angelier et al. 2006b Augmentation linéaire avec I'expérience de

reproduction, uniquement chez les méles. Etude
transversale.

Albatros a sourcils
noirs Thallasarche
melanophris

Angelier et al. 2007d

Patron quadratique avec I'age (déclin chez les
vieux males). Idem avec 'expérience de
reproduction. Etude transversale.

Niveaux de
corticostérone en
réponse au stress

Sterne Pierregarin
Sterna hirundo

Heidinger et al. 2006

Déclin linéaire avec I'age. Pas de sénescence
reproductive détectée. Etude transversale,
période de reproduction.

Pétrel des Neiges
Pagodroma nivea

Goutte et al. 2010

Patron quadratique. Réponse plus forte chez les
vieux par rapport aux adultes. Etude
transversale, avant la ponte.

Niveaux de
prolactine en
réponse au stress

Pétrel des Neiges
Pagodroma nivea

Angelier et al. 2007b

Déclin linéaire du décrément de prolactine en
réponse au stress avec 'age chez les méles.
Etude transversale.

Age et immunité en conditions naturell

es

Gobemouche a collier
Ficedula albicollis

Cichon et al. 2003

Déclin de certains marqueurs avec I'age. Etude
transversale. Etudes contradictoires (par
exemple, (Nisbet et al. 1999).

Réponse Hirondelle bicolore Haussmann et al. Décline avec I'age de la réponse a la PHA.

immunitaire Tachycineta bicolor 2005b Etude transversale.

humorale
Python d’eau Liasis Ujvari & Madsen 2006 | Déclin avec I'age. Etude transversale.
fuscus

Réponse Aucune étude disponible | - -

immunitaire

acquise

Age et stress oxydant en conditions naturelles

Niveaux de Martinet a ventre blanc Bize et al. 2008 Augmentation avec I'age. Etude transversale
stress oxydant | Apus melba

Niveaux Pas de données disponibles en conditions naturelles (voir Alonso-Alvarez et al. 2010, oiseaux en
d’antioxydants | captivité)

Taux Mésange charbonniéere Broggi et al. 2007 Déclin chez les vieux. Etude transversale.
métabolique Parus major Etudes contradictoires chez d’autres espéces
basal (BMR, (Moe et al. 2007) .

Basal

metabolic rate)
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Tableau 5 (suite). A la recherche des causes proximales du vieillissement en conditions
naturelles. Synthése bibliographique des études ayant mis en évidence des patrons compatibles
avec la sénescence.

Age, masse, condition corporelle, recherche alimentaire en conditions naturelles
Grand Albatros Diomedea | Weimerskirch 1992 Stabilisation chez les vieilles femelles (males :
exulans augmentation continue). Etudes transversales.
Chevreuil Capreolus Mysterud et al. 2001 Plateau chez les adultes, puis déclin chez les
capreolus vieux (plus rapide et précoce chez les méles).
Etude longitudinale.
Masse Mouflon canadien Ovis Berube et al. 1999 Déclin chez les vieux. Etude transversale.
corporelle canadensis
Caribou Rangifer Reimers et al. 2005 Déclin a partir de 7 a 12 ans chez les males et
tarandus Weladji et al. 2009 les femelles. Etudes longitudinales.
Albatros a téte grise Catry et al. 2006 Déclin du gain de masse aprés un voyage en
Thalassarche mer chez les « vieux » males. Deux classes
Performance chrysostoma d’age. Etude transversale.
de recherche Loups Canis lupus MacNulty et al. 2009 Déclin de la performance de prédation chez les
alimentaire vieux loups. Etude longitudinale.
Cerf élaphe Cervus Yoccoz et al. 2002 Les vieux méles entrent en période de
Condition elaphus reproduction en moins bonne condition
corporelle corporelle.
Autres facteurs proximaux étudiés en conditions naturelles
Comportement | Fou a pieds bleus Sula Kim et al. 2007 Déclin avec I'dge. Etude transversale.
de dispersion nebouxii
Performance Hirondelle rustique Mgller & De Lope Dates de retour de migration retardées avec
migratoire Hirundo rustica 1999 I'age. Etude transversale.
Intensité du Hirondelle rustique Mgller & De Lope Augmentation avec I'age (ectoparasitisme et
parasitisme Hirundo rustica 1999 endoparasitisme). Etude transversale
Investissement | Effets sur la masse des ceufs, I'expression des caractéres sexuels secondaires, la qualité phénotypique
dans la des jeunes, la perte de masse pendant la période reproductrice (Voir tableau 2).
reproduction

1.5.2. Les facteurs proximaux du vieillissement chez les oiseaux

Quels sont les effets de I'dge sur la physiologieviaire ? En captivité, les études du
vieillissement des oiseaux ont notamment détectéeffets de I'age sur la fertilité, le comportement
reproducteur et le fonctionnement neuro-endocrifEur revue : Nisbet et al. 1999), mais aussi sur
l'immunité (Cichon et al. 2003), le métabolisme dadoe et al. 2009) et le stress oxydant (Alonso-
Alvarez et al. 2010). L’ensemble de ces résultataahtre que, contrairement & une idée avancée dans
les années 1970 selon laquelle les oiseaux nersaight pas de sénescence, il est tout a faitilpless
de mettre en évidence des corrélats physiologideda sénescence dans la biologie aviaire. Tostefoi
les résultats de ces études conduites sur ces @sodaptifs ou domestiques (Diamant mandarin
Taeniopygia Guttata Caille japonaiseCoturnix japonica Poule domestiqu&allus gallus; Perdrix
rouge Alectoris rufg ne sont peut-étre pas applicables aux especestven conditions naturelles
(Partridge & Gems 2006).
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En conditions naturelles, des effets de I'&ge susttess oxydant, la masse corporelle, la
réponse immunitaire humorale, le comportement dpedision, la performance migratoire, I'intensité
du parasitisme et I'investissement parental damegeoduction ont été mis en évidence chez cesgaine
especes d'oiseaux (voir Tableau 5), mais il n'est possible a I'heure actuelle de dresser un tablea
fonctionnel des mécanismes principaux de la sénescaviaire. En outre, de nombreux traits n’ont
pratiguement pas été étudiés, comme les factearpatementaux.

Parmi ces comportements, le comportement de reohestimentaire (intimement lié a la
performance d’acquisition des ressources) nous rafiperucial, ce que nous allons maintenant

détailler.

1.5.3. Un facteur ignoré : le comportement de recherche alimentaire

1.5.3.1. Les comportements de recherche alimentaire, un point clé de la théorie des

traits d’histoire de vie.

La stratégie de recherche alimentaire d’un individudétermine la quantité de nourriture
gu’il peut extraire du milieu en un temps donné etpar conséquent I'énergie qu’il va pouvoir
allouer a différentes fonctions : survie, croissare et reproduction. En ce sens, la performance de
recherche alimentaire est un trait comportemental icial dans les histoires de vie des individus.
Elle est susceptible d’influencer a la fois la $sande l'adulte (maintenance somatique) et la
performance de la reproduction (Pianka 2000; RiesofAnnett 1990; Pierotti & Annett 1991; Annett
& Pierotti 1999). Chez le Goéland d'Audubloarus occidentalispar exemple, le régime alimentaire
individuel est le principal trait d’histoire de viafluengant la survie et la reproduction (Annett &
Pierotti 1999). Chez les pinsons des Galapagos@egspizasp., Camarhynchusp), la taille du bec
et les différences individuelles associées darchtex de la nourriture ont des effets majeurs aur |
survie adulte et sur la reproduction. Un tel liantre histoire de vie et habitudes alimentaires a
également été observé chez les mammiferes. Ch€ereélaphe, par exempl€ervus elaphusa
qualité nutritionnelle de la nourriture influencéredtement la contribution reproductrice totale
(Clutton-Brock et al. 1982; Grant & Grant 1996).

En outre, la performance de recherche alimentaire des premiers stades de vie peut avoir
une répercussion sur toute la vie reproductiver: gg@@mple chez la Mésange charbonniBegus
major, les différences dans les conditions de rechestimentaire aux premiers stades de la vie

explique les différences de survie au stade adiBtigce & Perrins 1988).
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L.5.3.2. Quelles sont les relations entre les comportements de recherche alimentaire et

/'dge des individus ?

Ces dernieéres années, quelques études ont misdaméw des changements liés a I'dge dans
les comportements, en particulier chez les oisemais ces études ne concernent que la premiére
partie de la vie — c'est-a-dire la période de smuise, de maturation sexuelle et d’apprentissage.
Durant leurs premieres années de vie, les oisem@iaent leur performance migratoire (Thorup et
al. 2003), leur performance compétitive (SergialeR008) et, comme nous l'avons vu, leur succes de
reproduction et leur survie (e.g. Newton 1989),9raissi leur performance de recherche alimentaire
(pour revue : Wunderle 1991). .

Par exemple, chez le Goéland a ailes giisess glaucescensn incubation, le gain de masse
des adultes reproducteurs est supérieur a celyedass individus reproducteurs (Reid 1988). Chez |
Merle noir Turdus merulala performance alimentaire, mesurée par la ptapode grosses proies
dans le régime, est deux fois moindre chez leseguwliun an que chez les oiseaux de deux ans
(Desrochers 1992). Quelles sont les raisons dee catigmentation du succés de la recherche
alimentaire avec I'age ? lls peuvent résulter fois de la disparition sélective de certains phges
et de I'expérience (Forslund & Part 1995). De pluse étude du Pygargue a téte blaridaBaeetus
leucocephalusa souligné I'importance de facteurs ontogéniquegifientation de la masse, de la
portance alaire) et de I'expérience (Bennetts & Mdé&nd 1997). Les mécanismes d’'apprentissage
semblent cruciaux afin d’optimiser le rapport entygantité d’énergie allouée a la recherche
alimentaire et gain d’énergie (Marchetti & PriceD8D Chez la Truite saumon&almo trutta le taux
de nourrissage décline progressivement avec I'dgel(a 8 ans), suggérant une optimisation par
'expérience de la recherche alimentaire (Bachn@&8# )L En outre, les études menées chez le Pourpre
Nucella lapillus (ou ‘bigorneau perceur’) et les rats de laboratosuggérent que les indices
environnementaux qui président a la décision deemlimentaire varient avec I'age (Vadas et al4199
Grandchamp & Schenk 2006). De plus, les contraidéagloppementales (immaturité des systemes
neuromusculaires ou du bec) semblent égalementqoges dans I'évolution avec I'age des régimes
alimentaires, des méthodes de capture de proiesepédrformances alimentaires (Marchetti & Price
2008).

En résumeé, des liens étroits existent entre I'agdexpérience, la performance de la
recherche alimentaire et les histoires de vie, maseux-ci n'ont pour le moment été étudiés que
dans la premiére partie de la vie des individus. Rtiquement aucune étude n’existe en ce qui

concerne les liens entre la sénescence et les cortggoents de recherche alimentaire.
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La plupart des études portant sur la sénescenceoeditions naturelles se sont en effet
concentrées sur les traits morphologiques ou plogigues au détriment des traits comportementaux
(Kingsolver et al. 2001), sans doute en raisoradéfficulté de quantifier ces derniers.

Au moment de commencer les travaux relatés dams ttetse, une seule publication, a notre
connaissance, faisait état d'une baisse de perfarenalimentaire dans le vieil &ge en conditions
naturelles (Catry et al. 2006). Ces derniers orgféat démontré que le gain de masse de I'Albadros
téte griseThalassarche chrysostontrant la période d’incubation était plus faibler les « vieux »
individus (agés de plus de 26 ans) que chez leléeadkd’age moyen » (13-23 ans). Toutefois, cette
étude souffrait de quelques limitations : (i) legeaurs se basent sur une définition arbitraire elexd
classes d’age, sans que les « vieux » individysgr@sentent de signe clair de sénescence reproductiv
(i) il n’y a pas de contrdle de I'effet potentiethent confondant du statut physiologique des iddii;

(i) un seul trait du comportement de recherchmanhtaire était examiné (le gain de masse au retour
de mer).

Afin de pallier au manque d’étude reliant le visBement et le comportement de recherche
alimentaire en conditions naturelles, la premieagi@ de cette thése se focalisera notamment sur le
effets de I'dge sur les aires de péche, les disgaparcourues, I'activité a la surface de la mde et

succes de péche chez le Grand Albatros (voir setitjo

1.5.4. La nécessité d'une démarche pluridisciplinaire

Si le panorama actuel des connaissances concerndétude de la sénescence en conditions
naturelles livre des résultats extrémement contrass et disparategvoir tableau 5), cela pourrait
étre lié au fait que, dans leur grande majorité, ce études n’examinent qu'un ou deux traits
phénotypiques en fonction de I'age, chez des espeeeix traits d’histoire de vie trés contrastés.

A notre connaissance, trés peu d'études ont simarttent exploré, chez un méme animal
sauvage, un grand nombre de parametres susceptéhrier avec I'age [voir, cependant, Mgller &
De Lope 1999 (oiseaux), ou encore, Weladji et @92(mammiféres)]. Récemment, un appel a donc
été lancé a la communauté scientifique en favelledamen simultané de multiples tradans le but
de mieux comprendre le phénoméne de vieillisselidudsey et al. 2008).

Comme le démontrent les études menées chez 'Homumkes animaux de laboratoire, la
plupart des grands phénomeénes de sénescence (irsémascence, endocrinosénescence, ...) sont
interconnectés. La détection du déclin d’'un paraendbnné (par exemple, la diminution des taux

hormonaux avec I'dge) pourrait donc étre le refiedirect du déclin d'une autre fonction
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physiologique. Afin de bien cerner l'importance kispect multifactoriel du vieillissement, nous
allons a présent illustrer certains en quoi ceeigrandes fonctions physiologiques sont inter-

connectées face au vieillissement.

1.5.4.1. Age, immunité, hormones.

Une théorie récente établit des liens tres étemise le déclin de 'immunité avec 'age (ou
immunosénescencet le déclin des systémes endocriniens avec ([GgendocrinoscénescerceOn
sait depuis longtemps que le systeme endocrinigaleéla réponse immunitaire et ’lhoméostasie
durant I'inflammation (pour revue : McEwen et a@9%) et que les glucocorticoides tiennent un role
majeur dans I'immunosuppression (pour revue : S&yoét al. 2000). Des liens fonctionnels ont été
mis en évidence avec la perte de fonctionnalitéydtteme nerveux. L'ensemble de ces théories, dites
théories neuro-endocrino-immunologiques de la sEme®, s’articule autour d’'un concept simple : le
vieillissement pourrait étre di a un dysfonctioneaeitnde la communication entre les systémes et de
'homéostasie. Dans le cadre de cette these effectur des oiseaux en conditions naturelles, nous
n'aurons pas la possibilité d’entrer dans les 8&mécanistiques de ces systémes, mais nous aarons
cceur de mesuresimultanémendifférents parametres (hormonaux, immunitaires,liés au stress

oxydant).

1.5.4.2. Age, immunité et stress oxydant.

Les antioxydants sont connus pour leurs foncti@wilatrices dans différents aspects de la
réponse immunitaire (Surai 2002). De nombreusedeétdu vieillissement humain établissent un lien
entre I'age, I'immunité innée et le stress oxydaeion un ensemble de mécanismes connus sous le
nom d’ «inflammaging»! (Franceschi et al. 2000a; Franceschi 20D&;Martinis et al. 2006). Avec
I'age chronologique, 'augmentation de la producties especes réactives oxygéneées et la diminution
des systemes de défenses contre le stress oxydemluisent a une augmentation de ['état
inflammatoire des individus, puis au vieilissem@atthologique et physiologique (Franceschi et al.
2000a; Franceschi 2007). Des études récentes meméles oiseaux captifs ont exploré les effetlade
réponse immunitaire sur le stress oxydant, maislioré des résultats contradictoires (Costantini &
Dell'Omo 2006; Costantini & Mgller 2009). Toutefoiss effets de I'age sont rarement pris en compte
dans ces études, ce que nous nous proposonsealelfair le Grand Albatros, en effectuant des mesures
simultanées de parametres immunitaires, de marguwhurstress oxydant et d’indices de défenses

antioxydantes chez des albatros agés de 4 a pHS aes.

! Terme anglais combinant les matlammationetaging (vieillissement).
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1.6. Problématique et objectifs de la these

1.6.1. Objectif général

Ce travail porte sur les corrélats physiologiques@nportementaux de la sénescence en
conditions naturelles. Le point de départ de ndémarche est la volonté de mener a bien I'une des
premieres étudgsuridisciplinairesdes patrons de variations avec I'age en condithatsrelles, avec
une attention toute particuliére portée au compuete de recherche alimentaiferéging), ainsi qu’a
limmunité, au stress oxydant et a la réponse sssiLe but de nos travaux est de contribuer a la
compréhension des mécanismes proximaux de la séreysme en conditions naturelles, par une
approche purement transversale et essentiellementrcélative, dans une logique d’explorationa
I'échelle de la populationdes parameétres phénotypiques susceptibles de variavec I'age a un

niveau intra-individuel.

1.6.2. Choix des modeles d’étude

Nos modéles d’étude seront deux oiseaux marinst ayes longévités exceptionnelles : le
Grand AlbatrosDiomedea exulangt le Pétrel des Neigddagrodroma niveagui présentent trois
avantages cruciaux pour I'étude des corrélats déndascence :

(i) Ces deux especes font I'objet d'un programmeGCadgture-Marquage-Recapture effectué
depuis plus de cinquante ans notamment par le €difftudes Biologiques de Chizé, ce qui permet
d’avoir acces a des oiseaux d'un age exceptiompmebablement tres proche de la fin des premieres
cohortes baguées (jusqu’a >49 ans pour le Grandtrlb et jusqu’a 47 ans pour le Pétrel des Neiges)
et de connaitre les histoires de vie de chaqueithdi(expérience de reproduction, age de premiere
reproduction, succes reproducteur, ...).

(i) Ces especes vivent dans des milieux isolésnpte de mammiferes terrestres, ou elles ont
évolué sous de faibles pressions de prédation. tAyaanifestement perdu certains de leurs
mécanismes de fuite, ils sont extrémement facilestt@per et a manipuler, sans conséquences
détectables sur leur succes reproducteur. Cedtitngortant d'un point de vue éthique mais aussi d
point de vue conceptuel, car il est nécessaireedpas biaiser le succes reproducteur d’une espece
lorsqu'on étudie les mécanismes proximaux de lass@mce reproductive.

(iif) Plusieurs études effectées par le CEBC ofa déis en évidence des effets transversaux de

'age chez chacune de ces deux especes : des paworpatibles avec Isénescence actuariellet

54



1. INTRODUCTION : PROBLEMATIQUE ET OBJECTIFS

reproductivechez le Grand Albatros ; des patrons compatibles da sénescengehysiologiqueet
reproductive chez le Pétrel des Neiges (qui seront détailte.2.2.), ce qui nous conforte dans la

faisabilité de la recherche de nouveaux patrossiikage.

1.6.3. Problématique et questions abordées par les travaux empiriques

Comme nous l'avons exposé en introduction de ¢bése chez le Grand Albatros, le succes
reproducteur décline a partir 'age de 25 a 30 @Msimerskirch et al. 2005; Figure 1a) mais les
mécanismes proximaux de ce déclin sont inconnugjuéls parametres comportementaux et/ou
physiologiques peut-on relier ce déclin apparensuttcés reproducteur ? Peut-on mettre en évidence
des patrons transversaux de variations avec I'age différents traits phénotypiques ? L'expressien
ces patrons est-elle dépendante du contexte dpiaduction ?

En outre, nous étudierons les éventuelles diff@gmntre les deux sexes dans I'expression des
patrons de variation avec I'age, qui sont encoreaméues en conditions naturelles bien que cruciales

chez 'Homme ou les animaux de laboratoire.

Dans le premier volet de cette thése, nous nous posns les questions suivantgpartie 111,

ARTICLE A et étude hors article 111.2.2.) :

Q.1. Quels sont les effets de I'dge sur le compement de recherche alimentaire du Grand
Albatros durant la reproduction ?
Q.1.1. Les aires de péche, la durée et la longdesivoyages d’alimentation en mer varient-
elles avec I'age ?
Q.1.2. L’activité des individus a la surface derler varie-t-elle avec I'age ?
Q.1.3. La performance de recherche alimentairearpaire fondamental dans la théorie des
traits d’histoire de vie, varie-t-elle avec I'ag@@ut-on observer une modification avec I'age du
statut hormonal des oiseaux au retour de mer ?

Q.2. Peut-on détecter un effet de I'age sur la ‘pisiologie basale’ du Grand Albatros durant la
reproduction ?
Q.2.1. Quels sont les effets de I'age sur le statotunitaire humoral basal ?
Q.2.2. Les taux basaux de corticostérone (hormersrdss) varient-ils avec I'age ?
Q.2.3. Les niveaux de stress oxydant et défensescptiantes varient-ils avec I'age ?

Q.2.4. Les niveaux de défenses antioxydantes \aleavec I'age ?
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Q.3. Quels sont les effets de I'age sur certaingqametres de la reproduction chez le Grand

Albatros ?

Q.3.1. Quels sont les effets de I'égfede I'interaction age*sexsur le succes reproducteur des
couples ?
Q.3.2. Quels sont les effets de I'age sur la dateahte, susceptible d’'influencer le succes

reproducteur chez les oiseaux ?

Q.3.3. Quels sont les effets de I'age sur les tiharmone parentale (prolactine), susceptible
de refléter le niveau d’investissement parental ?

Q.4. Y a-t-il des différences entre males et femes$ dans les patrons de variations avec I'age des
différents paramétres mesurés ?Si oui, comment les interpréter ? Quelles sontckasses

ultimes et proximales de ces différences ?

Dans la premiére partie, nous étudierons la vanatavec I'dge d'un panel de traits
phénotypiques mesurés a I'état basal pendant tadegtion. Dans le second volet de cette théses nou
étudierons les effets de I'age surréponseau stressde manipulation et sur l&ponse immunitaire

Nous examinerons également l'effet dontexte de reproductiofoiseaux reproducteungs. non

reproducteurs).
L’objectif de la deuxieme partie sera d’étudier lesliens entre I'age des individus et des

épisodes ‘stressant’ ou ‘contraignants’ pour l'indvidu : I'épisode de reproduction, I'exposition a

un stress aigu et I'exposition a un antigéene.

Dans la seconde partie, nous examinerons donc lesiegtions suivantes(Partie 1V,

ARTICLES B, C, D et étude hors article IV.3.2.) :

Q.5. Quels sont les effets de I'dge sur la répondes individus face un stress aigu (stress de

manipulation) durant la reproduction ? (ARTICLE B)

Q.5.1. Quels sont les effets de I'age sur I'ampit de la réponse hormonale face au stress de

manipulation (taux de prolactine et de corticostéjd?

Q.5.2. Quels sont les effets de I'age sur 'amgkt de la réponse du systeme cardiaque face au

stress de manipulation ?
Q.6. Les effets de I'age sont-ils dépendants durtexte de la reproduction ?

Q.6.1. Les effets de l'adge sur la réponse au stresnt-ils différents entre individus

reproducteurs et non reproducteurs ? (ARTICLE C)
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Q.6.2. Les effets de I'dge sur le comportementedberche alimentaire sont-ils différents entre
individus reproducteurs et non reproducteurs ?d&twors article 111.2.2.)
Q.7. Peut-on détecter un effet de I'age sur la rémse a un challenge immunitaire ?
(ARTICLE D)
Q.7.1. Peut-on détecter un effet de I'agel'smnplitude de la réponse immunitaire ?
Q.7.2. Peut-on détecter un effet de I'age Kamgmentation des taux d’hormone de stress

(corticostérone) induite par le challenge immuni&i

Ces questions seront abordées chez le Grand Asb@xd et Q.5) ou sur le Pétrel des Neiges
(Q.6.). En outre, nous examinerons également lé&reinces entre les deux sexes dans I'expression

des patrons liés a I'age.

Dans une troisieme partie, nous aborderons un towutre aspect de la sénescence, a savoir
les effets de Bge des parentsur certains traits phénotypiquesde leur progéniture. Nous nous
placerons ainsi dans le champ é#fets transgénérationneth vieillissement. Nous nous limiterons a
I'étude du Pétrel des Neiges, qui se préte le falcidlement au suivi de la croissance des poussies q
le Grand Albatros compte tenu de sa taille et deldeée relativement limitée de la période de

croissance. Plus précisément, nous aborderonsiéssigns suivantes :

Q.8. L’age des parents a-t-il une influence sur ldiométrie et la courbe de croissance des
poussins du Pétrel des Neiges ?

Q.9. L’age des parents a-t-il une influence sur laphysiologie de la corticostérone des
poussins du Pétrel des Neiges ?
Q.9.1. L'age des parents a-t-il une influence suaux basal d’hormone de stress des poussins ?
Q.9.2. L’'age des parents a-t-il une influence lsuréponse hormonale des poussins face au
stress de manipulation ?

Q.10. La date de ponte a-t-elle une influence sua croissance des poussinsPeut-on mettre en
évidence le phénomeéne datch-up growthcroissance accélérée suite a un retard de cnoissa
ou de phénologie, susceptible d’influencer a loegme le phénotype individuel et la

sénescence) chez le Pétrel des Neiges ?
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DEUXIEME PARTIE W

Modeles d’étude, matériels et méthodes

« Notre conception actuelle de la ‘logique du vivant’
est étroitement dépendante de nos méthodes
d'investigation et des limitations internes de nos
systémes de représentation. Nous devons examiner
nos méthodes, nos procédures, afin de tenter de
discerner leurs pouvoirs réels, a quelles
représentations nous pouvons aboutir et si le vivant
peut s'y inscrire —ou non. »

Patrick Pluton, in Quelle logique pour le vivant ? (1997)
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I1.1. Modeles d'étude

I1.2.1. Intéréts et choix de deux oiseaux marins longévifs

Dans le cadre de ce doctorat, deux especes emé@esmt’oiseaux marins ont été étudiges
sity, le Grand Albatros et le Pétrel des Neiges, qtitaums deux une longévité exceptionnelle (plus de
50 ans pour les deux especes). lls appartiennehorédre des Procellariformes. L'ordre des
Procellariformes comprend 103 espéces, dont lémthds, les Pétrels, les Pétrels Plongeurs et les
Océanites. Lors des événements reproductifs, anpudbiennaux (Warham 1990), la femelle pond un
ceuf unique et il n'y a pas de remplacement en ‘@hec. Cette faible fécondité est compensée par un
taux de survie des adultes tres éleve. Par exeteplgrand Albatros possede un taux de survie adulte
de plus de 95% (taux annuel). La combinaison dx d@usurvie annuel élevé et d’'une grande longévité
confere aux individus une forte valeur reproductigsiduelle chez les Procellariiformes (Goodman
1974). Cette stratégie reproductive est typiqueedpeces dites « a stratélfie.

Ces deux espéces sont fortement philopatriquest;&‘dire qu’une proportion tres importante
de juvéniles reviennent sur leur lieu de naissapres plusieurs années passées en mer (Weimerskirch
et al. 1986; Chastel et al. 1993; Jenouvrier 2@05). C’est un avantage indéniable pour la réidis
des études démographiques, qui ont commenceé @ de$i années 1960. Ces deux espéces font I'objet
d’un suivi démographique a long terme initié damslébut des années soixante par des chercheurs du
Muséum d’Histoire Naturelle de Paris et depuis Ebud des années 1980 par I'équipe basée
actuellement au le CEBC-CNRS (Weimerskirch et 886t Chastel et al. 1993; Weimerskirch et al.
1997). Grace au travail annuel des VCATs (VoloewiCivils a I'Aide Technique) sous I'égide du
CEBC, le cycle de reproduction de I'ensemble delvidus est ainsi suivi annuellement, enregistré
dans une base de données, qui constitue un histodgs histoires individuelles (expérience de
reproduction, nombre de partenaires différentspation de tentatives réussies (Weimerskirch et al.
2005). La durée exceptionnelle du suivi démographigermet également de décrire les patrons
associés au phénomene de sénescence (déclin dis sepcoducteur chez les individus les plus agés
(Weimerskirch et al. 1992; Weimerskirch et al. 20@5 d’en établir certains corrélats hormonaux
(Angelier et al. 2006b; Angelier et al. 2007b). Nallons maintenant exposer plus en détail le cycle

de vie de chacun de nos deux modéles d’'étude.
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I1.2.1.1. Le Grand Albatros

La famille desDiomedeidaecomprend 22 especes d’Albatros, presque toute®magws a
I'hnémisphere sud, dont 8 nichent dans les Terrestréles et Antarctiques Francaises (TAAFs, Sud de
I'Océan Indien / Océan Austral). lIs se reproduisamcolonies relativement denses, dans des falaise
(par exemple, Albatros fuligineux) ou des endrdégagés et ventés (par exemple, Grand Albatros).

Le Grand AlbatroPiomedea exulanf.innaeus, 1758), espece emblématique de la fauhds
Diomedeida se reproduit sur plusieurs archipels de I'océastral (Géorgie du Sud, iles de Prince
Edouard, iles Crozet, iles Kerguelen, Macquaria).pSpulation mondiale est estimée a 8500/9000
couples (BirdLife International 2006). A Crozet,dapulation de Grand Albatros est suivie sur toute
Ile de la Possession (46°25’S, 51°45’E) depui$@9Entre 300 et 400 couples s’y reproduisent
chaque année. Il se nourrit de céphalopodes ebidegms qu'il capture essentiellement a la surdace
l'eau.

L’espece est biennale, c'est-a-dire que les coungese retrouvent que tous les deux ans (apres
une année consacree a la reproduction, les passerss séparent et sillonnent 'océan austral pgnda
une année diteabbatique Toutefois, lorsque le couple échoue pendantdiration ou au début de
I'élevage du jeune, la reprise de la reproductitrpessible des le mois de décembre suivant. Be,out
certains couples sont en mesure de se reproduire @ltnées consécutives avec succes. Chez cette
espece, la fidélité est tres forte et, apres leumétion vers I'age de 6-10 ans, les couples nerdant
généralement pas sauf si I'un des deux dispard@inenen cas d’échecs reproducteurs répétés. Cela
suggere que la fidélité présente un avantage gétegjeur sur le succes reproducteur total au cdars
la vie, probablement lié au colt de la recherchen diouveau partenaire et de I'apprentissage des
signes de reconnaissance (parades). Les changedeepéstenaires n’interviennent que lorsqu’un des
partenaires meurt ou quand les deux partenairééssachronisent. Il faut en moyenne deux a tross an
apres la perte d’un conjoint pour retrouver ungraaire (Jouventin et al. 1999).

Les reproducteurs arrivent a la colonie en noverporg démarrer la saison de reproduction.
Le cycle de reproduction, depuis I'accouplementvémobre/décembre) jusqu’a I'envol du poussin
(novembre/décembre), dure presque un an. L'ceufuengsgt pondu dans un nid constitué d’herbes et
de terre. L'incubation dure en moyenne 78 jour# (aglus longue connue dans le régne animal). Les
deux partenaires y participent activement en aferfes périodes de résidence au nid et les période
de voyage en mer. La période d’incubation représeant période de forte dépense énergétique, car
I'ceuf doit étre maintenu a 38°C dans la poche iatiite, pendant des durées parfois supérieures a 15

jours.
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L’ceuf est systématiquement surveillé par I'un desxdpartenaires, car il serait immeédiatement
consomme par les prédateurs (Skua subantardigtiearacta lonberg)ien cas d’abandon temporaire.
L'individu qui jeQne attend patiemment le retoursde partenaire pour partir se nourrir. Les voyages
en mer durent quelques jours a plus de 45 jours, pee moyenne de 10 ou 12 jours. S'il ne parvient
pas a se nourrir efficacement pendant son voyageeenl’Albatros prend le risque de revenir avec un
mauvais niveau de réserves pour affronter son raaujeine ; au contraire, s'’il prend trop de temps
pour se nourrir en mer, il court le risque de révear un nid déserté par le partenaire. La période
d’incubation représente donc wonflit entre la maintenance somatigsurvie immeédiate) et
l'investissement dans la reproductienc'est-a-dire un conflit d’allocation de I'éne¥giqui pourrait
s’'avérer critique pour les individus sénescentsesC’pourquoi nous avons choisi d’étudier la
physiologie des Albatros durant la période d’indidrade I'ceuf. Aprés éclosion de I'ceuf, au mois de
février ou mars, le poussin est élevé par les geuents en alternance. Les voyages en mer durant
I'élevage du poussin sont plus courts, de un & foirs. L’émancipation a lieu aprés I'hiver austaa
mois d’octobre ou novembre. Apres son départ paumér, le jeune albatros passe 3 a 7 ans en mer
avant de revenir sur une ile pour s’y reprodugeplus souvent sur la colonie voire sur le nidlast
né.

Les albatros constituent I'un des groupes d'oisel@sx plus menacés a I'heure actuelle
(Butchart et al. 2004; BirdLife International 2004 Grand Albatros est classé ‘Vulnérable’ depuis
2000 (IUCN 2007). Dans plusieurs de ses colonief@e du Sud, iles Crozet, Prince Edouard), les
populations de Grand Albatros ont fortement dimirags derniéres décennies (Weimerskirch &
Jouventin 1998; Nel et al. 2003), en lien avecckgstures accidentelles lors de la péche a la padang
(Weimerskirch et al. 1997), en particulier de lzlpau thon (Tuck et al. 2001) et dans une moindre
mesure de la péche a la légine (Weimerskirch éx0fll0a). Grace a différentes mesures de protection,
les populations de Crozet, Kerguelen et Prince Edlwat de nouveau augmenté ces dernieres années,

mais n’ont pas atteint leurs effectifs initiaux.

II1.2.1.2. Le Pétrel des Neiges

Le Pétrel des Neiges est un oiseau de taille me@essein des Procellariiformes (longueur : 35-
40 cm, masse : 200 a 400 g, envergure : 75 a 80 emtigrement blanc, avec une faible fécondité
annuelle, une probabilité de survie élevée (> 982a)ne grande espérance de vie (> 40 ans) (Chastel
et al. 1993; Barbraud et al. 1999; Jenouvrier €2@05). Il niche exclusivement en milieu polasar

la cbte du continent Antarctique et sur les ardiipatarctiques (Géorgie du Sud, Shetlands du Sud,
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Sandwich du Sud, Orcades du Sud, Tles Bouvet) jsami@me jusqu'a 400 kilomeétres a l'intérieur du
continent. La population totale en Antarctique dSpaplusieurs millions de couples. Il se nourrit de
céphalopodes, de crustacés (Kaliphasia sp, de petits poissons qu'il capture essentielleraelat
surface de I'eau ou en plongeant a quelques nderpsofondeur.

La période de reproduction est condensée durastdigstral, d’'octobre (arrivée des partenaires)
a mars (émancipation du poussin). Les oiseauxemtrisur les sites de reproduction (des flots racheu
sur le pourtout du continent Antarctique) au déeit’été austral, en octobre et novembre. Aprés de
spectaculaires ballets aériens en guise de paitadginstallent dans une cavité rocheuse ou ssr de
replats, dans des nids occasionnellement ensgalis neige. La ponte et I'élevage débutent apres
exode préposital d'environ 3 semaines et s'étglesgju'a I'envol du poussin, durant la premiere
quinzaine de mars. La femelle ne pond qu’un ceufipasans ponte de remplacement en cas d’échec
(Chastel et al. 1993; Barbraud & Weimerskirch 2001)

Les deux partenaires participent activement a ulpation (et, par la suite, & I'élevage du
poussin), avec un investissement total similairartvém 1990). L'incubation de I'ceuf dure environ 45
jours, avec un taux d’échec est assez éleve pilisgute I'ordre de 30 a 40 % selon les annéesaribu
l'incubation de I'ceuf, les partenaires alternenfages en mer et résidence au nid, comme décrit pour
le Grand Albatros, a la différence que I'ceuf pette daissé sans surveillance pendant plusieurs jour
sans étre capturé par un prédateur, car la pldparnids sont rocheux et abrités. Les voyages en me
durent entre 3 et 10 jours et se raccourcissenmament d’éclosion de I'ceuf, courant février.
L’élevage du poussin est extraordinairement rapatapte tenu de la taille de I'organisme : le paussi
est thermiquement émancipé en moins d’'une semattent sa taille maximale en trois semaines
environ, et il prét a partir en environ un mois.

La maturité sexuelle est acquise au bout de 1Ceanmmoyenne et les oiseaux se reproduisent
annuellement, bien qu’une proportion substantidlteseaux saute la saison de reproduction chaque
année (Chastel et al. 1993). Comme pour le GrabatAls, ils sont hautement fidéles a leur site de

reproduction et & leur partenaire (89.8% et 88.88pectivement, (Bried et al. 2003).
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Encart : taille de 'ceuf par rapport & 'ceuf de poule. Photos Vincent Lecomte (lle de la Possession,
décembre 2007-avril 2008).

Fig. 2. Le Grand Albatros Diomedea exulans. Parde, incubatin, éclosion, éleve du poussin.

|Sep1embrel Octobre |Novembrel Decembre| Janvier y Février | Mars y Avril I Mai l Juin

|:| Arrivée
[ Accouplement
[ Ponte (un ceuf)

[ Eclosion
| \

Elevage (jusqu’en novembre;
Envol en novembre / décembre)

t = 0, ponte (un ceuf)

-y t=78 jours
& éclosion
Un cycle reproducteur

tous les deux ans

ELEVAGE
A ﬁ ] t =11 mois
B , dispersion
22
(99 % sur le lieu de naissance) (‘ “| ]
t=1a5ans

Maturation (en mer)

Fig. 3. Cycle de reproduction et cycle de vie du Grand Albatros.
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n =R - ; £ 4‘:#' ';__. : B e o < y o’
Flg 4. Le Petrel des Nelges Pagodroma nivea. Adulte en voI adulte sur n|d pendant
lincubation de I'ceuf ; poussin. Photos Vincent Lecomte (Terre Adélie, janvier février 2009).

ISep!embre’ Octobre |Nwernbre‘ Deoembre’ Janvier ‘ Février ’ Mars ‘ Avril ’ Mai ‘ Juin |
i
[ Accouplement
] Ponte
] Echsion
] oeépat

t = 45 jours

Un cycle reproducteur o o
éclosion

tous les deux ans

Premier retour a terre ——=

t=14a 10 ans
Maturation (en mer)

Fig. 5. Cycle de reproduction et cycle de vie du Pétrel des Neiges.
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I1.2.2. Les données actuelles sur nos modeéles d'étude

Dans cette section, nous allons brievement résilesedonnées disponibles sur I'effet de I'age
sur la reproduction et la physiologie de nos dewdeéfes d’étude, données préalables aux travaux
entrepris au cours de ce doctorat. Comme nousr&wouligné en introduction, ces données sont

issues de travaux transversaux et corrélatifs.

11.2.2.1. Age, expérfence, sénescence

Chez le Grand Albatros, des effets de I'age ont étietectés a I'échelle de la population sur
la survie (Weimerskirch 1992), la reproduction (Wemnerskirch 1992; Weimerskirch et al. 2005)
et les taux basaux de corticostérone (Angelier et.&2006b).Le succés reproducteur des individus
augmente dans la premiere partie de la vie reptd@u’7 - 12 ans), se stabilise puis diminue aipart
de 25/30 ans (figure 1a, section I.1). La survimidue aprés environ 27 ans (Weimerskirch 1992),
mais de nouvelles études pourraient étre condaifies d’affiner la description de la sénescence
actuarielle chez le Grand Albatros compte tenuedwlrque nous avons aujourd’hui dans le temps. Sur
le plan physiologique, des études du taux de amtitone basal ont démontré que ces taux variaient
« quadratiquement » av€expériencede reproduction (mais pas avec I'age proprementfigiure 1b,
section 1.1).

Pour décrire ces «courbes en cloches », telles aplies présentées en figure 1 dans
l'introduction de cette these, susceptibles dectefldes patrons de sénescence, on évoque souvent u
effet « quadratique » de I'age (ou effet « en ayesur la performance de reproduction ou sur désutr
parametres phénotypique (Weimerskirch et al. 2008}jte approche reste relativement populaire en
écologie de la sénescence : cela consiste a deeeqmodeélequadratiqueest mieux adapté pour
décrire la variation de tel ou tel trait phénotymca I'échelle de la population gu’'un modéle camtsta
ou qu’une simple régression linéaire. Toutefois'dlgit d’'une approche simpliste car I'effet degkéa
sur le succes reproducteur ou la survie n'est paisablementjuadratique(il n’y a pas de raison de
croire qu’il y a unesymétrieentre le début de la vie et la fin de vie, biencauatraire !). Il s’agit
simplement de décrire un patron d’augmentagiois de déclin en fonction de I'dge Nous renvoyons le
lecteur a des études plus détaillées visant a nsedétes effets de I'dge par des fonctions plus
appropriées (voir, par exemple, en ce qui conckrservie, I'utilisation des modeles de Gompertz pa
Galllard et al. 2004, ou, en ce qui concerne leasiaeproducteur, l'utilisation de modéles a seuil

Berman et al. 2009).
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Chez le Pétrel des Neiges, des effets de I'Age @€ détectés sur la probabilité de
reproduction (Berman et al. 2009) et sur certains grameétres physiologiques, tels que la réponse
hormonale au stresgAngelier et al. 2007b)Par exemple, la réponse du taux circulant de piinkac
(hormone parentale) en réponse au stress de matgoutécline avec I'age chez les méales (Angelier
et al. 2007b). Cela pourrait traduire une augmeamtate I'investissement parental avec I'age (Aregeli
& Chastel 2009), ou une moindre réactivité du systeendocrinien chez les vieux individus
(détérioration fonctionnelle, ou sénescence). @ssiltats soulignent I'intérét du Pétrel des Neiges
comme modéle pour I'étude de I'endocrinosénescence.

En outre, 'examen détaillé des dates d’éclosieamfuzosant essentiel du succes reproducteur) a
permis de démontrer un effet de I'dge (Goutte et2@l0, étude transversale) ou de I'expérience
reproductive (Ameélineau et al. 2009), ce qui sadidfintérét de cette espéce pour I'étude des patro
liés a I'dge. Cependant, contrairement au Grandathdis, les études démographiques (Capture-
Marquage-Recapture) n’ont pour le moment montrédpseeffets subtils de déclin de la performance
de reproduction avec I'adge (diminution de la framee de tentative de reproduction, Berman et al.
2009). Compte tenu de la structure de la populatate I'age des individus les plus vieux (46 aits),
semble peu probable que ce résultat reflete un neadg recul dans le temps (les jeux de données
atteignent la fin de plusieurs cohortes). |l estgilde que les taux de sénescence reproductivetsoie
extrémement faibles, voire nuls, chez le PétrelNigiges, ou encore que I'hétérogénéité individuelle
masque les patrons de sénescence a I'échelle piopaklle (voir la Discussion de cette these, en

partie VI).

11.2.2.2. Comportement de recherche alimentaire

Les effets de I'dge sur le comportement de recleeatimentaire seront étudiés chez le Grand
Albatros (section Ill) durant la période d’'inculmatide I'ceuf. Nous synthétisons donc ici les données
existantes concernant la recherche alimentairetie espece.

Pendant I'incubation de I'ceuf, les deux partenaatesrnent périodes de nourrissage en mer et de
résidence au nid, qui les obligent a jeGner ensatit leurs réserves corporelles pendant de longues
périodes, jusqu'a 45 jours (Weimerskirch et al. 399 orsqu’ils vont se restaurer en mer, ils
parcourent jusqu'a 15000 kilometres en un seukttr@ouventin & Weimerskirch 1990). Cet
approvisionnement a trés longue distance est gesgiice a une dépense énergétique tres faible lors

du vol, qui, chez le Grand Albatros, ne représeute 1,5 fois la dépense énergétique de HBasa(
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Metabolic Rate BMR ; Weimerskirch et al. 2000b). Grace a l'exgton dynamique du vent
(dynamic soaringWood 2008), ils atteignent ainsi économiquemest vtesses élevées de voyage en
mer, jusqu’'a 50 km/h (Weimerskirch et al. 2000tg. dptimisent la vitesse de vol par rapport a la
dépense énergétique en se positionnant favorabteswon les champs de vent (de 3/4 dos,
Weimerskirch et al. 2000b) et recherchent la ntweien s’aidant d’indices olfactifs (Nevitt et al.
2008).

Au cours des trajets alimentaires, les taux bagé&hwrmone de stress (corticostérone) diminuent
(Angelier et al. 2007c) proportionnellement a lsucces de péche (gain de masse). L'utilisation de
capteurs d’ingestion a permis de montrer que lgsanix se nourrissaient essentiellement de jour
(Weimerskirch & Wilson 1992). Leurs proies sontngipalement des céphalopodes et des poissons
(Cherel et al. 2000), qui remontent a la surfacg@sfeur mort et sont ainsi consommeés directement a
la surface de I'eau. C’est pour cette raison qgi@st parfois surnommeés les « charognards des»mers

Les suivis satellitaires indiquent que, pendamefaoduction, les méales de cette population vont
s’alimenter essentiellement dans les eaux subaiciaes, au Sud de Crozet, tandis que les femelles
exploitent essentiellement les eaux subtropicaasnord de Crozet (Weimerskirch et al. 1993). On
trouvera une illustration de cette ségrégation skxwans les aires de péche durant la reproduction
dans I'Article A de cette thése (Section Ill, ARTIE A, Figure 2). Les effets de I'age sur la

répartition des oiseaux en mer n’étaient pas coawuast la réalisation de ce doctorat.
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I1.2. Sites d'étude

I1.2.1. Les Terres Australes et Antarctiques Frangaises (TAAFs) et 'Océan Austral

Les études de terrain effectuées au cours detbége ont pris place sur deux territoires francais
situés dans I'hémisphere Sud, appartenant aux STé&wstrales et Antarctiques Francaises (TAAFS).
Les TAAFs sont constituées de quatre districtsjléssCrozet, I'archipel des Kerguelen, les ilemtSa
Paul et Amsterdam et I'archipel de Pointe Géol@gielerre Adélie (Antarctique). Un immense océan
baigne ces archipels, I'Océan Austral (entre 376Gt de latitude syd76 millions de km?2), océan
annulaire qui ceinture le continent Antarctiqueje¢ I'on divise traditionnellement en grandes bande
concentriques : les eaux subtropicales, les eabansarctiques et les eaux antarctiques, délimitées
respectivement par les fronts subtropical et pel@ipir Article A, figure 2). La présence de cousan
de flux ouest-est, séparés par des zones fronedes I'origine de la séparation physique ente ce
différentes masses d'eau (Holliday & Read 1998)piaaluctivité primaire globale de I'océan Austral
est relativement faible et se concentre le longahtinent Antarctique, sur les bordures des plateau
des iles subantarctiques et a la proximité deddrocéaniques. De grands réseaux trophiques marins
s’y développent et constituent des sites d'alimemtgpour les prédateurs supérieurs (Hunt Jr et al.
1999), dont les oiseaux marins. En relation avéoofme production biologique des plateaux
continentaux et des fronts, I'océan Austral hébemge avifaune parmi les plus riches et diversifides
la planéte, totalisant plus de 360 millions d’indivs reproducteurs (Van Franeker et al. 1997). On y
rencontre principalement quatre ordres d'oiseaues |Sphénisciformes (manchots), les
Procellariiformes (albatros, pétrels, pétrels pkung et océanites), les Charadriiformes (skuag)egte
et goélands) et les Pélécaniformes (cormorans)e Getifaune niche en grandes colonies sur des
territoires minuscules perdus entre les ‘quararggergissants’ et les ‘cinquantiemes hurlants’.

Les Procellariiformes, que nous étudierons darte tkeése, dominent la communauté en termes
de diversité spécifigue (Warham 1990). Les sphéoisoes dominent la communauté en termes de
biomasse, représentant plus de 80% de la biomassiecade I'Océan Austral (Williams 1995). En
outre, ayant évolué sous une faible pression ddafich, la faune est exceptionnellement peu far@uch
et présente de moindres réflexes comportementauduitge ce qui permet de travailler efficacement
dans d'excellentes conditions avec un minimum deigmtion pour les animaux. C’est pourquoi des
études scientifigues y sont menées depuis les a8, notamment au niveau des iles Crozet et de

la Terre Adélie, ou ont eu lieu les deux missiomgadrain nécessaires a ce travail de these.
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Fig. 6. Etudier le Grand Albatros dans I’archipel de Crozet : Le ‘Marion Dufresne’, la Base Alfred Faure et la
colonie de Grand Albatros de Pointe basse. Photos Vincent Lecomte (2007-2008).

S e~ Y e 1 = ,1 : _;- :
Fig. 7. Etudier le Pétrel des Neiges en Terre Adélie : I'Astrolabe, la Base Dumont D'Urville, et un adulte

couvant son ceuf durant une tempéte de neige a la colonie de Mont Dore. Photos Vincent Lecomte (2009).
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I1.2.2. L'le de la Possession (subantarctique), site de reproduction du Grand Albatros

Nous avons étudié le Grand Albatros sur I'lle d@tssession (lles Crozet, 46°25’S, 51°45’E),
en plein cceur du secteur indien de I'Océan AusBrétouvertes au XVIf™ siécle et relativement
épargnées de réelles occupations humaines, le€ribzet sont occupées en continu depuis les années
1960 par des hivernants qui résident pendant I2radis sur les bases scientifiques de I'Instituil Pa
Emile Victor (IPEV). Depuis les années 1980, le CE®voie chaque année des volontaires longue
durée pour effectuer le suivi démographique, ajjpe des « campagnards d’été » pour la réalisation
leurs travaux de thése. La mission de terrainséalau cours de cette these (décembre 2007 — avril
2008) en collaboration avec de nombreux assistuntde terrain, a consisté en (i) un suivi de la
phénologie de la reproduction sur toute I'lle (déieation des dates de pontes par passages régulier
sur toutes les colonies de IMle ; numérotation dets et cartographie ; suivi du déroulement de
incubation de l'ceuf) ; (i) une étude télémétreget physiologique conduite spécifiquement sur la
colonie de Pointe Basse (observation des shiftecdbiation, équipement de balises, prises de sang,
protocole de réponse au stress, attente du re@usatises, suivi de la reproduction, collecte de
coquilles d’ceufs).

A Crozet, les températures moyennes de l'air senBd 12 °C (Crozet), celles de l'océan
environnant de 2 a 15 °C. Les dépressions d'oeesticcedent rapidement, apportant vents violents et
humidité. C’est un climat océanique assez rigouremparqué par une forte nébulosité, des
précipitations et des vents parfois extrémes,iquidnt considérablement le développement de I& flo
terrestre. Aucun arbre n’y pousse. Cependantldssie I’Archipel sont un sanctuaire sauvage pesir |
mammiféres marins et les oiseaux. Pas moins def@ces d’oiseaux nichent sur les iles Crozet et des
effectifs considérables s’y reproduisent (par eXemplusieurs millions de couples de Gorfou
macaroniEudyptes chrysolophusLe Grand Albatros se reproduit sur 4 des 5 died’Archipel. La
plus grande colonie se situe sur I'lle de la Pagsasau Cap de Pointe Basse, & une demi-journée de
marche de la Base Alfred Faure. C’est la bas, ¢atrecabane » de Pointe Basse et la colonie dite d
« Champ aux Albatros », prét du Jardin Japonais,mpus avons passe I'essentiel de notre temps de

mission.
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I1.2.3. La Terre Adélie (Antarctique), site de reproduction du Pétrel des Neiges

Le deuxieme modéle d’étude, le Pétrel des Neigestéaétudié dans le secteur francais de
I’Antarctique, Terre Adélie. D’'une superficie égalevingt fois celle de la France, I'Antarctique lest
plus froid, le plus sec et le plus venté des centis. La glace recouvre 99% du continent et lessrar
rochers ou flots qui émergent (principalement feglde la cote) constituent des sites privilégias fe
reproduction des oiseaux, qui S’y concentrent pasigurs centaines de milliers pendant I'été alstra
La base Francaise Dumont d'Urville est implantéel'sn de ces archipels, celui de Pointe-Géologie,
composé d'une quarantaine d'ilots. Il s'agit dpréamiére base Francaise permanente construite en
Antarctique (1956). L’Archipel, découvert et nommér Dumont d’Urville en 1887, placé sous la
souveraineté frangaise en 1924, fait 'objet d’ahppéns réguliéres depuis 1951 et d’hivernages en
continu depuis 1955, avec le concours de I'Instoliaire Paul Emile Victor et des Terres Austraes
Antarctiques Francaises. Le climat est de typeimlenais modéré par rapport a l'intérieur deserr
avec des vents moyens de 35 km/h sur 'année @passent frequemment 100 km/h, avec des pointes
a 210 km/h liées au blizzard et au vent catabaligiedes températures moyennes de -20 °C qui
peuvent parfois atteindre 0 °C pendant I'été alstrais -50°C pendant I'hiver.

L'avifaune est particulierement riche pour I'Antagcie, avec 8 especes et 2500 a 3000 couples
reproducteurs de Manchot emperéytenodytes forsterenviron 45 000 couples de Manchot Adélie
Pygoscelis adeliaet nombre d’autres especes (Damier du Baption capense ; Océanite de Wilson
Oceanites oceanicys Pétrel géant Macronectes giganteus ;Fulmar antarctique Fulmarus
glacialoides...) Les colonies de Pétrels des Neiges sont implamtées les rochers, éboulements et
falaises tout autour de la base et sur les iles@mantes. L'effectif reproducteur est stable @mv
1000 couples sur I'ensemble de I'archipel, la ptugtant concentrés sur I'lle des Pétrels). Lei sies
populations d'oiseaux en Terre Adélie est menémigule date, depuis 1952 ou 1964 selon les especes.

La mission de terrain réalisée dans le cadre de tkése (décembre 2008-mars 2009) a
consisté en (i) un suivi de la phénologie sur lEmBle de l'lle (passage quotidien sur 'ensembke de
250 nids présents sur I'lle des Pétrels pour lardéhation des dates d’éclosion des ceufs) ; (i@ un
séries d’études physiologiques conduites dansdesies de Mont Dore, Mont Joli, Ex-Mont-Joli,
Antavia et Mont Caro (prises de sang, tests immusi a la PHA, suivi du succes reproducteur, suivi
de la croissance des poussins) selon des méthode®gs allons décrire dans la section suivaniitg ; (
une recherche spécifique de vieux individus dasslgres iles de I'archipel accessibles en zodiac (
a pied par la banquise pour certains ilots) afaugimenter les tailles d’échantillons dans les ekss

d’age élevées.
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I1.3. Méthodes d’étude

I1.3.1. Acces aux oiseaux, suivi démographique, bases de données

La démographie des espéces est suivie depuis sl 960 sur les colonies d’études selon
des techniques classiques de marquage-capturaueeg@rand Albatros : Weimerskirch et al. 1997;
Pétrel des Neiges : Chastel et al. 1993; BarbraMdeSmerskirch 2001). Sur les colonies, au début de
chaque saison de reproduction, chaque nid esttogigemumeéroté et cartographié, puis visité a aeaq
stade de la reproduction pour contréler les indisidiicheurs. Chaque individu est identifié par une
bague métallique unique émise par le Muséum Ndtibhkstoires Naturelles de Paris. Le controle se
fait a des dates fixées en fonction de la phénelali cycle de reproduction de chaque espéce et
permet de suivre le succés reproducteur dont lestégls stades d'échec (échec pendant I'incubation,
échec pendant I'élevage du poussin). On peut dancesles variations interannuelles du succes

reproducteur des couples et connaitre I'histoird@lee chaque individu.

I1.3.2. Prises de sang et protocole de réponse au stress

II.3.2.1. Prise de sang

Selon une technique classique en ornithologiepiises de sang sont effectuées juste apres la
capture par ponction de la veine tibiale (Albatrog)alaire (Pétrels des Neiges) a 'aide d’uneilégu
(25G ou 29G) fixée a une seringue de 1 millilitrégablement héparinée afin d’éviter la coagulation
du sang. Une partie du sang est en outre utilieégediatement pour la réalisation de frottis sarguin
Le reste du sang recueilli est transvasé dans he Eppendorf 1,5 mL. De retour a la « cabane » (&
Crozet) ou au laboratoire de la Base (en Terrei@gdéés échantillons sanguins sont centrifuge@70
tours par minute pendant 6 minutes), le plasmaégsré du culot d’hématies et transféré dans wa aut
tube Eppendorf. Les tubes sont ensuite congelésnservés a —20°C jusqu'a ce qu'ils soient analysés

en France métropolitaine.
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o _

Fig. 8. Méthodes d’étude du Grand Albatros. Capture et contention, Iecture'dle bague, pose de balise
satellitaire GPS/ARGOS, prise de sang a la veine du tarse. Photos Vincent Lecomte.

Fig. 9. Méthodes d’étude du Pétrel des Neiges. Capture, lecture de bague, prise de sang a la veine
alaire, biométrie du poussin. Photos Vincent Lecomte.
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11.3.2.2. Protocole de réponse au stress

Un protocole de réponse au stress a été utilistgtadier les variations de la réponse au stress
avec I'age chez le Grand Albatros. Immédiatememnésafa capture, une premiere prise de sang est
effectuée en moins de trois minutes afin d’obtentaux basal de corticostérone (hormone de steg¢ss)
de prolactine (hormone parentale). Puis, I'cisesium&intenu captif durant 10 minutes (période raise
profit pour l'installation de la balise télemétraet de I'enregistreur d’activité, ainsi que poar |
collecte de parasites et la prise de photographié} 10 min exactement, une deuxiéme prise dg san
est effectuée et I'oiseau est relaché. La variaties taux d’hormones entre la premiére (taux basal
d’hormone) et la deuxiéeme prise de sang (taux diome induit par un stress), éventuellement
exprimée en pourcentage par rapport au taux haeathet d’obtenir une mesure de la « sensibilité au

stress de manipulation » de I'individu échantillér{iVingfield 2005).

I1.3.3. Analyses biologiques sur le sang

11.3.3.1. Sexage moléculaire

[l est particulierement important de prendre en giente sexe des individus dans les études sur
les effets de I'age (Bonduriansky et al. 2008). LleeGrand Albatros, le dimorphisme sexuel dedaill
et de plumage permet une discrimination rapidendi@es et des femelles (Weimerskirch et al. 1989),
effectuée sur le terrain et confirmée par des neements avec la base de données. Pour le Pétrel des
Neiges, bien qu’il y ait un léger dimorphisme d#ld¢eet de chant, le sexe des individus ne pew étr
déterminé de maniere certaine que par une approokéculaire (Fridolfsson & Ellegren 1999). Nous
avons utilisé le culot sanguin pour déterminereleesdes Pétrels des Neiges. La technique, réalisée
laboratoire de Chizé, repose sur la difféerenceadke tentre les introns CH1DW (femelle) et CHD1Z
(méle). L'ADN est extrait a partir des érythrocyt@gquivalent de nos globules rouges, qui sont
nucléés chez les oiseaux), amplifié par PCR etrégua électrophorése sur gel d’agarose (Angelier e
al. 2007b).

11.3.3.2. Dosages hormonaux de la corticostérone et de la prolactine

Les dosages hormonaux ont été effectués par l@mmnttet la plateforme « Biochimie » du

CEBC, qui est spécialisée dans les techniques slegds radioimmunologiques (Lormée et al. 2003).
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Tous les dosages se font sur du plasma décongedéreettent I'obtention de taux plasmatiques totaux
de corticostérone et de prolactine. La corticosteérest d’abord étre extraite du plasma a l'aidend’u
solvant organique qui permet d’éliminer les pratgide transport, pour un dosage de I'hormone totale
La prolactine étant une hormone protéique, il nfeEst nécessaire de I'extraire du plasma et ellé peu
étre dosée directement a partir des échantilloasnmtiques, via un dosage radioimmunologique
(dosage hétérologue impliquant des anticorps déeBayui est la spécialité du CEBC-CNRS.
L’ensemble des dosages est basé sur la compétition antigene marqué avec un isotope
radioactif (hormone purifiée) et 'hormone natueetient présente dans les échantillons (« antigene
froid », non marqué, que I'on veut doser) pour $&es de liaison d’'un anticorps spécifique de
I’'hormone ciblée (anticorps anti-corticostérone;, @gemple). L’hormone marquée et I’hormone non
marquée ayant la méme affinité pour I'anticorpscaeguel ils forment des complexes, ils entrent en
compétition et du fait du défaut de réactif (iaguantité d’anticorps est volontairement limitgajis
la concentration en hormone non marquée est fortens le signal radioactif que I'on capte aprés
purification du complexe anticorps-antigéne (pamimmo-précipitation pour la prolactine ou par
adsorption sur charbon recouvert de Dextran pocofticostérone) est faible. Pour la mesure duadign
radioactif et l'interpolation par rapport a une dmei étalon, on a utilisé un compteur a scintillagio
soit directement pour liode 125 (prolactine) saitec un liquide scintillant pour le tritium
(corticostérone), liquide qui émet un nombre detph® fluorescents proportionnel a la radioactidite

tritium.

11.3.3.3. Immunité basale, stress oxydant et défenses antioxydantes

En collaboration avec le Laboratoire de Dijon (Geller Sorci et Bruno Faivre), une approche
bibliographique nous a permis de sélectionner quatdices décrivant I'immunité basale et trois
indices mesurant les niveaux de stress oxydantoniveaux des défenses antioxydantes de I'individu
(Matson et al. 2005; Matson 2006; Matson et al.6200Matson et al. 2006b; Costantini 2008;
Costantini & Mgller 2009; Alonso-Alvarez et al. 1 La bibliographie indique que tous ces indices
ont été utilisés avec succes chez difféerentes esp#oiseaux. Ces tests sont décrits en détail ldans
Supplementary Information Online de 'ARTICLE A ¢®n 1Il). Nous en donnons ici les principaux
fondements.

Nous avons mesuré : (i) I'activité antibactérierthe plasma (Plasma antibacterial activity),
mesure de la capacité du plasma a ralentir lasance d’une culture bactérienne en pleine croigsanc

(ii) Le score de lyse, mesuré lors d’'un test d’hBsehémagglutination, qui est une mesure de la
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capacité du plasma a détruire des cellules exog@mesoccurrence des globules rouges de lapin
purifiés. Cet indice est une mesure de l'activitgnbinée des enzymes lytiques présentes dans le
plasma et des anticorps naturels (Naturals Antdm)dNABSs). (iii) Le score d’hémagglutination,
mesuré lors d'un test d’hémolyse-hémagglutinatiest une mesure des capacités des NABs a
agglomérer les cellules étrangéres, étape nécessdinduction de leur destruction (cela concaut
recrutement de l'immunité innée par 'immunité huaie). (iv) La taux circulant d’haptoglobine,
protéine de la phase aigie rencontrée dans un gramibre de taxons, est une mesure du degré
d’'inflammation de l'individu. On trouvera de plusmples détails sur ces techniques dans la section
Supplementary Information Online de 'ARTICLE A.

Nous avons vu que le stress oxydant résultait atelimulation de dégats liés a l'action des
radicaux libres et/ou d’'un déficit de systemes déises antioxydantes (section 1.4.2). Dans cette
these, pour évaluer le stress oxydant chez lestihanous évaluerons les effets de I'age sur easg d
compartiments, par (i) la mesure des dégats impgad stress oxydant, (ii) la mesure de l'activité
totale antioxydante dans le plasma, (iii)) la mesieel’'activité enzymatique antioxydante dans les
cellules. Plus précisément, nous avons mesurde fiyeau plasmatique de dégradation des lipuies,
marqueur classique de niveau de stress oxydaneffEn le stress oxydant produit une péroxydation
des lipides membranaires qui se traduit par I'aadation de sous-produits dans le plasma. La mesure
de ces sous-produits a l'aide de kits commerciaennpt d’estimer le niveau de stress oxydant de
l'individu. (ii) La mesure de la capacité du plaseneépondre a une attaque de radicaux libres, ggar d
réactions spécifiques suivies en spectrophotomébeemettant de mesurer le niveau des défenses
antioxydantes naturellement présentes dans le pl@gtamines E, C, caroténoides, enzymes. L'intérét
de ce test, tres largement employé dans la littegaest de mesurer I'action combinée de tous les
antioxydants potentiellement présents dans le @agii) Les niveaux d’activité de la Super Oxyde
Dismutase (SOD) cellulaire, présente dans les kgyites, permettant de mesurer la composante
enzymatique intra-cellulaire des défenses antioxteta Tous les tests visant a étudier les effets de
'age sur I'immunité basale et le stress oxydartt @@ effectués chez le Grand Albatros a partir de
plasma congelé ou d’érythrocytes congelés. Lec@sdimmunitaires sont donc essentiellement des
indices d'immunité humorale. Pour des raisons é#soget pratiques, il n'est pas possible d’étudier |
réponse immunitaire du Grand Albatros, car cettiel@inécessiterait I'injection de molécules (I'étude
de la réponse immunitaire a été effectuée chez deelPdes Neiges, voir section suivante).
Parallelement a ces études, nous avons égalenadlfitdss frottis sanguins qui permettent de procéde
a la numération cellulaire classique (leukocytgsydhocytes, monocytes, plaquettes...). Des examens
préliminaires n’ont pas permis de déceler des ®ffiet 'dge sur ces marqueurs traditionnels (Ces

résultats ne seront pas détaillés plus en avastaktie these).
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I1.3.4. Comportement de recherche alimentaire

Dans cette section, nous exposerons (i) deux méshatilisées dans le cadre de cette these
pour déterminer les zones d’alimentation en meGtand Albatros, a savoir lémlises satellitairest
la méthode isotopiquet (ii) deux méthodes utilisées pour décrire gngétail I'activité de recherche
alimentaire en mer, a savoir legregistreurs d’activité a la surface de la m@&LS) et unindice

hormonal de prise alimentaif@&Corticostérone).

11.3.4.1. Utilisation des balises GPS / Argos

Un outil majeur pour déterminer les zones dalimgom du Grand Albatros est le suivi
satellitaire gatellite tracking, qui a été employé dés la fin des années 198Qpetmis d’apporter des
informations cruciales sur la biologie du Grand &tbs (Jouventin & Weimerskirch 1990;
Weimerskirch et al. 1993; Weimerskirch et al. 2002as balises sont miniaturisées (PTTs -100,
Microwave Telemetry Inc. Columbia, USA; dimensiadernes : 6X 22 x 14.5 mm, antenne 178
mm), pesent moins de trente grammes, soit nettemeirts de 1 % de la masse de l'oiseau, limite
préconisée par différents auteurs (Kenward 2001ligzhet al. 2003). Elles sont fixées sur le des d
l'oiseau & l'aide de ruban adhésif Tekatemps d’'un ou deux voyages en mer, soit poer durée
limitée a quelques jours ou semaines. Ces balisemgitent de suivre «en direct » les trajets
alimentaires en mer a l'aide d’au moins trois Btelen orbite basse. Les satellites envoient les
positions a un centre de traitement situé a Toeloua durée moyenne entre chaque localisation de
'oiseau en mer est de quelques heures. Chaqué peirvoit attribuer une classe de précision
correspondant a la qualité du signal recu, ce guinpt de filtrer les localisations en fonction darl
qualité (Weimerskirch et al. 1993). Les signaukdd permettent de reconstituer le trajet en mer et
d’estimer la durée totale du voyage, la distan¢aléoparcourue, la distance journaliére et le point
d’éloignement maximal de la colonie et bien sOtabér des cartes des déplacements des oiseaux en
mer (ARTICLE A, figure 2). Toutefois, les balisesitallitaires ne permettent de suivre les
déplacements des oiseaux que sur une durée relativdimitée (10 jours en moyenne dans le cadre
de notre étude, par exemple) et ne peuvent étileyd#gs que sur un nombre restreint d’individus (50
dans notre étude) compte tenu du colt de chaqusebet des contraintes logistiques lors du
déploiement des appareils sur le terrain. Nous @domc €galement utilisé une autre méthode, a plus

large échelle, pour déterminer les zones d’alintemtalu Grand Albatros.
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11.3.4.2. Utilisation des isotopes stables du carbone

Les isotopes sont des variants d'un méme élémantiqie. Seul le nombre de neutrons
differe d'un isotope a l'autre. Le nombre de pratoet d’électrons restant le méme, ils ont des
propriétés chimiques identiques mais une massestggsiblement différente (liee a un nombre de
neutrons différents). Cette différence provoque sigrégation des isotopes lourds ou légers lors des
réactions biochimiques, selon un phénoméne appatdidnnement isotopique, qui se produit par
exemple lors de la photosynthése ou de l'assimitatLe phénomeéne de fractionnement permet
d'utiliser les isotopes afin de tracer l'origineirdique de différentes biomolécules. Pour cela, on
mesure communément des ratios isotopiques, a savooncentration relative d’un isotope rare par
rapport a celle d’'un isotope commun, dans tel btiggu d’'un organisme, puis on compare la sigmatur
isotopique de ce tissu a celle des zones ou flussteptibles de s’alimenter.

Bien que moins connue du grand public que la mé&tlsadellitaire, la méthode isotopique a été
largement utilisée pour déterminer les masses ®'d&aguentées par de nombreuses especes (pour
revues : Hobson 1999; Rubenstein & Hobson 2004gmiment chez les oiseaux marins de I'océan
austral (Cherel et al. 2000; Cherel & Hobson 20Q@)principe de base de la méthode repose sur le
fait que la signature isotopique des tissus d’'uganisme reflete de maniéere prédictible celle de son
alimentation (Kelly, 2000).

L'un des ratios isotopiques les plus utilisés enid@gie est le ratié*>C, a savoir le ratio relatif
entre le carbone 13%C) et le carbone 127C), rapporté & un standard international et expem@our
mille. Il existe d’importantesariations géographiquedu ratio isotopiqué**C dans la composition
chimique de la matiére organique a la base desiehailimentaires (a savoir le phytoplancton et les
particules organiques dans les eaux de surface ldaoéan austral). Ces variations peuvent étre
cartographiées et fournissent la basepagsages isotopique&n outre, les variations géographiques
dans 1e8*C du phytoplancton se reflétent dans la compositissulaire des consommateurs et se
transmettent de niveau trophique en niveau troghigar 1e8**C ne varie pratiquement pas d’un
niveau trophique a l'autre (Kelly 2000). La mesded™C dans les tissus des prédateurs supérieurs,
tels que les oiseaux marins, permet donc de retl@decalisation des proies qu’ils ont préleveadmc
les aires de nourrissage des individus, & condiien sir de connaitre la distribution spatialestf@

a la base du réseau trophique dans la zone d'élales allons & présent exposer I'utilisationddiC
dans le cadre précis du Grand Albatros.

Dans I'Océan Austral, ou se nourrit le grand Albsfril existe un fort gradient isotopique

latitudinal en 8°C a la base des réseaux trophiques océaniquesofidnytton et particules
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organiques), les eaux chaudes (subtropicales) almvaleurs ef™*C supérieures a celles des eaux
froides (antarctiques). Cette décroissances’€ avec la latitude se retrouve dans les tissus des
prédateurs supérieurs et permettent ainsi de ddénr zone d’alimentation & une grande échelle
spatiale (Cherel et Hobson, 2007). Or, le grancatkiis effectue des voyages alimentaires de grande
amplitude latitudinale, des eaux antarctiques jlasgueaux tropicales. De fortes valeurs&iC (> -

20 ppm) sont la signature d’un nourrissage en zoiéropicales (< 41°S), des valeurs intermédiaires
(de -20 a -22 ppm) seront la signature d’'un nosewe en zone subantarctique (de 41 a 53°S) et des
valeurs basses (< -20 ppm) seront la signature daunrissage dans les eaux de I'Antarctique (>
53°S). Ces prédictions ont été directement validdez le Grand Albatros par une étude préliminaire
comparant des trajets satellitaires obtenus pabakéses Argos et des mesuress#iC dans le plasma
sanguin des individus équipés de balise (Jaegegmee et Cherel, en révision).

En collaboration avec Yves Cherel (CEBC-CNRS) etriik Bocher (Université de La
Rochelle, nous avons déterminésféC a partir de prises de sang effectuées a la wkingrse. Le
culot a été séparé par centrifugation et conge®®ZC. Les culots ont été décongelés et placésuans
lyophilisateur pendant 24 heures, puis, une foghgératés, ils ont été broyés avec une spatule. Une
fraction de chaque échantillon (0,3 a 0,6 mg) apétee grace a une microbalance puis insérée dans

une capsule d’étain. La mesure&tC a été faite par spectrométrie de masse.

11.3.4.3. Enregistreurs dactivité

Pour étudier le comportement de recherche alimentdes Albatros, des enregistreurs
d’activité miniaturisés ont été utilisés (« Geolimea », GLS-Mk4 loggers, British Antarctic Survey,
U.K., Phillips et al. 2004). Ces enregistreurs @ielé taille (rayon: 10 mm, hauteur : 7 mm) soestr
légers (4.5 gr, soit moins de 1 % de la masserdkgidus equipés) et sont fixés a la patte de dais
sur une bague en plastique amovible. Toutes legc®nsles, I'enregistreur qui comporte deux
électrodes détecte la présence d’eau de mer estéesg dix minutes, il enregistre le pourcentage de
temps passé en état mouillé (oiseau posé sur lmagpurs des dix dernieres minutes. L’activité des
individus est ainsi mesurée par tranches de diutefet, bien que l'information sur le nhombre de
décollages ou d’atterrissages ne soit pas accesdds résultats donnent un excellent apercu de
I'activité en mer. On peut par exemple estimer deirpentage de temps passé en vol, ou le temps
moyen passeé entre deux événements a la surfatEadeEn outre, I'appareil est muni d’'un capteur de
lumiere qui mesure le niveau de lumiére ambianteqai permet de distinguer activités diurne et

nocturne des oiseaux. On se reportera a 'ARTICLE&ble S6, Supplementary Information Online)
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pour avoir un extrait d’enregistrement sur 24 heugei permet de bien comprendre la structure des
données analysées (alternances de séquences dmuvlyling bootset de séquences d’activité sur

I'eau, ouwater boot} et un descriptif de I'analyse de ces données.

11.3.4.4. 'Proxy hormonal’ du succes de péche en mer

Afin d’estimer l'efficacité du voyage de nourrisgades oiseaux sur leur physiologie, le statut
hormonal de l'oiseau avant et apres le voyage enané@&é examiné. En particulier, nous avons suivi
I'évolution des taux de corticostérone au cours ¥@gges en mer. Chez les oiseaux marins, les
niveaux de corticostérone sont intimement liés gtat’ des réserves énergétiques (Wingfield &
Sapolsky 2003). A la fin du jelne, c'est-a-dire ravaon voyage en mer, un oiseau présente
typiqguement un taux de corticostérone élevé, qduit la diminution des réserves énergetiques. Au
cours de son voyage en mer, la prise alimentastauee les réserves énergétiques. A I'issue dugeya
en mer, un oiseau marin présente des taux d’horrderstress typiquement plus faibles qu’avant son
départ (Angelier et al. 2006b; Angelier et al. 260&ngelier et al. 2008). Chez les oiseaux maims,
taux de corticostérone est connu pour refléterobalance de nourriture et le succes de péche en mer
(Kitaysky et al. 2007; Angelier et al. 2007c). CheZrand Albatros de Crozet, une étude préalable a
mis en évidence une corrélation linéaire négatimtreele gain de masse en mer et le taux de
corticostérone au retour du voyage en mer (Angetiat. 2007c).

Dans le cadre de notre étude sur le Grand Albattejue individu équipé d’'une balise Argos
a subi une prise de sang avant et aprés un voyageee Nous avons alors mesuré le différentiel du
taux de d’hormone de stress avant et aprés le eogagmer ACorticostérone), comme indice de la
capacité des individus a réduire leur taux d’horende stress par un voyage de nourrissage. Compte
tenu de la relation exposée ci-dessus entre ledgaimasse et le taux de corticostérone chez ledGran
Albatros de la méme colonie (Angelier et al. 200 aonstitue un indice indirect du succés de péch

en mer.

I1.3.5. Challenge immunitaire

Afin d’évaluer les capacités des individus a répendl une agression par un antigene, nous
avons effectué un challenge immunitaire a la ph§todgglutinine (PHA), test extrémement classique
en immunologie utilisé avec succes sur les humé&ssanimaux de laboratoire, les animaux captifs et

les oiseaux sauvages (Parmentier et al. 1998; ®tdk 1999; Martin et al. 2006). Le principe dst
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mimer une agression en injectant localement unetime végétale, la phytohémagglutinine (lectine ou
phylolectine extraite de haricots et purifiée),,chien qu’inoffensive pour l'individu, va induirena
stimulation rapide du systeme immunitaire. On itgd@antigéne dilué dans une solution saline seus |
derme de lindividu, a l'aide d’'une aiguille, typigment dans le patagium de l'aile. L’injection,
inoffensive, produit alors une réaction localeaaraniere des tests d'allergie chez les humains. La
réponse immunitaire induit la prolifération des pmoctes T sur le lieu de linjection, l'infiltratiode
leukocytes hétérophiles, de basophiles, d’éosimeghile macrophages et de plaquettes dans le derme
(Parmentier et al. 1998); la production d'un boutofftammatoire dont on mesure I'épaisseur en
général 24 heures apres le test.

Le test a la PHA a souvent été utilisé comme indioade 'immunité cellulaire, bien que des
études récentes demontrent qu'’il implique a la foisomposante cellulaire et la composante humorale
(Tella et al. 2008). Il mesure globalement la cosgmte pro-inflammatoire de I'immunité de I'individu
(Vinkler et al. 2010).

Bien gu’actuellement sujet de débats en ce qui exorc l'utilisation de la PHA et son
interprétation en écologie (Kennedy & Nager 200%/e® & Clayton 2007; Biard et al. 2009), le test a
la PHA a été utilisé avec succes pour mesurer deélations entre 'immunité et I'age des individus
(Cichon et al. 2003; Haussmann et al. 2005b), ajosi la condition corporelle (Alonso-Alvarez &
Tella 2001), la taille de la couvée (Sorci et &8197), le taux de nourrissage des petits (Moreral.et
1999), la dépense énergétique (Martin et al. 2008)ensité des ornements sexuels (Velando et al.

2001), la survie individuelle (Ardia et al. 2003).

I1.3.6. Suivi de la croissance des poussins

Afin d’évaluer les effets de I'dge des parents sartains traits phénotypiques de leur
progéniture, nous avons suivi la croissance desgdasi de Pétrel des Neiges au cours de la saison de
reproduction 2008/2009. Tous les 3 jours, nous svoesures le tarse au dixieme de millimetre pres et
le poids a 5 grammes pres. Nous avons réalisé desres biométriques plus completes a t = 21 jours
exactement apres I'éclosion de l'ceuf. Nous avorlsséitdes modeles logistiques afin d’estimer
différents paramétres de croissance (taux de amigsmaximale, croissance asymptotique, laps de
temps entre la naissance et le point d'inflexid@s analyses ont été effectuées en collaboratien av
Matthieu Authier a I'aide des logiciels R et Winlsudpes exemples de courbes de croissance seront

présentés dans la section V.
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I1.3.7. Analyses statistiques

L’ensemble des analyses statistiques a été effeste le logiciel R. Apres vérification de la
normalité et de 'homoscédasticité, nous avongsatiles ANOVAS, des tests de comparaison de
moyennes de Student, des modeles linéaires. Naus axilisé le critere
AIC. (Akaike Information Criterion corrigé pour de flb échantillons) pour comparer les modeéles
(Burnham et Anderson 2002). Les poids statistiqaesmciés aux difféerents modéles nous ont permis
de mesurer la probabilité relative qu'un modeld Eoplus adapté a la description des données parmi
les modéles comparés (Burnham et Anderson 2002}rdDrera des détails propres a chaque jeu de

données et & chaque analyse dans les publications.
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TROISIEME PARTIE x/%
/

Age, succes reproducteur, physiologie
basale et comportement de recherche
alimentaire chez le Grand Albatros

“The emerging pattern is that natural selection
shapes senescence in predatory ability
as well as survival and reproduction.”

MacNulty et al., 2009
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II1. Age, succes reproducteur, physiologie
basale et comportement de recherche

alimentaire chez le Grand Albatros

I1I1.1. Problématique, objectifs, modeéle et questions posées

III.1.1. Problématique et objectifs

Dans la premiére partie de cette these, une symtiibBographique nous a permis d’identifier
trois grandes causes proximales de la sénescepzdaeshhumains et les animaux de laboratoire : les
altérations du fonctionnement du systeme immumitginypothese de limmunosénescence), la
modification des taux hormonaux (hypothése de benidosénescence) et 'accumulation des dégats
liés au stress oxydant (‘théorie’ radicalaire deillissement).

Cependant, en conditions naturelles, les causesnpaites de la sénescence reproductive sont
encore tres largement incomprises (Partridge & G266G¥). En outre, au cours de cette synthese
bibliographique, nous avons identifié deux lacutass les études du vieillissement en milieu naturel
() le manque crucial d’études reliant le vieiléssent et les traits comportementaux, (i) la quasi
absence d’études multidisciplinaires, lesquellest seules a méme de tenir compte du caractére
multifactoriel du vieillissement (mais voir ¢ler & De Lope 1999; Bowen et al. 2006).

Quels sont les corrélats physiologiques et compaigaux de la sénescence chez les oiseaux
marins longévifs ?L’objectif de cette partie est de participer a ladescription des facteurs
proximaux de la sénescence reproductive en milieuaturel, en se focalisant sur la physiologie
hormonale, le systeme immunitaire, le stress oxydanet le comportement de recherche
alimentaire pendant la reproduction. Notre une étude transversale et corrélative vidéaire des
variations de ces parametres avec I'age a I'écludléa population, afin de mieux cerner les traits
phénotypiques susceptibles d’étre des candidagéhiiels de causes proximales du vieillissemenaintr

individuel.
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I11.1.2. Modele d'étude

Nous étudierons les aspects hormonaux, immunitamegdatifs et comportementaux de la
sénescence chez le Grand Albatros de Crozet. Ndlossamettre en place une approche
multidisciplinaire afin d’étudiesimultanémentes effets de I'dge sur différents traits phénifyps :
des marqueurs d'immunité, des taux hormonaux, tesax de stress oxydant et plusieurs aspects du
comportement de recherche alimentaire tels quaites de péche prospectées et 'activité a la serfa
de la mer. En outre, nous prendrons en compteet'affi sexe qui joue un réle majeur dans le
vieillissement humain ou chez de nombreux animawxeates de laboratoire. Notre approche sera
purement corrélative et transversale, ce qui ciuestin premier jalon dans la mise en évidence des

mécanismes potentiels de la sénescence a I'édahigleindividuelle.

II1.1.3. Questions posées

Q.1. Quels sont les effets de I'dge sur le compement de recherche alimentaire du Grand
Albatros durant la reproduction ?
Q.1.1. Les aires de péche, la durée et la longdesirvoyages d’alimentation en mer varient-
elles avec I'age ?
Q.1.2. L’activité des individus a la surface derler varie-t-elle avec I'age ?
Q.1.3. La performance de recherche alimentairearpaire fondamental dans la théorie des
traits d’histoire de vie, varie-t-elle avec I'ag®&ut-on observer une modification avec I'adge du
statut hormonal des oiseaux au retour de mer ?

Q.2. Peut-on détecter un effet de I'dge sur la ‘pisiologie basale’ du Grand Albatros durant la
reproduction ?
Q.2.1. Quels sont les effets de I'age sur le statotunitaire humoral basal ?
Q.2.2. Les taux basaux de corticostérone (hormergrdss) varient-ils avec I'age ?
Q.2.3. Les niveaux de stress oxydant et défensescptiantes varient-ils avec I'age ?
Q.2.4. Les niveaux de défenses antioxydantes \dalseavec 'age ?

Q.3. Quels sont les effets de I'age sur certaingnametres de la reproduction chez le Grand
Albatros ?
Q.3.1. Quels sont les effets de I'&gfede I'interaction age*sexsur le succes reproducteur des

couples ?
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Q.3.2. Quels sont les effets de I'age sur la datgpahte, susceptible d’influencer le succes

reproducteur chez les oiseaux ?

Q.3.3. Quels sont les effets de I'age sur les tHhgrmone parentale (prolactine), susceptible

de refléter le niveau d’investissement parental ?
Q.4. Y a-t-il des différences entre males et femes$ dans les patrons de variations avec I'age des

différents paramétres mesurés ?Si oui, comment les interpréter ? Quelles sontckasses

ultimes et proximales de ces différences ?

I11.2. Une étude multidisciplinaire chez le Grand Albatros

Nous avons conduit deux études chez le Grand Albade Crozet concernant les effets de
I'age sur la performance alimentaire, la reprodurcét la physiologie des individus. La premiéredétu

est présentée ci-dessous sous forme d’article (BREIA), la seconde est développée dans le texte

dans le sous-chapitre suivant.

II1.2.1. Corrélats de la sénescence chez le Grand Albatros : les effets transversaux de I'age

sont-ils la ou on les attend pas ?

ARTICLE A (pages suivantes). Précédeé des deuxdgagrandies pour faciliter la lecture
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ARTICLE A, Fig. 1. Male-specific patterns of aging in foraging behavior and reproductive performance in wandering
albatrosses. Age-related changes in foraging behavior were seen in males (circles, Left), but not in females (triangles, Right).
Filled symbols represent exact known-age individuals and open symbols are individuals for which only a minimum age is
known. Solid lines and P values denote significant linear (A- 1) or ‘quadratic’ (K and L) effects of age. There was a quadratic
effect of age on reproductive performance, and a model with age of the male (K, solid line) had greater statistical support and
better fit than a model with age of the female (L, dashed lines). Error bars represent SEs. *p < 0.05; **p < 0.01 (GLM).
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Patterns of aging in the long-lived

wandering albatross
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How does an animal age in natural conditions? Given the multi-
faceted nature of senescence, identifying the effects of age on
physiology and behavior remains challenging. We investigated the
effects of age on a broad array of phenotypic traits in a wild, long-
lived animal, the wandering albatross. We studied foraging behav-
ior using satellite tracking and activity loggers in males and females
(age 6-48+ years), and monitored reproductive performance and
nine markers of baseline physiology known to reflect senescence
in vertebrates (humoral immunity, oxidative stress, antioxidant de-
fenses, and hormone levels). Age strongly affected foraging behav-
ior and reproductive performance, but not baseline physiclogy.
Consistent with results of mammal and human studies, age affected
males and females differently. Overall, our findings demonstrate
that age, sex, and foraging ability interact in shaping aging patterns
in natural conditions. Specifically, we found an unexpected pattern
of spatial segregation by age; old males foraged in remote Antarc-
tica waters, whereas young and middle-aged males never foraged
south of the Polar Front. Old males traveled a greater distance but
were less active at the sea surface, and returned from sea with ele-
vated levels of stress hormone (corticosterone), mirroring a low for-
aging efficiency. In contrast to findings in captive animals and short-
lived birds, and consistent with disposable soma theory, we found
no detectable age-related deterioration of baseline physiology in
albatrosses. We propose that foraging efficiency (i.e., the ability of
individuals to extract energy from their environment) might play a
central role in shaping aging patterns in natural conditions.

senescence | foraging | immunity | oxidative stress | sex

enescence, a decline in fitness with advancing age, has been
documented across a wide range of wild animals (1-3). There

is an ongoing debate in the literature regarding the proximate
mechanisms underpinning senescence. Age-associated immune
dysfunction (referred to as immunosenescence) and increased
susceptibility to oxidative stress are strong candidates as the major
driving forces behind senescence in humans and laboratory animal
models (4-6), but their relevance in natural populations remains
unclear. Because of their generally longer lifespan compared with
mammals, birds have emerged as predominant models for study-
ing aging (7, 8). The first studies on senescence were restricted
almost entirely to investigations of age-dependent mortality or
breeding performance (1). More recent pioneering studies that
focused on proximal physiological patterns of aging in free-living
birds yielded contrasting results; senescence was linked with
decreased humoral immune response (9), increased oxidative
stress (10), altered plasma levels of some hormones (refs. 2, 11; but
see ref. 12), and decreased metabolic rate (ref. 13, but see ref. 14).
Foraging behavior, the set of processes by which organisms ac-
quire energy and nutrients (15), merits specific attention, because it
may play a key role in shaping patterns of age-specific reproduction
in the wild (16). Basically, the ability of an individual to extract
resources from the environment determines the amount of energy
available to that individual to expend on fitness-related activities,
such as self-maintenance and reproduction. Although foraging etfi-
ciency is known to be a major determinant of individual fitness (15),

www.pnas.org/cgi/doif10.1073/pnas.0911181107

the examination of foraging behavior is fraught with limitations
related to methodology and interpretation in captive animals and
laboratory animal models.

Although a large body of literature reports that foraging skills
improve at a young age through learning (17), there is a surprising
lack of information on the potential links between foraging and
aging. Most previous studies on the physiology of aging have focused
on immunity, hormones, metabolic rates, or oxidative stress (9-14).
Only one study has reported a deterioration of foraging perform-
ance in old age (18), but this result was not controlled for immune,
hormonal, and other physiological parameters that could covary.

Given the multifaceted nature of aging, physiclogical and be-
havioral traits might be inextricably linked. Examining only a single
marker can possibly lead to misidentifying or overlooking some
primary factors of aging. To the best of our knowledge, no previous
attempts have been made to simultaneously monitor age-related
patterns in a broad array of phenotypic markers in a single species
under natural conditions. The present study was designed to
investigate which physiological or behavioral trait would first decline
with age in the free-living wandering albatross, Diomedea exulans, a
long-lived seabird (50+ years). In this species, reproductive per-
formance declines after about age 30 years; that is, old birds face
“reproductive senescence,” which is arguably one of the best-
documented phenomena in omnithology. The physiological mecha-
nisms involved in mediating age-related changes in reproductive
output remain unknown. What proximate factor determines the
age-associated decline in reproductive performance in wandering
albatrosses? Our main goal was to test whether we could detect
age-related patterns in foraging behavior and baseline physiol-
ogy in relation to reproductive senescence, while controlling
for potential differences between males and females, given that
senescence rates might be sex-specific (18, 19).

We selected nine markers describing a variety of immune indices,
oxidative stress markers, and hormone levels susceptible to decline
with age. We used satellite telemetry and immersion-activity log-
gers to simultaneously monitor 10 indices of foraging behavior.
We perfonmed a cross-sectional study on albatrosses age 847 years
during the incubation stage, which is a suitable stage for exploring
relationships among age, foraging performance. and reproductive
performance (51 Text).

Results

We detected various age-related patterns in the foraging behavior
and reproductive performance of wandering albatrosses (Table 1
and Fig. 1). The most important finding was that young/middle-
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Table 1.

Females

Effects of age on foraging behavior, physiology, and reproductive performance in wandering albatross, age 6-48+ years

Effect of age in selected

Males model (males)

Independent variable Date

Age

Date Age df Estimate + SEM GLM P

Foraging trip (24 males, 24 females)
Total distance traveled, log
Foraging range, log
Latitude at maximum range
Duration of foraging trip X
Activity at the sea surface (18 males, 22 females)
Proportion of diurnal time spent on water
Number of Diurnal Activity Sequences (DASs) per day
Proportion of time spent on water during DASs
Mean DAS duration
Flying time between 2 DASs
Variation of stress hormone levels over a foraging trip
ACorticosterone (19 males, 21 females)
Humoral immunity
Haptoglobin levels (51 males, 37 females) -
Bactericidal activity (23 males, 24 females) X
Agglutination score (22 males, 22 females) X
Lysis score (21 males, 22 females)
Oxidative stress and antioxidant defenses
Antioxidant capacity of plasma (52 males, 47 females) X
Lipid peroxidation (53 males, 48 females) X
Superoxid dismutase activity (53 males, 48 females)
Baseline hormone levels
Stress hormone (corticosterone; 55 males, 49 femnales)
Parental hormone (prolactin; 55 males, 47 females) X
Reproduction
Laying date (116 nests}
Reproductive performance (302 males, 289 females)

(age?)

z2=2282
z=2.350
F=7.69

0.033*
0,028*
0.011~

22 +0.047 + 0.021
22 +0,044 + 0,019
+0.304 + 0.110

X

+0.113 + 0.062 F=325 0.090

+0.027 + 0.012 F=516 0.037*

+0.312 + 0.089 F=12.21 0.003**

X X 52 +0.660 + 0.350 t=1.89 0.064

age® 299 —0.006 + 0.001 z=16.36 0.018*%

Crosses denote which variable(s) appears in the most parsimonious model. Model selection (Tables 51, 2, and 53) shows a male-specific pattern of aging in
foraging behavior, activity, and reproductive performance, independent of sampling date. Age” denotes a quadratic effect of age, with greater statistical
support in males than in females. ACorticosterone is a hormonal witness of foraging success (Discussion). df, degrees of freedom, *P < 0.05; **P < 0.01 (GLM).

aged and old males partially segregated into different foraging
areas (Fig. 2) and showed high levels of stress hormone on their
return from the sea (Fig. 17). Reproductive success also declined
in old age, more sharply in males (Fig. 1K) than in females (Fig.
1L). There were no detectable effects of age on baseline physi-
ology in either males or females.

Age and Foraging Behavior. Satellite-tracked albatrosses foraged
over a large oceanic area with high latitudinal range, from sub-
tropical to high latitudes (35-65 °S). Old males (age =30 years)
foraged significantly farther south compared with young males (7 =
24; P = 0.011) (Table 1 and Fig. 1E), with some making extremely
long foraging trips in remote Antarctic waters (55-65 °S, Fig. 2). In
contrast, young/middle-aged males foraged between 35 and 50°5
and never foraged south of the Polar Front. Foraging zones of
females largely overlapped at every age (Fig. 2). Distance traveled
and foraging range increased significantly with age in males (n = 24;
P = 0,033 and 0.028, respectively) (Table 1 and Fig. 1 A and C), but
not in females (n = 24; P > (.5 for both parameters) (Table 1 and
Fig. 1 B and D). Old males also exhibited less intense activity: mean
flying time between two consecutive diurnal activity sequences
(DASs) on water significantly increased with age in males (n = 22;
P =10.037) (Table 1 and Fig. 1G), but not in females (n = 22; P = (.8)
(Table 1 and Fig. 1/), independent of sampling date (age, w; = 57;
age + date, w; = 14) (Table S1). ACorticosterone (the relative
variation of stress hormone level over a foraging trip) was neg-
atively correlated with age in males (# = 19; P = 0.003), but not in
females (n = 21: P = (.7; Table 1 and Fig. 1 C and.J) meaning that
old males, but not old females, failed to restore low baseline levels

20of 6 | www.pnas.org/cgifdoi/10.1073/pnas.0911181107

of stress hormone during a foraging trip, as albatrosses usually do.
There was no confounding effect of departure date on any these
parameters, and duration of trips was not linked to age in either
males or females (Table 1 and Table S1).

Age and Physiological Parameters. No age-related variations in hu-
moral immunity, oxidative stress, or antioxidant defenses were
detected (Table 1 and Table S2). Baseline levels of corticosterone
(stress hormone) did not strongly decline with age (Table 1 and
Table §2). Baseline levels of prolactin (parental hormone) increased
slightly with age in males, but not in females (Table 1 and Table §2).

Age and Reproductive Performance. A quadratic effect of age on re-
productive performance of males in the study colony during the
2008 breeding season was seen [generalized linear model
(GLM), n = 302 males, age’, P = 0.014] (Table 1). The proba-
bility of fledging a chick improved up to age 10-12 years, stabi-
lized between 12 and 20-25 years, and declined after about age
25-30 years (Fig. 1F). This bell-shaped pattern was previously
described in the wandering albatross based on a longitudinal
analysis of breeding success in relation to the mean age of part-
ners in the pair (20). Our sex-specific analysis demonstrated that
a model with age of the male had better statistical support and
better fit than a model with age of the female (males: r* = 0.43,
w; = 82, 11.2-fold more supported than the intercept-only model,
w; = 7.3; females, = 0.21, w; = 62.8, only 2.4-fold more supported
than the intercept-only model, w; = 26) (Table $3). We found no
confounding effect of laying date, detecting no effect of age of
the female on laying date (GLM, n = 123 females, F 15 = 0.095,

Lecomte et al.
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See enlarged figure 1 on page 87 of

this manuscript
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Fig. 1. Male-specific patterns of aging in foraging behavior and repro-
ductive performance in wandering albatrosses. Age-related changes in for-
aging behavior were seen in males (circles, Left), but not in females
(triangles, Right). Filled symbols represent exact known-age individuals and
open symbols are individuals for which only a minimum age is known. Solid
lines and P values denote significant linear (A- /) or quadratic (K and L)
effects of age. There was a quadratic effect of age on reproductive per-
formance, and a model with age of the male (K, solid line) had greater
statistical support and better fit than a model with age of the female (L,
dashed lines). Error bars represent SEs. *P < 0.05; **P < 0.01.

P = ().758) (Table $3). Because males might influence laying date via
copulation date or arrival date, we also examined the influence of
age of the male on the laying date of the partner, but found no effect
(GLM, n = 131 males, Fy j20 = 0.269, P = 0.607). Table $4 presents
mean numerical values of all variables studied in male and female
albatrosses.

Discussion

Qur study of the behavior and physiology of albatrosses has re-
vealed an age-related and male-specific pattern in foraging be-
havior. There was a surprising pattern of spatial segregation by
age; only old males foraged over remote Antarctic waters, whereas
young males foraged over northerly waters and never foraged

Lecomte et al.

south of the polar front. Old males traveled a greater distance
during foraging trips but were less active at the sea surface, and did
not exhibit decreased baseline levels of stress hormone after for-
aging trips (as albatrosses and seabirds usually do). Reproductive
senescence clearly occurred from age 30 years onward and was
sharper in males. Interestingly, there was no detectable age-related
decline in baseline physiology in either males or females, sug-
gesting that the deterioration in foraging ability may be a proximal
cause of reproductive senescence.

Age and Foraging Behavior: Elderly Go South! Resource partitioning
is known to oceur among albatross species (21), as well as between
sexes within a single species (22, 23). Here, we report a surprising
pattern of a spatial partitioning by age in foraging areas of a wild
animal. Because we specifically selected incubating albatrosses
from Crozet Island, this pattern was controlled for breeding status,
sex, and origin of the individuals. To ascertain that this result was
not due to unusual environmental conditions during the study
season, we further examined long-term satellite-tracking data.
Sixty-four male albatrosses were previously satellite-tracked dur-
ing the incubation stage at Crozet Island between 1989 and 2003
(Table S5). Eight out of nine males that foraged in Antarctic
waters were age >25 years. Thus, long-term data suggest that birds
progressively segregate from young birds with advancing age.
Overall, our findings provide perspectives on, and raise questions
about, the evolutionary bases of resource partitioning between
young and old individuals.

Why do old males, but not younger males, forage in Antarctic
waters? We have no clear explanation to offer for this unexpected
and puzzling result. To the best of our knowledge, no previous
ecological study has documented a pattern of segregation by age in
foraging areas. It may be hypothesized that old albatrosses might
exploit different wind regimes. Wind strength is known to increase
with increasing latitudes in the Southern Ocean. Wandering
albatrosses exploit the wind using gliding flight to minimize travel
costs and are able to forage more economically in windy areas,
where the cost of energetically expensive take-offs and landings
might be reduced (24, 25). Assuming that old males would be
energetically constrained by age, as a result of aging, they might
feed in Antarctic waters in an attempt to encounter sufficient wind
strength to reduce flight and take-off costs, resulting in longer trips
and higher likelihood of nest desertion by the partner (22). There
also could be a competitive exclusion between birds of different
age classes. At-sea observations suggest that white (old) birds are
dominant over darker (younger) birds (26). Conversely, old males
might face competitive exclusion by younger males and need to
forage further south. Subsequent studies should focus on this very
surprising and as-yet unexplained result.

Alternatively, the observed pattern could result from an effect
of differential survival between “southern foragers” and “northern
foragers.” Longitudinal studies are needed to definitively differ-
entiate the aging effects from the selection effects. But because
only 1 out of 30 males age <25 years foraged in Antarctic waters
(roughly 3%), whereas the population structure indicates that
~16% of males survive to age >30 years (20), it seems reasonable
to assume that segregation between older and younger males is an
effect of age per se and not an effect of selection. Our results shed
light on earlier observations based on ship surveys in the southern
Indian Ocean demonstrating that the further south an albatross is
seen, the whiter its plumage (27). Because the plumage of wan-
dering albatrosses whitens progressively with age, only old birds
were observed in the southern part of the observational range
during the 1980s (27). Thus, the pattern of spatial segregation by
age described in the present study likely already existed during the
1980s, although the at-sea observations could not be fully con-
trolled for confounding effects of breeding status, origin, and sex.
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Fig. 2. Age effects on foraging areas in wandering albatrosses. Young/middie-aged (4, red lines) and old (B, red lines) males were spatially segregated,
whereas foraging areas of females largely overlapped at every age (blue lines), All of the birds that foraged south of the Polar Front were old males. (4)

Young/middle-aged birds (males, n = 12, age 8-28 years; females, n = 12, age 8-25 years). (B) Old birds (males, n = 12, age 31-47+ years; females,

31-46+ years). All birds were satellite-tracked during the incubation stage.

Age-Related Decline in Activity and Foraging Success. Here we report
a decline of foraging activity with age in a wild animal. Old males
spent longer time flying between two consecutive sequences of
activity on water, and once engaged in an activity sequence (a
series of take-offs and landings), they spent more time sitting on
the water. Because taking off is the most energetically demanding
activity for wandering albatrosses (24), our findings suggest that
old males pursue an “energy-saving” strategy; however, further
studies are needed to fully elucidate the nature of this age-related
decline in activity. Do old individuals forage less effectively?
Although immersion-activity loggers do not allow for the mon-
itoring of prey capture at the sea surface, further information can
be derived from corticosterone levels. Corticosterone, the primary
avian glucocorticoid, mediates the stress response and plays a
major role in energy mobilization (28). In seabirds, baseline cor-
ticosterone levels are known to decrease over a foraging trip (2, 29,
30) and to be negatively correlated with food abundance (31). In
wandering albatrosses, we recently found a negative relationship
between body mass change (namely, foraging success) and post-
trip corticosterone; that is, birds that do not forage efficiently have
high stress hormone levels when returning from the sea (2). In the
present study, we found that old males returned from sea with high

- corticosterone levels relative to pre-trip levels, suggesting that old
males had low foraging success, possibly ascribed to a physiological
deterioration of soma (namely, aging).

No Age-Related Variation in Humoral Immunity or Oxidative Stress.
Previous research on free-living populations has yielded no strong
conclusions regarding which physiological function first undergoes
senescence. Our findings suggest that reproductive senescence
might not be linked primarily to a decline in immune functions or to
an increased susceptibility to oxidative stress in wild seabirds, con-
trary to the current paradigm in human studies and in laboratory
animal models (4-6). Indeed, an analysis of several indices that have
been used in birds (32) showed no effect of age on immune, oxi-
dative stress, or antioxidant defense markers in albatrosses. Many of
these indices were found to vary throughout the incubation period in
females, but not in males (Table 1). Thus, we are confident that the
selected indices are sufficiently accurate to detect significant and
meaningful variations among albatrosses. We could not detect any
effect of age, however. We suggest that wandering albatrosses are
likely to maintain a high level of somatic maintenance into old age.
Interestingly, long-lived birds are known to maintain a high basal
metabolic rate in old age (14, 33). In contrast, recent studies on
short-lived birds reported an age-related decline in energy metab-

40f 6 | www.pnas.org/cgifdei/10.1073/pnas.0911181107
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olism (34), humoral immune response (9), and plasma total anti-
oxidant activity (35). Taken together, these results provide support
for the disposable soma theory, in which species with different
lifespans are expected to differ in their optimal investment in
somatic maintenance and reproduction (36).

Do Old Males Sacrifice Reproduction for Somatic Maintenance? Our
finding of declining reproductive and foraging performance with
age suggests that older adults invest less in parental care to
maintain somatic function compared with younger adults. This is
consistent with the idea that foraging performance mediates a
crucial conflict between egg care and self-feeding in wandering
albatrosses (22). A single incubation shift typically lasts 8-15 days
(but can extend up to 40 days) and causes a 5%-15% (or possibly
up to 30%) decrease in body mass (22). Between two fasts at the
nest, albatrosses forage over thousands of kilometers at sea to
catch patchily distributed prey (37), and they need to restore body
reserves for the next incubation shift. Allocation of time and
energy between fasting and self-feeding could be challenging for
old, potentially energetically constrained individuals that maintain
immune and antioxidant defenses, which are energetically
demanding processes (38, 39). We can speculate that wandering
albatrosses sacrifice parental investment to maintain a high level of
physiological fitness until old age, consistent with the recently
published concept that it might be optimal for organisms to
decrease their investment in reproduction as they age (40).

Male Aging: Sex-Specific Patterns of Senescence. Evolutionary re-
search has recently highlighted the need for a detailed exploration
of the links between sex and aging (41). Evidence for male
reproductive senescence is scarce (but see ref. 42). In the present
study, we detected a clear-cut male-specific senescence pattern in
both foraging behavior and reproductive performance. Our results
are consistent with predictions based on sex-specific selection of
reproductive strategies (41, 43). Males are predicted to sacrifice
longevity to maximize fitness by enhanced mating success, larger
body size, or greater investment in reproduction. Of note, the
wandering albatross is one of the few seabirds that exhibits sig-
nificant sexual dimorphism in size, with males generally ~20%
larger than females (44, 45). Males also tend to invest more in the
provisioning of larger chicks (24), although overall breeding duties
are shared almost equally (22, 26). Why should aging occur earlier
in males than in females? The long-standing idea that males are
selected to pursue a “live fast, die young” reproductive strategy is
supported by higher mortality rates in males over a broad range of
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taxa (41, 43, 46). In wild ungulates, compared with females, males
have lower survival (46), have shorter life spans, reproduce earlier
(47), and have earlier declines in body mass (47), possibly due to
differences in the decline of foraging ability (tooth wear hypoth-
esis). Human males live an average of 5 vears less than females,
with the sex difference in longevity decreasing with increasing
resource availability (43). Previous studies might have failed to
find a sex difference in aging patterns because food resources were
not limited in the monitored populations (44). Thus, sex differ-
ences in survival might be driven by foraging ability and might be
enhanced when resources are limited, as in albatrosses that rely on
patchy, unpredictable, ephemeral prey (48).

Aging in the Wild: Foraging Ability as a Cornerstone? Overall, our
present findings demonstrate that age, sex, and foraging behavior
interact in shaping aging patterns in wild animals. Consistent with
some recent pioneering studies in free-living birds (18) and
mammals (49), we propose that the ability of individuals to extract
energy from their environment might be one of the first pheno-
typic traits to reflect aging in natural conditions, as opposed to
immune or oxidative stress physiology. The trade-off between
current reproduction versus future reproduction and survival is a
central tenet of life history theory and might shape the evolution
of life history traits. We emphasize that this hypothesis is based on
the assumption that individuals must allocate a limited amount of
energy to competing life-history traits, and that foraging ability
directly determines the amount of energy available to an indi-
vidual to expend on fitness-related activities.

To avoid confounding effects of interannual variability in avail-
able resources, our study was of a purely cross-sectional design.
Although cross-sectional data are often used in aging research (9-
11, 13, 18, 20), the reliability of conclusions drawn from such data
has been called into question (50). Because aging is a within-indi-
vidual process, only longitudinal studies can allow researchers to
properly separate within-individual aging patterns from selection
processes and between-individual heterogeneity (50). One of the
key challenges facing researchers working to understand senescence
is to compare physiology and behavior in the same individual at
different ages, a difficult but promising benchmark for future work
in extremely long-lived animals such as wandering albatrosses.

Materials and Methods

Study Site and Birds. The field study was carried out on Possession Island, one of
the Crozet Islands in the southwestern Indian Ocean {46.8 °S, 51.8 °E). To avoid
potentially confounding effects of interannual environmental variability, all
work was conducted during a single breeding season (2007-2008 austral
summer). All birds had been ringed as part of the long-term mark recapture
program (51), with chicks being banded before fledging since 1965. Because
some very old birds had been ringed as adults in the early part of the long-term
study, we calculated their minimum age from the year of banding and the
minimum age at first breeding, which is 7 years in wandering albatrosses (51).
All birds were handled during the incubation stage (5/ Text). Laying dates were
obtained from checks of the colony every 6 or 8 days. Reproductive perform-
ance was computed as the probability of each pair successfully raising a chick to
fledging stage during the 2008 breeding season (i.e., breeding success).

Foraging Behavior. The foraging trips of albatrosses (n = 48; age 7-46+ years)
were studied using solar panel-powered satellite transmitters (Argos PTTs100,
22-30 g; Microwave Telemetry) attached to the back feathers by Tesa tape (52).
Birds were captured by hand during the incubation peried when they were
about to leave their nest to forage at sea. Nests were monitored daily until the
birds returned from sea to relieve their partners and start a new incubation shift.

1. Clutton-Brock TH (1988) Reproductive Success (Univ Chicago Press, Chicaga).

2. Angelier F, Shaffer SA, Weimerskirch H, Chastel O {2006} Effect of age, breeding
experience and senescence on corticosterone and prolactin levels in a long-lived
seabird: The wandering albatross. Gen Comp Endocrinol 14%:1-9,

. McCleery RH, Perrins CM, Sheldon BC, Charmantier A (2008) Age-specific reproduction
in a long-lived species: The combined effects of senescence and individual quality. Proc
R Soc Lond B Biol Sci 275:963-870.
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Data were filtered as described previously (53). We quantified trip duration,
total distance traveled, and foraging range (the maximum distance from the
colony). To moenitor foraging activity, we used leg-mounted miniature light-
level/immersion devices (GLS-MK4 loggers; British Antarctic Survey) mounted on
plastic leg bands, This device records the proportion of time spent on the water
every 10 minutes (5/ Text and Table 56). The two devices’ total weight was only
0.8%-1.5% of the bird's body weight. The device was recovered after one for-
aging trip (1.7-38.8 days). The hatching success (i.e., the probability for each pair
successfully incubating the egg until hatching) of the 48 birds fitted with satellite
transmitter and activity loggers was 81.4% (n = 48 individuals), not significantly
different from that in the control group (83.7%, n = 145 pairs; * = 0.014, P =
0.91). To analyze activity patterns, we quantified the proportion of diurnal time
spent on water and further analyzed DASs, which reflect foraging events on the
water (5/ Text). We quantified the number of DASs per day, percentage of time
spent on the water during DASs, mean DAS duration, and mean flying time
between two DASs (5 Text).

Blood Sampling, Hormone Assays, Immune Indices, and Oxidative Stress Assays.
Blood was sampled from the tarsus vein within 2 min of capture (5/ Text), before
departure to sea (pre-trip), and after return (post-trip). For ethical reasons, all
tests were performed in vitro on plasma or RBCs, following procedures detailed
in 5/ Text. Corticosterone and prolactin levels in pre-trip and post-trip blood
samples were measured using RIA techniques developed at the Centre d'Etudes
Biologiques de Chizé (S Text), We quantified ACorticosterone, the relative
decrease from baseline concentrations of corticosterone over a foraging trip, as
a proxy of foraging success (Discussion and ref. 12). Seven indices were selected
to probe various immune and oxidative stress status markers (32, 54) and were
assessed in pre-trip blood samples (S/ Text). Plasma antibacterial activity assesses
the innate capacity of plasmatic proteins to kill invasive bacteria in a growth-
inhibition test. Lysis score reflects the combined ability of lytic enzymes (com-
plement) and natural antibodies to lyse exogenous rabbit RBCs in a standard
avian hemagglutination and hemolysis assay (HHA). The agglutination score
reflects the ability of natural antibodies to induce killing of exogenous cells.
Haptoglobin, an acute-phase protein found in a wide range of taxa, including
birds, is a well-known marker of inflammation. The plasma level of lipid per-
oxidation is a major indicator of oxidative damage. Total antioxidant capacity of
plasma is a functional measure relying on the ability of total antioxidants in the
plasma (e.g., vitamins E and C, carotenoids) to quench a free radical cation in
vitro. Superoxide dismutase activity, an intracellular marker of antioxidant
defense enzymatic activity, was assessed in RBCs. Because of ethical reasons, we
could not challenge albatrosses; thus, all immune tests probed baseline immune
status (i.e,, innate immunity).

Statistical Analysis. We investigated the age-related effects on foraging and
physiological parameters separately for both sexes, because we know that
male and female wandering albatrosses have different foraging strategies
and areas during the incubation period (22). Because the date of departure is
known to influence the duration of foraging trips (36) and physiclogical
traits (2, 22), we included the Julian date as a covariate in all of our analyses.
Age and experience were highly correlated in both males and females (5/
Text). We used a second-order Akaike information criterion (AIC) to select
the most parsimonious model. Model-ranking and mean values are reported
in Tables 51-54. GLMs with logarithm link were used to test for age and date
effects on total distance traveled and foraging range.
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Wandering Albatross Breeding Cycle

The breeding cycle of wandering albatross, Diomedea exulans,
lasts a full year. Birds that successfully fledge a chick breed every
2 years. Birds that lose their egg or lose their chick during the
carly stages of chick-rearing engage in a new breeding attempt
the following year (1). Sexual maturity is acquired at 8-10 years
on average (2). Wandering albatrosses are long-lived birds (age
50 years+) that show a progressive increase in breeding success
in relation to breeding experience between 8-9 and 25-30 years
of age (3, 4). Breeding success decreases after six or seven
breeding attempts, corresponding to birds age >25-30 years,
suggesting senescence at older age. Thus, wandering albatrosses
provide an excellent study system for exploring relationships
between breeding performance and age-related declines in phys-
iology and foraging behavior.

The incubation period in wandering albatrosses is about 78
days, and laying at the Crozet Islands occurs on January 1 on
average (5). The male and the female forage alternately at sea
while the other partner fasts on the nest. Only one adult can
forage at a time, because the egg needs to be permanently at-
tended lest it become rapidly predated. Thus, during pelagic
foraging trips that typically last 5-15 days, albatrosses need to
gain mass rapidly to restore body condition and accumulate
energy to use during the next fast at the nest. Birds that do not
accumulate sufficient energy during a foraging trip risk failing to
complete the subsequent incubation shift. Conversely, if a bird
remains at sea for too long, then the partner’s prolonged fast can
lead to nest desertion and breeding failure (6). Thus, the in-
cubation stage represents a conflict between egg care and self-
maintenance, and birds need to allocate time and energy be-
tween incubating (i.e., fasting) and self-feeding. The resolution
of this conflict might be challenging for old, potentially energy-
challenged individuals, Incubating albatrosses provide an ex-
cellent study system for exploring relationships among foraging
performance, foraging behavior, somatic maintenance, and age-
related breeding performance. Previous studies that detected
age-related patterns in wandering albatrosses focused on in-
cubation period (4, 7).

Choice of Parameter: Age or Experience?

Two parameters are of potential interest when examining sen-
escence patterns: age and previous breeding experience. Both age
(4, 5) and experience (7) have been successfully used in studies
on wandering albatrosses. The “experience hypothesis” states
that over the course of their lives, individuals progressively gain
competence in behavioral traits that improve reproductive per-
formance (8). The rates of these processes might differ among
individuals. Individual quality has been found to interact with
age in determining some senescence patterns (9). In long-lived
seabirds, the breeding experience is potentially highly variable
between individuals of the same age, because birds often skip
reproduction (10), and also because the age at first reproduction
varies (7). Some recent studies found that reproductive experi-
ence explained these differences more accurately than did age
per se (11). Thus, although wandering albatrosses usually do not
skip breeding opportunities, it is a priori crucial to consider ex-
perience when designing the experiment.

In the study colony (Possession Island, one of the Crozet Islands;
46.8°S, 51.8 °E), experience has been monitored on an annual basis
since 1965. The database provides information on age at first re-
production and number of breeding attempts. Given the ongoing
debate in the literature on whether costs of reproduction early in
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life might affect senescence (i.e., “reproduce now, pay later”) (12,
13), we controlled the age of birds at first reproduction when de-
signing the experiment, We excluded the few birds with an “un-
usual” early life (e.g., birds with delayed age at first reproduction)
from the design before starting the field work. In the study sample,
age at first breeding attempt was remarkably constant in males
(9.8 + 1.8 years;, n = 49) and females (9.1 = 1.7 years; n = 45). Age
and breeding experience (i.e., number of total breeding attempts
before the study season) were highly correlated in males (n = 56,
Pearson’s product-moment correlation = 0.95, df = 54, = 22.8,
P < 0.001) and females (n = 50, Pearson’s product-moment cor-
relation = 0.94, df = 48, t = 18.3, P < 0.001). Thus, we could not
include breeding experience as a covariate when modeling phe-
notypic markers with age and date. Age was preferred over expe-
rience for empirical reasons, described below.

Previous studies on wandering albatrosses used birds nesting in
accessible and carefully monitored parts of the colony (7). In the
present study, to increase the sample size, we included a number
of remote birds for which the monitoring of breeding experience
might be underestimated even though their age is not. Indeed,
birds that nest far from paths could be missed during controls,
depending on observational effort and empirical constraints.
Because albatrosses typically return to the same nesting places
from one breeding cycle to the next, the cumulative number of
chicks recorded in remote birds might be influenced by their
geographical position. Importantly, because the oldest birds were
ringed as adults in the early part of the long-term study, their
exact experience was unknown. For these old birds (which are of
prime interest when studying senescence), it was possible to
calculate a minimum age from the year of banding, as well as a
minimum age at first breeding in the species. It was not possible
to calculate an accurate “minimum experience”—only the re-
productive attempts that had been monitored since the year of
banding could be considered. Thus, when analyzing our data, it
was more relevant to focus on the age of the birds.

Activity at the Sea Surface

Activity Loggers. To address the question of the timing of activity,
we used miniature light-level/immersion loggers (GLS-MK4, 25 x
I8 x 7 mm, 4.5 g; British Antarctic Survey) (14). This device
incorporates a photoreceptor and two electrodes that function as
a saltwater sensor. The logger is configured to record light level
and saltwater immersion every 3 s. The information is stored as
the proportion of each 10-min period spent on the sea surface
(as distinct from flying or on land), with reference to an internal
clock/calendar. Given the sampling interval (3 s), the value re-
corded at the end of each 10-min period ranged from 0 (fully dry:
flying or on land activity) to 200 (fully wet: sitting on the water or
scavenging activity at the sea surface). Because birds were also
fitted with satellite transmitters, it was casy to distinguish flying
activity from on-land activity.

Structure of the Activity Data: Diurnal and Nocturnal Patterns and
Activity Sequences Table S6 presents a typical example of 24
hours of activity monitoring using a leg-mounted MK4 logger.
Activity patterns were similar to those found in previous studies
(15, 16). Wandering albatrosses spend most of the night sitting
on the sea surface (dark gray area in Table S6). Previous studies
using stomach temperature sensors demonstrated that wander-
ing albatrosses generally rest during periods of darkness but
actively search for widely spaced prey during the day (17). Prey
are detected in flight mostly during the daytime using scent cues
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(18) and are caught just after landing (15). Our data show the
birds sat on the sea surface for 70%-80% of their nocturnal time
on average, and preliminary analyses detected no pattern related
to age or sex. Thus, to specifically focus on foraging effort, we
eliminated nocturnal activity data and studied only diurnal ac-
tivity data.

As shown in Table S6, the diurnal activity pattern of wandering
albatrosses could easily be described as a series of DASs on the
water separated by “flying bouts.” A typical DAS is a continuous
diurnal series of 10-min intervals with at least 5% of the time
spent on the water in cach interval (e.g., activity levels of 0, 15, 75,
200, 200, 18, 0, with each value a score reflecting time spent on the
water during a 10-min interval, with ) representing fully dry and
200 representing fully wet). DASs are delimited by long flying
bouts (activity levels 0, 0, 0, 0, 0, 0. . . in Table S6), during which
birds apparently search for prey or navigate over oceanic areas.

Activity Data Analysis. Activity was analyzed independently for
each bird from the date of departure to date of return to the
colony during one foraging trip (10.8 + 6.0 days). We assessed an
overall “time budget” by quantifying the proportion of diurnal
time spent on the water (Table 82). To further analyze the
temporal distribution of activity on the sea surface, we quantified
four descriptive variables that exactly depict the activity pattern
represented in Table 82: (i) the number of DASs per day, (ii) the
percentage of time spent on the water during a DAS, (iii) the
mean DAS duration, and (iv) the mean flying time between two
DASs (see Table 82 for mean values).

Because the average time spent flying between two DASs was
much longer than the recording interval (10 min) in both sexes
(males, 1.35 + 0.51 h; females, 1.06 + (.38 h), DASs were easily
delimited. Given that the device records the proportion of time
spent on the water every 10 min, DASs shorter than 10 min are
detectable as well (e.g., a 7-min DAS is scored as an activity level
of 140/200 = 70). Thus, the exact number of DASs is known.

To describe the “intensity” of activity within a DAS, we quan-
tified the mean proportion of time spent on the water during the
DAS. Of note, the mean percentage of time spent on the water
during DASs was very high and similar in males (0.94% + 0.036%)
and females (0.96% + 0.029%), indicating a possible close rela-
tionship between the number of DASs and the number of total
landings, that is, between the number of DASs and foraging costs.

The MK4 loggers used in the present study record only the
proportion of time spent on the water every 10 min, not the exact
number of landings or take-offs in a given 10-min interval. Thus,
only a minimal number of landings might be inferred from our
data. Previous studies recording exact numbers of landings
showed a limited number of landings and take-offs during a 10-
min period in these large birds (15, 16). We are confident that the
number of DASs and number of landings are closely related. We
analyzed DAS patterns (which provide exact values) as a proxy
for take-off/landing patterns, which are known to be of prime
importance to foraging costs in wandering albatrosses (34).

Physiology of Albatrosses

This section provides more detailed information about blood
sampling, hormone levels, Acorticosterone (i.e., variation in
corticosterone levels over a foraging trip), immune indices, oxi-
dative stress markers, and antioxidant defense assays.

Blood Sampling. Blood was collected from the tarsus vein with a 1-
mL heparinized syringe and a 25-gauge needle, Blood was sampled
on two occasions: at the time a bird was about to leave the nest
(logger deployment; pre-trip sample) and afterit returned from sea
(logger recovery; post-trip sample). We collected blood samples
from 56 males age 7-47+ years and on 50 females age 6-48+
years. The volume of the blood draws never exceeded 0.05% of
the bird’s body mass (8-12 kg). Blood samples were collected
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within 3 min of capture. The blood was centrifuged, and plasma
was decanted and stored at =20 °C until it was assayed.

Hormone Assays: Corticosterone, Prolactin, and ACorticosterone. Cor-
ticosterone (the “stress” hormone) and prolactin (the “parental”
hormone) levels were measured in frozen plasma (pre-trip blood
samples) using RIA techniques developed at the Centre d’Etudes
Biologiques de Chizé (7, 19). All samples were run in a single
assay for both hormones (intra-assay variation: corticosterone,
5.1%; prolactin, 7.4%; n = 5 duplicates). Because blood samples
were collected within 3 min of capture, they were considered to
reflect baseline corticosterone levels (20). No variation was found
between the time of handling and prolactin levels (which did not
vary until 10 min); thus, prolactin levels were considered to reflect
baseline levels of prolactin. Baseline corticosterone levels were not
influenced by meteorologic conditions at the time of sample col-
lection (nebulosity/rain index: Fzgs = 0.05, P = 0.95; wind index:
F a8 = 0.62, P = (1.55), or by temperature (Fy ¢ = 0.13, P = 0.72)
or meteorologic conditions in the 6 hours before sampling (F34, =
(.82, P = (.82). Mean corticosterone and prolactin baseline levels
in males and females (Table S1) were consistent with results from
a previous study of the same colony (7).

We computed ACorticosterone, the relative decrement in
baseline level of corticosterone over a foraging trip [i.e., (cortico-
sterone pre-trip level — corticosterone post-trip level)/cortico-
sterone pre-trip level x 100], as a hormonal proxy of foraging
success (see Discussion and ref. 21). High ACorticosterone values
indicate high foraging success, whereas low A Corticosterone val-
ues reflect low foraging success. Although quantifying mass change
would provide a direct indication of foraging effort, weighing such a
large bird (up to 12 kg) could be stresstul for individuals and thus
affects hormonal status, activity at sea, and eventually reproductive
success, one of the crucial parameters in our study.

Humoral Immunity, Oxidative Stress, Antioxidant Defenses. Seven
indices were selected to probe various immune and oxidative
stress markers. The assays were performed on trozen plasma or
RBCs, using aliquots from the same pre-trip blood sample used
for hormone measures. Because of ethical considerations, all tests
were performed in vitro. Thus, immune indices rely on innate
humoral immunity; albatrosses were not challenged.

Plasma antibacterial activity. Plasma antibacterial activity was as-
sessed using a modified growth-inhibition test (22). We used a
bacterial strain of Escherichia coli resistant to tetracycline (CIP
103410; Institut Pasteur). Bacteria were cultured in standard LB
medium [10 g of bactotryptone, 5 g of yeast extract, 10 g of NaCl,
and 1 L of dH,O (pH 7.0)] at 37 °C in a shaking incubator.
Bacteria were washed with PBS buffer, and the concentration
was evaluated under a microscope using a counting chamber
(Neubauer Improved) and set at 8.10" bacterium/mL. For the
experiment, 200 pL of LB medium was mixed with 10 pL of the
E. coli suspension and 50 pL of plasma. Samples were incubated
for 30 min at 37 °C, after which 50 pL was spread on Petri dishes
with agar containing 20 pg/mL of tetracycline. The Petri dishes
were incubated overnight at 37 °C, and colony-forming units
were counted. Antibacterial activity was expressed as the percent
inhibition compared with controls; the fewer colonies developing
compared with controls, the greater the antibacterial activity.
Lysis and agglutination scores. Innate humoral immune status was
assessed by HHA as described previously (23-25). Lysis reflects
the interaction of lytic enzymes (complement) and natural an-
tibodies (NAbs), whereas agglutination results only from NAbs.
The assay was carried out in 96-well (8 rows x 12 columns)
U-bottomed assay plates. First, 50 pL. of plasma samples was
pipetted into the first column of the plate, and then 50 pL of 0.01
M PBS (Sigma-Aldrich) was added to columns 2-12. The sam-
ples were serially diluted (1:2) through column 11 on the first
line and through column 11 on the second line, with 22 wells
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used for each plasma sample. This resulted in dilutions ranging
from 1 to 4.7-1077, After 25 pL of a 2% rabbit blood cell sus-
pension was added to all wells, each plate was vortexed for 15 s
before being incubated at 39 °C. Plates were digitized after 90
and 120 min of incubation. Agglutination and lysis were scored
from the first scan and the second scan, respectively. Assays were
randomized and run blindly with respect to sample. Both lysis
and agglutination were computed as the negative log2 of the last
plasma dilution exhibiting each function (i.c., a dilution of 1:16 is
scored as 4). Preliminary analyses with 20 pL of plasma and a 1%
rabbit blood cell suspension (1-3) were not conclusive. Thus, we
adapted the assay, using 50 pL of plasma and a 2% rabbit blood
cell suspension.

Lysis scores were very low in our study (males, 2 + 2; females, | +
1). This result is consistent with a previous study (23) in which no
lysis was observed in the waved albatross, Phoebastria irrorata,
contrary to other bird species in included in the dataset. Aggluti-
nation scores of birds range from 0 to 12 in the literature (24). In
our study on wandering albatross, the mean agglutination score
(males, 9 + 1; females, 8 + 1) was close to that reported in the
waved albatross (6 + 1;n = 14, 25).

Haptoglobin. Haptoglobin, a well-known acute-phase protein that
indicates an ongoing inflammatory response, is found in a wide
range of taxa, including birds (26). Haptoglobin normally circu-
lates at low levels, but concentrations increase during inflam-
matory responses. Haptoglobin was quantified in plasma follow-
ing the instructions provided with a commercially available assay
kit based on hemoglobin-binding reaction (Tri-Delta Diag-
nostics). Mean haptoglobin levels (Table S2) were close to the
levels measured previously in insular birds (25).

Antioxidant capacity of plasma. Oxidative stress refers to the imbal-
ance between pro-oxidant substances and the level of antioxidant
defenses, leading to the generation of oxidative damage. The
oxidative stress theory of aging proposes that age-related loss of
function is the result of accumulated oxidative damage throughout
life (27). Recent studies found that levels of pro-oxidants and
antioxidants also may have relevant ecological and evolutionary
roles and may provide insight into functional interactions among
life history traits (28). A common test of antioxidant capability,
measurement of the total antioxidant capacity of plasma, was
recently used in captive birds and vielded detectable age-related
patterns (29). Plasma samples were incubated with a chromogen
[metmyoglobin and 2,2-azinodi-[3-ethylbenzthiazoline sulpho-
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nate] (ABTS)]. After the addition of hydrogen peroxide, the
samples were incubated for 2 min, inducing production of the
radical cation ABTS, the concentration of which was determined
by spectrophotometry at 600 nm (blue). Any extracellular anti-
oxidant in the plasma sample (e.g., vitamins E and C, carotenoids)
causes suppression of the blue color to a degree proportional to its
concentration. Results are given as millimoles per liter of total
antioxidants in plasma.

Level of lipid peroxidation. The level of lipid peroxidation is a major
indicator of oxidative damage (28). Lipid peroxidation in plasma
was estimated by quantifying malondialdehyde, a plasmatic by-
product of lipid peroxvdation, using a commercially available kit
(TBARS Assay kit; Cayman Chemical). Levels of peroxidized
lipids were expressed as nanomoles of MDA per milliliter of
blood.

Superoxide dismutase activity. The activity of superoxide dismutase
(an intracellular enzyme involved in antioxidant defense) in RBCs
was assessed using the Superoxide Dismutase Assay Kit (Cayman
Chemical). This assay kit uses a tetrazolium salt for detecting
superoxide radicals generated by xanthine oxidase and hypo-
xanthine. Ten microliters of RBCs was lysed in 40 pL of Milli-Q
water and centrifuged (13,725 x g at 4 °C for 15 min). Assays
were performed on the supernatant.

Impact of the Experiment

To assess the potential impact of the experiment on reproductive
performance, we compared the reproductive success of pairs in
the study group (constituting pairs in which at least one of the two
partners was handled; n = 77 pairs) with the reproductive success
of pairs in the control group (pairs in which no bird was handled;
n = 283 pairs) during the 2008 breeding season. Specifically, we
monitored the hatching success (i.e., the probability of each pair
successfully incubating the egg until hatching), as well as the
overall breeding success (i.e., the probability of each pair suc-
cesstully raising a chick until fledging at the end of the 2008
breeding season). Hatching success did not differ between the
study group (0.83, # = 72 nests) and the control group (0.82,n =
266 nests; ¥° = 0.0004, P = 0.98). Breeding success also did not
differ between the study group (0.73, n = 77 nests) and the
control group (0.72, n = 283 nests; > = 0.0024, P = 0.96). Thus,
there was no detectable impact of the experiment on the re-
productive success of albatrosses.
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Table S1. Modeling foraging behavior parameters of male and female wandering albatrosses

Males Females

Independent variables and models k AlC, A AIC. Wi AlC, A AIC, w;
Total distance traveled (log, 24 males, 24 females)
~ age 3 465.2 0 59.5 4539 26 16.9
~ intercept 2 467.5 24 18.2 451.3 0 62.4
~ age + date 4 467.6 2.5 17.4 456.8 5.5 3.9
~ date 3 470.2 5 4.9 453.9 2.6 16.8
Foraging range (log, 24 males, 24 females)
~ age 3 398.5 0 57.9 393.2 26 16.7
~ intercept 2 400.6 2.1 20.1 390.5 1] 62
~ age + date 4 401.2 2.8 14.5 395.9 5.4 4.2
~ date 3 402.6 4.1 7.4 3931 2.6 171
Latitude at maximum range (24 males, 24 females)
~ age 4 157.8 0 68.7 160.5 0.8 319
~ age + date 3 160.1 23 22 163.1 34 8.7
~ intercept 2 162.4 4.6 7 159.8 0 46.5
~ date 3 164.7 6.8 2.3 162.3 2.6 12.9
Duration of trip (24 males, 24 females)
~ intercept 4 323.7 0 36.4 291.8 0.3 36
~ age 3 3239 0.3 321 2941 26 116
~ date 2 325:1 1.4 17.7 291.5 0 41.9
~ age + date 3 325.6 2 13.7 2843 2.8 10.4
Percentage of diurnal time spent on water (18 males, 22 females)
~ intercept 2 143.9 0 58.8 171.5 1] 421
~ date 3 146.2 23 18.4 1725 0.9 26.4
~ age 3 146.3 2.4 173 172.7 11 241
~ age + date 4 148.6 4.7 5.5 175 3.5 7.4
Number of DASs per day (18 males, 22 females)
~ date 3 53.6 0 72.2 76.6 49 54
~ age + date 4 56.5 29 16.8 74.6 3 15
~ intercept 2 58.2 4.6 7.2 716 o 66.6
~ age 3 59.4 5.9 3.8 75 33 12.7
Percentage of time spent on water within DAS (18 males, 22 females)
~ age 3 92.7 0 33.8 124.1 2.2 19.6
~ age + date 4 931 03 28.8 126.6 4.6 5.8
~ intercept 2 931 0.4 275 121.9 o 58.8
~ date 3 95.2 24 10 1246 2.6 15.8
Mean DAS duration (18 males, 22 females)
~ intercept 2 30.7 0 51.2 21.1 ] 62.3
~ age 3 326 1.8 20.4 238 2.7 16.5
~ date 3 328 2 18.6 259 438 5.7
~ age + date 4 34.1 33 9.7 239 2.8 15.5
Flying time between two DASs (18 males, 22 females)
~ age 3 32.7 0 56.3 38.7 0 38.8
~ intercept 2 349 2.1 19.5 38.7 1] 39.5
~ age + date 4 355 28 13.9 a1.2 2.5 RA ]
~ date 3 36.1 34 10.2 41.3 2.6 10.5
Variation of stress hormone level over a foraging trip (A Corticosterone) (19 males, 21 females)
~ age 3 116.5 0 76 144.6 2.7 16.5
~ age + date 4 119 2.5 21.6 147.7 5.8 3.5
~ intercept 2 123.9 7.4 1.8 141.9 0 63.7
~ date 3 126.6 10.1 0.5 144.6 2.7 16.2

AlCc (AIC corrected for small sample size) was used to compare each set of models. A AlCc is the difference between the model and
the model with lowest AlCc value, or the most parsimonious model {in bold type). wi is the AlCc weight, which provides a measure of
the relative likelihood of a given model to be the best among the models fitted. k is the number of estimated parameters. Date
refers to Julian date of departure (foraging trips). Models were ranked according to AlCc value in males.
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Table S2. Modeling of immune indices, oxidative stress markers, antioxidant defenses, and

baseline hormone levels in male and female wandering albatrosses

Males Females
Independent variables and models k AlC, A AIC, w; AIC, A AIC, Wi
Total antioxidant capacity of plasma (52 males, 47 females)
~ Intercept 2 —56.9 0 39.7 -7.2 7.2 1.9
~ date 3 —55.9 1 23.7 -14.4 0 69.1
~ age 3 -55.4 1.5 19 -6.6 7.8 1.4
~ age + date 4 -55.3 1.6 17.6 -12.6 1.8 27.6
Lipid peroxidation (53 males, 48 females)
~ intercept 2 463.3 0 57.1 476.5 43 7.8
~ date 3 465.5 2.2 18.6 472.1 0 68.1
~ age 3 465.5 2.2 18.5 478.1 6 3.4
~ age + date 4 467.9 4.6 58 474.5 2.4 20.8
Haptoglobin (51 males, 37 females)
~ intercept 2 —-97.2 0 342 -108.4 1] 41.6
~ age 3 -96.7 0.5 26.8 -108.1 0.3 35.2
~ date 3 —96.7 0.5 26.1 —-106.1 2.3 12.2
~ age + date 4 -95.2 2 12.9 -105.7 2.8 10.4
Bactericidal activity (22 males, 22 females)
~ intercept 2 —-14.7 0 53.7 -4.9 1.9 21.1
~ date 3 -12.8 1.9 20.3 —6.8 0 54.0
~ age 3 -12.6 2.1 19.2 -38 3.0 121
~ age + date 4 -10.6 4.1 6.8 -39 2.9 12.8
HHA agglutination score (22 males, 22 females)
~ intercept 2 64.4 0 53.5 887 36 1.0
~ date 3 65.9 15 24.8 85.1 0 66.3
~ age 3 66.9 2.4 15.7 91.0 5.9 35
~ age + date 4 68.8 4.4 5.9 87.6 2.5 19.2
HHA lysis score (22 males, 22 females)
~ intercept 2 0 52.6 —30.2 43.3 V] 45.1
~ date 3 1.7 225 -296 46.7 34 83
~ age 3 2.2 17.5 -29.9 45.5 2.2 14.8
~ age + date 4 3.9 7.4 -29.0 44.0 0.7 31.8
Corticosterone baseline level (55 males, 49 males)
~ intercept 2 2529 0 522 206.9 1] 54.4
~ date 3 2546 1.7 228 209 2 19.6
~ age 3 255.1 2k 17.3 209 2 19.5
~ age + date 4 256.8 38 .2 211.2 4.3 6.4
Prolactine baseline level (55 males, 47 females)
~ age + date 528 0 41.8 455.5 2.2 17.4
~ date 3 529.4 1.3 216 453.3 0 53.6
~ intercept 2 529.5 1.5 201 4551 1.8 21.9
~ age 3 529.9 1.9 16.5 457.3 4.1 7.1

AIC, was used to compare each set of models. A AIC, is the difference between the model and the model with
lowest AIC, value, or the most parsimonious model {in bold type). w; is the AIC. weight which provide a measure
of the relative likelihood of a given model to be the best among the models fitted. Estimation of the age
parameter is given in Table 1. Date refers to Julian date of departure (foraging trips) or blood sampling date
{other parameters). k is the number of estimated parameters. Models were ranked according to AIC, value in

males.
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Table S3. Modeling laying date and reproductive performance in wandering albatrosses

Pairs
Independent variables and models K AlC A AIC wi Biological meaning
Laying date (n = 116 pairs)
~ intercept 2 738.0 0 292 No detectable effect of
age of male or female
on laying date
~ absolute age difference in pair 3 738.2 0.2 26.4
~ breeding experience of pair 3 739.9 1.8 11.6
~ age of female 3 740.0 1.9 1.1
~ age of male 3 740.1 24 10.4
~ age of female + (age of female)? 4 740.7 237 7.6
~ age of male + (age of male) 4 742.2 4.2 36
Reproductive performance (n = 302 pairs with exact known-age males)
~ age of male + (age of male)® 4 333.5 0 82.0 Quadradic effect of age
~ age of male 3 3376 4.1 10.7 of male on breeding
~ intercept 2 338.3 4.8 7.3 success of pair
(= 043)
Reproductive performance (n = 289 pairs with exact known-age females)
~ age of female + (age of female)’ a4 326.9 0 62.8 Quadradic effect of age
~ intercept 2 3287 1.8 26.0 of female but weaker
~ age of female 3 330.4 3.5 11.2 model than in males

{A AIC < 2 with
intercept model, and
=021

The AIC was used to compare models. Models are ranked according to AIC value. AAIC is the difference between the model and the model with lowest AIC
value, or the most parsimoenious model (in bold type). w; is the AIC weight which provide a measure of the relative likelihood of a given model to be the best
among the models fitted. Estimation of the age parameter is given in Table 1. k is the number of estimated parameters. Models were ranked according to AIC

value in males.
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Table S4. Mean numerical values of the phenotypic traits measured in male and female wandering albatrosses

Females Males
n Mean value sSD Note n Mean value sD Note

Foraging trip

Distance traveled, km 24 3,980 2,720 - 24 4,010 3,820 A

Foraging range, km 24 1,190 770 - 24 1,090 950 *

Latitude at maximum range, ° 24 -47.6 1.6 - 24 -51.8 6.4 *

Duration of foraging trip, days 24 10.0 41 ' 24 11.5 79 -
Foraging activity

Diurnal time spent on water, % 22 374 1.0 - 18 46,7 11.9 -

Number of DASs per day 22 4.21 2.52 - 18 3.50 2.20 =

Time spent on water during DASs, % 22 93.9 3.6 - 18 94.5 29 ¥

DAS duration, hours 22 1.06 0.38 - 18 1.35 0.51 -

Flying time between 2 DASs, hours 22 1.46 0.54 - 18 1.44 0.57 *
Variation of stress hormone levels over a

foraging trip

A Corticosterone, % 21 5.8 6.5 - 19 5.6 5.7 ¥
Humoral immunity

Haptoglobin level, mg - mL” 37 0.34 0.05 - 51 0.33 0.09 =

Bactericidal activity, % 24 24 20 > 23 27 16 -

Agglutination score {no. of wells in HHA) 22 9 1 W 22 8 1 -

Lysis score (no. of wells in HHA) 22 2 2 - 21 1 1 —
Oxidative stress and antioxidant defenses

Antioxidant capacity of plasma, mmol.L™' 47 0.67 0.22 i 52 0.66 0.14 -

Lipid peroxidation, MDA nM - mL™' 48 54.6 335 i 53 434 18.6 -
Hormone baseline levels

Stress hormone (corticosterone), ng - mL™' 49 47 19 - 55 4.9 23 -

Parental hormone (prolactine), ng - mL™' 47 40.1 57 ¥ 55 30.3 55 wot
Reproduction

Laying date 116 nests 12/31/07 5.7 days - 116 nests - - -

Reproductive performance® 289 females 0.755 * 302 males 0.747 .

All data have been quantified on wandering albatross that were incubating an egg during austral summer 2008 at Crozet Island.
*Age of individuals has a statistically significant effect (see Tables 53, 54, 55, and S6 and Table 1 for statistical analysis and Fig. 1 for graphical representation of

variation with age).

"Sampling date has an effect (see Tables 53, 54, 55, and $6 and Table 1 for effect analysis).
*Reproductive performance is the probability to successfully raise a chick.

Table S5. Long-term satellite tracking data of male wandering albatross at Crozet Island, 1989-2008

Year n Dates Foraging range, km Latitudinal range Antartica foragers Sub-Antarctica foragers References
1989 4 1/20 to 3/21 min 610, max 2,550 min 44 °S, max 65 °S 1 male, = 25 years 3 males 6, 30
1990 6 1/14 to 3/16 min 600, max 1,300 min 43 °S, max 58 °S 1 male, = 25 years. 5 males 5

1991 2 1/18 to 2/5 min 680, max 3,300 min 42 °S, max 64 °S 1 male, = 25 years 1 male 5 31
1992 3 142 to 3114 min 810, max 3,800 min 44 °S, max 62 °S 1 male, > 25 years 2 males 6

1994 4 117 to 2/22 min 380, max 3,880 min 40 °5, max 62 °S 1 male, 15 years 3 males 6

1998 12 1/6 to 3/22 min 280, max 1,200 min 39 °5, max 48 °S 0 12 males 32, 33
1999 19 1/1 to 3/10 min 100, max 2,560 min 40 °S, max 60 °S 3 males, = 25 years 16 males 19, 32
2000 2 1/6 to 1/19 min 210, max 1,010 min 45 °S, max 47 °S 0 2 males 34

2001 4 2/8 to 1/29 min 580, max 1,590 min 43 °S, max 49 °S 0 4 males 34

2003 8 11 to 2/5 min 860, max 1,280 min 39 °S, max 54 °S 1 male, = 25 years 7 males Not applicable
2008 24 1/10 to 3/24 min 60, max 3,640 min 38 °S, max 67 °S 5 males, = 25 years 19 males Present study

n, annual effort of satellite tracking (i.e, number of birds satellite-tracked per year during incubation); foraging range, maximum distance from the colony
during a foraging trip; Antarctica foragers, number and age of birds that foraged to Antarctica waters (south of polar front, 53°S); age, age of birds at the time
of device deployment; sub-Antarctica foragers, number of birds that foraged to northern, sub-Antarctica waters. This table assess the overall proportion of old
birds that forage in remote Antarctica waters, without further analysis of interannual effects. Because females do not forage in Antarctica waters, data for

females are not described here.
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I11.2.2. Etude complémentaire a I’'ARTICLE A : I'utilisation d’'un marqueur isotopique pour

affiner la description des effets de I'age sur la latitude d'alimentation du Grand Albatros

II1.2.2.1. Contexte et objectif de I'étude

Dans la section précédente, nous avons mis enndgdene importante variation en fonction
de l'Age dans la distribution spatiale des albatsggoducteurs au cours de leurs voyages en mer
(ARTICLE A, figure 2). Nous avons détecté une sggtin spatiale des méles en fonction de I'age,
avec des vieux maleg B0 ans) qui vont se nourrir plus au Sud que leangénéres plus jeunes (< 30
ans), dans des secteurs tres éloignés de la cdleaix Antarctiques). Autrement dig télémétrie
satellitaire révele gu'il y a un effet de I'age suia distribution spatiale des individus au cours de
la recherche alimentaire. Ce résultat est novateur, dans le sens ou aududle @’avait jusqu’a
présent détecté un effet de I'age sur la répantitles individus lors de la recherche alimentaire en
conditions naturelles. Nous discuterons des méeemsspotentiels de cette ségrégation et de la
signification de ce résultat dans un contexte aeesgence dans le sous-chapitre suivant. Car il faut
d’abord souligner que ce résultat a été obtenuoemparant un petit nombre de trajets (24 males, 24
femelles) sur une courte période de temps (un\wsmiage en mer par oiseau, d’'une durée de 10 jours
en moyenne). Cela est lié a l'utilisation des lealisatellitaires. Il ne nous a pas été possible de
procéder a un plus large déploiement de balisedlisgites pour des raisons financiéres et logist&]

La question qui se pose dorénavant est donc : @ewxtrapoler nos résultats a la durée totale de
l'incubation du Grand Albatros ?

L’objectif de cette partie est d'utiliser un secondoutil de I'écologie alimentaire, a savoir la
signature isotopique 8°C des cellules sanguines, pour étudier les relatisnentre I'age et la
latitude d’alimentation sur un grand nombre d’individus et sur une durée de plusieurs mois.
Nous allons tout d’abord exposer le principe denithode isotopique et l'intérét de cette mesure

intégrative qui reflete I'alimentation des oiseaux une durée de plusieurs mois.

II1.2.2.2. Principe de la méthode isotopique et application a 'écologie alimentaire

Dans cette étude, nous allons utiliser la méthedmpique (dont les principes techniques sont
détaillés en 11.3.4.) afin de déterminer a plugyéaéchelle temporelle la latitude d’alimentation du
Grand Albatros. Le principe de base de la méthegese sur le fait que la signature isotopique des

tissus d’'un organisme reflete de maniere prédetdalle de son alimentation (Kelly 2000). L'un des
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ratios isotopiques les plus utilisés en écologtdeemtio5'*C, & savoir le ratio relatif entre le carbone
13 (%C) et le carbone 127C), rapporté & un standard international et expem@our millell existe
d’'importantesvariations géographiquedu ratio isotopiqué™C dans la composition chimique de la
matiére organique a la base des chaines alimenigiiren détermination d&t’C dans les tissus des
prédateurs supérieurs permet d’estimer la zonergpbgue ou ils sont allés se nourrir. Bien que
moins connue du grand public que la méthode daiedj la méthode isotopique a été largement
utilisée pour déterminer les masses d'eaux frégasnpar de nombreuses espéces (pour revues :
Hobson 1999; Rubenstein & Hobson 2004), notammkat des oiseaux marins de I'océan austral
(Cherel et al. 2000; Cherel & Hobson 2007). Cordraent a la méthode satellitaire, I'outil isotopqu
permet de définir I'alimentation d’'un grand nomblfeiseaux sur une durée plus importante que celle

d’un seul voyage en mer.

II1.2.2.3. Intérét des isotopes du carbone pour la détermination des zones

dalimentation du Grand Albatros

L’intérét de la méthode isotopique dans le cadreatee étude sur le Grand Albatros est le fruit
de la combinaison de plusieurs phénomeénes (i)istexin important gradient isotopique latitudinal e
8°C dans la matiére organique située a la base deswé trophiques (phytoplancton et particules
organiques), avec de fortes valeurs &8C en zone subtropicale et de faibles valeurs ere zon
antarctique (Francois et al. 1993; Trull & Armar@D2) (ii) le5'*C des oiseaux marins (mesuré dans le
sang, par exemple) est spectaculairement corré*@udes eaux de surface dans lesquelles ils se
nourrissent (Cherel & Hobson 2007) ; (iii) le GraAtbatros effectue des voyages alimentaires de
grande amplitude latitudinale (des eaux antarcfgjuesqu’aux eaux tropicales); (iv) il n’existe
pratiquement pas de variation longitudinaleddiC dans I'océan austral, ce qui permet d'interpréter
sans ambig(iité les valeuwrsC.

De fortes valeurs d&*>C (> -20 ppm) sont la signature d’un nourrissage@re subtropicale
(< 41°S), des valeurs intermédiaires (de -20 apj@®) seront la signature d’un nourrissage en zone
subantarctique (de 41 a 53°S) et des valeurs bé&ss@® ppm) seront la signature d’un nourrissage
dans les eaux antarctiques (> 53°S). Cela a ététréngrar une étude préliminaire comparant
directement des trajets satellitaires obtenus paibdlises Argos et des mesure$dG dans le plasma
sanguin des individus équipés de balise (Jaegegrhte & Cherel, en révision, étude non exposée

dans cette these).
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L’interprétation de la mesure did°C chez le Grand Albatros doit également tenir centht
temps de renouvellemedt tissu employé pour la mesure. Dans le cadreette étude, nous avons
mesuré 16'C dans les cellules sanguines (érythrocytes), guin taux de renouvellement d’environ
2 mois.La mesure dud*®C dans les cellules sanguines du Grand Albatros paet donc d’estimer
latitude moyenne (ou la bande latitudinale) ou il st majoritairement allé se nourrir au cours des
deux mois préceédant la mesure et d’évaluer 'effetle 'age ou du sexe sur cette latitudeNous
soulignons ainsi que, contrairement a la méthotslisaire, la méthode isotopique permet d’obtenir
une valeur qui intégre I'histoire alimentaire dadfividu sur une durée relativement longue, coutran

de nombreux voyages en mer.

II1.2.2.4. L4ge affecte la latitude moyenne dalimentation chez les albatros méles

Au cours de la saison de reproduction 2007/2008%@ des cellules sanguines de 112 Grand
Albatros reproducteurs en la période d’incubatienl’deuf a été mesuré. Voici les résultats de cette
étude et leur interprétation biologique.

Le 313C décline avec I'age chez les males mais pasleedemelles (tableau 6, figure 10, en
page suivante)Ces résultats suggerent que les femelles se nousest principalement aux
latitudes subtropicales et tropicales, quel que dolieur age, tandis que les males se nourrissent a
des latitudes variant en fonction de leur age, alfd des zones subtropicales (jeunes méales), aux
zones subantarctiques (adges intermédiaires) jusqu’aes latitudes élevées (vieux males),
autrement dit gu’il y a un effet net de I'age sur & répartition en mer des individus males.

En outre, comme précédemment montré par I'étuddlitzte, la difféerence entre les deux
sexes est significatived’C ~ sexe+ age + age*sexe effet sexe F = 89.0, p < 0.001***), avec une
seégrégation globale entre les males (Sud de Cretdds femelles (Nord de Crozet) d’autant plus
marquée que les males avancent en age. Ces @if¢timdépendants de la date de prélévement (voir la
sélection de modeles, tableau 6), de la date déepalu nombre de jours de jelne au nid, de
I'expérience préalable de reproduction, de la isatibn dans la colonie, du statut reproducteur au
cours de la saison précédant la saison d’étude kil@h reproducteur (succes ou échec) au couls de

saison d’étude (données non montrées).
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Figure 10. Déclin avec I'dge de la latitude moyenne d’alimentation en mer chez les albatros males
reproducteurs. Le 3"C des cellules sanguines est un marqueur isotopique qui reflete la latitude
d’alimentation de l'oiseau dans I'Océan Austral sur une durée d’environ deux mois. Ce graphique suggére
que les vieux albatros méles vont se nourrir en moyenne plus au Sud que les jeunes males, tandis qu'il n’y a
pas d'effet de I'4ge sur la latitude de nourrissage des femelles. Cela confirme les résultats obtenus par
satellite (ARTICLE A), mais sur un plus grand échantillon (n = 112 contre n = 48) et sur une grande échelle
de temps (~ 2 mois contre 10 jours en moyenne pour I'étude télémétrique).
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Figure 11. Effet de I'expérience de reproduction sur la latitude d’alimentation en mer du Grand
Albatros. Il n'y a pas de ségrégation spatiale entre les méales et les femelles chez les immatures (a gauche,
jeunes individus ne s'étant jamais reproduits). Il y a une tendance a la ségrégation spatiale entre les males et
les femelles des la premiére tentative de reproduction (milieu). La ségrégation spatiale s'accentue chez les
individus plus expérimentés (droite). Ce graphique suggere que le patron de ségrégation spatiale
maéles/femelles n’existe pas au stade juvénile, mais se met en place dés la premiére reproduction. En outre, il
semble plus compatible avec un effet de la sénescence qu'avec un effet de la sélection phénotypique, car
aucun immature méale ne va se nourrir a de basses latitudes, contrairement aux vieux.
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Tableau 6. Effets de I’age sur un marqueur isotopique de la latitude d’alimentation (5'3C)
chez le Grand Albatros. Sélection de modeéles et paramétres statistiques.

Sélection de modéles Kk AlIC, AAIC, Wi
013C (males reproducteurs, n = 56)

~ age** 3 127.3 0.000 0.649

~ age + date 4 129.4 2.095 0.228

~ age + date + 4ge*date 5 131.2 3.864 0.094

~ Terme constant 2 134.1 6.762 0.022

~ date 3 136.3 8.977 0.007
013C (femelles reproductrices, n =52)

~ age*** + date 4 107.0 0.0000 0.417

~ age 3 107.3 0.3168 0.355

~ age + date + 4ge*date 5 108.4 1.3980 0.207

~ date 3 114.0 7.0080 0.013

~ Terme constant 2 114.8 7.7940 0.008
Effets statistiques Modéle sélectionné Paramétre  Estimation Ecarttype F  d.d.l p
Males reproducteurs, n = 56 ~age age -0.025 0.009 787 154 0.007*
Femelles reproductrices, n =52 ~ age + date age +7.84*103 9.00103 208 249 0.156

date +1.13*107 7.04108 258 249 0115

Nous avons utilise le critere AIC. (Akaike Information Criterion corrigé pour de faibles échantillons) pour comparer les jeux de
modéles. AAIC. est la différence entre le modeéle et le modéle avec le plus faible AIC. (en gras, modele(s) le(s) plus
parcimonieux) wi est le poids statistique qui fournit une mesure de la probabilité relative gu’un modéle donné soit le meilleur
modéle parmi les modéles comparés. k est le nombre de paramétres estimés. d.d.l. est le nombre de degré de libertés. La date
est la date d’échantillonnage en jours Juliens. Nous avons classé les modeles selon leur AICc. p est la p-value (modéles
linéaires, distribution gaussienne). * p < 0.05; ** p < 0.01, * p < 0.001***

II1.2.2.5. La ségrégation entre les mdéles et les femelles saccroit avec lédge et

l'expérience de reproduction

Nous venons de montrer une corrélation signifieatwtre 'age des males et la latitude de
recherche alimentaire inférée & partir&diC sanguin (figure 10). A l'inverse, les femelleswwpécher
dans la méme bande latitudinale quel que soit &ger. De ce fait, la ségrégation spatiale entre les
males et les femelles augmente avec I'age (fig@)e Rour aller plus loin dans l'interprétation e |
segrégation entre males et femelles, laquelle dé¢gdt été mise en évidence par des études satedlita
(e.g. Weimerskirch et al. 1993) nous avons comfaadignatures isotopiques en carbone des albatros
immatures c'est-a-dire n'ayant jamais eu d’expérience répctve, a la signature isotopique en
carbone des individysrimo-reproducteursc'est-a-dire des individus effectuant leur premtentative
de reproduction au cours de la saison d’étude réfigil). L'objectif était de voir si la ségrégation
males/femelles se mettait progressivement en @see I'age des le stade juvénile, ou si le premier
évenement reproduction induisait cette ségrégaliotre comparaison révele guy a une tendance
a la ségrégation spatiale entre les males et lesnigles dés la premiére tentative de reproduction.
Les immatures males semblent prospecter dans lesemé&ones que les immatures femelles.

L’ensemble de ces résultats suggére que, sousothgpe que le patron de variation transversalesoit
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reflet du patron longitudinala stratégie de ségrégation entre les males et liesnelles se met en
place peu a peu au fil des années, en lien ave@i&de de reproduction.

En outre, il est particulierement intéressant destater quaucunindividu male immaturen(=
16) ne semble aller prospecter a de basses laitadedes vieux méales sont observés (Figure 11,
gauche). Cela suggere en effet que le déclin deitade d’alimentation en mer avec 'age des males
n'est pas un effet de la sélection phénotypiqueisrbgén un effet de 'age proprement dit sur la

latitude d’alimentation. Ce point sera spécifiquatrdiscuté dans la partie 111.3.

I11.3. Discussion des résultats de la troisieme partie

Nous avons étudié les liens entre I'age, les cotapwnts de recherche alimentaire, le succes
reproducteur et différents parameétres physiologiquee message principal de ces deux études
(ARTICLE A et Etude complémentaire 111.2.2.) estequhez le Grand Albatos,la sénescence
reproductive, i.e. la baisse de succes reproductewavec I'dge, pourrait étre le reflet d’'une
modification du comportement alimentaire avec I'adge et non a un déclin de la physiologie
immunitaire, hormonale ou du stress oxydant comme’est le cas chez de nombreux animaux de
laboratoire. Nous allons & présent discuter ces résultats ulagentexte écologique. En premier lieu,
nous allons examiner les relations entre 'age sukcés reproducteur, puis, les relations erége let
le comportement alimentaire du Grand Albatros. Arlale cette discussion, pour aller au dela deenot
modele d’étude, nous effectuerons une synthésedibphique des relations entre I'age et I'écologie
alimentaire chez les vertébrés et chez les vedéhbréchamp disciplinaire prometteur bien qu’a eein
exploré a I'heure actuelle. Cette synthese nous@itra de souligner que la performance de recherche
alimentaire pourrait étre 'une des clés du vieliment des animaux en conditions naturelles, ee qu

nous ne pouvons avancer définitivement a partivadee étude corrélative et transversale.

I11.3.1. Age et succes reproducteur chez le Grand Albatros

Dans la premiére étude sur le Grand Albatros, @eess mis en évidence un déclin apparent
du succes reproducteur avec I'age au cours ddadarsde reproduction étudiée (ARTICLE A, figure
1,K et L). Ce patron de sénescence reproductivéromn des travaux précédents meneés sur des jeux
de données corrélatifs pluriannuels (Weimerskirtlale 2005). Toutefois, notre étude apporte une

information supplémentaire. Nous avons en effetigoé I'importance de la prise en compte du
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facteur sexe dans 'analyse de ce déclin. En dffetontribution des males semble plus important g
celle des femelles dans I'échec des couples d’ABEARTICLE A, figure 1,K et L ; pour expliquer

la variation du succés reproducteur des couples B&ge, un modéle avec I'age doéle est préfére
par rapport a un modele avec I'age de la femella)signification des différences observées entre
males et femelles et leur interprétation dans wuirecavolutif seront évoquées dans la Discussion
générale de cette these (section VI.4.).

Nous avons également étudié les parametres praximasceptibles d’expliquer le déclin du
succes reproducteur. Nous n'avons pas détectéeti@df la date de ponte, qui est potentiellement une
composante majeure du succes reproducteur d'ude@JgCleery et al. 2008), ni du taux d’hormone
parentale (prolactine) chez les femelles. Cela &emimggérer que le déclin du succes reproducteur a
partir d’'un certain age n’est pas lié a une baéségente de l'investissement parental de la feméle
outre, une étude paralléle, menée au cours de taensaison de reproduction, n'a pas permis de
détecter de variation d’épaisseur de la coquille d=ufs en fonction de l'age (Vincent Lecomte,
données non publiées).

Nous pouvons suggérer que le déclin du succésdegpieur des albatros a partir de I'age de 25
ou 30 ans ne semble pas lié & une altératiodentede la fonction reproductrice elle-méme, mais a
d’autres facteurs que nous allons exposer dansug-chapitre suivant. Il serait néanmoins judicieux
d’étudier lafertilité des individus avec I'dge, un parametre exceptitement peu étudié chez les
oiseaux a I'heure actuelle. En outre, de nombreaxtst phénotypiques relatifs a la fonction
reproductrice n'ont pas été mesuré dans cette gpaleexemple, la taille des ceufs des femelles
diminue avec I'dge selon une fonction quadratideimerskirch, 1992). A I'heure actuelle, il est
donc difficile de déterminer avec précision la cimition du male et/ou de la femelle au déclin du

succes reproducteur dans le grand age.

I11.3.2. Modification des aires de péche avec I'age chez le Grand Albatros

II1.3.2.1. Un résultat surprenant et inexpligué

Nous avons mis en évidence un patron de ségrégaiatiale lors des trajets alimentaires chez
le Grand Albatros en fonction de I'dge et du seARTICLE A, figure 2, traits rouges ; Etude
isotopique, section 111.2.2., figure 10). En effparmi les albatros en incubation, seuls les viaéies
vont se nourrir dans les eaux proches de I'Antaueti en deca de 53 degrés de latitude Sud. lls

parcourent des distances parfois exceptionnellasq@ja 15 000 kilométres en un seul trajet
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alimentaire, ARTICLE A, figure 1) et vont péchesgu’a 5000 kilomeétres de la colonie, tandis que les
males de moins de 30 ans sont plutdét cantonnésleamaux subantarctiques (ARTICLE A, figure 2,
traits rouges). En revanche, aucun effet de I'ageles aires de péche n'a été observé chez les
femelles, ni par I'étude satellitaire (ARTICLE Aigfire 2, traits bleus) ni par I'étude isotopique
(section 111.2.2, figure 10). Les femelles vontrsaurrir dans les eaux subtropicales, et I'inclusien
nombreuses femelles agées de plus de 30 ans dae€nale n'a pas modifié les patrons observeés lors
d’études télémeétriques précédentes (Weimerskiréb)19

La ségrégation spatiale chez les oiseaux marindrestbien connue a un niveau inter-
spécifique (partage de I'espace entre plusieurscesyp voir par exemple Weimerskirch et al. 1988) et
un niveau inter-sexuel (ségrégation des malessfeaieelles chez le Grand Albatros, Weimerskirch et
al. 1993, 1995). Les facteurs ultimes a l'origireela ségrégation en mer entre les especes oulestre
males et les femelles ont été largement discutds Balittérature. Cependatdt,notre connaissance,
notre étude est la premiére a documenter une ség@ipn spatiale entre de vieux individus et des
plus jeunes au sein d'une méme espéece et d'un mémexe.Cette découverte, qui a été rendue
possible grace a l'utilisation de la télémétrie sargrand nombre d’individus simultanément et aux
particularités du Grand Albatros (facilité d’accesxage facile et rapide, longue expérience du CEBC
en matiere de pose de balises, etc), reste debcatierpréter. Les causes ultimes et proximalesede
résultat surprenant sont toutefois inconnues.

Nous avons veérifié que le patron de ségrégatioerebslors de la saison d’étude durant I'été
austral 2007/2008 était corroboré par une analyjise-gnnuelle, effectuée sur 'ensemble des trajets
télémeétriques obtenus a Crozet entre 1989 et 2008l CEBC (Weimerskirch et al. 1992;
Weimerskirch 1995; Weimerskirch et al. 2002a). Buiindividus males suivis par télémeétrie au cours
de la période d’incubation de I'ceuf entre 1989 @&, seuls 15 oiseaux sont allés se nourrir aux
latitudes proches de I'Antarctique et, sur ces Bgaux, 14 d’entre eux avaient plus de 25 ans. De
1989 a 2008, durant la reproduction, seuls lesxvieéles sont allés se nourrir dans les eaux élegyné
de I'Antarctique, ce que nous avons observe datre Btude (ARTICLE A, figure 2). Par ailleurs, ces
observations sont corroborées par des observaf@ites depuis les bateaux dans les années 1980,
durant lesquelles on a découvert une variationulditiale de la distribution des classes d'age des
albatros : en deca de 55° Sud, seuls des oiseasihblncs avaient été observés durant ces années la
(Weimerskirch et al. 1989). Méme si ce patron nitaymas été interprété en termes d’age et de
sénescence a I'époque de sa découverte, il sermblalge que le patron observé existe depuis
longtemps et ne soit pas un simple hasard lié @edtéelles conditions particuliéres de notre saison

d’étude 2008. Nous allons maintenant discuter ptésisément de sa signification.
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1I1.3.2.2. Quels mécanismes peuvent expliquer la segrégation spatiale avec ldge ?

La découverte d’'une ségrégation entre les viedgsejeunes dans les aires de nourrissage du
Grand Albatros est surprenante et, a notre corarass aucune étude préalable n’avait détecté de
modification des aires de nourrissage avec le géggalchez une espéce animale. Il faut néanmoins
souligner que quelques rares études ont mis eeraédune modification des aires de nourrissage avec
I'age chez différents vertébrés, mais dans la prerpartie de la vie seulement. Par exemple, chez |
Truite de meiSalmo trutales jeunes exploitent préférentiellement lesentifi littoraux, tandis que les
adultes utilisent les milieux benthiques et pélagg)(Haraldstad & Jonsson 1983). Cette ségrégation
spatiale pourrait s’expliquer par des difféerencassdla profitabilité alimentaire des milieux et/joar
des facteurs d’interactions sociales (Haraldstab8sson 1983). Il ne s’agit cependant nullemert d’u
effet de sénescence, car cette étude compare whessja des adultes dans la force de I'age. Un autre
exemple provient de la Marmotte a ventre faMagmota flaviventris Chez cette marmotte, les jeunes
n'utilisent pas de la méme maniere les aires derissage que les jeunes adultes (Carey 1985). De
méme, chez I'lbis BlanEudocimus albug| existe un effet de I'age sur la position géodrigpe des
individus : les juvéniles se nourrissent a la g@ne des attroupements d’'oiseaux, avec un succes
moindre que les adultes qui se nourrissent plusestre, suggérant I'influence de facteurs sociaux
(Bildstein 1983). La littérature nous indique dogg’il est tout a fait plausible que les animaux
modifient leurs aires de nourrissage avec I'agendins lors de la phase de maturation sexuellelet/o
d’apprentissage. Toutefois, notre découverte d'difiérence entre des individusenescentgt des
adultes dans la force de I'age est difficilemelitibde a ces différents résultats.

Pourquoi les vieux males albatros vont-ils pécher ahs des aires partiellement
différentes ? Faut-il invoquer le vieillissementstricto sensy des effets de dominance sociale en
fonction de I'age, des effets d’acquisition d'expéence par les males, des facteurs
environnementaux, ou bien la résultante d’'une séléon phénotypique induisant un pseudo-
patron de sénescence PRlusieurs hypothéses sont plausibles et nousmenes pas en mesure de les
discriminer a I'heure actuelle.

La premiére hypothése est que les vieux individud exclus par les jeunes et sont contraints
de chasser dans des zones éloignées (hypothesemilgadce sociale). Cela semble peu probable car
les vieux individus montrent souvent des comporteseominants sur les plus jeunes (observations
en mer). A linverse, les méales pourraient exclie® jeunes de leurs zones de péche, mais rien ne
permet de le démontrer. Il semble toutefois déramiable de penser qu’un individu puisse controler

I'occupation de son « territoire » de péche quiveewlusieurs millions de kilometres carrés. A ce
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stade de nos recherches, nous rejetons donc lhgpetque les facteurs sociaux déterminent les
patrons observes.

La deuxieme hypothese est qu’il y a une pressioséliection positive pour les individus qui
péchent aux latitudes proches de I'Antarctique naiymur conséquence la survie différentielle des
oiseaux péchant plus au Sud avec I'dge (hypoth@séldction). Autrement dit, les patrons obserees n
seraient pas liés a la sénescence (c'est-a-dee affbts intra-individuels de I'age) mais au biaduit
par la sélection d’individus de bonne qualité phgpigue au fil des années. Dans ce scénario, les
jeunes males iraient aléatoirement pécher a tdetektitudes et, parmi eux, ceux allant péchee a d
hautes latitudes seraient positivement sélectionAgasfil des années, les méles n’allant jamais en
Antarctique seraient éliminé et les « super-méalalant pécher en Antartique seraient les plusxieu
survivre, donnant un patron apparent de sénescéi@me si nous ne pouvons pas formellement
éliminer I'hypothese de sélection, compte tenualedture transversale de notre approche, plusieurs
indices suggérent fortement que le patron obsestéireompatible avec une simple sélection
phénotypique.

Nous avons plusieursarguments en défaveur de I'hypothése de sélectiphénotypique
pour expliquer la corrélation entre I'age des albatos males et la latitude d’alimentation: (i) Dans
un scénario de sélection phénotypique, les jeurddssnseraient ‘initialement’ distribués aléatoirame
a toutes les latitudes (du subantarctique a I'Aniigwe) et les oiseaux allant se nourrir en Aniquet
seraient positivement sélectionnés ; or, au coursuivi télémeétrique conduit entre 1989 et 2008, un
seul jeune méle a été détecté aux latitudes pratédntarctique. (i) De surcroit, comme le mantr
la figure 11 (voir 111.2.2.5), si on examine atteiment la latitude d’alimentation des immatures
males, nous n’avons pu détecter aucun individinela nourrir aux latitudes ou les vieux males se
nourrissent. (iii) L’hypothése d’'une sélection piesi des individus allant se nourrir en Antarctique
suppose qu’il y a un avantage a le faire en teremsuvie, or, la mesure des taux de corticostérone
avant et apres voyage en mer semble indiquer gseclkees de péche est moins bon dans ces zones la
(du moins, les vieux males reviennent avec desanivel’hormone de stress élevés). L’hypothése de
sélection est donc difficilement justifiable a ¢tage de I'étude.

La troisieme hypothése est que les individus appena exploiter des zones éloignées avec
I'age (hypothése de I'expérience), peut-étre s@iffet d’une variation de la masse et/ou des ca@sci
de vol avec I'age. Toutefois, cela suggére a nawegdl y a un bénéfice a aller pécher si loin,oque
est loin d’étre compatible avec nos données horteendnversement, les vieux individus pourrait
avoir appris a pécher en Antarctique car ces ztestaient plus profitables il y a 30 ou 40 ams (
moment d’'un éventuapprentissagalans lechoix des aires de péche), zones ou ils continueraient a

aller pécher, tandis que les jeunes pourraientuadijoui avoir appris a sélectionner des zones plus
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Nord au gré de nouvelles conditions de profitabiilimentaires apparues il y a moins de 30 ans
(hypothese d’'un changement des conditions envirmoenéeales). Toutefois, cette hypothése suggere
que des individus qui apprendraient a pécher danseateur donné resteraient fidéles a ce secteur
pendant au moins dix ans, quand bien méme les ttmmglichangeraient. Cela semble tout a fait
incompatible avec le mode de recherche alimentd@® albatros qui parcourent des milliers de
kilométres en recherchant des proies au hasard danenvironnement difficilement prédictible
(Weimerskirch et al. 2005b; Nevitt et al. 2008)nsanontrer de fidélité particuliere aux aires de
nourrissage.

Il semble donc raisonnable de considérer 'hypoth&sde sénescence comme étant la plus
adaptée pour expliquer la ségrégation spatiale ergr les jeunes albatros males et les vieux
albatros méles, bien que nous ne soyons pas en nresde conclure définitivement compte tenu
de la nature transversale et corrélative de nos dores Nous pouvons suggérer que les vieux males
exploitent les hautes latitudes car les vents y &wits (du moins au niveau du front polaire), cg q
leur permettrait de parcourir de grandes distagcesoindre codt, afin de pallier a leurs difficultés
éventuelles a trouver de la nourriture (voir lecdssion de 'ARTICLE A), mais cela reste spéculatif
ce stade de I'étude.

Une autre interprétation est que les vieux maleffremt de certaines modifications dans leurs
capacités a percevoir leurs proies dans I'envirorer®, mais nous n‘avons aucun argument pour
appuyer cette hypothése. Pour mémoire, nous powitersquelques études démontrant la possibilité
gue I'age affecte la capacité des individus a paricdeur environnement dans le cadre de la retigerc
alimentaire. Des expériences menées chez le rataswecherche alimentaire en labyrinthe ont
démontré un changement avec l'age d'utilisation dehces environnementaux : les vieux rats,
sénescents, n'utilisent plus d’indices olfactifssetbasent presque uniquement sur des indicedsvisue
(Grandchamp & Schenk 2006). Chez le Pouigoeella lapillus les jeunes et les adultes n'utilisent
pas les mémes indices environnementaux lors declerche alimentaire (Vadas et al. 1994). Mais ces
études, encore trés fragmentaires au sein du cdgsiétudes sur la sénescence, ne nous livretd pas
clé de linterprétation mécanistique de nos résultth faudrait étudier plus en profondeur lesets
alimentaires des vieux males, notamment en mesugmiiement le gain de masse, la dépense

énergeétique et la distribution des proies capturées
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I11.3.3. Age et niveaux d'activité

L'utilisation d’enregistreurs d’activité nous a pes de mettre en évidence un déclin apparent
de l'activité des oiseaux a la surface de la nles vieux méles passent en moyenne plus de temps a
voler entre deux événements d’activités sur I'daurge fois posés sur I'eau, l'intensité de leuivéé
y est plus faible (ARTICLE A, table 1, figure 1G).

Notre étude sur le Grand Albatros est la premiére alocumenter un déclin des niveaux
d’activité chez un animal sauvage avec I'ag€e résultat corrobore de nombreuses études eftectuée
sur des modeles de laboratoire ou des animauXsagtant des nématodes aux singes, en passant par
les rongeurs, les chiens, les insectes et les lenwrChez les rats de laboratoire, par exemple, la
vitesse de nage et la performance locomotrice syalan incliné diminue progressivement entre I'age
de 24 et 30 mois (Carter et al. 2002). Chez un t@muarboricole Microcebus murinusdes tests de
balancement, de maintien en l'air et d’activitédimotrice ont démontré un déclin progressif de la
performance (Némoz-Bertholet & Aujard 2003). Chez drosophile Drosophila melanogaster
I'activité locomotrice décline progressivement ende vie (voir I'étude longitudinale de Fernandtz
al. 1999).Le déclin des niveaux d'activité avec I'dge est asisune expression majeure de
sénescence chez les humainstamment et, dans certains cas, il prédit la leingéles individus (pour
revue : Ingram 2000). De maniere générale, le néddis niveaux d’activité avec I'age est le plus
marquant pour des activités énergétiguement cofgecmmme la motricité et la coordination motrice
(Emborg et al. 1998; Fernandez et al. 1999; Sivtalt. 002; pour revue : Sallis 2000) et, a I'insta
notre étude chez le Grand Albatros, le sexe jouefign différentiel majeur dans les détérioratioles
I'activité liees a I'age (voir, par exemple, Siwetkal. 2002).

Compte tenu des limitations techniques et matésetle notre étude, ainsi que de la nature
transversale et corrélative des données, il notsaeltheure actuelle impossible de comprendre
I'origine exacte du déclin d’activité chez les wealbatros males. Nous ne pouvons que spéculde sur
lien potentiel avec le vieillissement des individua littérature disponible nous renseigne touteguir
les mécanismes a explorer dans le cadre de prachi@aaux. Chez les mammiféres, les bases
mécanistiques du déclin de l'activité avec I'agatsprincipalement la détérioration de la fonction
motrice et neurobiologique, et non une simple &giat d’adaptation ou une baisse de ‘motivation’, ni
le simple effet d’influences sociales (Emborg etl898; Ingram 2000; Carter et al. 2002). L'altiénat
progressive des systemes de libération de dopathineales principaux stimulant des fonctions liées
la circulation sanguine, pourrait étre la clé dedéelin (Ingram 2000; Sallis 2000), soit par réduct

de la libération de dopamine, soit par perte psgjve de récepteurs a dopamine, de sorte que
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I'injection de dopamine augmente les niveaux diat&tichez les vieux animaux (Ingram 200Chez

de nombreuses espéces, le déclin de l'activité kelyibn étre lié & une détérioration fonctionnelle
progressive des individus (i.e., sénescence plogitpie) et non a une stratégie d’adaptation. Le
champ des études des mécanismes proximaux du dBattivite avec 'dge des animaux dans la
nature est encofgratiguement vierge, et le Grand Albatros pouwaitstituer un modele adéquat pour

des études futures.

II1.3.4. Age et succés de péche en mer

II1.3.4.1. La performance de recherche alimentaire diminue-t-elle avec /dge chez le

Grand Albatros ?

A l'aide de la mesure du taux d’hormone de stresstiCostérone) dans le plasma sanguin
avant et aprés un voyage en mer, nous avons dénmumrles vieux males reviennent de mer avec des
taux de corticostérone qui tendent a étre anornalemdleves (ARTICLE A, table 1, figure 1J) par
rapport aux autres classes d’age. En effet, taquiischez les oiseaux marins le voyage en mer se
traduit typiguement par une baisse des niveauxrdiboe de stress, chez les vieux albatros males
ceux-ci ne déclinent pas ou peu, voire sont plagés au retour. La corticostérone étanprincipale
hormone impliquée dans le métabolisme énergétigliez(les oiseaux marins, son taux augmente au
cours du jedne par exempl@&ps résultats pourraient refléter une moindre capaité a des vieux
males a extraire I'énergie du milieu et/ou a « gére» leur bilan énergétique au cours de leur
voyage en mer.Un taux élevé de corticostérone au retour de marrai refléter un mauvais bilan
énergeétique, voire un mauvais succes de péchel aaté démontré que chez le Grand Albatros le
gain de masse est linéairement et négativemenéléoau taux de corticostérone au retour de mer
(Angelier et al. 2007c). Cette derniere hypothésenpindre succés de péche des vieux albatros )néles
rejoint une étude préalable, menée chez une aspexce d’Albatros, dans laquelle il avait été démgont
qgue chez I'Albatros a Téte Grigdalassarche chrysostomie gain de masse apres un voyage en mer
était plus faible chez les vieux méles que chezarlékes adultes dans la force de I'dge (Catry et al.
2006). Ainsi, chez au moins deux especes d’albaties, vieux méales semblent présenter de
moindres capacités a extraire I'énergie du milieugventuellement sous l'effet de la sénescence,
mais d’autres interprétations sont possibles (sél@on ou adaptation). Sous I'hypothése de
sénescence, plusieurs mécanismes sont susceptiblgdiquer le déclin du succes de péche avec

'age : soit les individus agés ont des problémas tquchent directement leur comportement de
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recherche alimentaire (motricité, perception olfagt...), soit la baisse de performance de recherche

alimentaire avec I'age est le reflet d’'une alténmatile I'état physiologique général (Catry et aD&0

II1.3.4.2. Pas de variation avec ldge de Iimmunité basale, du stress oxydant ou des

niveaux hormonaux

Malgré I'emploi de sept marqueurs d’immunité basale de stress oxydant et de défenses
anti-oxydantes, nous n'avons pas pu mettre en évidee de déclin lié a I'dge dans ces différents
parametres chez le Grand AlbatrogARTICLE A). En outre, les mesures des taux deicastérone
et de prolactine n'ont pas révélé de déficiencenifestes de ces parametres endocriniens. D’autres
traits phénotypiques ont été examinés sur les ménudadus, tels que le nombre et la diversité
d’ectoparasites que I'on peut dénombrer sur le plygnen un laps de temps donné et la formule
leucocytaire (établie a partir des frottis sangyinsais les analyses préliminaires, non détailiégs
n’ont pas donné de signe de détérioration avee Ithans ces divers parametres. Aucun signe manifeste
de sénescence physiologique, autre que le déclifa dmpacité a assurer un bon bilan hormonal
(corticostérone) et la baisse des niveaux d’aésvitvec I'age durant un voyage en mer, n'a punése
en évidence chez le Grand Albatros lors de notrdegtle terrain. Ce résultat est tres intéressant ca
cela suggere quée déclin de la capacité des individus a extrairédnergie du milieu n’est pas le
simple effet secondaire d'un probléeme immunitaire, hormonal ou oxydatif, mais plus
probablement bien un facteur premier de la baisse ul succes reproducteur avec I'age chez le
Grand Albatros. Autrement dit, les individus males pourraieneé&tontraints de se reproduire moins
bien en raison de déficiences comportementalesgodement de recherche alimentaire) plutét qu’en
raison de problemes physiologiques  « classiques mnalafies, immunosénescence,
endocrinosénescence). Il faut toutefois reconnajtre nous n’avons pas pu investiguer toutes les
fonctions biologiques susceptibles de décliner &@ee chez le Grand Albatros. De plus, notre étude
n'étant pas expérimentale, mais corrélative, ilest impossible de conclure sur la place centlale
la modification des performances de la rechercimealtaire dans la détermination de la sénescence
reproductive. Toutefois, nous soulignons lorigitealde ce résultat compte tenu des travaux

actuellement existants sur les possibles factaorsmpaux du vieillissement en conditions naturelles
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I11.3.5. La performance de recherche alimentaire, un parametre clé du vieillissement ?

II1.3.5.1. Les causes du vieillissement seraient-elles la ou on ne les attend pas ?

L'un des principaux résultats de cette these seggee les vieux Albatros méles présentent des
modifications dans leurs comportements de péchanddiincubation, affectant a la fois les aires de
péche prospectées, les distances parcouruesyit@dii la surface de I'eau et le taux d’hormone de
stress au retour d’'un voyage en mer. Cela se paitian parallele a une baisse du succes repragucte
avec l'age. Contrairement aux expeériences menéesasimaux de laboratoire, en conditions
controlées, ces effets de '&ge ne seraient pasalifles altérations de I'immunité basale, du stress
oxydant ou des taux hormonaux.

En résumé, notre étude multidisciplinaire, sans powoir le démontrer formellement,
suggere que le vieillissement en conditions natutes pourrait étre en premier lieu lié a un déclin
de l'efficacité du comportement alimentaire.En conditions naturelles, le déclin des performance
alimentaires pourrait apparaitre bien avant qu'aogre détérioration ne soit détectable dans la
physiologie ou I'immunité basale des individius discordance entre notre étude et les études
menées en laboratoire pourrait provenir du fait quil est impossible de prendre en compte la
performance alimentaire dans les études de laborate (conditions contrdlées, nourriture illimitée,
etc.), ce qui expliquerait que ce facteur, bien geetral dans la théorie des traits d’histoire de v
(Annett & Pierotti 1999; Kramer 2001; Stephensle@07) ait été sous-estimé jusqu’a présent.

Notre étude concorde cependant avec des travaaixécents qui ont spécifiquement étudié le
lien unissant la sénescence et les stratégiesud&itgn. Ces travaux, menés en conditions conglé
(insectes ou araignées) ou naturelles (oiseauxdé&sinongulés...) sont résumés dans le tableau 7. lls
constituent la base d’'un corpus relativement récgemtnous alerte sur la nécessité de prendre en
compte ce parametre dans les études de vieillisgeme

Malgré le peu d'intérét qui a été porté sur lesidigui unissent la sénescence aux traits
phénotypiques liés a la performance de la recheatiheentaire, probablement en raison de la grande
difficulté d’observer et de mesurer rigoureusentestcomportements alimentairi@snatura quelques
études récentes ont toutefois montré qu’il étagspgmle de détecter un déclin de la capacité des
individus a se nourrir avec I'age dans gdg/la tres éloignés (insectes, mammiferes, oiseaux, cf.
tableau 7). Par exemple, chez les loups, la pedoom de prédation augmente pendant la premiére
partie de la vie, puis diminue drastiquement add#ln certain 4ge (MacNulty et al. 2009). De

surcroit, si la proportion d’'individus sénescerasasiune meute augmente, le taux de capture de proie
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de la meute diminue (MacNulty et al. 2009). Siméaient, la performance de recherche alimentaire
des abeilles ouvriéres (nombre moyen de visitedlauxrs, temps moyen pour collecter une portion de
nourriture) décline a partir du milieu de la vieofilski, 2000). Rappelons que chez I'Albatros & tét
grise Thalassarche chrysostomke gain de masse durant la période d’incubatgirpkis faible chez
les vieux males que chez les males d’age moyemy(€aal. 2006).

En outre, de nombreuses études menées chez le@®sguvages ont démontré un lien entre
certains paramétres phénotypiques directement diveatement liés a l'acquisition des ressources
(masse corporelle, usure des dents) et les trditstaire de vie qui influencent la dynamique de la
population (survie, succes reproducteur, longévR@y exemple, la masse corporelle des femelles de
Chevreuil est un bon prédicteur de leur longéwigqui suggére un lien indirect entre la dispoitéil
en ressources, la capacité a acquérir les ressoatda longévité (Gaillard et al. 2000a; on tracave
d’autres exemples dans le tableau 7 ; voir ausdisizussion spécifique sur le lien entre la sémesce

et les comportements de recherche alimentaireldateyniére partie de cette these).
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Tableau 7. « For... aging ? » Age et comportement de recherche alimentaire. Synthése bibliographique
des études actuellement disponible en écologie mettant en évidence des patrons compatibles avec la
sénescence dans différents traits associés a la recherche alimentaire.

Espéce Effets de I'age sur le Remarques Référence
comportement alimentaire
Abeille mellifere Apis La performance alimentaire des ouvriéres Conditions contrélées (fleurs Tofilski 2000

mellifera

(nombre moyen de visites aux fleurs,
temps moyen pour collecter une portion
de nourriture) décline a partir du milieu de la
vie.

artificielles). Etude
longitudinale, i.e. intra-
individuelle (du premier voyage
alimentaire jusqu’a la mort).

Albatros a téte grise

Le gain de masse lors d’un voyage

Conditions naturelles. Etude

Catry et al. 2006

Thalassarche alimentaire durant la période d'incubation transversale. Deux classes

chrysostoma est plus faible chez les « vieux » individus d’age. Uniquement chez les
que chez les adultes « d’age moyen » males. Pas de contréle du

statut physiologique.

Grand Albatros Modification des aires de péche avec 'age. | Etude transversale. Effets Lecomte et al. 2010

Wandering Albatross Augmentation des distances parcourues. détectés uniquement chez les | (ARTICLEAdela
Diminution de I'activité a la surface de méles. L'effet sur la latitude présente these)
Peau. Influence sur le taux d’hormone de moyenne est valide quelque o Et”d,e .
stress au retour de mer. En lien avec la soit le statut de reproduction. ﬁlorznglementalre
sénescence reproductive ? -

Loups Canis lupus 1. Déclin de la ‘performance de capture de | Conditions naturelles. Etude MacNulty et al.
proie’ avec I'age. 2009

2. Si la proportion d'individus sénescents
dans une meute augmente, le taux de
capture de proie de la meute diminue.

longitudinale.

Chevreuil Capreolus
capreolus

Déclin de la masse corporelle chez les vieux
individus, ce qui suggére une moindre
capacité a acquérir des ressources ?

Conditions naturelles. Etude
longitudinale.

Mysterud et al. 2001

Cerf élaphe Cervus
elaphus

Les vieux males entrent en période de
reproduction en moins bonne condition
corporelle (réserves), ce qui suggere une
moindre capacité a acquérir des ressources ?

Conditions naturelles. Etude
longitudinale.

Yoccoz et al. 2002

Caribou Rangifer
tarandus

Le gain de masse saisonnier (juin-
septembre) diminue avec I'age chez les
femelles. Le gain de masse entre deux
années consécutives diminue également
avec 'age chez les femelles.

Conditions naturelles. Etude
longitudinale.

Weladji et al. 2009

Chevreuil Capreolus
capreolus

et Mouflon du canada
Ovis canadensis

La masse corporelle des femelles est un
bon prédicteur de leur longévité
(corrélation positive), ce qui suggére un lien
indirect entre la disponibilité en ressources, la
capacité a acquérir les ressources et la
longévité.

Conditions naturelles. Etude
longitudinale.

Gaillard et al. 2000a

Chevreuil Capreolus
capreolus

Corrélation positive entre la longévité et la
hauteur initiale des molaires (mais pas de
lien avec l'usure des dents).

Conditions naturelles.
Comparaison de deux
populations.

Veiberg et al. 2007

Propithéque de La dentition s’use avec I'dge (sénescence | Conditions naturelles. Etude King et al. 2005
Edwards (Lémurien) dentaire) et cela se répercute directement sur | transversale. Influence des

Propithecus edwardsi le succés reproducteur des femelles. conditions climatiques.

Tarentule Lycosa Les femelles reproductives agées se Conditions controlées. Etude Moya-Larafio 2002
tarantula nourrissent moins activement que les jeunes | transversale.

femelles reproductives.

Chouette de Tengmalm
Aegolius funereus

Le taux de survie des vieux méales est plus
faible que celui des jeunes males lors de
mauvaises conditions alimentaires, mais
pas lors de bonnes conditions.

Conditions naturelles. Etude
longitudinale.

Laaksonen et al.
2002
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II1.3.5.2. Age et déclin de la performance de recherche alimentaire : quels

meécanismes proximaux ?

Parmi les facteurs proximaux responsables du déelita performance alimentaire avec I'age
dans de nombreuphyla (tableau 7), plusieurs hypotheses peuvent étreeamChez les mammiferes,
la détérioration irréversible de la dentition, aquest pas remplacable au stade adulte, pourrait tou
simplement limiter le nourrissage des vieux animauRvoir un impact direct sur la performance de
reproduction et la longévité (Mysterud et al. 20Rihg et al. 2005)En effet, chez les mammiféres, la
dentition a une morphologie et une taille fixée d&gdébut de la vie adulte et les dégats lies a
'abrasion s’accumulent peu a peu. L'usure des gjerdnnue sous le nom de sénescence dentaire
(dental senescengeest bien connue chez les ongulés (Veiberg eR@0D7) et chez de nombreux
primates, dont 'Homme, parfois en lien avec laeséence reproductive (Caro et al. 1995). Cela a
conduit King (2005) & émettre I'hnypothese selonuldlg la sénescence dentaire pourrait étre unuacte
causal de la sénescence reproductive. Chez le iEmRnopithecus edwardspar exemplel’'usure des
dents avec I'age, en limitant la capacité des flEaael se nourrir correctement, induit une baisse du
succes de I'élevage des jeunes (i.e. un patroBriEssence reproductive, King et al. 2005).

En outre, la taille des dents a la naissance pibyoteer un rbéle déterminant dans la longévité
des especes : en comparant deux populations deetiisy Veiberg et al. (2007) ont en effet établi
une corrélation positive entre la longévité et kButeur initiale des molaires : la population de
Chevreuils de plus grande longévité est égalemeli¢ ou les molaires sont en moyenne les plus
grandes a la naissance, sans qu’il n’y ait de réiffée notable dans l'usure des dents entre les deux
populations. Ces réflexions seront développées @adscussion générale de cette thése (partie VI),
en faisant appel a la littérature reliant la syrladongévité, la valeur sélective, la masse caim les
systemes d’acquisition des ressources et la dispitdides ressources, notamment chez les ongulés
(e.g. Gaillard et al. 2000a).

Toutefois, ces études ne peuvent expliquer legrdifices dans les patrons de sénescence au
sein des espéces non munies de dents, tels lesiwioa les insectes. Chez les oiseaux, la diminutio
des capacités de vol pourrait engendrer le dédinadperformance alimentaire avec I'age. Chez
I'hirondelle rustiqueHirundo rustica dont le succes reproducteur décline avec I'abgg, a une
modification avec I'age dans la longueur des reefriexternes, qui jouent un réle majeur dans la
performance de vol (Bller & De Lope 1999). Miler a émis I'hypothése que cela pourrait affecter
directement la recherche alimentaire des insecte®k mais aucune étude n’a été conduite a I'heure

actuelle pour tester cette hypothese chez leswisdautefois,chez les hyménoptéres en captivité
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(abeilles et bourdons), de nombreuses études ontrpes d’explorer en détail les liens entre
'usure des ailes, le comportement de recherche alentaire et les mécanismes proximaux du
vieillissement. C’est le seul corpus d’études corrélatieexpérimentales actuellement disponible
explorant la possibilité d’'un lien causal entre s@nescence et la performance de la recherche
alimentaire. Nous allons donc résumer les décoeseeffectuées chez les hyménoptéres afin de

proposer des perspectives de recherche intéressamte qui concerne les vertébrés.

II1.3.5.3. Age, performance de recherche alimentaire et vieillissement : le modéle

des hyménopteres

Chez les hyménopteres, I'age influence clairerneeperformance de la recherche alimentaire.
Par exemple, le temps moyen mis par une abeille gallecter de la nourriture et le temps de retour
la ruche dans une fleur artificielle augmententcak@ge (Tofilski 2000), tandis que le nombre de
fleurs visitées par voyage alimentaire (TofilskiORD et la sélectivité florale des individus dimintie
(Higginson & Barnard 2004). En outre, l'intensité dactivité de recherche alimentaire module la
longévité des individus (Neukirch 1982; Schmid-Hemg Wolf 1988) : si un individu s’investit
fortement dans la recherche d’aliments pour lardelosa longévité diminue, sous la forme d’un
compromis entre l'intensité de l'activité de redier alimentaire et la longévité (voir aussi Houston
al. 1988). De plus, la nature des éléments rechsrplar les individus (nectar ou pollen) module la
longévité des abeilles (Biesmeijer & Toth 1998).

Quelles sont les causes du déclin de la rechereledormance alimentaire avec I'age chez
les hyménopteres ? Elle serait liee a des détépamdes muscles alaires (Schmid-Hempel et al.
1985), ainsi qu'a une accumulation exponentielleldsmmages irréversibles au niveau des ailes, tels
que l'asymétrie alaire et la diminution de la soefgRodd et al. 1980; Cartar 1992; Higginson &
Barnard 2004). En outre, un lien clair existe eots dégats fonctionnels et la diminution de laisur
avec I'age. Par exemple, chez le Bourdon amériBaimbus melanopygusn observe un paralléle
entre 'usure des ailes avec I'age et une baisdae sigrvie adulte. L’hypothese dite de I'usure dibss
(wing wear hypothesisstipule que c’est la baisse de performance alianen) induite par l'usure des
ailes, qui est le premier facteur proximal de |laes&éence des individus chez certains modeles
d’hyménopteres (Rodd et al. 1980).

Pour résumer, les études menées en conditiondtEsdrchez les hyménopteres suggerent que
l'altération des systemes locomoteurs impliguéssdbin vol, par accumulation de petits dégats

irréversibles aux muscles et aux ailes, pourraé @h parametre clé de la sénescence. Bien qufil so
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délicat d’extrapoler aux oiseaux des résultatsralstechez les insectes, en particulier parce que les
oiseaux changent leurs plumes annuellement, cet@mkée néanmoins qu’il est possible, dans certains
phyla que I'accumulation de dégats moteurs et mécagigai a I'ceuvre dans le déterminisme de la
sénescence, avant que n’interviennent des problpiues« classiques » tels que des maladies ou des
déficiences immunitaires.

Malgré la formulation précoce de cette hypothesezdies insectes (e.g. Rodd et al. 1980),
force est de constater que le role de la performatimentaire dans le déterminisme de la sénescence
chez les vertébrés est largement sous-étudié aréractuelle, cela malgré le caractere primordisl d
traits permettant I'acquisition de I'énergie daésdlution des traits d’histoire de vie. Cela pétre di
a la prévalence des hypothéses immunitaires, oxgdaet/ou hormonales dans la littérature sur le

vieillissement, du fait de la surabondance desaudenées sur des modéles animaux.

II1.3.5.4. Performance de recherche alimentaire et vieillissement . signification dans le

contexte de /a théorie des traits dhistoire de vie

Nos résultats et notre synthése bibliographique nauconduisent a proposer I'hypothése
selon laquelle la performance de recherche alimerite pourrait étre un parametre clé du
vieillissement en milieu naturel. Cette suggestioprend toute son importance dans le cadre de la
théorie des traits d’histoire de vie.Selon cette théorie, un organisme donné dispasgedjuantité
limitée d’énergie qu’il extrait dans son environrerh grace aux comportements de recherche
alimentaire (en anglaferaging). L'individu, & un instant donné, doit allouer teeénergie a différentes
activités : reproduction, survie (entretien, manatece somatique) et croissance. La théorie dds trai
d'histoire de vie prédit qu'au cours de leur \@s,drganismes répartissent leur énergie dispoeitite
ces différentes tadches de maniére a optimiser \algur sélective, c'est-a-dire leur capacité a
transmettre leur patrimoine génétique aux géndratfatures (Stearns 1992; Roff 1992). La théorie
des traits d’histoire de vie a donc été invoquéer mxpliquer un grand nombre de patrons observés
dans la survie, la reproduction et différents cortggnent animaux, comme la réponse au stress.

La théorie des traits d’histoire de vie repose suune hypothése simple mais cruciale :
l'individu dispose d’une quantité d’énergielimitée a allouer entre différentes activités. Or, c’est
précisément laperformance de la recherche alimentairen conjonction avec la disponibilité des
ressources, qui détermine cette quantité limitée dhergie.La moindre altération de la performance
alimentaire est donc susceptible de se répercutdpss les traits phénotypiques et comportementaux

des animaux, bien avant I'apparition des déclimetionnels de I'immunité, du systéme endocrinien
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ou des défenses anti-oxydantes qui sont susceptibl@e s’exprimer que tardivement chez les especes

a longue durée de vie (Moe et al. 2007).

I11.4. Synthése, limites, perspectives de la troisieme partie

Les résultats de cette partie suggerent que, leh&rand Albatros maéle, il est plus facile de
détecter des effets transversaux de I'age sur alesngtres phénotypiques liés aux comportements de
recherche alimentaire et aux niveaux d'activitésmeer (intimement liés aux comportements de
recherche alimentaire) que sur les grandes forefanysiologiques connues pour décliner avec l'age
chez les animaux de laboratoire ou les mammiferes.

Sous I'hypothese que les patrons interindividue¢sunés dans ces études refletent des effets
longitudinaux (i.e. intra-individuels), nous pougosuggérer que, en vieillissant, le Grand Albaffps
éprouve un déclin de la capacité a extraire I'éeedy milieu, en lien avec le déclin du succes
reproducteur (ii), que ce déclin n'est pas lié a orodification de I'immunité basale, du stress @utd
ou des taux hormonaux, (iii) et que ce déclin égtetidant du sexe : seuls les males expriment sle tel
signes de sénescence a niveau détectable par tlusde® de mesure.

Une des critiques principales qui peut étre form@é’encontre de notre approche, outre le fait
gu’elle soit corrélative et transversale (voir Dission générale de la these, partie VI), est qus no
avons mesuré uniguement I'étadsal des individus (immunité basale, taux hormonauxabas.),
alors que la théorie prédit que le vieillissemesttsisceptible d’affecter de maniere plus flagrdate
capacité des individus a répondre a un évenems¥gsaint ou énergétiquement contraignant. Cela

constitue’objet de notre partie suivante.

124



QUATRIEME PARTIE x/%
/

Age et reponse a un évenement
‘'stressant’ ou ‘contraignant

“The ultimate factors influencing age-specific reproductive
performance in birds have been widely discussed. In comparison,
proximate factors and, particularly, hormonal mechanisms
influencing age-related reproductive performance have received
lesser attention.”

Angelier F. et al., 2006
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IV. Age et réponse a un évenement ‘stressant’

ou ‘contraignant’

IV.1. Problématique, objectifs, modele et questions posées

IV.1.1. Problématique et objectifs

Dans la premiére partie empirique de cette theses mvons examiné les effets de I'age sur
différents traits phénotypiques (immunité, streggdant, taux hormonaux, comportement de recherche
alimentaire...) en conditions ‘basales’, c'est-a-direconditions non perturbées par un stress. Nous
avons détecté des patrons liés a I'dage dans lepartements de recherche alimentaire, mais nous
n'avons pas pu détecter d’effet de I'age sur léseauraits.

Or, les études menées sur 'Homme et les animalataeatoire nous enseignent que I'age est
susceptible d’affecter laéponsed’'un organisme a desonditions transitoirement difficileu
‘exigeantes’(du point de vue de la déponse énergétique ouedgdsition a certains risques, par
exemple) Chez les humains et de nombreux rongueurs, la s¢poardiague au stress physique ainsi
gue la réponse hormonale face a un stress sonhul@s chez les individus agés. De surcroit, la
réponseémmunitaire face a un antigene est affectée.

Il semble donc crucial d’étudier les effets de I'ag sur (i) laréponsea un stress (stress de
manipulation), (i) la réponseimmunitaire (capacité de l'organisme a se défendreontre un
antigene). Il peut sembler artificiel de regrouper ces dehémpmeénes (réponse au stress et réponse
immunitaire), néanmoins, cela ne l'est pas si lmnsidére que tous deux sont des événements
énergetiquement colteux et transitoires dans lal'vie organisme, susceptibles de mettre en péril la
bonne réussite de la reproduction en cours (She&loverhulst 1996; Wingfield et al. 1998;
Lochmiller & Deerenberg 2000). Plus généralemérg;agit de deux situations qui impliquent la
mobilisation de mécanismes de retour a '’homéostasi(équilibre initial du systeme, Wingfield
2005).

Dans la vie d’'un organisme, I'épisode de reprodurctieprésente également une période
hautement colteuse, a tel point que I'investissérdea organismes dans la reproduction peut avoir
des conséquences a long terme sur la physiolodaelengévité des organismes. C’est le concept de
« colt de la reproduction edst of reproductionBell 1980; Stearns 1989; Stearns 1992; Roff 1992)

Nous allons donc comparer la réponse au stress eatrdes individus reproducteurs et non
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reproducteurs, afin d’évaluer I'impact de la reproduction sur I'expression des patrons de

sénescencelUne prédiction que nous pouvons formuler est que dains effets de I'dge sont

détectables chez des individus reproducteurs, quoft face a de fortes contraintes énergétiques

durant I'incubation, mais non détectables chez lemdividus non reproducteurs. Ces derniers sont

en effet énergétiquement moins contraints et pauverduler leur investissement dans telle ou telle

fonction physiologique indépendamment de leur éfigproducteur.

IV.1.2. Questions posées

Q.5.

Q.6.

Q.7.

Quels sont les effets de I'age sur la répondes individus face un stress aigu (stress de
manipulation) durant la reproduction ? (ARTICLE B)

Q.5.1. Quels sont les effets de I'age sur I'ampit de la réponse hormonale face au stress de
manipulation (taux de prolactine et de corticostéjs?

Q.5.2. Quels sont les effets de I'age sur I'ampkt de la réponse du systeme cardiaque face au
stress de manipulation ?

Les effets de I'age sont-ils dépendants duntexte de la reproduction ?

Q.6.1. Les effets de l'adge sur la réponse au stresnt-ils différents entre individus
reproducteurs et non reproducteurs ? (ARTICLE C)

Q.6.2. Les effets de I'dge sur le comportementedberche alimentaire sont-ils différents entre
individus reproducteurs et non reproducteurs ?d&hors article 1V.3.2.)

Peut-on détecter un effet de I'age sur la rémse a un challenge immunitaire ?

(ARTICLE D)

Q.7.1. Peut-on détecter un effet de I'agel'sumplitude de la réponse immunitaire ?

Q.7.2. Peut-on détecter un effet de I'age KBamgmentation des taux d’hormone de stress

(corticostérone) induite par le challenge immuni&
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IV.2. Age et réponse a un stress aigu

IV.2.1. Introduction

1V.2.1.1. Notion de réponse au stress chez les vertébrés

Face a la perception d’'un événement ‘stressant!’paganisme, c'est-a-dire d’un évenement
imprévisible, tel que lirruption d’'un prédateur Imanipulation par un expérimentateur, ou une
perturbation climatigue soudaine, les vertébréstaneten place un ensemble de mécanismes
physiologiques et comportementaux connus sous e d@réponse au stresgRomero 2004). Les
mécanismes qui sous-tendent la réponse au streigsemposent en deux grands axes, qui seront tous
deux étudiés chez le Grand Albatros: (i) tout diab les animaux activent le systeme nerveux
sympathique (SNS). En quelques secondes, le ceactae le coeur et le rythme cardiaque augmente ;
de plus, la sécrétion de catécholamines (par exetrgdrénaline) renforce la réponse cardiaque et
participe a la constriction du systeme artériegcadles effets immeédiats sur la réactivité de I'orgrme
et sapréparationa une éventuelle réaction physique. Cette premigiged’action, presque immeédiate,
est un pré-requis vital pour préparer les réponsagportementales (‘Se battre ou fufight-or-flight
response Romero & Butler 2007). (ii) Dans un deuxieme temfa réponse au stress comprend
I'activation du systeme endocrinien (axe hypothalsthypophyse-glandes adrénalegpothalamic-
pituitary-adrenal axisou HPA (Wingfield 2005). Sans rentrer dans lailiétet axe est impliqué dans
la sécrétion vitale de plusieurs hormones de stdEss glucocorticoides de la famille des hormones
stéroides, qui sont sécrétées par les glandesasutrénales. Le cortisol et la corticostérone $emt
hormones de stress majoritaire chez les mammiéres oiseaux respectivement.

La sécrétion de glucocorticoides induite par leaudt stressants permet un ajustement rapide
de I'état physiologique de I'organisme aux pertisha (Wingfield et al. 1995; Sapolsky et al. 2Q00)
Chez les oiseaux comme chez les mammiferes egees, la fonction de cet axe est d'adaptert|'éta
physiologique de I'organisme a des variations jaligres ou saisonniéres de leur environnement, mais
également d'activer une réponse d’'urgence lorscee @/énements stressants et impreévisibles
interviennent (Wingdfield et al. 1998). La sécrétim corticostérone (principal glucocorticoide cheez
oiseaux, reptiles et rongeurs) en réponse a cégripations intervient donc comme un médiateur de
l'allostasie et de la réponse au stress (e.g. lsaetgl. 2006)

La recherche en écologie a souligné I'importance dé réponse au stress dans les

mécanismes sous-tendant I'histoire de vie des indlils, en particulier dans la gestion des
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compromis d'allocation d’énergie(Wingdfield et al. 1998; Wingfield & Sapolsky 200Bpmero 2004;
Bokony et al. 2009). Toutefois, peu d’études santi@lement disponibles en ce qui concerne les
interactions entre la réponse au stress et 'agendividus en conditions naturelles. L’essenteinds
connaissances a ce sujet provient des études tesdiiez les animaux de laboratoire et chez les

Humains.

1V.2.1.2. Age et réponse au stress : ce que nous disent les études sur I'Homme et les

modeéles de laboratoire

Les deux composants principaux de la réponse a@ssstfi’axe SNS, activant la réponse
cardiovasculaire et I'axe HPA, activant la répoesdocrinienne) ont été particulierement étudiéz che
les humains et les rongeurs de laboratoire dacadee de I'étude du vieillissement.

Des le début des années 1980, les travaux piorsiéeBapolsky et al. (1983, 1985) ont permis
de découvrir que les rats agés présentaient desications spectaculaires dans la réponse au stress
Apres le pic de sécrétion de cortisol (hormonetoiss) en réponse au stress, la phase de recountreme
du niveau hormonal basal est considérablementgd®chez les vieux rats. De nombreuses études ont
également mis en évidence une augmentation de litaiehp du pic de cortisol sanguin ou salivaire. De
méme, chez les humains, 'amplitude de la répoms®ainienne augmente ou diminue avec I'age
selon le contexte et la nature du stimulus stregsgair la méta-analyse de Otte et al. 2005).

Les modifications de la réponse au stress avec l@&gsont une pierre angulaire de la
gérontologie moderne (e.g. Otte et al. 2005) et détude du vieillissement animal(e.g. Cano et al.
2008). On considere aujourd’hui que le stress gukdité de la réponse au stress comptent parmi les
facteurs proximaux majeurs du vieillissement.

En ce qui concerne la réponse cardiaque, des sffettaculaires de I'age ont également été
observés. Chez les rats comme les humains, le &eomd moins bien a une demande subite d’effort
physique : le cceur atteint moins vite son tauxulsgtion maximal, qui est plus bas chez les individ
agés par rapport aux adultes dans la force de (jdmer revue : Lakatta & Sollott 2002). Notons d'or
et déja que ces modifications de la réponse asss@gec I'age sont influencées par le sexe de
lindividu, les femelles montrant généralement nsode signes de modification dans la réponse au
stress avec l'agéMatthews & Stoney 1988; Kudielka & Kirschbaum 2RDO0Blous serons donc
particulierement vigilants quant a la prise en ctamu facteur sexe dans notre étude de la répanse a
stress, d’autant que nos deux premiéres étudesi@mbntré que les albatros males et femelles

n’étaient pas affectés par I'age de la méme mafiagie Il).
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1V.2.1.3. Age et réponse au stress en écologie

Les effets de I'dge sur la réponse au stress desnmins et des animaux de laboratoire
sont-ils extrapolables aux animaux vivant en condibns naturelles ?Comme souligné par Partridge
& Gems (2007), les résultats obtenus en conditomérolées pourraient ne pas étre pertinents @sur |
animaux vivant en liberté, qui doivent intégrerfdges variations environnementales et qui n’org pa
de source de nourriture illimitée. En outre, laomge au stress est un mécanisme physiologique
fortement influencé par les conditions environnetales ou les traits d’histoire de vie, et préseaige
fortes variations saisonnieres (Romero 2002, 2@8@kony et al. 2009). Il semble donc difficile de
formuler des prédictions quant a la nature destiaris liees a I'age de la réponse au stress datez n
modéle d’étude (Grand Albatros) par simple extrapoh des résultats obtenus en conditions
contrélées.

Les liens entre I'age et la réponse au stressamt hit I'objet de nombreuses études de terrain
a partir des années 1990, dont voici une visionth&tique. La réponse au stress du taux de
corticostérone décroit généralement avec I'agalisaque la réponse de prolactine augmente avec
'age, ce qui a souvent été interprété comme uramsme d’augmentation de l'effort parental en fin
de vie ou la valeur de la reproduction en coursgkstée (Chastel et al. 2005; Heidinger et al. 2006
2008; Angelier et al. 2007a; Angelier et al. 2008bgelier & Chastel 2009; Bokony et al. 2009),rbie
que d’'autres interprétations soient possibles,migtant I’hypothese de sénescence (voir, par exemple,
la discussion de Heidinger et al. 2008)10tre connaissance, aucune étude n'a exploré lefets de
'age sur la réponse au stress en conditions natdles chez un animalprésentant une sénescence
reproductive claire c'est-a-dire chez un animal qui montre un déclimu succés reproducteur avec
I'age. Notre modele d’étude, le Grand Albatros, dont lecés reproducteur décline a partir de I'age de
30 ans, permet de constituer un excellent systeams tequel on peut explorer le(s) lien(s) entre

vieillissement, réponse au stress et reproduction.

IV.2.2. Une étude chez le Grand Albatros Article B

Dans cette étude, nous allons étudier I'effet gd’sur les deux composantes principales de la

réponse au stress (composante cardiaque et conaatocrinienne) en soumettant les individus a

un stress de capture de 10 minutes.
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ABSTRACT

1. Very little is known on the deterioration of phytsigical performances with age in wild animals.
One of the hallmarks of ageing in human and lalboyadnimal models is the deterioration in
cardiac and endocrine responses to stress witthag#ese results might not be relevant to natural
populations.

2. This study examines the effect of age on two magpects of the stress response (the release of
stress hormone and the increase in heart ratehatuaal population of a very long-lived seabird
(>50 years), the Wandering AlbatroBsomedea exulanghat is known to undergo reproductive
senescence after the age of 30 yelnss species offers the opportunity to compareptingsiology
of old (30-48+ y.0.) individuals with low reproduet success (<62%) with that of middle-aged
(13-29 y.o.) individuals with a high reproductivecsess (78%), and to test the hypothesis that the
age-related patterns in stress response deperekofas in humans and rodents).

3. We tested whether stress-induced heart rate aeskssinduced corticosterone levels varied among
middle-aged and old albatrosses < 45 males,n = 41 females) during the incubation period.
There was a strong age- and sex-specific pattetherstress response. The stress-induced heart
rate and corticosterone levels were lower in oldesdahan in middle-age males, suggesting a
diminished stress response when advancing in agelidh not differ between middle-aged and old
females. Stress response was not influenced bylsentate or time of day.

4. Consistent with studies in humans and rodents ctioiss-sectional study suggests that (i) age affect
the magnitude of cardiac and endocrine responsasute stress in wild animals; (ii) age-related
patterns in the stress response depend on sexouljithfurther investigations are required to
separate effects of senescence from selective gsagnce or change in reproductive investment
with age, this study provides new perspectiveshensignificance of stress response as a proximal
factor of ageing in wild populations, and highliglthe need to control for sex and age into the

increasingly popular studies of stress respongeatogical settings.

INTRODUCTION

Upon perception of an acute stressor, like a captwent by an experimenter, animals
coordinate the endocrine, cardiovascular and behsali responses simultaneously. Vertebrates
activate the sympathetic nervous system (SNS) hadhypothalamic-pituitary-adrenal (HPA) axis
(Romero 2004). Within seconds, the release of batamines (e.g. adrenalin) by the SNS induces a

rapid cardiovascular response (e.g. an increaleant Rate, HR), with immediate effects on readines
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and reactivity of the animal, as a prerequisitetii@r behavioural responses — ‘fight or flight’ (Renm

& Butler 2007). Meanwhile, an activation of the HRAis leads to the release of glucocorticoids from
adrenal cortex within minutes, triggering multig@docrine, metabolic and behavioural responses,
which have ultimately been selected to enhancevairffRomero 2004).

There is no published data on the impact of ageath HPA-axis-mediated and SNS-mediated
physiological stress responses in natural conditiamd very little is known about whether the links
between age and stress depend on sex. This igssogpfacing the broad literature on the HPA axis
and the SNS responses to stress in rats and hutnalegd, age-related changes of the HPA-axis-
mediated and the SNS-mediated stress responsadatienark of physiological senescence in humans
(Otte et al. 2005) and laboratory animal models (Cat@l. 2008). Senescent humans and rodents are
often characterised by elevated baseline CORTdemedl long duration of the stress response because
of impaired negative feedback regulation (Sapolskey, & McEwen 1983; Ottest al. 2005). A
diminished cardiovascular response to acute stksssoccurs in advanced age in rats and humans
(review in Lakatta & Sollott 2002).

In addition to modulation with age, the HPA-axisdiaed and the SNS-mediated cardiac
responses to stress have also been reported todi@pesex in rats, humans (Matthews & Stoney
1988; Kudielka & Kirschbaum 2005; Oté&t al.2005; Luineet al.2007), reptiles (Carsia & John-Alder
2003) and birds (Meddlet al. 2003).Studies investigating the interplay of age and tbexon stress
response in rats and humans have yet provided ipieghts in ageing research although results nemai
contradictory (Luineet al.2007; Otteet al. 2005; Kudielkeet al. 2004; Keenamt al.2009).

Do age-related and sex-specific patterns of stresgonse found in humans and laboratory
animals also exist in free-living animals? As highted by Partridge & Gems (2007), results obtained
in controlled laboratory conditions might not béexant to wild animals, especially when examining
processes affecting life-history traits that arghly influenced by environmental conditions, sush a
the stress response (Sapolsky, Romero, & Munck;2R0thero 2004). Although recent syntheses and
field studies have shown that senescence is a geevprocess in free-living vertebrates (Bennett &
Owens 2002), critical data on age-related pattefissress response in the wild are still scarce.

Ecological research has highlighted the importanfethe stress response as a major
mechanism underpinning life-history trade-offs (Baok et al. 2009; Wingfield & Sapolsky 2003), but
the links between age and stress have beln examineth the context of age-related reproductive
effort (Heidinger, Nisbet, & Ketterson 2006; Angelet al. 2007a). To our knowledge, no study has
yet explored the patterns of stress responsseiescenfree-living animals, i.e. in aged individuals

showing an age-related decline of their reprodegtierformance or survival rate.
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In this study, we investigated the two main compis®f the stress response (i.e. the cardiac
and the endocrine responses to acute stress) Wamelering Albatros®iomedea exulan@ig. 1), a
wild, long-lived bird that shows a clear patternreproductive senescence after about the age of 30
years (Weimerskirch, Lallemand, & Martin 2005; Lede et al. 2010). To examine whether the well
known age-related and sex-specific patterns ofstresponses established for humans and laboratory
models can also be observed in free-living animaéscompared the endocrine and cardiac responses
to stress in old and middle-aged males and femtlkg advantage of the extraordinary tameness of
albatrosses which allows detailed physiologicalestigations without any detectable impact on
reproductive success (Angeliet al. 2006; Angelieret al. 2007b). We measured the stress-induced
corticosterone (CORT, the primary avian stress loowe) levels after 10 minutes of handling and the

stress-induced heart rate after 1 minute in maldS@males during the incubation stage.

MATERIALS AND METHODS

Study site, birds, age classe86 albatrosses were studied during the austral sun2@07/2008 on
Possession Island, Crozet Islands, south-westatraninOcean (46.8°S, 51.8°E). Sex and age of
albatrosses were known from an ongoing long-termkmecapture program (Weimerskirch, Brothers,
& Jouventin 1997). Males(= 45) were aged from 13 to 47+ years. Femates 41) were aged from

13 to 48+ years. All analyses are performed wittage effect defined by two classes (13-29 years old
versus 30-48+ old). This choice to analyze ageatian with a variable that brings less information
compared to the continuous age variable is dudddcstructure of the data set: as most of the oldest
birds were ringed as adults in the early part efltng-term study, their exact age was unknown and
we could not use age as a quantitative variabldy @minimal age is known for the oldest birds,
which represent more than 50% of birds older thany@ars (see Table S1). We defined two age
classes based on a previously described senespatteen (Weimerskirclet al. 2005): reproductive
senescence occurs from 30 years of age onwardlsisipaper, we compared two age classes: middle-
age (i.e. 13-29 years old) and old birds (i.e. 8@-¥ears old) about 70%). We did not consider young
breeders (aged 6-13) because they show a low,vwaigble reproductive success (our main goal was
to compare the physiology of old breeders to tHa¢>perienced, middle-aged adults). Within age
classes, we carefully designed the sampling ofviddals with exact known age in order to avoid
potential cohort’s effectésee table S1, in supplementary information onlifé¢ also monitored the
breeding cycle to assess if the previously fountiepa of reproductive senescence (Weimersketh

al. 2005) was observable during the field season 20@8quantified the reproductive performance as

the probability for each pair to successfully ragsechick until fledging during the 2008 breeding
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season, and found that, in both sexes, the reptiwdyzerformance was lower in ‘old’ birds (age slas
>30 years old) than in ‘middle-aged’ birds (age slak3-29 years old; see results). The reproductive
success of old males (55 %= 38) was significantly lower than in middle-aged esa(78 %n = 208,
GLM, z = -2.930,p = 0.003) and the reproductive success in old fem@@s%, n = 47) was
significantly lower than in middle-aged females (#8 n = 173, GLM, z = -2.158,p = 0.031).
Therefore the ‘old’ birds may be considered as éseent birds’, i.e. birds showing reproductive
senescence, but we acknowledge that, given ougrdéscross-sectional, we could not separate sffect
of ageing from selective disappearance or changepiroductive investment with age.

Breeding stage We studied breeding birds during the incubatiorigagrwhich is a suitable stage to
explore the relationships between bird physiologgt eeproductive performance in the framework of
life-history trade-offs because (i) the rate ofdatimg failure is known to be higher during incubati
than during fledging (Weimerskirch 1992), and &iipatrosses face a challenging conflict between egg
care and self-maintenance during incubation (Wesiezh 1995).

Restraint protocol, blood sampling and hormone assa&. Birds were captured on the nest and
restrained by hand by two experimenters (Lecomt&, &d Jaeger, A.) during 10 minutes. For ethical
reasons, we did not measure body mass of wandaibagyosses, as it could reveals stressful for such
large bird during the critical incubation periodn Aitial blood sample was collected from the tarsu
vein with a 1-mL heparinised syringe and a 25-gaugedle within 2 minutes of capture. A second
blood sample was collected exactly 10 minutes afipture and restraint. The volume of the two blood
draws never exceeded 0.05 % of a bird’s body nfasdiminary investigations showed that there is
seemingly a linear increase of CORT levels in raspdo handling stress between ~5 minutes (there is
no significant effect ofamplingtime on hormone levels when between 30 seconds and&es) and

at least 15 minutes (stress hormone levels at Tites are clearly higher than at 10 minutes). For
ethical reasons, we could not restrain the birdsentikan 10 minutes. Therefore the ‘stress-induced
CORT levels’ measured in this study mirror theiahistrength of stress hormone release rather than
maximal stress-induced hormone levels (peak). Blwad centrifuged, and plasma was decanted and
stored at —20°C until it was assayed. Plasma lexe(SORT were determined by radioimmunoassay
on frozen plasma following procedures describediipusly (Angelieret al. 2007a). Samples were
assayed in duplicate. All of the samples were nua single assay. The intra-assay variation wa%®b.1
(n = 5 duplicates). CORT levels are reported as ri§.mk the initial blood sample was collected
within 2 minutes of capture, we are confident thatinitial CORT levels mirror physiological bageli
levels (Romero & Reed 2005). Mean values, standavihtion and range of baseline or stress-induced

CORT levels in middle-aged group and old grouprapsrted in table 1.
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Stress-induced heart rate (HR).The stress-induced heart rate was determined ulason during

10 seconds, exactly 1 minute after capture. A nurabmethods are available to measure HR in birds:
(1) by ear (auscultation), (2) by touch (palpatiqB) with a HR monitor (Nephew, Kahn, & Michael
Romero 2003; Weimerskirakt al. 2002). The auscultation method was easy and peah¢t set up in
such a large bird (8-12 kg). Although being obvigusss accurate than the use of electronic deyices
this method yields a rapid, direct measure of HR avoids a previous capture event (no HR monitor
installation), which is particularly relevant whetudying the first, ‘naive’ stress response of $ird
during a given breeding season. Moreover, it wagrgingly easy to hear and to count heart beats by
dorsal auscultation in Wandering Albatross. Pulsents were taken for 10 seconds after exactly 60
seconds of handling. The count was multiplied bytsi express it as a per-minute rate (McArdle,
Katch, & Katch 2000). HR values were quantified Hye same experimenter. Preliminary
investigations demonstrated that the measure vgdyhiepeatable in a single bird € 12 birds, two
successive HR counts att = 60 s and t = 70 s, roeelficient of variatior= 5.2 %). Because we did
not use HR monitor, basal HR was unknown. A previstudy using HR monitors revealed that the
basal HR of albatrosses averaged 60 + n0=(33) beats mirt during the incubation period
(Weimerskirchet al. 2002), i.e. it was 4 time lower than HR at t = hate in our study (245 + 60
beats.mift). Thus, we are confident that HR at t = 1 minsteimeasure of highly elevated, stress-
induced HR. The mean stress-induced HR (245 + @Bsbain') measured in our study was consistent
with the stress-induced HR measured using an eldctr device in Wandering Albatross
(Weimerskirch et al. 2002), which was larger than 240 beats:mimaximal resolution of the
instrument) just after a bird was fitted with a deg, and might reach about 250-300 beats'min
according to the curve of the HR during recovemqueafter handling (Weimerskiroét al.2002).
Statistical analysis.We tested the influence afeon, (1) baseline CORT, (2) stress-induced CORT
level, (3) stress-induced HR, while controlling samplingdate (Julian date of sampling) artohe
(time of day), as these parameters are known toeinte hormone levels and HR in a wide range of
species (Canet al. 2008; Keenaret al.2009; Weimerskirclet al. 2002). We used linear models with
normal error distribution. The data analysis wasquemed in males and females separately, beca)se (i
there are importardage x sexnteractions in reproductive, behavioural and phiggical parameters in
albatrosses (Lecomtet al. 2010), (i) male and female data are not independadeed, the study
group is constituted by 45 males and 41 female® ff@ pairs (to improve the sample size in oldest
birds, 19 pairs were studied for the two partnaf&. could not include reproductive experience in ou
statistical analysis becausge and experience(number of total breeding attempts prior to study

season) of albatrosses were highly correlated iesrfa = 56, Pearson's product-moment correlation =
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0.95,d.f. = 54,t = 22.8,p < 0.001) and females & 50, Pearson's product-moment correlation = 0.94,
d.f.=48,t = 18.3,p < 0.001).

Impact of the experiment. To assess the potential impact of the experimentreproductive
performance, we compared the reproductive sucdgsairs in the study group (pairs in which at least
one of the partners was handled= 77 pairs) with the reproductive success of pairgha control
group (pairs in which no bird was handleds 283 pairs) during breeding season 2008. Speciicall
we monitored the hatching success (i.e. the priibalar each pair to successfully incubate the egg
until hatching) as well as the overall breedingcess (i.e. the probability for each pair to sudtaiys
raise a chick until fledging at the end of the lirg season 2008). The hatching success in thg stud
group (0.83n = 72 nests) did not differ from control group (0.82= 266 nestsx? = 0.0004,p =
0.98). The breeding success in the study grouB(0.7 77 nests) did not differ from control group
(0.72,n = 283 nestsy? = 0.0024p = 0.96).

RESULTS

We studied the stress response of wild wanderipgtiasses during the incubation period, and
found that old males exhibited a lower stress mespahan middle-aged males. The stress-induced
CORT levels were lower in old males compared todeichged males, but this pattern was not
observed in females (table 2, Fig. 2c-f). This wa$ due to contrasted baseline levels of CORT, as
they did not vary with age or sex (table 2, Fig,b2aThe stress-induced heart rate declined in old
males compared to middle-aged males, but did mytamong females (table 2, Fig. 2g,h). There was
no overall influence afime of dayanddateon all parameters (table 2). This male-specifiectfof age
on the stress response was not influenced by mgesgictor (males that are isolated in the colmy
males that breed in the central part of the col@®g table S2, in the Supplementary Information

Online).
DISCUSSION

We found an age- and sex-specific pattern in thesstresponse in Wandering Albatross. Old
males, but not females, exhibited reduced cardmc@GORT responses to handling stress during the

incubation period. To our knowledge, this is thestfistudy to demonstrate that both age and sex are

crucial parameters driving the magnitude of thesstresponse in natural conditions.
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The age-related deterioration of heart physiolagg key feature of current gerontology (Kostis
et al. 1982; review in Lakattat al. 2002). It is widely established that cardiac fumttdeclines with
age in humans. For example, the maximal peak caaligput in response to acute stress or effort is
blunted by some 20-30% in elderly compared withngpbealthy subjects (Lakated al. 2002). Our
data suggest some age-related change in hearbfggsicould also occur in wild animals. Moreover,
our finding that the effects of age on heart ragpethd on sex is consistent with available data on
humans (Fleget al. 1995; Zoeller Jr 2008). Older men, but not wonsmgw a marked decline in the
cardiac response to exercise stress (Eteg). 1995; Zoeller Jr 2008), which could be linked teex-
specific somatic senescence rate, as men, but patew, exhibit an age-associated decline in
myocardial mass (Olivetet al. 1995). Sex differences in the ageing of heart haften been linked
with sex-specific ageing rate and sex-specific &ty in humans (Wingard, Suarez, & Barrett-
Connor 1983; Olivettet al. 1995; Stewaret al. 2003), but further investigations at both tissad a
organism levels are of course required to fullycelate the nature the age-related decline of cardia
response in wild albatrosses.

Our finding that endocrine response to stress depenage in males but not in females is
consistent with the well-known age-related pattdmsd in humans and laboratory animal models
(e.g. Kudielkaet al. 2004; Otteet al. 2005; Cancet al. 2008; Keenaret al. 2009). A recent meta-
analysis of 45 studies on humans, including a braade of stressors, demonstrated that the effect o
age on endocrine stress response is seeminglygstranmen than in women (Oté&t al. 2005). More
recently, Keenarmt al. (2009) demonstrated that the effect of age orHRA axis — that governs the
endocrine stress response — was male-specificnirahs (the HPA axis responsiveness declines in old
men while remaining efficient in old women). Givémat the HPA axis interacts with reproductive
function, it has been suggested that the pronouanddnulti-faceted sex differences in the age-eelat
pattern of stress response in humans and laboratodel animals may mirror contrasted changes in
hormone levels in males and females over the Eegfhuineet al. 2007). However, more work is
needed to clarify the influence of life-history arsg@xual hormones on the stress response in
albatrosses.

Why do older males show a lower magnitude of thesstresponse in albatrosses? Current
research in humans and rodents suggest that theelated declines in CORT and HR responsiveness
in male albatrosses may be ascribed to physiolbgleterioration of the soma, i.e. senescence.
Interestingly, Wandering Albatross shows severae-i@gjated patterns in reproductive output
(Weimerskirchet al. 2005; Lecomteet al. 2010) and behavioural trends (Lecorateal. 2010), which
could mirror senescence effects (Lecometeal. 2010). Nevertheless, there are many alternative

pathways through the age-related decline in stesggonse could occur. First, the stress respongd co
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be attenuated in older male albatrosses as a wdudibituation of birds to handling. However, ste
induced hormone and cardiac levels do not difféawben isolated males which have never been
handled before this study, and ‘near-paths’ males which might have been handled in previous
years (table S2, supplementary information onlihdjreover, it sounds unlikely that males but not
females would habituate to handling. Thus, we ardident that the age-related decline is not due to
habituation effects.

Secondly, as this study was cross-sectional irgdesiie decline we observed in old age might
be attributable to the progressive selection of ‘est’ phenotypes among individuals of different
quality (positive selection for individuals withvi@r stress response). We acknowledge that we could
not eliminate that hypothesis. Only longitudinatadavould allow us to separate ageing effgus se
from phenotypic selection.

Old males could also better resist stress as aeqoesce of the high value of a reproduction
event in old age. Life history theory predicts tktia¢ stress response should be attenuated when the
value of current reproduction is high relative lhe walue of future reproduction and survival (Giatt
Brock 1991; Stearns 1992; Roff 2002; Wingfield, &8ke & Moore 1992; Wingfield, O'Reilly, &
Astheimer 1995). Older adults should respond lésmngly to stressors during reproduction than
younger adults to ensure that reproduction is moibited as individuals approach the end of théer |
(Angelier et al. 2007a; Heidingeret al. 2006 but see McNamaret al. 2009). If it is true that
responding more strongly to stressors enhancegzalifWingfield et al.2003; Bonieet al.2009), our
finding that the stress response is reduced inagkel adds additional support to the hypothesis that
males are down-regulating the stress responselbpssiincrease reproductive investment, consistent
with cross-sectional studies in long-lived birde{tingeret al. 2006; Angelieret al.2007a) or reptiles
(Jessop & Hamann 2005). However, contrary to Wandeklbatross, none of the species studied by
these authors exhibited reproductive senescenckliage (i.e. an age-related decline of reprodactiv
performance). As the Wandering Albatross is knoavaxhibit senescence in old age (Weimersketh
al. 2005), our study could provide a more relevant iengd framework to investigate the links
between age, stress, condition and physiologiealetioffs. Nevertheless, we acknowledge that our
cross-sectional data makes it impossible to sepa&ff@cts of ageing from selective disappearance or
change in reproductive investment with age.

Do old male albatrosses invest less in reproducienthey age? Consistent with models
suggesting that a reproductive decline with aganimals may reflect a constraint on older organisms
ability to acquire resources, we recently found tild male albatrosses exhibit an age-related wiecli
in foraging ability (Lecomteet al. 2010) — suggesting that old male albatrosses ntighgnergetically

constrained. As foraging ability determines the amaof energy that individuals have to allocate to
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reproduction and somatic maintenance (Stearns 1982)hypothesize that old individuals might
sacrifice parental investment to somatic mainteeagthey age. This statement is consistent wéth th
recent theoretical view that it could be optimal fwid animals to invest less in reproduction
(McNamaraet al. 2009). Using condition-based models, these autlpoeslict that under broad
conditions it will be optimal for organisms to irstdess in reproduction as they age. The startiugt p
of this new hypothesis is the observation that@mal’s lifespan may not be limited by tinper se
but rather by the body’s physical deteriorationhwtime, i.e. senescenee and its interaction with
environmental conditions. It is plausible that atdnstrained individuals should not compromiserthei
own survival to enhance the success of a givendbrgeattempt, if they are energetically constrained
— or if they face bad conditions during a singledoliag season. From this perspective, recent models
predict that an animal benefits from reproducingermslowly towards the end of its life, so as toedef
death and gain more time for reproducing (McNan&ral. 2009). Further work should aim at testing
the hypothesis that old male albatrosses, constidy a low foraging ability and/or a low reactvio
stress after about the age of 30 years old, idesstin reproduction to gain more time for reprodgc
during their ‘late life’ which is potentially vergng in this extremely long-lived species (>50 ypar
Overall, our study provides new perspectives ond amises new questions about, the
significance of stress response as a proximal fasftageing in wild populations, and highlights ttha
controlling for sex and age into the experimentsign could be crucial to rigorously interpret the

increasingly popular studies of stress respongeafogical settings.
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Figure 1: Wandering albatrosses Diomedea exulans are extremely long-lived

birds (> 50 years) with poorly understood reproductive senescence. These avian
‘centenarians’ are emerging models for aging research in natural conditions.
Photograph courtesy of Patrice Pellet (pair) and Vincent Lecomte [bird searching

for a partner, pair incubating egg (small, up) and new-born chick (small, down)].
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Figure 2: Effects of age on endocrine and cardiac stress responses in male (left panel) and female
(right panel) albatrosses. We compared the effect of acute stress in old (senescent) birds and
middle-aged (mature, non-senescent) birds. (a, b) Baseline stress hormone (corticosterone, CORT)
levels (t < 2 min). (c, d) Stress-induced CORT levels (t = 10 min). (e, f) Stress-induced heart rate

(HR, t =1 min). Sample size is given above each column. *p<0.05; **p<0.01; **p<0.001.
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Table 1. Mean values and standart deviation of baseline stress hormone (CORT) levels, hormonal stress response
(Stress-induced CORT level and rate of CORT increase), and stress-induced heart rate (HR) in males and females
Wandering Albatross. See table 2 for Statistical tests and significant differences between middle-aged and old birds.

Middle-aged (13-29 y.o.) Old (=30y.0.)
n mean s.d. min  max n mean s.d. min max
Baseline CORT level (ng.mL") 26males 52 28 2 13.1 18males 43 19 22 8.3
Stress-induced CORT (ng.mL-") 26males 212 57 127 346 18males 146 47 58 23.1

Stress-induced HR (beats.min"') 23males 290 45 170 380 15males 218 28 170 270
Baseline CORT level (ng.mL") 24 females 54 21 18 105 16females 42 1.7 20 8.6
Stress-induced CORT (ng.mL") 24females 188 67 97 328 16females 154 46 7.7 249
Stress-induced HR (beats.min"') 19females 270 40 180 330 13females 280 30 230 330

Table 2. Effects of age on baseline CORT levels and response to acute stress in male and female Wandering albatrosses.

Males Females

Source n d.f. F p n d.f. F p
Baseline CORT levels

age 44 1,40 1.39 0.245 40 1,36 3.08 0.090

date (Julian day) 44 1,40 231 0.136 40 1,36 0.34 0.562

time of day 44 1,40 0.32 0.577 40 1,36 0.37 0.547
Stress-induced CORT

age 44 1,40 15.73 <0.001*** 40 1,36 281 0.103

date (Julian day) 44 1,40 0.5 0.703 40 1,36 0.05 0.826

time of day 44 1,40 0.03 0.852 40 1,36 0.18 0.673
Stress-induced HR

age 38 1,34 3350 <0.001*** 32 1,28 031 0.582

date (Julian day) 38 1,34 0.08 0.776 32 1,28 0.10 0.756

time of day 38 1,34  6.97 0.012* 32 1,28 1.96 0.173

CORT: corticosterone (stress hormone). HR: heart rate. ‘age’ refers to age class (middle-aged birds: 13-29 y.o. birds; old birds: = 30 y.0.)
d.f.,, degree of freedom. * p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001 (linear model with normal error distribution).

Table S2. Effects of age and nest position on the stress response in male albatrosses. This table answers
to the question: are the age-related patterns found in males influenced by the position of nest in the colony?

Source n d.f. F p
Baseline CORT level
age 44 1,40 1.41 0.242
sector 44 1,4 0.13 0.718
age x sector 44 1,4 3.0 0.090
Stress-induced CORT
age 44 1,4 16.9 <0.001***
sector 44 1,4 0.70 0.407
age x sector 44 1,4 2.45 0.125
Rate of CORT increase
age 44 1,4 19.71 <0.001***
sector 44 14 0.70 0.408
age x sector 44 1,4 0.89 0.351
Stress-induced HR
age 38 1,34 28.43 <0.001***
sector 38 1,34 0.5 0.483
age x sector 38 1,34 0.34 0.566

‘age’ refers to age class (middle-aged birds: 13-29 y.o. birds; old birds: = 30 y.0.). sector is a two-level factor (central patch or isolated patch)
df. degree of freedom. * p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001
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Middle-aged albatrosses

Old albatrosses

Table S1. Age distribution of albatrosses in the experiment. This
table indicates how male and female albatrosses are distributed
within each age class. Dashed lines denote the limits between
individuals of exact known age (banded as chicks) and individuals
for which a minimal age was calculated (age at banding + minimal
age at recruitment).
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IV.2.3. Discussion des résultats de cette étude [ARTICLE B]

1V.2.3.1. L'4ge et le sexe interagissent dans la détermination de la réponse au stress

des albatros

En étudiant le Grand Albatros pendant la période dincubation de I'ceuf, nous avons
découvert un effet de I'dge dans les deux composastprincipales de la réponse au stress — la
réponse endocrine et la réponse cardiaqué&ace a un stress aigu, les vieux albatros (&g&9dns
et plus) sécretent moins de corticostérone 10 ménapres la capture et leur coeur bat moins vite une
minute apres la capture que les oiseaux dansda fte I'age (13-30 ans, i.e. les individus de mdms
trente ans ayant déja une expérience reproductive@nent de I'expérience). Bien qu’il nous soit
impossible de préciser le mécanisme de ce phéngmeéns notons que nos résultats sont compatibles
avec les travaux menés chez les humains. Dansé&gemte méta-analyse incluant 45 études et de
nombreux parametres de stress, il apparait quéplanse au stress diminue significativement avec
'age chez les humains (Otte et al. 2005). Les miéozes invoqués pourraient résider dans une
moindre sensibilité du systéme HPA face a un s{tésenan et al. 2009).

Ces effets de I'age sur la réponse au stress duralat reproduction du Grand Albatros
n'ont été observés que chez les maldses vieilles femelles ne présentent aucune madibo de la
réponse au stress par rapport aux femelles de rdei® ans. Cette observation rejoint notre premier
partie, dans laquelle nous avons démontré que &ffgetait le comportement de recherche alimentaire
et la reproduction de maniere différentielle emi@es et femelles. Bien qu’il nous soit impossitide
préciser le mécanisme de ce phénomene, nous nqtensos résultats sont compatibles avec les
travaux menés chez les humains ou les rongeurabdeatoire. Comme I'axe HPA interagit avec la
fonction reproductive, il a été proposé que ledédihces males/femelles dans les patrons de
sénescence notamment dans la réponse au stréssiieat les difféerences de niveaux hormonaux tout
au long de la vie des individus selon leur sexenget al. 2007).

A notre connaissance, il s’agit de la premiére étwqui démontre que l'interaction du
sexe et de I'age détermine les patrons de réponse atress chez un animal en conditions
naturelles. Ces observations sont compatibles avec de nomdwettsdes en conditions contrélées.
Les patrons de la réponse au stress chez les anitealaboratoire et chez 'Homme sont également
déterminés par linteraction de I'dge et du sexandis que I'dge affecte de maniere flagrante la

réponse cardiague des hommes a un exercice de meovelynamique vertical, le cceur des femmes
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agées répond bien a ce type d’exercice (Zoell@00B). On sait aujourd’hui que la physiologie et la
mécanique du cceur évolue de maniere tres contrastéeles hommes et les femmes. Par exemple, la
masse du myocarde diminue chez les hommes aves, IAgis pas chez les femmes (Olivetti et al.
1995). De méme, lorsqu'on demande aux hommes agdfeatuer un test physique d’exercice
maximal, c'est-a-dire de fournir immédiatement laspgrand effort possible, on mesure que leur
pulsation cardiague maximale est 10 a 30 % moigdes celle des hommes dans la force de I'age
(Zoeller Jr 2008), alors qu’elle ne varie que faimbént chez les femmes. Toutefois, nous ne sommes
pas en mesure de déterminer si les méales d’albptésentent de réelles altérations physiologiqees d

la fonction cardiaque et/ou de la fonction endaerine.

1V.2.3.2. Sénescence somatique ou adaptation ?

Il est possible que les modifications de la réponsai stress chez les vieux albatros males
refletent une moindre capacité des individus a répalre au stress de manipulation (hypothéese de
sénescence physiologique)youtefois, étant donné que notre étude est purecoerélative, une autre
explication est possible : la diminution de la nég® au stress avec I'age pourrait &aptative En
effet, les vieux males pourraient mieux résister siess compte tenu de l'importance de la
reproduction dans les dernieres années de la gi¢héorie des traits d’histoire de vie prédit qae |
réponse au stress devrait étre diminuée quanddeuv de la reproduction en cours est élevée
(Bokony et al. 2009), ce qui est typiquement le easfin de vie ou l'individu n'a plus beaucoup
d’opportunité de se reproduire, comme cela a déjakservé (e.g. Heidinger et al. 2006; 2008). Pour
l'individu ageé, diminuer sa réponse au stress relrigit a augmenter son investissement parental et a
prendre plus de risques (en termes de mortalibé)daf maximiser les chances de réussite des dgrnier
événements de reproduction. Certaines études factiegément démontré que la réponse au stress est
diminuée quand la valeur de la reproduction en st haute par rapport a la valeur de la
reproduction future (Wingfield et al. 1992; Windfleet al. 1995). Un déclin de la sécrétion de
corticostérone a par exemple été détecté chezelmeSpierregarirSterna hirundo(Heidinger et al.
2006). La modification de la réponse au stressrpdugtre un mécanisme pivot de maximisation des
chances de succes reproducteur avec I'age (cddrooe : Wingfield & Sapolsky 2003; Heidinger et
al. 2006; prolactine : Angelier et al. 2007b; Angel& Chastel 2009). Toutefois, la population de
Sternes arctiques étudiée par ces derniers auteusemble pas présenter de signe de sénescence
reproductive. La population de Grand Albatros dez€t, au contraire, présente des signes de

sénescence reproductive visibles aussi bien er®fpidriannuelles (Weimerskirch et al. 2005) qu’en
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étude transversale (Lecomte et al. 2010), de $elte que cette population tournit un mellleur eadr
pour étudier les liens entre stress, age, repramuet compromis d’allocations.

En outre, nous divergeons avec la théorie de Istisgement terminal invoquée par Heidinger
et al. (2006), qui prédit que I'investissement pgakaugmente avec I'age, et nous nous placonsldans
nouveau cadre conceptuel défini par McNamara (20fi9)sera présenté et discuté en VI.3. Dans ce
cadre de pensée, la stratégie optimale pour lagiding est de restreindre leur effort de reprodurcti
avec 'age, ce qui va dans le sens de nos obsemgade la premiére partie et rend invalide la xéie
exposeée ci-dessus. Nous suggérons que les vieatradlmales présentent des signes de sénescence
physiologique, laquelle contraindrait les individugvestir moins dans la reproduction (McNamara et
al. 2009), bien que notre étude purement corréai permette pas de tirer de conclusion définitive
sur les mécanismes sous-jacents (voir VI.5.2.).

Une autre possibilité pour expliquer la faible nép® au stress des vieux males est qu'ils
s’habituent mieux a d’éventuelles manipulationséetéps au fil des années, mais (i) il est difficile
d’expliquer le fait que les femelles ne s’habitardipas comme les males, (ii) aucune étude empiriqu
n'a démontré que la réponse au stress aigu de matigm diminuait autant avec I’habituation, (idg
nombreux vieux individus n’avaient jamais été matép avant cette étude (en particulier les indisidu
situés dans les secteurs éloignés de la colonieuet niveaux de réponse au stress étaient inférie
aux niveaux moyens des individus de la classe ddagejeune.

En résumé, il y a bien un effet de I'age sur la rgmse au stress des albatros, plus faible
chez les vieux males, qui peut étre attribué a unffet de la sénescence comparable aux effets
décrits chez 'Homme ou les animaux de laboratoiremais nous ne sommes pas en mesure de
conclure définitivement sur la nature du mécanismeous-jacent (contrainte physiologique liée a

la sénescence ou adaptation liée a la valeur deréproduction en cours).
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IV.3. Age et événement de reproduction

IV.3.1. Introduction

Nous avons vu que I'age affecte le comportementaitaire et la réponse au stress du Grand
Albatros (ARTICLES A et B) : les vieux méales ontsdaires de nourrissage différentes, sont moins
actifs pendant leurs voyages en mer, semblent nedfitceices en se nourrissant, et leur réponsedace
un stress de manipulation est diminuée. Dans laireesl ces premiers résultats ont été obtenus en
comparant des individus a différents agesdant un épisode de reproductiom peut se demander si
les effets de I'age sont dépendants de ce contlexteproduction, ou s'’ils sont intrinsequement #iés
I'age des individusDans cette section, nous allons nous interroger stlimteraction entre I'age, la
réponse au stress et le statut de reproduction (imddus reproducteurs vs. individus non
reproducteurs). Les effets de 'dge que nous avons détectés danpaeies précédentes (dans le
comportement de recherche alimentaire et la répansstress) sont-ils dépendant du contexte de
reproduction ? Autrement dit, les individus nonrogjucteurs présentent-ils les mémes patrons que les
individus reproducteurs ? Etant donné que le 8s#iment influence la capacité des individus a
répondre a un évenement énergétiquement coltews pouvons prédire que les individus non
reproducteurs ne présentent pas les mémes patrorigd a I'age que les individus reproducteurs.
Par exemple, on peut prédire que la réponse assstie les aires de péche des individus non
reproducteurs ne seront pas modifiees avec l'age, seuls les individus reproducteurs sont
physiologiqguement contraints par la reproductioaudlallons étudier ces deux aspects chez le Grand
Albatros. Préalablement, nous allons exposer enlgu®rand Albatros est un modele d’étude original
et intéressant pour I'étude du comportement de fepnoduction’, par lequel certains individus ee ag
de se reproduire cessent transitoirement de sedejpe, comportement qui reste largement sous-

estimé et peu étudié en conditions naturelles.

1V.3.1.1. Le comportement de non-reproduction : généralités

Une des particularités du cycle de vie des oiseasix 'importance de I'abstention de
reproduction a I'age adulte. Dans de nombreuse&cesp une proportion importante des individus
experimentés ne se reproduit pas (Coulson 1984jsg@ledr & Wanless 1992; Hatch et al. 1993;
Chastel et al. 1995) bien que disposant de partsnat d’espace pour se reproduire. Par exemp@e, ch
le Pétrel bleuHalobaena caeruleajusqu’a 50% des individus ne se reproduit pasacers années
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(Chastel et al. 1995). Chez le Grand Albatros, @urs de notre étude de terrain (colonie de pointe
basse, 2007/2008), nous avons constaté qu’envldnh dle la population adulte observable a terre ne
se reproduisait pas. L'importance des événementsatereproduction’ est actuellement sous-estimée
dans les histoires de vie des individus (Cam etl988) et a fait I'objet d’études essentiellement
démographiques (revue dans Cam et al. 1998), aqu diitudes portant sur l'interaction entre les
conditions environnementales et le comportememaereproduction (Chastel et al. 1993; Chastel et
al. 1995). Il est en effet extrémement difficileuidier la physiologie des individus non-reproducte
dans la Nature : contrairement aux reproductelsragei sont pas assignés a un terrier ou a un eided
fait ils sont généralement plus difficilement ohsdales que les individus reproducteurs. En outr®, |
guelques études menées sur la physiologie desidaodivnon reproducteurs sont basées sur la
comparaison de données obtenues hors de la pé&l®deproduction avec des données obtenues
pendant la période de reproduction (pour revuem@&o 2002) — avec des effets confondants liés a la
migration ou aux conditions saisonniéres.

De maniere générale, I'évitement de la reproductionpar les individus aptes a se
reproduire reste incompris et mystérieux chez lesertébrés. Pourquoi un individu sexuellement
apte s’abstiendrait-il de se reproduire 2Une premiere explication est qu'’il s’agit d’'un goontement
adaptatif a interpréter dans le cadre de la théorie dés widhistoire de vie (Roff 1992; Roff 2002;
McNamara & Houston 1996). Dans ce scénario lanisidus se comporteraient de maniere prudente
et éviteraient de se reproduire une année pourxrseureproduire une autre année (Drent & Daan
1980; Coulson 1984; Aebischer & Wanless 1992). &restreignant pour attendre par exemple de
meilleurs conditions, les oiseaux maximiseraient régproduction totale (en anglaidife time
reproductive succel&n augmentant la valeur reproductive résidudledler et al. 1989; Aebischer
& Wanless 1992, mais voir Cam et al. 1998).

Une autre interprétation du comportement de nonottion serait que les oiseaux adultes
qui ne se reproduisent pas sont physiologiquermemtraintsde ne pas se reproduire, c'est-a-dire que
leur état physiologique (mauvaise condition, magadie leur permettrait pas de s’engager dans un
cycle reproducteur qui est particulierement colteupérilleux en conditions naturelles (Bell 1980).
Les individus non reproducteurs seraient alorsaigsaux de qualité phénotypique plus faible que les
individus reproducteurs (hypothese de qualité mbfiéelle, (Harris & Wanless 1996; Cam et al. 1998)

Il a aussi été proposé que les conditions saismmi@uent un réle majeur dans I'évitement de la
reproduction : une corrélation frappante a été raigeur entre les événements de type El Nifio et la
proportion de nids non occupés dans les colonieBateel des Neiges (Chastel et al. 1993). Il est
possible que les oiseaux se restreignent dans dewaises saisons et attendent un certain seuil de

condition physique avant d’engager un événementegeoduction (Chastel et al. 1995). Un autre
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facteur susceptible d’expliquer la non-reproductsh que les oiseaux qui sont contraints a negaus
reproduire dans les colonies soient les individassdlus agés, ou ceux ayant fourni le plus d'effort

dans la premiére partie de la vie.

1V.3.1.2. Le Grand Albatros, un modele détude du comportement de ‘non reproduction’

Le Grand Albatros de Crozet offre I'opportunité que de comparer la physiologie des
individus non reproducteurs a celle des individeoducteurs tout en éliminant les effets confotglan
intersaisonnier et géographique. En effet, au cdar saison de reproduction du Grand Albatros, un
nombre surprenant d’individus reste sur les colngans se reproduire, parmi les oiseaux
reproducteurs. Ces oiseaux paradent avec d’autmegeproducteurs, ou restent simplement inactifs
tout en occupant des nids. lls sont facilementpé#tbles et nombre d’entre eux peuvent étre revus
plusieurs fois de suite sur les mémes aires.

[l faut distinguer trois groupes parmi les indivsduwon reproducteurs : (i) les individus ne
s’étant jamais reproduits (les juvéniles, immatuces observent ou apprennent les comportements de
parades) ; (ii) les individus adultes s’étant dépgroduits lors d’une précédente saison de reptmofuc
mais ne se reproduisant pas lors de la saisoreatdg a été conduite (qui paradent en recherchre d’u
nouveau partenaire, mais pas nécessairementje§ijieux individus s’étant déja reproduits unngra
nombre de fois mais ne se reproduisant plus defguiisombreuses années pour des raisons inconnues
(ces individus ne paradent pratiquement pas). Blique, ces trois groupes d’individus correspondent

a trois classes d’age (voir la partie Matérielsliéthodes de 'ARTICLE C).

IV.3.2. Age, comportement de recherche alimentaire et statut de reproduction : une étude

chez le Grand Albatros par la méthode isotopique

1V.3.2.1. Contexte de |'étude et problématique

Au cours de la saison de reproduction 2007/2008s mvons étudié I'écologie alimentaire d’'un
grand nombre d’individus non reproducteurs, paeaient a notre étude sur les individus
reproducteurs. Pour mémoire, dans la premiereepantipirique de cette these, en utilisant les kmlise
satellitaires, nous avions démontré que seuls iegxvmalesreproducteursallaient se nourrir en
Antarctique, et qu’ils effectuaient en moyenne tiagets plus longs et plus au Sud que les méles plu

jeunes (ARTICLE A). Autrement dit, il y a un effeignificatif de I'age sur la latitude d’alimentatio
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en mer chez les males reproducteurs, mais padehézmelles reproductrices. Ce patron est-il ligé &
reproduction ? Peut-on observer le méme patron @seindividus non reproducteurs ? Quelles sont
les différences d’effet de I'dge entre les mal@saducteurs et non reproducteurs ?
L’objectif de cette étude est de comparer I'écologialimentaire des albatrogeproducteurs
et des albatrosnon reproducteursa I'aide d’un traceur isotopique, 1e6**C, qui refléte la latitude
moyenne d’alimentation des albatros dans I'Océan Asiral, afin de tester si le statut
reproducteur module les effets de I'dge que nous ams déja détectés sur le comportement
alimentaire. Le principe de la mesure du ratio isotopig€C et le lien avec la latitude
d’alimentation a été présenté et expliqué en sedtl®.2. Nous allons donc directement présenter

les résultats de cette étude et leur interprétdgiologique.

1V.3.2.2. La ségrégation spatiale entre mdéles et femelles est présente chez les

reproducteurs et les non reproducteurs

Nous avons mesuré &°C dans les cellules sanguines de 175 albatros &&smeproducteurs,

55 femelles reproductrices, 50 males non reprodugtel3 femelles non reproductrices), selon les
méthodes exposées dans le chapitre précédent fpémoire, la mesure dd'’C dans les cellules
sanguines du Grand Albatros permet d’estimer Eeitod il est majoritairement allé se nourrir aursou
des deux mois précédant la mesure). Quels sofade=urs qui influencent &=C des albatros ? Une
analyse préliminaire révéle un effet significatif Kinteraction entre le factesexeet le facteustatut
reproducteur En effet, le modélé™C ~ sexe+ statut + sexe*statut c'est-a-dire le modéle avec
interaction, a plus de poids statistiq@eéCc = 391,1,wi = 90%) que le modele sans interactiaAlCc

= 4.78,wi = 8.3%). De surcroit, dans le modéle sélectio&C(~ sexe+ statut + sexe*statu
I'interaction sexe*statuest significative £ = 6,87,p = 0.00954**), ainsi que l'effet disexeet du
statut Cette analyse nous conduit a une analyse séparégatut reproducteur et par sexe.

La figure 12 donne les valeurs moyennesst@ chez les males et femelles (reproducteurs et
non reproducteurs) et révele de fortes difféerenesse les sexes: on observe une ségrégation
alimentaire entre les males et femelles chez f@®deicteurs (qui confirme I'étude satellitaire emtje
A), ainsi qu'une ségrégation alimentaire entre hefles et femelles chez les individus non
reproducteurs, ce qui est un résultat nouveaueGéfjrégation semble toutefois moins marquée chez
les individus non reproducteurs que chez les iddireproducteurs (Figure 12). En résubaéalyse
isotopique révele en premier lieu que les albatrasreproducteurs males et femelles présentent un

patron de ségrégation spatiale en mer relativesiemlaire a celui déja bien connu chez les indigidu
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reproducteurs. Cela suggére que cette ségrégat@iale est liee a des contraintes allométriquiesi et
a des facteurs de compétition intra-spécifique Sappliquent sur toute la durée de vie de I'espece,
plutdt qu'a une stratégie intra-couple d’optimisatdu partage des ressources durant la reproduction

Une des premieres hypotheses pouvant étre invquuéeexpliquer ces patrons de distribution
est I'existence d’un phénomene I'exclusion compétientre les méales et les femelles, quel quelesoit
statut reproducteuCette hypothese a d’ailleurs souvent été retenue g@mliquer la ségrégation entre
especes et entre males et femelles de la mémeeggpdcavait déja été mise en évidence dans la
littérature (Xavier & Croxall 2005; Weimerskirch at. 1993). Nous pouvons également envisager
gu'’il existe une spécialisation géographique. Betefe dimorphisme sexuel est trés marqué chez le
grand Albatros (les males ont une taille et unesmasviron 20% plus importantes que celles des
femelles) et les performances de vol sont positar@noorrélées a la taille (Xavier & Croxall 2006n
pourrait donc supposer que les femelles, reprodestrou non, privilégient les zones d’alimentation
subtropicales dont les vents sont modérés en raisoleur mauvaise adaptation morphologique a
affronter des vents plus violents comme ceux quimuve au Sud. Les males, quant a eux,
morphologiquement mieux adaptés pour exploiter Vests plus forts, préfereraient les régions
subantarctique ou antarctique, et ne pourraienbpgeeu exploiter les zones situées au Nord deefroz
(ou ils risqueraient de devoir trop souvent rester’eau en attendant des conditions de ventsigesp
a leurs déplacements).

Nous allons & présent tester l'influence de I'agels5'C, en se limitant aux males pour des
raisons purement empiriques (étant donné qu’il ynadéficit de femelles non reproductrices agées

dans la population, nous n’avons pas pu réalisé&ctantillonnage suffisant pour les femelles agées)

1V.3.2.3. Les effets de Idge sur la latitude dalimentation sont-ils différents chez les

reproducteurs et non reproducteurs (albatros méles) ?

Dans la section 111.2.2, nous avions vu quedféC déclinait avec I'age chez les males
reproducteurs suggérant une modification des dieegéche avec I'age. Dans la présente étude, nous
avons démontré que B*C déclinait également avec 'age chez les malesreproducteursH =
16.16,p < 0.001***, Figure 13), indépendamment de la d#geprélevement{ = 2.06,p = 0.158), de
'expérience reproductive passée ou du statut giglee en 2007 (saison précédant la saison d’étude

2008).

155



IV. AGE ET REPONSE A UN EVENEMENT STRESSANT OU CONTRAIGNANT

En résumé, chez les males, la latitude moyenne drakentation du Grand Albatros décline
avec I'dge aussi bien chez les individus reproduetes que chez les individus non reproducteurs.
Contrairement a notre prédiction, les effets de I'§e sur la latitude d’alimentation semblent donc
opérer quel que soit le statut reproducteur des alitros. La comparaison des males reproducteurs et
non reproducteurs (Figure 13), révéle en effetlifet de 'age est identique [pentes des régoessi
non statistiquement différentes : le modéle pureraeitif 3'°C ~ age + statut,AICc = 229.5,wi =
80%) a un meilleur poids statistique que le modékec interactiond*C ~ age + statut+ age*statut,
AAICc = 2.2, wi = 25%)].

A l'instar des vieux males reproducteurs, certaiigtros males non reproducteurs pourraient
également aller se nourrir tres au Sud, a desid&tit proches de I'’Antarctique. Ce résultat, isstade
méthode isotopique qui permet de déterminer intbraent la latitude moyenne de nourrissage, a été
directement confirmé par la pose de 3 balises #égues sur des individus non reproducteurs a
Crozet au cours de la saison 2010 (Henri Weimeaisksomm. pers.)

Il existe toutefois une différence notable entre &males reproducteurs et les males non
reproducteurs en termes daires dalimentations: es derniers se nourrissent en effet
globalement plus au Nord que les males reproductes(8**C ~ age + statut parametrestatut : F =
13.18,p < 0.001***) et cela quel que soit leur &mas d’interactiormge * statuy.

En conclusion, il semble que I'évenement de reprtdn contraigne les males a aller pécher a
des latitudes d’alimentation partiellement diff@esnpar rapport aux individus non reproducteurss ma
sans lien avec I'age. Le gradient latitudinal obéetans la distribution en mer des albatros métes e
fonction de leur age est indépendant de leur steguibducteur.

Notre démonstration d’une ségrégation latitudinzdetielle entre méales reproducteurs et non
reproducteurs est novatrice et intéressante, niaiseste difficile & interpréter en raison du maaq
critique d’études sur les animaux non reproductairsur les multiples parameétres qui peuvent
influencer leur distribution. Encore une fois, pduss hypotheses peuvent étre formulées (exclusion
compétitive, influence des contraintes énergétidiées a la reproduction, gradient d’abondance des
ressources, différences physiologiques, difféerenoeyennes de qualité phénotypique, effet de la
latitude de péche sur le statut reproducteur) gaasnous ne puissions trancher en I'état actuelode

recherches.
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Figure 12. Influence du sexe et du statut reproducteur sur la latitude d’alimentation en mer
du Grand Albatros de Crozet. Le 313C des cellules sanguines est un marqueur isotopique qui
refléte la latitude d’alimentation de I'oiseau dans 'Océan Austral sur une durée d’environ deux mois.
Ce graphique suggére que les males vont se nourrir en moyenne plus au Sud que les femelles
aussi bien chez les individus reproducteurs que chez les non reproducteurs. En outre, les méales
reproducteurs vont en moyenne se reproduire plus au Sud que les males (modéle linéaire 6'3C ~
age + statut, statut : F =13.31, p < 0.001**) mais il n'y a pas de différence observable entre les
femelles reproductrices et non reproductrices.
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Fig. 13. La latitude d’alimentation en mer décline avec I'dge aussi bien chez les albatros males
reproducteurs que non reproducteurs. L’effet de I'age est identique chez les reproducteurs et non
reproducteurs (pas de différence statistique entre les pentes, modéle linéaire, interaction age*statut,
F=0.0011, p= 0.97). En revanche, les males reproducteurs vont en moyenne se reproduire plus au
Sud que les males non reproducteurs (modéle linéaire 813C ~ age + statut, statut : F = 13.31, p <
0.001***). Ces résultats complétent les données obtenues par I'analyse satellitaire (ARTICLE A,
maéles reproducteurs uniquement), sur un plus large effectif (n = 107 individus contre 25) et sur un
pas de temps plus long (2 mois contre 10 jours en moyenne pour I'étude télémétrique). L'effet de
I'age chez les femelles n’a pas pu étre testé en raison du déficit de vieilles femelles non

reproductrices dans la population.
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IV.3.3. Age, stress et reproduction, une étude chez le Grand Albatros

Dans la section IV.2, nous avons démontré quei@s<vnales reproducteurs ont une réponse
au stress plus faible que les males d’age intemrédiEtant donné le réle majeur de la réponse au
stress dans les mécanismes décisionnels relali#fséproduction, on peut se demander si I'effet de
I'age sur la réponse au stress est dépendant dexterde reproductior.’objectif de cette partie est
de tester I'hypothése selon laquelle la réponse atress en fonction de I'age différe entre les
individus reproducteurs et non reproducteurs, afin de contribuer a la compréhension des
facteurs susceptibles de moduler I'expression degfpons de sénescence en conditions naturelles.

Dans 'ARTICLE C, nous avons donc étudié l'effet shatut reproducteur sur la réponse au

stress du Grand Albatros.

ARTICLE C
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ABSTRACT

What are the links between ageing, reproduction sreks response in natural conditions? Although
the ecological and evolutionary bases of senescandestress response have received close scrutiny,
few studies have simultaneously explored the libkveen age, sex, stress response and breeding
status in wild animals. We studied the WanderingatdossDiomedea exulansa long-lived seabird
with reproductive senescence, to test whetherdbecfects on the stress response depend on bgeedin
status, while controlling for sex which influencage-related patterns and stress response in hatds,
and humans. We captured 68 non-breeders and 6ddiseand measured baseline levels of prolactin
(parental hormone), baseline levels of corticostergthe primary avian stress hormone), stress-
induced levels of corticosterone and stress-indueatt rate in males and females. We also scored
behaviour during the 10-minute restraint protocdd. reproduction is an energetically demanding
context, we predicted that the effects of age wan@dnore apparent in breeders than in non-breeders.
Consistent with this prediction, we found that #relocrine and cardiac responses to handling stress
were affected by age in breeders but not in noed®es. Specifically, the magnitude of stress-induce
heart rate and stress-induced corticosterone lavete ‘bell-shaped’ in male breeders, with young
(immature) and old (mature) breeders having loweass responses than middle-aged (mature) male
breeders. Overall, our results emphasise that elgeed patterns in physiology are enhanced when

individuals face ‘constraining’ conditions or everguch as reproduction.

INTRODUCTION

One of the most unexplored issues of animal bekav® non-breeding behaviour, i.e. the
absence of breeding attempt by mature individuattnd reproductive season. In birds, non-breeding
of mature birds is a widespread phenomenon andosereed during most years (Aebischer and
Wanless, 1992; Cam et al., 1998). For example, t€has al. (1995) noted that as many as 50% of
mature Blue PetrdHalobaena caerulealid not breed under poor environmental conditiddsspite
growing interest in the evolution of reproductiveategies, that shape animal biology and life-msto
traits (Stearns, 1992; Roff, 1992), ecological aeske has largely neglected the exploration of non-
breeding behaviour. Although understanding the iBag@mce of non-breeding behaviour requires
investigation of the relationships between breeditagus, physiology and behaviour, most studies on
non-breeding have focused on demography (reviewedamet al, 1998), environmental variations
associated with non-breeding (Chastel et al., 1993pody condition of non-breeders (Chastel et al.
1995). To our knowledge, very few studies havengited to compare physiology and behaviour of
breeders and non-breeders in a wild animal.

Why should a mature animal avoid a breeding attempe question of non-breeding has often

been addressed within the framework of trade-offisvben fithess components (Caal, 1998). A
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central assumption in life history theory is thadividuals must allocate a limited amount of enexgy
competing life-history traits when organisms faak/ease environmental conditions and energetic
constraints (Stearns, 1992; Roff, 1992; McNamard Hiouston, 1996), resulting in physiological
trade-offs between the two main components of $génsurvival and reproduction. Life history theory
predicts that individuals should adopt an optinmigcation strategy in order to maximize their fitse
(McNamara and Buchanan, 2005).

Because non-breeding individuals avoid costs ofodyction, various authors have suggested
that non-breeding could be seen as a component aflaptive strategy (Coulson, 1984; Aebiscddter
al., 1992; Chastegt al, 1993). Within this scenario, non-breeders wowddgrudent parents‘ (Drent
and Daan, 1980), refraining from breeding in ortermaximize lifetime reproductive success by
increasing the residual reproductive value (Woeleal., 1989; Aebischeat al, 1992, but see Casmt
al.,, 1998). Thus, non-breeding is thought to be anomamt determinant of lifetime reproductive
success in long-lived species (Scott, 1988; MilB89; Wooleret al, 1989). However, these views are
challenged by some recent studies on the links detwion-breeding behaviour and life history. For
example, Cam and coworkers (1998) found no sugporthe idea that non-breeding would led to
increased survival in kittiwakes, providing no r@asto understand non-breeding as a means of
preserving residual reproductive value.

Another interpretation of non-breeding behaviourth&t individuals are physiologically
constrained Non-breeding would be an extreme form of breedailgre, and not part of an adaptive
strategy (Canet al, 1998). It has been proposed that non-breederstrbggylower quality individuals
(‘quality hypothesis’, Harris and Wanless, 1996nG= al, 1998), but we still lack critical data on the
physiology and behaviour of non-breeders in natpogdulations to fully elucidate the significance of
non-breeding.

Seabirds have emerged as predominant models tthdiligap in the understanding of non-
breeding behaviour (Cart al, 1998). First, because of their generally highgnty and delayed
reproduction, the immature — and thus non-breedipgrt of the population can represent up to 50%
of the total population (Chastel et al., 1995). @el; from the time they have started to breed, a
surprisingly high frequency of non-breeding is alied in mature individuals, as found in a number of
bird species (e.g. Coulson, 1984; Aebiscbernl, 1992; Hatch et al., 1993) The frequency of non-
breeding in birds depends on environmental conditiand could be very high in some years (Chastel
et al, 1995). For example, striking correlations haverbdocumented between the occurrence of El
Nifio Southern Oscillation (ENSO) events, the nuntfesbservable non-breeders and the proportion
of nests with breeding attempts in the Snow P&aglodroma nivegChasteket al, 1993). It has been
proposed that birds should refrain from breedingad seasons (e.g. Drezital, 1980), and that they
need to reach an upper threshold in body condiigfore they can start to breed (Chastedl, 1995;
Weimerskirch, 1999). Thus, interactions betweenliguaf the individuals and environmental

variations could play a key role in determining fimeeding behaviour.
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One mechanism that contributes in shaping non-brgetkcision in mature birds could be the
stress response. Stress response mediates maraciioies between environmental stressors, body
condition and behaviour (Ricklefs and Wikelski, 208Vingfield and Sapolsky, 2003). In response to
stressors, vertebrates release glucocorticoidschmanhance survival by promoting gluconeogenesis
(Sapolsky et al., 2000), foraging, and escape betaWingfield, 2003). As the stress responsetshif
investment away from reproduction (Wingfield et aB95; Kitaysky et al., 2001; Wingfield, 2003) to
favour survival, it could be predicted that nondaters would exhibit a higher stress response.

Few studies have attempted to monitor the stregsorse in non-breeding birds, and they
yielded contrasted results: although the corticosie response to stress was generally found to be
higher in non-breeders than in breeders (Wingfieldal., 1992; Bears et al., 2003), a significant
number of studies reported a lower stress-resp@ngeAstheimer et al., 1995), and several studigs
not detected any variation among breeders and reedbrs (Schoech et al., 1997). The lack of
consistency of these results might be the conseguaincontrasted experimental designs. Indeed, most
studies on non-breeding conditions suffer from oneeveral of the following limitations: (i) study
subjects are unmarked (making it impossible to stigate the potentially confounding effects of age
and sex); (ii) birds are grouped into only two atgsses (‘non-breeders’ versus ‘breeders’; imptessib
to distinguish non-breeders with previous reproecexperience and young non-breeders with no
previous recorded breeding attempt); (iii) data esbected during autumn and winter, and authors
compare the physiology of birds caught during treeting season (‘breeders’) to that of birds caught
during the non-breeding season (‘non-breedersipvexd in Romero, 2002} i.e. two categories of
individuals caught at different dates and in défergeographical places.

Thus, in most available studies on non-breedings @&lmost impossible to explore whether
differences in physiology of 'breeders’' and 'nogeders' are due to non-breeding behavpaurse or
to age, maturity, sampling date, season, geograppliace, or physiological adjustments linked te-pr
or post-migration constraints (Romero, 2002).

Although studying non-breeding individuals is iéraging or almost impossible in most wild
animals, long-lived seabirds breeding in coloniéferothe opportunity to compare the biology of
breeders and non-breeders within the same seadde, avoiding interaction with geographical place
or inter-seasonal variations.

The Wandering Albatros®iomedea exulanss a long-lived seabird which shows a high
occurrence of non-breeding. Almost half of the ltggapulation is composed of immature animals
(Weimerskirch et al., 2005), and within the matpeat of the population, half of the population is
composed of birds that do not breed for individaatl unknown reasons. Every year, a substantial
proportion of the population does not breed, andtnod these non-breeders seemingly attend the
colonies during the early part of the breeding seawhere they engage court-shipping behaviours, or

sit in empty nests for weeks or even months.
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In this cross-sectional study, we compare the stresponse of breeding and non-breeding
albatrosses while controlling for age and sex wrach known to drive the stress response in rats,
humans and long-lived birds (Otte et al., 2005; iélké and Kirschbaum, 2005; Heidinger et al., 2006;
Angelier et al., 2007b; Cano et al., 2008). We istidree-living albatrosses aged 3-49+ years tb tes
whether young/middle-aged/old breeders and youmigfieiaged/old non-breeders have different
endocrine, cardiac and behavioural responses tlihgrstress. We addressed the following questions:
() How is non-breeding behaviour distributed amaalpatrosses (e.g. youngs. old; malesvs.
females)? (ii) Do baseline hormone levels diffetwsen breeders and non-breeders? (iii) Does
breeding status affect the magnitude of the caramcendocrine stress response? (iv) How do age and
breeding status interact in determining the stmesponse? (v) How do age and breeding status
influence behavioural responses to acute stresdbiatrosses? As reproduction is an energetically
demanding context, we predicted that the effectagef on stress physiology would be more apparent

in breeders than in non-breeders.

MATERIALS AND METHODS

1. Study site, birds and breeding status of albatissesBirds were studied during austral summer
2007/2008 on Possession Island, Crozet Islandghseestern Indian Ocean (46.8°S, 51.8°E). We
used an exceptional long-term dataset (Weimerskitai., 1997) to identify birds aged from 3 to >49
years old during the breeding season 2008/2009.afexage of albatrosses were known from an
ongoing long-term mark recapture program that plesiinformation on an annual basis since 1965
(Weimerskirchet al, 1997). Identifying non-breeders has often rea@alifficult in the literature
(Camet al, 1998), because of possible confusion with breettet loss their egg in the early stages of
the breeding season or with transient visitors fraimer islands whom breeding status is unknown.
Contrary to most published studies on non-breediepaviour, the peculiarities of Wandering
Albatross behaviour and breeding cycle offeredhasunique opportunity to clearly separate breeders
from non-breeders. As a part of the long-term pograll colonies on the island were monitored
throughout the breeding cycle from November 200 Néwvember 2008, i.e. from pair formation to
chick fledging. Laying dates were monitored everyr& days from December 2007 to January 2008,
and the bands of all individuals on lle de la Pss&m were recorded. A substantial proportion odi
failed in the early stages of incubation, and theds of all observable failed breeders were recbrde
We further designed our cross-sectional study i@ ohthe colonies of the island, the Pointe Basse
colony. The breeding part of the population in B®iBasse colony was monitored every 1-3 days
during the incubation period (January 13 - March 2@08). During these checks, we controlled all
bands of observable non-breeding birds. We chetkatd all observed non-breeders had not been
observed earlier as breeders in the colony or irerotolonies of the island. Thus, we are very

confident that non-breeders are not failed breeddmseover, all the observed non-breeders in this
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study have been banded as chicks in the PointeeRBadsny. Given the strong philopatry of juveniles
in Wandering Albatross (>97% of birds return toitmatal island, (Inchausti and Weimerskirch, 2002;
Gauthier et al., 2010), it is unlikely that non+xders would have attempted to nest on other islands

and the observed non-breeders are not transietargisoming from others islands of the Archipelago

2. Definition of age classesAs most of the oldest birds were ringed as adualtthe early part of the
long-term study, their exact age was unknown andavdd not use age as a quantitative variable. We
defined three age classes on the basis of an agaitegn previously described in Wandering Albatros
(Weimerskirchet al, 2005; Lecomteet al, 2010): the reproductive succesd.e., the probability of
successfully fledging a chiek improves up to the age of 12 years, stabilizes fi@ to 25-30 years,
and declines after about the age of 30 years. Hemcdesignated as young birds all individuals aged
12 years or less. Middle-age birds ranged fromal32 years old birds. Old birds included all birds
that were at least 30 years old (senescent bitd, laiv reproductive success). All young breedersewe
birds in their first reproductive attempturing the study season 2007/2008. All young nieaeders
were immature birdswith no recorded reproductive attempt. Aliddle-agedand old breeders and
non-breeders were experienced birds (i.e. birds atiteast one reproductive attempt).

3. Restraint protocol, blood sampling and hormonahssaysBirds were captured and restrained by
hand by two experimenters during 10 minutes. Atiahblood sample was collected from the tarsus
vein with a 1-mL heparinized syringe and a 25-gaugedle within 2 minutes of capture to determine
baseline hormone levels. A second blood sample aeliscted exactly 10 minutes after capture to
determine acute-stress hormone levels. The voldrtieedwo blood draws never exceeded 0.05 % of a
bird’s body mass. Blood was centrifuged, and plasmaa decanted and stored at —20°C until it was
assayed. We quantified levels of two key hormoriks, stress hormone (corticosterone) and the
parental hormone (prolactin). Plasma levels of gotth and corticosterone were determined by
radioimmunoassay on frozen plasma following proceslulescribed previously (Lormée et al., 2003;
Angelier et al., 2006b). All samples were run ireassay for both hormones (intra-assay variation,
corticosterone: 5.1%, prolactin: 7.4%,= 5 duplicates). Mean corticosterone and baselineldeof
prolactin in breeding birds were consistent witbvyious study on the same colony (Angekeral,
2006b). As the initial blood sample was collectethinm 2 minutes of capture, we are confident that t

initial corticosterone level mirror physiologicaseline levels (Romero and Reed, 2005).

4. Stress-induced heart rateA number of methods are available to measure hatein birds: (1) by
ear (auscultation), (2) by touch (palpation), (3)va heart rate monitor (Weimerskirch et al., 2002
Nephew et al., 2003). The auscultation method vaay and practical to set up in such a large bird as
Wandering Albatross (8-12 kg). Although being olnmgly less accurate than the use of electronic

devices, this method yields a rapid, direct meastireart rate and avoids a previous capture gnent
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heart rate monitor installation), which is partemly relevant when studying the first, ‘naive’ sge
response of birds during a given breeding seasavas very easy to hear and to count heart beats by
dorsal auscultation in Wandering Albatross. Pulsents were taken for 10 seconds after exactly 60
seconds of handling. The count was multiplied bytsiexpress it as a per-minute rate (McArdle gt al
2000). Heart rate values were quantified by the esaxperimenter (V.J. Lecomte). Preliminary
investigations demonstrated that the measure vgdyhiepeatable in a single bird € 12 birds, two
successive counts it 60 s and = 70 s, mean coefficient of variation = 5.2 %). Bessmawe did not
use monitor, basal hear rate was unknown. Prewtuy/ using monitors revealed that the basal heart
rate of albatrosses averaged 60 + 1@ (33) beats mirt during the incubation period (Weimerskirch
et al, 2002), i.e. it was 4 time lower than heart rate=al minute in our study (245 + 60 beats.f)in
Thus, we are confident that heart rat¢ at1 minute is a measure of highly elevated, stredaded
heart rate. The mean stress-induced heart rate 288 beats.mif) measured in our study was
consistent with the stress-induced heart rate nnedsusing an electronic device in Wandering
Albatross (Weimerskirclet al, 2002), which was larger than 240 beats:inimaximal resolution of
the instrument) just after a bird was fitted witogger, and might reach about 250-300 beats‘min
according to the curve of the heart rate during theovery period following the handling
(Weimerskirchet al, 2002).

5. Behavioural responseUpon perception of an acute stressor, as a capwar@ by an experimenter,
animals coordinate the endocrine, cardiovascular laehavioural responses. Within seconds, the
release of catecholamines (e.g. adrenalin) by #wons system induces a rapid cardiovascular
response (e.g. an increase in heart rate), witheidnae effects on readiness and reactivity of the
animal, as a prerequisite for the behavioural respe — ‘fight or flight' (Romero and Butler, 2007).
Meanwhile, an activation of the hypothalamic-pamtadrenal leads to the release of glucocorticoids
from adrenal cortex within minutes, triggering niplk endocrine, metabolic and behavioural
responses. Hence it is crucial to measure cardiaocrine and behavioural response simultaneously
to fully depict the stress response of an animatsBwere restrained by hand during ten minutes by
two experimenters (Lecomte, V.J. and Jaeger, AtprAapture and immobilization, birds exhibited a
stereotyped behaviour: they alternated long peradd@gsolute immobility and short ‘escape attempts’
(~ 2-5 seconds of motor activity). As the bill atige legs of the birds were fully restrained, birds
quickly stopped moving. We quantified the total muen of escape attempts during the 10 minutes
restraint protocol. The behavioural response weetéd as a three-level factor: we distinguishedy‘ve
quiet’ birds (no attempt to escape attempt aftenahilization), ‘quiet’ birds (1-3 escape attemsy
‘nervous birds’ (>3 escape attempts). This is & g@nple method to score behaviour independently of

observers’ subjectivity.
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6. Statistical analysesWe tested the influence of breeding status and cgebaseline levels of
prolactin, baseline levels of corticosterone, stiesluced corticosterone level, stress-inducedt mate

in breeding males. The data analysis was performeghales and females separately, because (i)
preliminary analysis revealed significaagie x sex interactions, consistent with previous studies
showing that age differentially affects physiolaicmechanisms underpinning senescence in
Wandering Albatross (Lecome al, 2010), and (ii) the age distribution of non-bressdwas strongly
sex-biased, with a very low proportion of middleedgand old birds among non-breeding females. In
contrast, in males, we observed a substantial ptiopoof breeders and non-breeders among all age
classes, ranging from 3 to 49+ years old in noedees. Thus, we were able to investigate the affect
of age class in males but not in females. In femalee were thus restricted to compare young
(immature) non-breeders and young breeders. Wedllent the effects ofampling dateandtime of
day, as these parameters are known to influence hahiewels and heart rate in a wide range of
species (Canet al, 2008; Keenan et al. 2009; Weimerskiathal, 2002). We used linear models with
normal error distribution. Age and experience (neamiif total breeding attempts prior to study season
of albatrosses were highly correlated in breedingles1 6 = 56, Pearson's product-moment
correlation = 0.95¢.f. =54,t = 22.8,p < 0.001). Thus, we could not include breeding exga® as a

covariate in our age models.

RESULTS

Overview. We first analyzed the sex and age distributioma-breeders in Wandering Albatross
colony during breeding season 2007/2008, and feuselx- and age-biased repartition of non-breeders
present at the colony (Fig. 1b), with a marked aamce of old non-breeding males in the population
compared to females (Fig. 1b). We further analythedinfluence of age classes (young, middle-aged,
old) and breeding status (breeders vs. non-breedardaseline hormonal levels (parental hormone
[prolactin], stress hormone [corticosterone]) atréss response parameters (stress-induced levels of
corticosterone, stress-induced heart rate). Thexe avstrong effect of breeding status in males and
females (Table 1): non-breeders exhibited lowerliaes levels of prolactin (Fig. 2a) and slightly
higher baseline levels of corticosterone (Fig. 2bjdocrine and cardiac responses to stress were
higher in non-breeders than in breeders in botesékable 1). Importantly, there was a strong éffec
of age x breeding statusteraction in males (Table 1). Thus, we condugest-hoc analyses (e.g. old
breeders vs. old non-breeders) and found a signifiage-related pattern of stress response in énged
but not in non-breeders (Tables 2-4, Fig. 3). Stegited different effects in males, depending on
breeding status and age. Table 2 synthesizes fibetebf breeding status within young, middle-aged
and old birds. Tables 3 and 4 synthesize the sffechge among breeders (Table 3) or non-breeders
(Table 4). In addition, we analyzed the behaviouesponse to handling stress and found that the
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proportion of ‘nervous birds’ tended to decreasth\age in non-breeders, but not in breeders (Fig. 4

There was almost no effect dhteandtime on all studied parameters (Tables 1-2).

(i) How non-breeding behaviour is distributed amongalbatrosses?There were more non-breeding
males than non-breeding females present at thegaloring the study season (maless 96, i.e. of

34 % of total male population; females= 68, i.e. 27% of total female population; Fig. TB)is was

due to a high proportion of non-breeding males ayudd birds f = 28, i.e. 54% of old males did not
breed during the field season). There was veryrfem+breeding old females € 7, i.e. only 21% of

old females did not breed during the field seasdiere was no detectable difference of the age
distribution between males and females in breebinds (Fig. 1ay? = 1.48, d.f. = 2p = 0.48). In
contrast, the age distribution of non-breeding saignificantly differed from that of non-breeding
females (Fig. 1by? = 8.0, d.f. = 2p = 0.018). The distribution of non-breeders becomeketbimsed
when advancing in age (Fig. 1b). It is to note ih& of course impossible to determieeactcounts

of non-breeders during a given breeding seasoreebhdcontrary to breeders, non-breeders are not
constrained to attend a nest — although a subatgmtportion of non-breeders occupied empty nests.
Moreover, we could not exclude that some non-bneedey stay at sea during the whole breeding
season, and can’'t be observed. As a result, itimasssible to exactly count non-breeders in our
study. Contrary to counts of breeders which cowddiimroughly monitored, counts of non-breeders
denote minimum counts (i.e. observable non-breg¢ddisus, the age pyramid of non-breeders
[Results, (i)] represents a general indication I ge-structure of the non-breeding part of the
population that stays in the colony during the tieg season 2007/2008 rather than an exact count of

the total non-breeding population.

(i) Do baseline hormone levels differ between brelers and non-breeders?Ve found a significant
effect of breeding status on both prolactin andicasterone levels in male and female albatrosses.
Breeders had higher baseline levels of prolactm thon-breeders in both sexas{103 males, Fos=
826;p < 0.001, Fig. 2b; femaleg,= 30, R 2= 298;p < 0.001; table 1, Fig. 2b), with a slight effect of
sampling date in males (ks = 40.50;p = 0.047, table 1) but not in females. Breeders haeklo
baseline levels of corticosterone than non-breestet®th sexes (males, = 100, R o, = 6,17;p =
0,015, Fig. 2a; females, = 28, R, = 0.71;p = 0.0047; Fig. 2a), independant of sampling date and
time of day (table 1). There was no correlatiorwleein baseline levels of prolactin and corticosteron
among all studied group (breeding males: 54, R s, = 0.47;p = 0.496; breeding females: = 46,
F144=1.01;p = 0.321; non-breeding males:= 49, R 47 = 0.34;p = 0.564; non-breeding femalas=

13, R ;1= 1.01;p = 0.331). Baseline prolactin levels were higher iedaling females than in breeding

males (Fig. 2a) but did not differ between non-ieg males and females (Fig. 2a).
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(iii) Does stress response differ between breedessmd non-breeders?Breeding birds had lower
endocrine and cardiac stress responses than nedubge birds (table 1). The stress-induced
corticosterone levels were lower in breeding bttds in non-breeding birds in both sexes (mailes,

94, R gs=16.24;p < 0.001; femalex = 29, R 5= 4.78;p = 0.038). The stress-induced heart rate was
lower in breeding birds than in non-breeding bimidoth sexes (males, = 86, F 75 = 35.97;p <
0.001; femalesn = 25, R ,; = 7.95;p = 0.010). There was no effect of samplidgte andtime on
these parameters (table 1). Importantly, there aastrong effect of the interaction factage x

breeding statusas detailed below.

(iv) How do age and breeding status interact in detmining the stress responseWe investigated
the combined effects of age and breeding statosaies (tables 1-4, Fig. 3). It was impossible tmlgt

the effects of age in females as almost all noedirg females were young. In males, there was no
effect of age on baseline levels of corticostergme 100 males, F; = 0.59;p = 0.556, table 1, Fig.
3a) or baseline levels of prolactim £ 103 males, fys= 1.060;p = 0.350, table 1), and the interaction
term age x breeding statusvas not significant for both hormones (baselinellg). Conversely, there
were strong agex breeding statudnteractions in stress-induced corticosterone I¢ewend stress-
induced heart rates (table 1). Thus, we investehtite effects of breeding status on the stresonssp

in young, middle-aged and old males separatelygtabFig. 3).

Does breeding status affect the stress responséiinviyoung, middle-aged or old birdsThe
endocrine and the cardiac stress responses (stckgsed corticosterone levels and stress-induced
heart rate) were significantly lower in young brieedmales compared to young non-breeding males
(all tests:p < 0.01, table 2, Fig. 3c,b) and in old breeding malempared to old non-breeding males
(all tests :p < 0.001, table 2, Fig. 3c,b), but no difference @sd among middle-aged breeding
males and middle-aged non-breeding males (tabtey23c,b).

How does age affect the stress respongé® further investigated the effects of age amomgdhers or
non-breeders separately. We found a significantralgéed pattern of stress response in breeders but
not in non-breeders (tables 3-4, Fig. 3c,b). Thesstinduced corticosterone levels and the stress-
induced heart rate were higher in middle-aged medespared to young and old males (all test
0.001, table 3). This ‘bell-shaped’ effect of agaswot found in non-breeders. When considering non-
breeding individuals only, there was no overaleeffof age in the stress response (all test > 0.001
with exception of stress-induced heart rate that Wgher in young non-breeders than in old non-
breedersr{ =33, R 31=9.251p = 0.005).

(v) How do age and breeding status influence behaural responses to acute stress in
albatrosses?Behavioural trends were not distributed similarljthnregard to age classes among
breeders and non-breeders (Fig. 4). The propodfdmery quiet’ birds significantly increased with
age among male non-breeders (8% in young, 43%dxlevaged, 71% in old, Fig. 4a= 27; Fisher’s
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exact test for count datg, = 0.047). Conversely, there was no detectable agdecklpattern in
breeders’ behavioural scone £ 49; Fisher’'s exact test for count dape= 0.66, Fig. 4b), resulting in
the contrasted age-related patterns in behavicwwrshn Fig. 4. Age seemingly affected behavioural
response in breeders but not in non-breeders. Asgeafected the probability to see again a non-
breeder during the study period. As we monitoredpitesence of non-breeders by checks in the colony
every 1, 2 or 3 days (January-Marchz= 25 checks), some non-breeders have been controled
than 10 times and other birds only once. Some mm&ion might be inferred from the number of times
a non-breeder was controlled during the study pleriche probability to see again a non-breeder
increased with age in males £ 95, R g3= 43.4,p < 0.001) but not in females & 59, R s7=1.17,p

= 0.28). Only 46% of young males (= 39) were controlled two times or more, whereas this
percentage was 61% in middle-aged mates £8) and 82% in old males & 28). Most young birds
were observed only once whereas old birds tendée wbserved regularly. The mean number of total
controls for a given bird during the study periodsai2.1 + 1.6 in young males € 39, range 1-7), 3.2

*+ 2.5 in middle-aged males & 28, range 1-9) and 5.7 + 4.0 in old males=(28, range 1-16). This
could reflect behavioural differences: old non-biers spend more time occupying a nest whereas
younger non-breeders exhibit more erratic behaviouhe colony, or spent more time at sea, being

thus less observable.

DISCUSSION

The objective of this cross-sectional study wa®xplore the effects of age and sex on the
physiology of non-breeders and breeders in a \@1g-lived bird, the Wandering Albatross. We found
that the non-breeding part of the population weasngily age- and sex-biased, with a high abundance
of old males among non-breeding birds. Non-breedgingbited lower baseline levels of prolactin and
slightly higher baseline levels of corticosterohart breeders in both sexes. Endocrine and cardiac
responses to stress were higher in non-breedersrtlimeeders in both sexes. There was a stageg
breeding statusnteraction: age affected the magnitude of stresponse in male breeders but not in
male non-breeders, suggesting that age-relateerpsithre enhanced in a reproductive contextn.a. i

constraining context.

1. Age- and sex-structure of the non-breeding parbf the Wandering Albatross population.
Because a substantial proportion of non-breedibgtadsses stays in the colony throughout the early
part of the breeding season, we were able to deterwhich age class or which sex was predominant
among non-breeders during the field season 2008.f&ed that the non-breeding part of the
population was strongly age- and sex-biased. Thasea high abundance of old males (aged 30 years
and over) among non-breeding birds. Contrary toemainost of middle-aged and old females bred

during the study season, and only few experiencedbmeeding females were observable. Two main
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hypotheses, not mutually exclusive, could expléie abundance of old non-breeding males in the
population: a ‘physiological hypothesis’ and a ‘dmraphic hypothesis’. Within a ‘physiological’
scenario, old non-breeding males would be congdaimot to breed because of bad condition or bad
physiological status, i.e. non-breeding would be eetreme form of breeding failure. Although
correlative data does not prove causality, ourifigdhat old non-breeding males have higher baselin
stress hormone levels than old breeding males couldr some degree of physiological constraint in
non-breeding males. On the contrary, females woerdain physiologically fit until old age, enabling
them to engage breeding attempts in old age. Alesmaore affected by somatic senescence than
females when advancing in age, resulting in arniexashset of non-breeding behaviour? Although our
results do not allow us to answer that questioa,hitypothesis that ageing effects are more strong in
males is consistent with previously described nsplecific ageing patterns in breeding albatrosdés: o
males, but not females, have a lowered foragindityalduring breeding (Lecomtet al, 2010)
suggesting that old males, but not females, aregetieally constrained; moreover the decline of
reproductive success with age (namely, reprodusirescence) was found to be mainly due to males
(Lecomteet al, 2010). Altogether, these results suggest thatrelgéed patterns are sex-specific in
breeding and non-breeding albatrosses, but fustleek is needed to fully understand the origin of
non-breeding in old males.

An alternative scenario is that old non-breedingesialo not breed because their partner is
dead, and because old males are less successéuhating than younger (‘demographic hypothesis’).
In Wandering Albatross, mate fidelity is indeedhignd partners do not divorce even if they face
successive failures. When a mate loses its paitnikes him several years to re-mate (3.2 yeans f
males and 2.3 years for females, Jouventin ei@89). Importantly, albatrosses re-mate with partne
of similar age (Jouventiet al, 1999). It might be hypothesized that the poparfats sex-biased in old
age, with a deficit of females. Old widowed malesld fail in remating because of a lack of avaiéabl
old females, and because young or middle-aged &nmabstly mate with young or middle-aged males
(Jouventiret al, 1999). Further information is required to fullpedate the nature of this sex-related
bias in old albatrosses. It is to note that maled #emales have different foraging areas during
reproduction, as males usually forage in southeatexs, whereas females exploit northern, sub-
tropical waters (Weimerskirch et al., 1993). Asomsequence, males and females may have different

mortality rates (Weimerskircét al, 1997).

2. What factors drive baseline hormone levels in bhtrosses?

2.1. Higher prolactin levels in breeders, highergactin levels in malesWe found that baseline
levels of prolactin were influenced by sex and dneg status, with no confounding effect of age gim
date, or baseline levels of corticosterone. Noredbees had lower baseline levels of prolactin than

breeders in both sexes. This is consistent witlwisléknown role of this hormone in the expressidn
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avian parental behaviour, as prolactin is involved incubation, brooding, provisioning, nest
attendance and defensive behaviour (Buntin, 199fjeher et al., 2006a; reviewed in Angelier and
Chastel, 2009a). Laboratory studies have so fardstrated that injection of prolactin stimulates th
expression of brooding, feeding and protective biehas in birds (Buntin et al., 1991; Wang and
Buntin, 1999). Baseline prolactin levels also dejgehon sex in albatrosses, and were higher in f2mal
than in male breeders. In birds indeed, it is knolwat levels of prolactin are usually higher in &des
than in males, whether the male participates inbation or not (reviewed in Vleck, 1998). Although
sex-dependence in baseline levels of prolactirormmon in animals, and frequently attributed to a
higher investment of females in reproduction, thsult becomes interesting in Wandering Albatrass,
species with bi-parental care. Duties are indeeghlggshared in albatrosses, males and femaleg bein
thought to provide similar amounts of parental cdweing incubation and brooding (Weimerskirch,
1995; Shaffer et al., 2003). Consistent with owdgt prolactin levels were found to be higher in
females than in males of a number of wild seabwdth bi-parental care (Emperor penguin
Aptenodytes forsteriLormée et al., 1999); Masked booByla dactylatra Red-footed boobysula
sula and Red-tailed tropicbiréPhaethon aethereud.orméeet al, 2003; Black-browed Albatross
Thalassarche melanophrysngelier et al., 2007d); Snow Petfehgodroma niveaAngelier et al.,
2009c; Manx shearwat®uffinus puffinusRiou et al., 2010; but see Chastel et al., 200Xdifference
between males and females in Black-legged KkittiwRkesa tridactyly All together, these results
suggest that sex differences in baseline levelprofactin may be rooted in fundamental sex
differences regarding reproductive physiology ratti@n in the differential investment of partners
during reproduction. Interestingly, there was noedeble age-related pattern in prolactin levess, a
previously found in Wandering Albatross (Angeleral, 2006b) and Snow petrel (Angeliet al,
2007b). Although we cannot exclude that ageing begaccompanied by a decline in prolactin effects
on parental care, the lack of a decline in protal@vels among oldest birds may suggest that tbeir

reproductive success does not result from a detdion of egg-care.

2.2. Higher baseline levels of corticosterone inmbreeders.Baseline corticosterone levels were
higher in old non-breeding albatrosses than inhlekeders. What could be the significance of this
correlative result? Elevated baseline levels oficasterone are thought to be a witness of poowybod
condition in birds (e.g. Williams et al., 2008; Asligr et al, 2009c) and in reptiles (reviewed in Moore
and Jessop, 2003). Elevated baseline levels ofcostérone also correlate with poor nutritional
condition (Kitaysky et al., 1999; Love et al., 200%w foraging success (Kitayskgt al, 1999;
Woodley et al., 2003;Angelier et al., 2007c), owdw habitat quality (e.g. Wasser et al., 1997;
Wikelski and Cooke, 2006; Arlettaz et al., 2007hrdson, 2007; Jenni-Eiermann et al., 2008). Thus,
our finding that old non-breeding albatrosses heyhdr baseline levels of corticosterone than old
breeders breeding may reflect some degree of baditmmn in non-breeders. Individuals with high

corticosterone baseline levels, i.e. individualattlare seemingly chronically stressed, might be
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constrained not to breed because of low physiocéd@ibility, resulting in a lower fitness. Indeed the
literature, there are frequently-found negativerelations between baseline levels of corticosterone
and breeding success (Angelral, 2007d; Angelier et al., 2007a), or even survigbmero and
Wikelski, 2001; Clinchy et al., 2004; Brown et &005; Goutte et al., 2010), suggesting a clode lin
between basal stress and individual fitness ( ‘C@IRiEss hypothesis’, Bonier et al., 2009). A direc
reduction of breeding success of fithess causedexperimentally increased plasma level of
corticosterone has been observed in birds (Silyd®86; Angelier et al., 2009b), reptiles (Moote e
al.,, 2005) and mammals (Sapolsky, 1985; Young et 2006). Another interpretation of high
corticosterone levels in old non-breeders compé&reald breeders may be that breeders reduce their
corticosterone levels during the reproduction stadmwever, this would be contradictory with the
growing body of evidence that plasma levels of gaacticoids typically increase in association with
breeding in birds (reviewed in Romero, 2002), tept(reviewed in Mooret al, 2003), amphibians
(Zerani and Gobbetti, 1993; Mooet al, 2003), and mammals (Kenagy and Place, 2000)oWwlt
(Camet al, 1998), we suggest that non-breeding behaviowbatrosses may be interpreted as an
extreme form of breeding failure (‘constraint hypesis’), rather than an adaptive behaviour (‘ragtra
hypothesis’).

3. Higher stress response in non-breeder@ur finding that the endocrine stress responsehigdeer

in non-breeders than in breeders in both sexesnsistent with previous studies of the stress mespo
among a wide range of taxa (wild birds: Bearsl, 2003; wild reptiles: Jessop, 2001; Woodley and
Moore, 2002; rodents: Douglas et al., 2003), anghersize the key role of reproduction in shaping the
magnitude of endocrine stress response. Thisascalssistent with experimental studies: for example
ovariectomized lizards had a greater magnitude dvéreocortical response to capture stress than
control females (Grassman and Crews, 1989). Whyreéeders typically exhibit a lowered stress
response compared to non-breeders? Given thattehortincrease of corticosterone levels triggers
multiple endocrine and behavioural responses thhamce immediate survival (Romero, 2004) by
stimulating foraging behaviour (Wingfield, 2003)dagluconeogenesis (Sapolsky al, 2000), but
interact with reproduction by inhibiting mating (Mgfield et al, 2003) and parental care behaviour
(Wingfield et al, 1995; Kitayskyet al, 2001; Wingfield, 2003), it could be hypothesizbdt breeding
albatrosses reduce the magnitude of stress resgonsmhance breeding success, as previously
suggested in a number of bird studies (Rickifal, 2002; Lendvai et al., 2007; Angeliet al,
2009a; Bokonyet al, 2009. However, an alternative interpretation cefnem a closer examination of
our data. Contrary to most available studies ofsthess response, in which the age of the indiV&disa
unknown, we were able to distinguish young, midathed and adult birds. Despite recognition of the
fundamental importance of age in shaping the pattef reproductive performance in wild populations
(Clutton-Brock, 1988), study generally do not cdesiage as a crucial parameter when investigating

the links between reproduction and stress respdiefollowing section discusses our finding threg t
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examination of stress response leads to a diffénéepretation of the data when controlling foeay
the individuals, and highlights that the magnitadi¢he stress response is driven by the interaaifon

age with breeding status.

4. Age differentially affects the stress responsemang breeders and non-breedersWe found a
‘bell shaped’ age-related pattern in breeding birdsthe face of acute stress, young and old males
exhibited lowered endocrine and cardiac resporigms tb middle-aged males. Conversely, there was
no effect of age in non-breeders. Our finding gtedss response was affected by age class in loseede
but not in non-breeders is consistent with the vileat the effects of age in physiological traitsueb

be sharper in a constraining context (Arking, 20B&wever, the interpretation of the ‘bell-shaped’
pattern of stress response in relation to age @eders in albatrosses is challenging. Why do old
breeders respond less well than middle-aged bre2d@ur finding that old males exhibited low
endocrine and cardiac responses is consistentr@stlits in humans and laboratory rodents (Fled et a
1995; Otteet al, 2005; Zoeller Jr, 2008; Keenan et al., 2009). ddahre known to exhibit a
deterioration of cardiac and endocrine stress respaoas a result of senescence. We suggest that the
decline of the stress response in old albatrossgsmirror a lower responsiveness to stressors, and
may be ascribed to physiological deteriorationhaf soma (i.e. senescence), rather than to an aeapti
strategy, but further work is required to fully eldate the nature of this age-related decline. \tthy
young breeders respond less well than middle-agegders? Our finding that young, poorly
experienced breeders are less responsive to asttban the middle-aged birds is quite surprisiip.
young breeders studied were first time breedees, birds with no previously recorded breeding
attempt. Although further work is needed to clattiis reduction of stress response in non-expegignc
breeders, it could be hypothesized that such actexiuis adaptive given the potential damaging

effects of glucocorticoids on growth or maturat{&udielka et al., 2004; Wada et al., 2007).

CONCLUSIONS. In summary, our study highlights that age, sex arekding status interact in
shaping age-related patterns in natural conditi®hs. main findings of this study of non-breeding in
Wandering Albatross were that (1) non-breeding tielha is associated with elevated baseline of
stress hormone, (2) stress response of breedersas than in non-breeders, dependent on age and se
(3) the expression of age-related patterns in theiplogy of stress is enhanced when birds engage a
breeding event. Although, our correlative resuliscourse do not allow us to conclude whether
relationships between hormones levels and breesliatys prove causality, we suggest that non-
breeding behaviour results from physiological caasts (‘constraint hypothesis’), rather than fram

adaptive strategy (‘restraint hypothesis’).
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Figure 1. How is non-breeding behaviour distributed in the Wandering Albatross population?
Age pyramid in (a) breeding and (b) non-breeding birds. Numerical values are numbers of
observed birds during breeding season 2008 in Pointe Basse colony at Crozet Islands. The star (¥)
denotes that the age distribution of non-breeders significantly differs between males and females (p
<0.05). Most of old non-breeders were males. Age classes: young, 8-12 years old; middle-aged birds:
13-29y.0.; 0ld: = 30 y.o0.
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Figure 2. Effect of breeding status on baseline hormone levels in albatrosses. (a) Baseline level
of PROL (prolactin, the parental hormone). (b) Baseline level of CORT (corticosterone, the avian stress
hormone). * p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001 (linear models).
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Figure 3. The interplay between age and breeding status drives
the response to acute stress in male albatrosses. (a) Baseline
levels of CORT (corticosterone, the avian stress hormone). (b)
Stress-induced CORT level. (c) Stress-induced heart rate. Age
classes: young, 8-12 years old; middle-aged birds: 13-29 y.o.; old:
= 30 y.0. * p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001 (linear models).
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Figure 4. Behavioural response to acute stress in breeding and non-breeding male
albatrosses. Left panel: non-breeders (n = 27; significant effect of age-class; Fisher's exact test, p =
0.047) Right panel: breeders (n = 49; no effect of age class; Fisher's exact test for count data: p =

0.66).
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Table 1. Effects of breeding status (breeders vs. non-breeders), age and interaction factor
age X breeding status on baseline hormones levels and stress response in Wandering

albatrosses.
MALES FEMALES
Source d.f. F p d.f. F p
Baseline CORT levels (100 males, 28 females)
breeding status 1,92 6,17 0,015* 1,24 9,71 0,0047**
date (Julian day) 1,92 2,16 0,145 1,24 0,03 0,868
time of day 1,92 0,03 0,867 1,24 021 0,657
age 2,92 0,59 0,556 - - -
breeding status x age 2,92 0,05 0,956 - - -
Baseline PROL levels (103 males, 30 females)
breeding status 1,95 826,44 <0,001*** 1,26 297,78 <0,001***
date (Julian day) 1,95 40,50 0,047* 1,26 1,19 0,285
time of day 1,95 0,41 0,536 1,26 1,18 0,288
Age 2,95 1,06 0,350 - - -
breeding status x age 2,95 0,33 0,722 - - -
Stress-induced CORT levels (94 males, 29 females)
breeding status 1,86 16,24 <0,001*** 1,25 4,78 0,038*
date (Julian day) 1,86 1,59 0,211 1,25 0,37 0,547
time of day 1,86 0,58 0,450 1,25 1,23 0,278
Age 2,86 6,63 0,002** - - -
breeding status x age 2,86 6,35 0,003** - - -
Stress-induced HR (86 males, 25 females)
breeding status 1,78 35,97 <0,001*** 1,21 7,95 0,010*
date (Julian day) 1,78 0,08 0,778 1,21 0,01 0,921
time of day 1,78 3,37 0,074 1,21 292 0,102
age 2,78 15,98 <0,001*** - - -
breeding status x age 2,78 15,19 <0,001*** - - -

‘age’ refers to age class (young birds: 8-12 years old; middle-aged birds: 13-29 y.o. birds; old birds: = 30 y.0.). We could not test
the effects of age class in females because all the non-breeding females were young females (3-12 years old) in the study
population. df, degree of freedom. * p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001 (GLM, normal error distribution, identity link function).
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IV.3.4. Discussion des résultats de cette étude [ARTICLE C]

1V.3.4.1. Des taux basaux d’hormone de stress plus élevés chez les vieux mdéles non-

reproducteurs que chez les vieux males reproducteurs.

Dans cet article, nous avons mis en évidence qiéalex basaux de corticostérone sont plus
élevés chez les albatros non reproducteurs quelebebatros reproducteurs, et cela de maniére plu
accentuée chez les vieux males non-reproducteursan@nt interpréter ce résultat ? Chez les
vertébrés, les taux basaux élevés de corticost&ammtaun signe de mauvaise condition corporeltaiet/
nutritionnelle (Moore & Jessop 2003; Williams et 2008), de mauvaise performance de recherche
alimentaire (Kitaysky et al. 1999; Woodley et ab03; Angelier et al. 2007c) ou de population en
mauvaise situation (Arlettaz et al. 2007; Wassaal.e1997; Wikelski & Cooke 2006). Nous pouvons
donc émettre I'hypothése que les taux élevés décostérone des individus non reproducteurs
témoignent d’'un mauvais état physiologique, quickestraindrait a ne pas se reproduire, bien que not
étude corrélative ne nous permette pas délimimeméllement des hypotheses adaptatives, ou
'hypothese selon laquelle c’est le statut repréelwc qui détermine les niveaux basaux de
corticostérone (et non pas l'inverse).

De nombreuses études établissent un lien entrealleur sélective et le taux basal de
corticostérone ['CORT-fitness hypothesis’, Boniéraé 2009 : des taux €levés sont souvent corrélés
avec une faible survie (Romero & Wikelski 2001;Chy et al. 2004; Angelier et al. 2010) ou un
faible succes reproducteur (Angelier et al. 200Rapelier et al. 2007d)]. Expérimentalement,
l'injection de corticostérone induit une baisseedie du succés reproducteur chez certains oiseaux
(Silverin 1986), reptiles (Moore et al. 2005) ournmaiféeres (Sapolsky 1985; Young et al. 2006). Il est
donc plausible que le niveau basal de corticosésmit un pivot important dans la décision de non-
reproduction chez les individus, contraints de @s ge reproduire par une mauvaise condition

corporelle.

1V.3.4.2. Réponse au stress plus élevée chez les vieux mdéles non-reproducteurs que

chez les vieux males reproducteurs.

Nous avons découvert que les vieux albatros malesigqe se reproduisent pas ont une
réponse au stress de manipulation bien plus élevgae les vieux males qui se reproduisentant au

niveau hormonal (taux de corticostérone 10 minaf@®s la capture) qu’au niveau cardiaque (pouls
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une minute apres la capture). Ce résultat est enhévec de nombreuses études qui démontrent que
les individus non reproducteurs ont une réponsestiass typiquement plus élevée que les
reproducteurs (oiseaux : Bears et al. 2003; Chastdl 2005 (prolactine); 1ézards : Woodley & Meor
2002; tortues : Jessop 2001; souris : Douglas.20813). Il est souvent admis, bien que non vérifié
expérimentalement, que les individus baissentiéwgau de stress au moment de la reproduction afin
de favoriser I'allocation de I'énergie vers la reguction (Ricklefs & Wikelski 2002; Bokony et al.
2009; Angelier & Chastel 2009). En effet, une forgponse au stress inhibe I'accouplement
(Wingfield & Sapolsky 2003) et les soins parentgdWingfield et al. 1995; Kitaysky et al. 2001,
Wingfield 2003), via une baisse des taux de prolactAngelier et al. 2009b). La nouveauté de notre
étude sur la réponse au stress des individus mpyadecteurs par rapport aux individus reproducteurs
est quelle la premiére a prendre en considérdéoparametre age. En effet, lorsqu’on examine les
données classe d’age par classe d'age, on s’apeygei la forte réponse au stress des non
reproducteurs est essentiellement liée aux viediviohus (tandis que les adultes reproducteurs Bt no
reproducteurs ont des taux globalement similaitesgt donc possible que I'age intervienne comme
un facteur modulateur de la baisse adaptative de laéponse au stress des individus lors de
'entrée dans un évenement reproducteurToutefois, en raison de leur nature corrélatiVegst

toutefois difficile d’interpréter nos résultats temmes d’adaptation ou de sénescence physiologique.

1V.3.4.3. Les effets de I'4ge sur la réponse hormonale et cardiaque face au stress aigu

ne s'expriment que chez les méles reproducteurs

Un des résultats principaux de cette thése est qles patrons de variations de la réponse
au stress avec l'age s’expriment chez les malesproducteurs mais pas chez les maleaon
reproducteurs(ARTICLE C, Fig. 3). Autrement dit, I'effet de I'&gsur cet aspect de la physiologie ne
s’exprime que lors de cet évenement énergétiquenvemtraignant qu’'est la reproduction.
Parallelement, et conformément a nos prédictioitislies issues des observations chez les humains et
les animaux de laboratoire, I'effet de I'dge n’'pats forcément visible a I'état ‘basal’ (par exemple
nous n’observons pas de déclin du taux de coréomse), mais il s’exprime lorsque I'individu doit
répondrea certaines contraintes énergétiques, comme dangpbnse au stress (déclin du taux de
corticostérone 10 minutes aprés la capture). Nboissaa présent examiner les relations entre ltdege
individus et un autre contexte énergétiquement exodtpour lindividu, celui de la réponse

immunitaire.
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IV.4. Age et réponse immunitaire

IV.4.1. Contexte et problématique

Parmi les grandes hypotheses sur les facteursnpaoxi de la sénescence humaine et animale
figure celle de 'immunosénescence (voir sectidnll), qui stipule que la détérioration fonctionael
des individus avec I'dge est en premier lieu ldeteflu déreglement du systéme immunitaire. Ce
phénomene a été observé chez les humains (Malagaahal. 2001b; Gomez et al. 2005; Larbi et al.
2008; Bauer 2008), les mammiferes captifs (Blaga@??2 Jayashankar et al. 2003) et certains oiseaux
captifs (Lozano & Lank 2003; Parmentier et al. 208dussmann et al. 2005b). Depuis les travaux de
Sheldon & Verhulst (1996), 'immunité est devenumldes champs disciplinaires majeurs en écologie
(pour revue : Sadd & Schmid-Hempel 2009), malgr@léce centrale de 'immunité a l'interface de
l'individu et de I'environnement, et le paradigme Kimmunosénescence, extrémement peu d’études
ont tenté d’étudier les relations entre I'age atldonseimmunitaire en conditions naturelles (Cichon
et al. 2003; Haussmann et al. 2005b), sans douteigm de la nécessité de re-capturer dans laenatu
les individus exactement 24 heuresxgaurs apres I'exposition a un antigéne (le prinapechallenge

immunitaire est en effet de mesurer la réponseiplogsque ou comportementale a un antigene).

L'objectif de cette section est d’étudier la répons immunitaire chez le Pétrel des Neiges,
en fonction de I'age et du sexe des individus, aftte participer a la mise en évidence des indices
potentiels d'immunosénescence chez les oiseaux nmariongévifs.Durant la période d’incubation
de I'ceuf, le Pétrel des Neiges reste plusieurssjeur I'ceuf avant d’aller se nourrir en mer. |l @shc
possible de le capturer a 24 heures d’intervaltudNavons mis a profit cette particularité, aing tp
grande facilité de manipulation de cet oiseau diéeptille par rapport au Grand Albatros et du fai
gue la manipulation n’induit pas de comportementuite ou d’abandon (Angelier et al. 2007b), pour
effectuer unchallengeimmunitaire chez des individus &gés de 7 a 48(exygosition a un antigene).
Nous souhaitons tester I'hypothese selon laqualléponse immunitaire en réponse a l'injection d’'un
antigene est différente chez les individus agésisNavons utilisé la phytohémagglutinine (PHA), un
antigéne extrémement classique en immunité connur ges propriétés pro-inflammatoires. On
trouvera un historique détaillé de I'utilisation @ePHA et de son interprétation dans un conterte e
écologie dans l'introduction de 'ARTICLE D.

Un second objectif de cette partie est d'étudier $ liens qui unissent la réponse

immunitaire et la réponse hormonaleétudiée dans la partie précédente. Les étudesl¢tmnme
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ont en effet démontré que les systemes endocrgiemmunitaire sont fortement interdépendants
durant la mise en place de la réaction inflammat@#cEwen et al. 1997; Apanius 1998). En général,
la réponse immunitaire se manifeste typiguementup&r hausse du taux de corticostérone dans le
plasma suite a I'exposition a I'antigéne (humaiBgsedovsky et al. 1975; oiseaux : Trout et al8)98
mais les effets de I'Age sur cette interaction deer@ non explorés chez les animalNous
souhaitons tester I'hypothese selon laquelle I'agdfecte la réponse hormonale (corticostérone) a

un challenge immunitaire chez un oiseau marin longdf, le Pétrel des Neiges.

IV.4.2. Une étude chez le Pétrel des Neiges

ARTICLE D
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ABSTRACT

Although a major effect of ageing in humans andtatory animal models is the modification of the
immune response in old age, little is known abbatéffects of age on the immune function in natural
conditions. One widely used immune challenge indissi of immunocompetence is the
phytohemagglutinin (PHA)-induced skin swelling teAtsubcutaneous injection of PHA induces an
immune response that involves both innate and leellitmmunity. An index of the individual's
immune reaction is given by the resulting skin dwglat the site of injection, which is generally
measured after 24 h. We studied the PHA-inducedunamesponse in the very long-lived Snow Petrel
Pagodroma nivegn = 75, 7-46 years old), during the incubation perigde measured the skin
swelling and the variation in baseline stress hown(zorticosterone) levels 24 h after the exposure
the antigen (PHA). All birds responded to the PH#riune challenge by showing a strong increase in
wing web thickness, as well as a significant inses@ baseline stress hormone levels. Consistent wi
the view that long-lived birds should maintain gthidegree of physical fitness until old age, and
contrary to recent findings on immune responsehortdived birds, we could not detect any effect of
age on immune and corticosterone responses. Thase o relation between skin swelling,
corticosterone baseline levels, corticosteroneeese, time of day, sampling date, hatching date,
probability of failure, age, sex, body mass, bodg sbody condition, or prolactin levels. This sagts
that the immune response is very variable in SnetteR, independent of their sex, body mass or body
condition. Together with results from other studsb®wing that immune response decreases with age
in short-lived birds, these results provide supfarthe disposable soma theory: species with wiffe

lifespans are expected to differ in their optinmdstment into somatic maintenance.

INTRODUCTION

Senescence, which reflects the age-specific dezrgasurvival and fecundity at old age
(reviewed in Partridge 2001; Bronikowski & Promislo2005), has been widely discussed by
theoreticians and evolutionary biologists (Williarh857; Kirkwood & Holliday 1979; Kirkwood &
Austad 2000; Forslund & Part 1995; McNamara e2@09). Despite continued interest in the ultimate
factors shaping the evolution of ageing, littlekisown about the proximal mechanisms underpinning
senescence in wild animals.

The study of immunocompetence, i.e. the abilityofindividual to prevent, control and clear
infections and associated trade-offs has becomegdent years, a predominant field in ecology and

gerontology. Decreasing immune function with agkiclv has been referred to as immunosenescence,
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has been detected in humans (Larbi et al. 2008yrda@ory animal models (Blasco 2002; Jayashankar
et al. 2003) and captive birds (Lozano & Lank 20B8rmentier et al. 2004; Haussmann et al. 2005).
Although immunosenescence is thought to be a npatimal factor of senescence, the relevance of
the results in controlled conditions for naturapplations remains unclear.

PHA-induced immune response is a widely used imnuhradlenge, yet more details on the
underlying physiological mechanisms and potentist€ are needed (Biard et al. 2009; Vinkler et al.
2010). A subcutaneous injection of PHA causes Tscil proliferate, which induces erythmea,
induration, cellular infiltration of heterophil, aphil, eosinophil, macrophage and thrombocytédén t
dermis, and perivascular infiltration of T-lymphoey at the site of injection (Parmentier et al.899
Martin et al. 2006). Wing web swelling after PHAdation has indeed been found to reflect the local
inflammatory response (Martin et al. 2006; Tellaakt2008), as well as the activation of the T—cell
mediated immune system (Tella et al. 2008). The f#tthiced immune challenge therefore reflects
the combined responses of both innate and adapbivgoonents of the immune system (Martin et al.
2006; Tella et al. 2008), and mirrors the individganeral proinflammatory potential (Vinkler et al.
2010).

Altought there is a recent debate the use of th& Rt$t and its interpretation in terms of
immunocompetence (Kennedy & Nager 2006; Owen & ©ap007; Biard et al. 2009), the PHA skin
test has been widely used to assess correlatiorebatimmunity and body condition (Alonso-Alvarez
& Tella 2001), brood size (Sorci et al. 1997), fiegdrate (Moreno et al. 1999), energy expenditure
(Martin et al. 2003), sexual ornaments (Velandale2001), and even survival (Ardia et al. 2003).
However, very little is known about the age-relgtatterns in the PHA response.

Although immune function usually declines with agehumans and captive animals, only a
few studies have documented immunosenescence dhaniimals. In collared flycatcher&i¢edula
albicollis), immune response to exogenous red blood celledses over three age classes (Cichon et
al. 2003). More recently, the phytohemagglutiniflf§-induced immune response was also found to
decline linearly with age in the free-living trewadlow Tachycineta bicolorand in the free-living
Leach’s storm-petréDceanodroma leucorho@laussmann et al. 2005).

The aim of this study is to test whether the PHAdiced immune response declines in with age
in a very long-lived bird, the Snow PetRAgodroma nivealherefore we captured 75 birds aged from
7 to 46 years old during the incubation stage,rardsured the variation in wing web skin thicknets 2
h after the exposure to PHA.

We also measured the effect of PHA-induced immun&lenge on the baseline levels of
corticosterone (CORT, the primary avian stress looeh and prolactin (PROL, the parental hormone).

The endocrine and immune systems interact to mainfhysiological homeostasis during
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inflammation (McEwen et al. 1997). Thus, it is k&at to explore the relationships between immune
response and hormone levels. We measured two hesriowolved in the trade-offs between survival
and reproduction (Bokony et al. 2009; Angelier &GStel 2009), which have been used successfully in
Snow Petrel in order to explore either age-relgiatterns in physiology or life history trade-offs
(reproduction vs. survival, Angelier et al. 200Amgelier et al. 2009). Given that glucocorticoidgls

as corticosterone are an essential component ofetftmgenous immunoregulatory network, and
establish a close endocrine link between immuno@temeze and stress (McEwen et al. 1997; Apanius

1998), we predicted that levels of these hormoregincrease in response to an immune challenge.

MATERIALS AND METHODS

Study site and birds.The study was carried oah Ile des Pétrels, Pointe Géologie Archipelagarele
Adélie, Antarctica (66°40’S, 140°01'E). Snow Pet(@b0-5509) is a very long-lived bird with low
annual fecundity, high survival probability (93.4%)d high adult life expectancy (Chastel et al.3199
Jenouvrier et al. 2005). Average adult life expecyais about 30 years, and the maximum age
recorded in the study site is 48 years old (Chastehm.pers.) Snow Petrel breeds in colonies on ice
free areas along the Antarctic coast, on nearlayds and up to 400km inland. Breeding pairs lay onl
one egg per season, with no replacement clutctase of failure (Chastel et al. 1993; Barbraud &
Weimerskirch 2001). Because the summer is shdhtealatitudes where they nest (Warham 1990), the
breeding period is extremely compressed comparesthter Procellariiformes (~92 days from egg
laying until fledging). Sexual maturity is acquired 10 years of age, on average, and birds breed
annually, although a significant proportion of lsirgkip the breeding season (Chastel et al. 19%@&y T
are highly faithful to their breeding place andtteir mates (89.8% and 88.3% respectively, Bried et
al. 2003). Birds arrive on the breeding ground anlye November. The courtship and mating period
typically lasts about 3 weeks. In this species,ena@nd females provide similar amounts of parental
care (Warham 1990). During the incubation pericathlparents alternate incubating the single egg,

and forage at sea to accumulate resources.

Blood sampling and immune challengeSnow Petrel can be handled easily with a minimum of
disturbance. They nest in accessible areas, makerg an interesting model for long-term monitoring
or physiological studies. We studied breeding bifnlss 75) during the incubation period (austral

summer 2008/2009). Sex and age of birds were krfoovn an ongoing long-term mark recapture that

started in 1963 (see Chastel et al. 1993; Barb&Wdeimerskirch 2001 for detailed methodology).
192



IV. AGE ET REPONSE A UN EVENEMENT STRESSANT OU CONTRAIGNANT

Birds were captured on the nest and restrainedabg by two experimenters during 10 minutes. An
initial blood sample was collected from the targem with a 1-mL heparinised syringe and a 25-gauge
needle within 2 minutes of capture. Blood was c¢kged, and plasma was decanted and stored at —
20°C until it was assayed. We tested the PHA-induoemune response of birds using the simplified
protocol of Smits et al. (1999). One person heddhind with its left wing extended and another pars
swabbed the mid-patagium (wing-web) with alcohoid aused a waterproof marker to mark the
measurement and injection site. Immune-challenggkls were injected with 150 of 10 mg.mi*
sterile PHA (PHA-P, Sigma-Aldrich, Lyon, France}silved in PBS in the centre of right wing web
(patagium) (Smits et al. 1999). Petrels of the mdgroup 6 = 10) were injected with 150L of PBS.

All individuals were injected in the morning betwe89:00 a.m. and 12:00 a.m. We measured the
thickness of the patagium at the injection sit¢ pefore injection (thereaftér= 0) and 1 day + 35
minutes after injection (thereafter= 24h), using a pressure-sensitive specimeter witacguracy of
0.01 mm (Teclock SM-112, Milano, Italy). Each wings measured in duplicate. The repeatability of
measurements was high and significant (intra-ataseelation coefficient = 0.98,p < 0.0001), and
we subsequently used mean swelling in the anallysié\ response was determined by subtracting the
preinjection measurement from the 24-hour measunenddl measurements were done by the same
experimenter (V.J. Lecomte). 24 h + 30 minutesraite exposure to PHA, we collected a second
blood sample within 2 minutes of capture, in orttecompute the immune-induced CORT baseline
levels.

Hormones assaysPlasma levels of CORT and PROL were determinedaoyoimmunoassay on
frozen plasma following procedures previously désct in Snow Petrel (Angelier et al. 2007). All
samples were run in duplicate in one assay for hotmones. The intra-assay variations were 4.8 %
(CORTnN = 4 duplicates) and 8.1% (PROh,= 3 duplicates). CORT and PROL levels are reported as
ng.mi*. As the blood samples were collected within 2 oficapture, we are confident that the initial
CORT levels mirror physiological baseline level$éStel et al. 2005; Romero & Reed 2005). CORT
response to PHA injection was determined by subtrgd¢he preinjection measurement from the 24-
hour measurement. To disentangle the effect of RtdAune challengger seand the effect of
handling stress, we measured the 24-hour varigtio@ORT levels in a control groum (= 10,
injection of PBS).

Statistical analysis.We used least-squares regression to examine thetefif age on PHA response.
We tested the influence of age on (1) initial wiwgb thickness, (2) PHA response (wing web
thickness 24 h after exposure to the antigen)b@3gline CORT levels, (4) PHA-induced CORT level,
(5) CORT response to PHA. We controlled the effeétdate (Julian date of samplinglime (time of
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day), body massand sex,as these parameters are known to influence horrfevets and immune
response in a wide range of species. We includecaables in a multiple regression model. We used
linear models with normal error distribution. Indéttbn, we used a second-order Akaike’s Information
Criterion (AIC) to select the most parsimonious model (BurnharAn®lerson 2002). We computed
Akaike weights Wi), which provide a measure of the relative liketid®f a given model to be the best
model among all fitted models. This approach hanheidely used in recent ecological studies (e.qg.

Berman et al. 2009). Statistical analysis werequaréd with R 2.8.1.

RESULTS

Contrary to birds injectd with PBS (control group)rds exposed to PHA responded to the
immune challenge by a significant increase in wirgdp thickness 24 h after injection (Paired Student’
t-test, malesn = 20,t = -5.10,p < 0.0001; femalesy = 34,t = -7.71,p < 0.0001; Fig.1). Moreover,
birds responded to the challenge by a significaciteiase in baseline CORT levels (Paired Student’s t
test, malesn = 21,t = -4.25,p = 0.0004; females) = 33,t = -4.08,p = 0.0003; Fig.1 & 2). There
was no increase in baseline CORT levels 24 h #fteeexposure to PHA in control group (injection of
PBS; Fig. 1 & 2). There was no variation in theddiae PROL levels after the immune challenge in all
groups (Paired Student’s t-tept> 0.5). As shown in Fig. 2 (intra-individual), thecrease in wing
web and CORT responses were high and very variablezales and females. In the following, we
investigated sources of variation in immune respons

We tested the effects of time of day, Julian day, ody mass and age on the wing web initial
thickness, variation in wing web thickness 24 lerathe PHA injection, baseline CORT levels, PHA-
induced CORT levels and CORT increase in respomd2HA. There was no effect of time of day,
body mass or age on these parameters (Table 1pbakrved an effect of sex on wing web initial
thickness, which was slightly higher in males tirafemales (due to sexual dimorphism), and a slight
effect of sampling date on variation in wing welckiness (Table 1): the PHA response slightly
decreased with sampling date, but this effect gisaped when considering hatching date rather than
sampling date. When analyzing data using a secoel-cAkaike’s Information Criterion (AIg to
select the most parsimonious model among all plessitodels (Burnham & Anderson 2002), the
reduced model, which contained only the intercepnt was preferred over any more complex model
to describe the PHA response and the CORT respimuseating that the PHA response was not linked
to time of day, Julian day, sex, body mass or dgbeindividuals. We further investigated the effe

of body size, body condition, baseline PROL leviatgching date, nest quality (open vs. covered), an
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hatching success, but found no effect of thesenpeters on all these parameters (all tgsts,0.5). As

a consequence we could not explain the high im@iradual variation of immune challenge response.

DISCUSSION

We studied the PHA-induced immune and corticoseermesponses in the very long-lived
Snow Petrel (7-46 years). Birds responded to th& Pinune challenge by showing a strong increase
in wing web thickness 24 h after injection, as vesla significant increase in baseline stress hoemo
levels. As there was no detectable increase of Clefls in control group (PBS, Fig. 1), the vapati
in CORT levels in the PHA group reflected the effe€ immune challengeer seand not the
confounding effect of handling stress. It was nosgible to detect any effect of age on the PHA-
induced immune and corticosterone responses irlotglived Snow Petrel. The most significant
result of this study is a marked increase of baseCORT levels in response to the PHA immune
challenge.

CORT response to immune challengeRecent studies on the immune system indicate that
stress hormones, immunity, and inflammation areplyemterconnected (review in McEwen et al.
1997; Padgett & Glaser 2003), and that this intevaccould play a key role in human ageing
(Franceschi et al. 2000b). However, little is knaatrout the interaction of stress hormone and immune
response in the wild. In this study, we show thmtramune challenge induces an increase in baseline
CORT levels in a wild long-lived bird, consistenthvstudies in humans or captive birds showing that
CORT levels increase during the immune responsse@®/sky et al. 1975; Trout et al. 1988).

What could be the significance and function of aoréase in CORT during the immune
response? Given that mounting an immune responsmasgetically costly (Raberg et al. 1998;
Lochmiller & Deerenberg 2000; Martin et al. 2003 rBieaud et al. 2003), and that CORT mediates
energy mobilization (Sapolsky et al. 2000), CORTldoact as a mediator of energy mobilization
during immune response. However, a broad literasuggests that CORT has a direct regulatory role
in immune response. Glucocorticoids have genelkabn regarded as immunosuppressive (Cupps &
Fauci 1982; McEwen et al. 1997; Apanius 1998; Ssgokt al. 2000;Romero & Butler 2007), by
inhibiting the synthesis, release, and efficacgytbkines (immune system proteins), inhibiting geti
presentation, reducing the activation and proliferaof T cells, B cells, and macrophages, and
lowering the circulating levels of lymphocytes,de&y to immunosuppression (Sapolsky et al. 2000).
Experimental evidence of immunosuppression by gladaoids has been detected in alligators
Alligator mississippiensigMorici et al. 1997), mallardé\nas platyrhynchogFowles et al. 1993),

Common eiderSomateria mollissiméBourgeon & Raclot 2006), house sparrdasser domesticus
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(Saino et al. 2003; Martin et al. 2005; Loiseau aét 2008) orlizards (French et al. 2007).
Immunosuppression is thought to be useful for mengathe energetic and nutritional costs of immune
activity (Martin et al. 2003) or limiting autoimmardamage (Raberg et al. 1998; Sapolsky et al. 2000)
given the negative consequences of an enhancednimiatory response (Sternberg et al. 1989).

Althoughfurther investigations are of course required ttyfelucidate the nature of CORT
increase during the immune respons&imow Petrel, we may hypothesize that CORT may down-
regulate inflammatory response (Sapolsky et al020@munosuppression is thought to be useful for
managing the energetic and nutritional costs of umenactivity (Martin et al. 2003) or limiting
autoimmune damage (Raberg et al. 1998; Sapolsily 2000).

However, contrary to the long-stand idea that st®gppresses immunity, enhancement of
immune functions by glucocorticoids has also besported (Dhabhar & McEwen 1999; Dhabhar
2002). The effects of CORT on immune function mapehd on the type of immune activity
measured, time exposure and dose of CORT. (DhabiacEwen 1997; Dhabhar & McEwen 1999;
Sapolsky et al. 2000). Specifically, over the shentn, cutaneous immune function (e.g. skin swg)lin
tends to be stimulated by small increase of CORArmtdnes released during an acute stress response
may help prepare the immune system for potentiallehges (e.g. wounding or infection) for which
stress perception by the brain may serve as ay eaning signal (Dhabhar & McEwen 1997;
Dhabhar & McEwen 1999). This short-term enhancerigebelieved to help mobilize immune cells, to
increase leukocyte trafficking and cytokine genpregsion at the site of antigen entry (Dhabhar 002
Hence the small increase in CORT levels observasliinstudy might reflect an immuno-stimulating
role of CORT at the beginning of inflammatory respe. Studying the effect of CORT experimental
injection before exposure to PHA could provide Hert insights into the functional links between
endocrine and immune systems in long-lived birds.

No impact of immune challenge on PROL leveld’he PHA immune challenge had no impact
on PROL levels 24 h after exposure to the antigérs hormone is involved in the expression of avian
parental behaviour, i.e. in incubation, broodingyvsioning, nest attendance and defensive behaviou
(Buntin 1996; Angelier et al. 2006a, reviewed ing&her & Chastel 2009). PROL mediate the life-
history trade-off between reproduction and survikdree-living birds (Chastel et al. 2005; Angelé
Chastel 2009). In Snow Petrels, PROL levels rapiigrease in response to handling stress, and the
magnitude of this PROL decrease is negatively tated with advancing age (Angelier et al. 2007).
Furthermore, lower stress-induced prolactin levate correlated with a higher probability of
neglecting the egg (Angelier et al. 2007). Hencthenface of stress, parental investment is redirced

order to ensure immediate survival (Angelier & GBAR009). Hence, the absence of an attenuation of
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the PROL levels during immune challenge could hiegpbirds to maintain parental behaviour despite
potentially stressful conditions induced by theigam, therefore maximizing the current reproductive
investment. Alternatively, the immune challenge rhaye been too weak to induce a detectable short-
term effect on parental investment. Additionalllge tfact that CORT and PROL responses to PHA
immune challenge were not interconnected in oulysts consistent with the finding that CORT and
PROL levels in response to handling stress arearoglated in Snow Petrels (Angelier et al. 2009).

High variation in CORT response to immune challengeAlthough intra-individual changes
of CORT levels over time showed high variation bedw individuals, there was no correlation with
time of day, sampling date, hatching date, proligmif failure age, sex, body mass, body size, body
condition or PROL levels. This suggests that (@ ittnmune response is strong and pervasive in Snow
Petrel, independently of sex or age, (ii) birds mte&in a high level of immune fitness in old age,
contrary to recent findings in short-lived birdsdi@n et al. 2003; Lozano & Lank 2003).

Contrasted age-related patterns of immune in longiWed birds and short-lives birds:
support for the Disposable Soma Theory?Although few studies explored the immune response i
long-lived birds, the available data suggest thaytmaintain a good immune function until old age.
Serum immunoglobulin G levels did not show any egated variation in the very long-lived
Common terrSterna hirunddApanius 1998). Consistent with these results, ailed in detecting any
age-related trend in the PHA-induced immune respoims the very long-lived Snow Petrel.
Interestingly, this species is also known to mamgahigh basal metabolic rate in old age (Moelet a
2007), contrary to short-lived species (Moe e80D9). Moreover, only slight effects of reproduetiv
senescence are detectable in Snow Petrel (Berman2£09). In the long-lived Wandering Albatross,
the baseline levels of some immunity markers diddezline with age in males and females (Lecomte
et al. 2010). In the long-lived Leach’s storm-pktthe PHA-induced immune response linearly
declined with age, but at much lower rate tharhiorslived species: an inverse relationship wastbu
between the rate of decline in PHA response ancatimeial survival rate (Haussmann et al. 2005),
suggesting a strong relationship between life hysamd immune response.

In short-lived birds, contrary to long-lived birdye immune function has been shown to
strongly decline with age: in captive ruflBhilomachus pugnaxthe PHA-induced immune response
was lower in old males than in adult males (Loz&nbank 2003). Levels of natural antibodies were
found to be higher in old than in young chickenr(®entier et al. 2004); age-related decline in the
immune response were also found in collared flyeate (Cichon et al. 2003), zebra finch (Haussmann
et al. 2005), and tree swallow (Haussmann et @52&uggesting that immunosenescence is pervasive

among short-lived birds. Together with results @mgHived birds, these results provide supportlier
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disposable soma theory: species with differentsfilns are expected to differ in their optimal

investment into reproduction and somatic mainteegKarkwood & Austad 2000).
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Table 1. What factors drive the humoral immune response in Snow Petrel?

There was no detectable effect of time of day, Julian day, sex, body mass or age on wing web
initial thickness (t = 0), PHA-induced wing web thickness (t = 24 h), initial baseline CORT levels (t =
0), PHA-induced CORT levels (t = 24 h), and CORT increase in response to PHA.

Source d.f. F p
Wing web initial thickness (34 males, 42 females)
time of day 1,67 0.409 0.525
date (Julian day) 1,67 0.009 0.924
sex 1,67 8.833 0.004**
body mass 1,67 0.378 0.541
age 1,67 1.181 0.281
Wing web response to PHA (20 males, 34 females)
time of day 1,45 1.501 0.227
date (Julian day) 1,45 9.584 0.003**
sex 1,45 0.909 0.345
body mass 1,45 1.119 0.296
age 1,45 0.449 0.506
Baseline CORT levels (35 males, 40 females)
time of day 1,66 0.813 0.371
date (Julian day) 1,66 0.116 0.735
sex 1,66 0.584 0.447
body mass 1,66 1.117 0.295
age 1,66 0.980 0.326
PHA-induced CORT levels (22 males, 35 females)
time of day 1,48 1.708 0.198
date (Julian day) 1,48 0.191 0.664
sex 1,48 0.115 0.736
body mass 1,48 0.032 0.858
age 1,48 0.133 0.717
CORT increase in response to PHA (21 males, 33 females)
time of day 1,46 1.436 0.237
date (Julian day) 1,46 0.101 0.752
sex 1,46 0.173 0.680
body mass 1,46 0.065 0.800
age 1,46 0.000 0.989

d.f.,, degree of freedom. ** p<0.01 (LM, normal error distribution, identity link function).
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Figure 1. Immune response in long-lived Snow Petrels (8-46 years old;
males and females pooled). (a) Changes in wing web thickness at the point
of injection (a measure of local inflammation. (b) Changes in baseline
corticosterone levels (mirroring energy mobilization during inflammation
and/or regulation of inflammation by the endocrine system). Birds in control
group were exposed to PBS. ***p < 0.001 (Paired Student’s t-test).
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Figure 2. Individual patterns of CORT increase during the PHA-induced immune
response in Snow Petrel (8-46 years old; left: males; right: females). The great variance of
PHA-induced CORT increase was not related to age (figure 3), sex, date, time, or body mass
(table 1). ***p < 0.001 (Paired Student’s t-test).
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Figure 3. No detectable effect of age on the PHA-induced immune response in Snow

Petrel (8-46 years old; males and females pooled). (a) Increase in wing web swelling as a
function of age (n = 54); (b) PHA-induced CORT levels as a function of age (n = 54).
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IV.4.3. Discussion des résultats de cette étude [ARTICLE D]

Dans cette étude, nous avons étudié la réponseirnitaite par exposition sous-cutanée a un
antigene proinflammatoire (PHA) chez le Pétrel Nefges (7 - 48 ans) durant la période d’incubation
de I';euf. 24 heures apres I'exposition a l'antigeles individus ont presque tous réagi par une
inflammation locale visible a I'ceil nu et mesurabléaide d’'un spécimetre (gonflement sous-cutané)
et par une hausse du taux basal d’hormone de gteggostérone), ce qui nous conforte dans la
bonne réalisation du test expérimental. Toutefi@is,différentes réponses mesurées se sont avérées
indépendantes de I'dge des individisus n’avons pas pu démontrer un quelconque effeted’age
sur la réponse immunitaire du Pétrel des Neiges asur sa réponse hormonale face a I'exposition
a un antigene.Ce résultat « négatif » est a mettre en regard avére étude sur le Grand Albatros
(partie 1) au cours de laquelle, malgré I'empdi@ plusieurs marqueurs d'immunité humorale, aucune
relation n’avait été trouvée entre I'age et 'imnitarhumorale basale.

Le résultat le plus intéressant, et novateur,ette &tude sur le Pétrel des Neiges, est la forte
réponse endocrinienne des oiseaux au challengenitaire : nous avons en effet mis en évidence une
augmentation spectaculaire du taux d’hormone dsst24 heures apres I'exposition a I'antigene. Ce
phénomene classique chez les humains ou les oiseguifs (Besedovsky et al. 1975; Trout et al.
1988) n'avait jamais été démontré chez un oiseawarditions naturelles. Quelle peut étre la
signification d’'une augmentation de la corticostérdasale en réponse a un challenge immunitaire ? |
peut s'agir d'une réponse adaptative, les cort@ostles ayant des réles immuno-modulateurs
importants (Raberg et al. 1998; Lochmiller & Dedrery 2000a; Martin et al. 2003; Bonneaud et al.
2003), ou d'une réponse indirecte : la corticostérétant une hormone majeure de la mobilisation
énergeétique, elle pourrait étre mobilisée afin dbvenir aux besoins énergétiques induits par la
réponse immunitaire, ou dans le cadre d’'une malidia anticipée des ressources par I'organisme en
cas de maladie. Ces hypothéses, qui sortent de aelinos considérations sur la sénescence, sont
discutées en détail dans I'article D.

En résumé, au cours de cette étude, aucun effet dage n'a été mis en évidence sur la
réponse immunitaire du Pétrel des Neiges. Il est da difficile de conclure quant a I'importance

de 'immunosénescence comme mécanisme proximal cHeg oiseaux marins longeévifs.
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IV.5. Synthese, limites, perspectives de la quatrieme partie

Dans cette partie visant a explorer les effets’@igel sur certaines variables physiologiques
dans un contexte de stress ou de mobilisation étigug, nous avons notamment montré que (i) les
vieux individus méles de Grand Albatros répondareains bien a un stress aigu que les males moins
agés ; (i) que l'effet de I'age sur la réponsestiess et les aires de péche du Grand Albatros étai
apparent chez les males reproducteurs, mais pas iotlividus non-reproducteurs ; (iii) que I'age
affectait la latitude moyenne d’alimentation en nuws albatros males quel que soit le statut
reproducteur ; (iv) que la réponse immunitaire étré des Neiges durant la reproduction ne semblait
pas affectée par I'age.

Il est difficile d’établir une synthése de ces geatsultats obtenus chez deux modeéles d’étude
différents. Nous avons regroupé ces analyses tzs ptocédent toutes de la volonté d’explorer les
liens entre I'age etlifférents événements ‘stressants’ ou énergétiquefnedteux; c'est-a-dire qui
font appel au concept d’allostasie, a savoir landp au stress de manipulation, de la reproduotion
de I'exposition a un antigéne (réponse immunitaik®s résultats constituent un ensemble de données
tout & fait préliminaires sur le théme des lienssant les mécanismes proximaux de la sénescence et
le stress, qui sont extrémement peu connus entamslnaturelles.

Au cours de ces travaux, nous avons relevé plusieurindices qui suggérent que
'expression des patrons liés a I'dge est exacerbé&ans un contexte de mobilisation accrue
d’énergie, a savoir pendant la reproduction : nougvons en effet montré que (i) l'intensité de la
réponse au stress des albatros méles diminuait chkes vieux méles reproducteurs, mais pas chez
les non reproducteurs (ARTICLE C) ; (ii) la ségrégdion spatiale des albatros méles et femelles,
qui est d’autant plus grande avec I'age des indivigs, se met en place a partir de la premiere
reproduction, tandis que les immatures méles et feelles partagent les mémes territoires de
péche (111.2.2) ; (iii) les albatros méaleson reproducteurs qui sont d’autant plus nombreux dans
le grand age, vont pécher en moyenne plus au Nordig les méles reproducteurs (1V.3.2).

Toutefois, nous navons pas de données nous pamheke décrire lesmécanismeproximaux
sous-jacents a ces patrons. Il serait opporturéterminer si la réponse au stress chez les vielesma
reproducteurs diminue préalablement a la périodeegeoduction, ou aprés la ponte de I'ceuf. En
outre, concernant nos résultats sur I'immunitéfaiit souligner que nous n'avons étudié que la
variation d’'un seul parametre face a un seul anéigee qui ne saurait livrer un tableau compleade

fonction immunitaire !
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CINQUIEME PARTIE W

Age des parents, phénotype du poussin

"It is becoming increasingly clear that

Environmental circumstances and events during

growth and development (...) can have long-term consequences for
the pattern of degeneration later in life”

Metcalfe & Monaghan (2001)
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V. Age des parents, phénotype du poussin

V.1. Problématique, objectifs, modele et questions posées

V.1.1. Problématique et objectifs

Dans les parties précédentes, nous avons exansimél&ions entre I'age des individus, leur
physiologie basale, leur comportement, leur rép@sstress et I'évenement de reproduction — tout
cela au sein d’'une génération donnée. Dans cetie,paous allons examiner un tout autre aspect du
vieillissement, a savoir I'impact potentiel de ades parents sur la croissance et sur la phygtothg
stress de leur progénitu@eut-on détecter une influence de I'dge des parengsir la croissance et
la réponse au stress chez les poussins du PétresdNeiges ?

Plusieurs études ont mis évidence des composaategénérationnelles dans le déterminisme
de la sénescence. Dés 1985, des liens entre lavivdgles parents et celle des descendants ontigte
en évidence chez la levure de bi&accharomyces cerevisi@®liller 1985). Se reproduire au-dela
d’'un certain age est une source potentielle deedéguphysiologiques pour ses descendants, comme
cela a été intensément étudié chez 'Homme (Maig&Blieszner 1989; Seltzer & Krauss 2003).0n
considere aujourd’hui que les effets transgénératimels jouent un réle important dans les
variations interindividuelles des patrons de sénesace, au méme titre que la fertilité des parents
ou les composantes génétiquésee 2003; Lahdenperae et al. 2007; Monaghan @08B) cela a été
trés peu étudié en milieu naturel.

Les études menées chez des animaux sauvages oefoiwwémontré I'existence d'une
influence de I'age des parents dans I'expressiopetiains traits phénotypiques des descendants. Par
exemple, le poids des jeunes a la naissance dinmewee I'dge des parents chez de nombreux
mammiféres (Weladji et al. 2002; Bowen et al. 20@)ez I'Hirondelle rustiquélirundo rustica la
taille corporelle et le développement du plumagejdenes déclinent avec I'age des parents. L'age de
parents a également un impact sur les capacitéésgersion des jeunes (Ronce et al. 1998), le sex-
ratio des poussins (voir, par exemple, Weimerskatcal. 2005) et leur immunité (Saino et al. 2002).

Dans cette partie, nous allons nous pencher sur hudes aspects fondamentaux des effets
transgénérationnels, a savoir l'influence de I'dgedes parents sur la croissance des jeunes
(Monaghan et al. 2008). Bien que de nombreuseggividant a rechercher les causes de la sénescence

aient pris en compte les effets denvironnementencontré dans la premiere partie de la vie, peu
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d’études ont souligné le fait que, chez les oiseamarins, une composante essentielle de
I'environnement précoce est la qualité des soimergaux, notamment le taux de nourrissage. Au
début de la croissance, les jeunes individus sorierhent dépendants de I'apport des ressources
énergeétiques par leurs parents. Or, chez les oiseamme chez les mammiféres en conditions
naturelles,le déroulement de croissance est crucial, et lesndbtions rencontrées pendant la
croissance peuvent avoir des conséguences a longnte sur le phénotype adulte ou les
trajectoires d’histoire de vie (Gustafsson & Part 1990; Stevens et al. 2000; Miete& Monaghan
2001; Metcalfe & Monaghan 2003; Reid et al. 2008rr&nza et al. 2004; Pettay et al. 2005; Nussey et
al. 2006; Criscuolo et al. 2008; Reed et al. 2008).

Plusieurs études ont détecté des effets diredtagedes parents sur le taux de nourrissage des
jeunes (Fulmar antarctigueulmarus glacialis Weimerskirch 1990; Grand Labl@atharacta skua
Ratcliffe & Furness 1999). Chez le Grand Albatios; exemple, I'expérience parentale (intimement
liée & I'age), le taux de nourrissage du pousdiples fort chez les couples expérimentés que ldgez
jeunes couples (Lequette & Weimerskirch 1990)stl @onc possible que I'dge des parents influence
directement la croissance des poussins, avec degquences sur les histoires de vie individuelles.
Cela a été montré chez certains animaux de labarate taux de nourrissage par les parents ayant u
effet direct sur la longévité des descendants clezRat (Jennings et al. 1999) ou la
Drosophile (Reynolds et al. 2007), mais la portée cés résultats pour I'étude des animaux en
conditions naturelles demeure inconnue.

L'objectif de cette partie est de contribuer a I'étide des effets transgénérationnels en
étudiant les effets de I'age des parents sur la desance et la physiologie des poussins de Pétrels
des NeigesEn outre, étant donnés les liens théoriques etrequps qui unissent la croissance et la
physiologie de la corticostérone, nous allons td3tgpothese selon laquelle la corticostéronéngs d

poussins dépend de I'dge des parents, ce quimaigeeté étudié en conditions naturelles.

V.1.2. Modele d’étude

Nous étudierons linfluence de I'dge des parentslaucroissance et la physiologie de la
corticostérone des poussins chez le Pétrel desbleipus n’avons pas pu étudier cet aspect sur le
Grand Albatros, car I'élevage du poussin se dérentee février et novembre, en plein cceur de lhive
austral, pendant une durée incompatible avec lesaiotes logistiques de ce doctorat.

Le Pétrel des Neiges présente la particularitéaifayn cycle de reproduction extrémement

« condensé », du fait des contraintes imposéetepailieu polaire. Il s’écoule a peine 30 a 50 pur
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entre I'éclosion de I'ceuf et I'envol du poussin, qué représente une croissance tres rapide pour un
oiseau de la taille du pétrel des Neiges. La pérabel croissance est donc fortement contrainte ldans
vie du Pétrel des Neiges et le moindre ralentiseérna retard dans la croissance est susceptible
d’influencer les chances de survie du jeune a faqime de I'hiver austral.

Au cours de cette étude, nous soulignerons le déléa phénologie de la reproduction : un
retard dans I'éclosion de I'ceuf est en effet sutdiokepd’induire un retard dans le bon déroulement d
la croissance. La date d’éclosion étant une coblerianportante susceptible d’influencer le succes
reproducteur et la physiologie des Pétrels desdseign lien avec I'age ou I'expérience des parents
(Amélineau et al. 2009; Goutte et al. 2010), il ®@onc a paru important de contréler les paramétres

de croissance par la date d’éclosion de I'ceuf.

V.1.3. Questions posées

Q.8. L’age des parents a-t-il une influence sur ldiométrie et la courbe de croissance des
poussins du Pétrel des Neiges ?

Q.9. L’age des parents a-t-il une influence sur laphysiologie de la corticostérone des
poussins du Pétrel des Neiges ?
Q.9.1. L'age des parents a-t-il une influence suaux basal d’hormone de stress des poussins ?
Q.9.2. L’age des parents a-t-il une influence lsuréponse hormonale des poussins face au
stress de manipulation ?

Q.10. La date de ponte a-t-elle une influence sua croissance des poussinsPeut-on mettre en
évidence le phénomeéne datch-up growthcroissance accélérée suite a un retard de cnoissa
ou de phénologie, susceptible d’influencer a loegme le phénotype individuel et la

sénescence) chez le Pétrel des Neiges ?
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V.2. Age des parents, croissance et corticostérone du poussin

V.2.1. Pas d'impact de I'age des parents sur la croissance des poussins

En analysant les courbes de croissance des pouksiPétrel des Neiges £ 50) en fonction
de l'dge des parents (6-48 ans), nous n'avons frcidé aucun effet de 'age des parents sur I tail
initiale ni sur les différents parametres de cinge des poussins. De méme, nous n'avons pasalétect
d’'impact de I'age des parents sur la biométrie duspin 21 jours apres I'éclosion de I'ceuf ou I'age
d’apparition des plumes de vol (rémiges). Nous méipos donc par la négative a la question Q8
énonceée ci-dessus. Il faut toutefois souligner ltplsence de corrélations significatives peut itésul
d’'un effectif trop restreint dans les tranches dfglevées ou d’'une limitation empirique liée &t fa
que, dans la plupart des nids, un seul parent tielR¥es Neiges est bagué (tantét le male ou la
femelle), ce qui limite nos interprétations en tesnad’age (méme si la majorité des Pétrels des Bleige

sont appariés par classes d’age).

V.2.2. Pas d'impact de I'age des parents sur la physiologie hormonale des poussins

Nous avons testé I'hnypothese selon laquelle laiplogie hormonale des poussins du Pétrel
des Neiges est dépendante de I'age de leurs pdfeaA& ans). Nous n'avons pas détecté d’influence
de I'age des parents sur le taux basal d’hormorstrdes des poussins 21 jours apres I'éclosiosymi
la condition corporelle (qui tient compte du ragpuoasse/taille). Nous répondons donc par la négativ
a la question Q9.

Qu’en est-il de la réponse au stress des pousim® avons mis en évidence le fait que les
poussins de Pétrels des Neiges présentent dés d@gel jours une trés forte réponse au stress,
marquée par une €lévation parfois spectaculaifaukide corticostérone entre t = 0 et t = 10 mmute
(figure 14, page suivante). Ce résultat est ing&neiscar il indique que le systéme de réponserassst
(axe hypothalamo-hypohysaire-adrénalien) est garfent fonctionnel des I'dge de 21 jours chez les
poussins, alors que dans nombre d’autres espaaegpdnse au stress ne se met en place que beaucoup
plus tardivement. Chez les rats, les truites esiplus espéces d'oiseaux, la réponse au streem est
effet supprimée juste apres la naissance ou l'érlogt augmente peu a peu au cours du
développement (pour revue, voir la discussion dé&diHger et al. (2008). Par exemple, chez le
Manchot de Magellaspheniscus magellanicus réponse au stress des poussins est inexitestte

apres l'éclosion, intermédiaire avec celle des tadub 45 jours et maximale juste avant I'envol
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(Walker et al. 2005). Cette atténuation de la répasu stress au cours de la maturation pourrait étr
adaptatif en raison de l'impact potentiellement atdgde la corticostérone sur la croissance ou
limmunité (Morici et al. 1997; McEwen 2007). lltedonc intéressant de constater que la réponse au
stress des poussins de Pétrels des Neiges a Edge jours (10 & 20 jours avant I'envol) est déjssa
forte que celle des adultes. Cela est tout a tdiérent avec la phénologie du Pétrel des Neiged,ldo
période de croissance est extrémement rapide poorseau marin, compte tenu du caractére polaire

de I'espéce et de la briéveté de I'été australdlddpement « condensé »).

Quels facteurs influencent la réponse au stresspdessins ? Nous avons démontré que
lintensité de la réponse endocrinienne au stressed poussins du Pétrel des Neiges est
principalement liée a sa biométrie, et non pas adge des parents : plus la masse du poussin est
grande, plus sa réponse au stress est failffegure 15), indépendamment de la date de manipulat
de la date d’éclosion, du sexe du poussin ou d@e ltdes parents. Ce résultat suggere (i) soit e le
poussins bien nourris sont tout simplement moirscesptibles de répondre a un stress (hypothese
énergeétique) ; (ii) soit qu’il y a des différenaiss vitesse dans la mise en place de la réponsteess s
en fonction de la vitesse du développement du rodisgpothese développementale). lls ne seront pas
discutés plus en détails en raison de I'absenaeldgon significative avec I'age et de lien dirastec

la sénescence.
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Fig. 14. Réponse hormonale au stress de manipulation chez les poussins de Pétrel des
Neiges Pagodroma nivea a I'dge de 21 jours. Profils intra-individuels. Chaque ligne représente
I'évolution du taux de corticostérone entre le début de la capture et 10 minutes de capture. lin’y a
pas de relation entre l'intensité de la réponse et 'age des parents (voir tests statistiques dans le
texte). Il n'y a pas de différence entre les poussins méles et femelles. La mesure a été effectuée
exactement 21 jours aprés éclosion (ce qui correspond le plus souvent au plateau asymptotique
dans la courbe de croissance). La réponse au stress est essentiellement déterminée par la masse

corporelle des poussins au moment du test (figure 15).

n=48, p<0.001***
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Fig. 15. Relation entre la masse
corporelle et 'amplitude de la réponse
au stress chez les poussins de Pétrel
des Neiges aI'dge de 21 jours.
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V.3. Mise en évidence du phénomene de croissance accélérée (* catch-up

growth’) chez le Pétrel des Neiges et implications pour la sénescence

V.3.1. Un retard a I'éclosion induit une croissance accélérée

Bien que n'ayant pas détecté de corrélations diseentre 'dge des parents et tous les
parametres mesurés chez les poussins (taux dsamoesmaximal, age a la croissance maximale, taux
d’hormone de stress, réponse au stress, conditigpoielle), nous avons relevé une grande variance
dans ces parametres. Dans cette section, nouss allémontrer en quoi la phénologie (et plus
précisément, la date d’éclosion), explique la m&@epartie de cette variance. Nous avons suivi la
croissance des poussins en relevant la longuetarde tous les 3 jours, afin d’établir des courdes
croissance et de déterminer les parametres desanmie (voir Méthodes, partie 1l). Des exemples de
courbes de croissance du Pétrel des Neiges sosentés en figure 16. Nous avons déterminé
differents paramétres : la taille du tarse a I'éido, le taux de croissance maximal(au point
d’inflexion de la courbe), le nombre de jours née@®s pour atteindre la croissance maximale (age d
poussin au point d’inflexiory) la taille maximale atteinte par les poussindl@asymptotique).

Les parametres de la courbe de croissance des pdassne sont pas directement corrélés a
'age des parents dans notre étude, mais ils somrfement influencés par laphénologiede la
reproduction, c'est-a-dire par la date d’éclosion @ I'ceuf (figures 16-18, pages suivantes).

Chez le Pétrel des Neiges, jusqu’a dix sept joépsuent I'éclosion des premiers ceufs de celle
des derniers, ce qui est considérable compte tera drieveté du cycle reproducteur (25 a 40 jours
d’élevage du jeuneNous avons découvert de fortes différences interimdduelles dans les courbes
de croissance entre les poussins précocesc(aissance lente) et les poussins tardifs, lesquels
rattrapent leur retard de croissance(figures 16 et 18). Plus I'ceuf éclot tardivemerdispson taux de
croissance maximal est élevé (figure 18, haut)iet l@ poussin atteint rapidement I'age de croissan
maximale (figure 18, milieu). Il s’agit bien d'urffet direct de la date de ponte sur la cinétique de
croissance et non sur la biométrie du poussinjl cgy a aucun effet de la date de ponte sur |hetai

initiale du poussin ou sur la taille maximale atteiau plateau.
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Fig. 16. Influence de Ia date d’eclosion
sur les courbes de croissance du Pétrel
des Neiges. Deux exemples de courbes
de croissance. Haut : exemple de poussin
« tardif » (éclosion de I'ceuf le 27

janvier 2009; croissance rapide : la
croissance maximale y est atteinte dés
I'age a = 11 jours, le plateau est atteint
vers I'age de 25 jours) ; bas : exemple de
poussin « précoce » (éclosion de I'ceuf le
20 janvier 2009; croissance lente : la
croissance maximale 4 est atteinte a 'age
de a =15 jours ; le plateau est atteint vers
I'age de 30 jours). Cette figure illustre le fait
que la date d'éclosion a un impact sur les
parametres de la croissance des poussins
chez le Pétrel es neiges. Plus I'ceuf éclot
tardivement, plus le poussin est contraint
de croitre rapidement avant l'arrivée de
Ihiver austral, ce qui peut théoriquement se
répercuter sur la physiologie, I'histoire de
vie et la longévité (voir discussion).
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Fig. 17. Influence de I’dge des parents sur la date d’éclosion de I'ceuf du Pétrel des

neiges. Les jeunes adultes ou les vieux adultes pondent plus tardivement que les adultes d'age
intermédiaire. Compte tenu des liens entre la date d'éclosion et la vitesse de croissance (voir
fig. 16 et 18), cela pourrait impliquer que les poussins issus de vieux parents manifestent plus
fréquemment une croissance accélérée. Gauche : saison 2007/2008, reproduit d’aprés Goutte
et al. 2010. Droite : saison 2007/2008 (V. Lecomte, E. Antoine, M. Kriloff et O. Chastel).
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Fig. 18. Influence de la date
d’éclosion sur la croissance et le
taux d’hormone de stress des
poussins chez Pétrel des Neiges.
Cette figure illustre le fait que les
parameétres de croissance du
poussin, qui ne sont pas
directement influencés par 'age
des parents dans notre étude,
dépendent de la phénologie de la
reproduction. Plus I'ceuf éclot
tardivement, plus la croissance du
poussin est accélérée (phénoméne
de rattrapage de retard a la
croissance, catch-up growth), et
plus son taux basal d’hormone de
stress (mesuré a 21 jours, au
moment du plateau) est élevé.

Or, certaines années, la phénologie
de la reproduction est influencéee
par I'age des parents (les vieux
pondent plus tard, voir texte et
figure 17), ce qui suggére un lien
entre age, phénologie et
croissance.
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V.3.2. Quels sont les liens entre le ‘catch-up growth’ et la sénescence ?

Dans cette étude, nous avons mis en évidence un piene de rattrapage d’un retard de
croissance chez le Pétrel des Neiges en conditiamsturelles, connu sous le nhom deatch-up
growth. Le phénomene deatch-up growtha été particulierement étudié chez 'Homme et desz
animaux de laboratoif@rader 1978; pour revue, Boersma & Wit 19®8ign qu’ayant des bénéfices
a court terme pour l'individu, la croissance accéléée en réponse a un retard de croissance ou a
un épisode de sous-nutrition, a des co(ts a longee sur de nombreux aspects phénotypiques,
comme le niveau de défenses anti-oxydantes (Blouet al. 2003), la dynamique des télomeéres
(Hall et al. 2004; Monaghan & Haussmann 2006), laéponse au stress (McEwen 2007), le taux
basal métabolique (Criscuolo et al. 2008), ce quist susceptible d’influencer le rythme de
sénescence et la longévité (Metcalfe & Monaghan Z)0Oet, a plus long terme, I'évolution des
traits d’histoire de vie (Mangel & Munch 2005). Un nombre considérable d’études ont démontré
influence des conditions éprouvées par les irdiligi durant la croissance sur leur vie future, as pl
généralement 'importance des compromis développtang dans le déterminisme des trajectoires de
vie (Mangel & Munch 2005; Nussey et al. 2007; Kek# al. 2008; Metcalfe & Monaghan 2001,
Metcalfe & Monaghan 2003). Chez les souris, lasgance accélérée diminue fortement la longévité
des individus et augmente I'incidence de certapahologies (Ozanne & Hales 2004).

Compte tenu des nombreux effets délétéres de issarce accélérée sur la physiologie adulte
et la longévité, qui ont été décrit chez 'Hommeneimbre d’animaux de laboratoire, mais aussi chez
certains oiseausauvages, il est tout a fait plausible que la cr@ance accélérée des poussins du
Pétrel des Neiges qui sont nés tardivement dansdaison se répercute sur la fin de leur vie. Bien
sdr, nous ne sommes pas en mesure de démontrer eéésteffets avec notre étude limitée dans le
temps.

Un autre lien entre I'existence d’une croissanceekirée chez le Pétrel des Neiges que nous
avons mis en évidence et la sénescence providigx@enen de la phénologie de la reproduction. En
effet, chez le Pétrel des Neiges, les ceufs desidudi agés éclosent plus tardivement que ceux des
individus d’age intermédiaire (figure 17, gaucheu@e et al. 2010). Autrement dit, il est plausitpies
les vieux individus aient une plus grande probtbde produire des poussins « tardifs » que lelteadu
d’age intermédiaire, méme si nous n'avons pu leatdrar formellement en raison de I'effectif limité
de notre suivi de croissance. Cela ouvre de norsbeeperspectives d’étude en ce qui concerne

l'influence transgénérationnelle de I'age des parear la sénescence de leur progéniture.
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V.4. Synthése, limites, perspectives de la cinquieme partie

Dans cette partie n'avons pas pu détecter d’effieexts de I'age des parents sur la croissance
des poussins, ni sur leur physiologie de la cost@mne, maisnous avons mis en eévidence
'existence du phénomene de croissance accéléréetesta un retard de croissance qatch-up
growth) chez le Pétrel des Neigekn effet, nous avons détecté un effet de la daelaBion de I'ceuf
sur la croissance des poussins du Pétrel des Neggpoussins « tardifs » atteignent plus rapi@m
leur vitesse maximale de croissance, laquellelastfprte que les poussins « précoces ». La crmigsa
accélérée pourrait se répercuter par des effetstasf aussi bien a court terme (érosion télomérique
accéléree, ...) qu'a long terme (taux de sénescelusergpide...) comme cela a été décrit chez de
nombreuses espéces animales et chez 'THomme, slaiseste a vérifier pour le Pétrel des Neiges.

Compte tenu des données actuelles sur les liens kantroissance et la dynamique d’érosion
des télomeres chez les oiseaux marins, il sett@itassant de mettre en relation la croissance&éeg|
des poussins tardifs et I'érosion des télomereg hBétrel des Neiges, a partir des culots sasgyin
ont été collectés durant notre saison d’étude.

A long terme — c'est-a-dire dans cinquante ansseré intéressant de comparer la longévité (et
le taux éventuel de sénescence) de la soixanta@ngodssins dont nous avons finement étudié la
croissance durant la saison 2008/2009, afin desyain peut décrire des compromis chez les poussins
« tardifs », qui ont eu une croissance accéléoigévité plus courte ? Taux de sénescence plug)ort

Cette cinquiéme partie souffrait de nombreusestdisni L'effectif relativement limité du
nombre de poussins dont la croissance a été exanfing 48) ne nous a pas permis d’étudier en
profondeur les effets de 'age des parents suhéngtype des poussins, qui pourraient étre modulés
par la date de ponte. En outre, 'age des deuempaires est rarement connu, ce qui nous a corgtraint
ne considérer que I'age du partenaire connu, @strpas nécessairement dans la méme classe d’age

gue son partenaire.
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SIXIEME PARTIE X

Synthese genérale,
discussion et perspectives

« Nos catégories, |'usage qui en est fait, voire le choix méme des procédures
expérimentales, nous conduisent a des conceptions en conformité avec ce
que nous connaissons du vivant mais incompatibles ou étrangéres a sa
nature réelle, a son essence. L'accés a la ‘logique du vivant’ se trouve ainsi
comme fermé par nos investigations mémes, par notre propre langage. Il est
indispensable d'en prendre a minima conscience. »

Patrick Pluton, in Quelle logique pour le vivant ? (1997)
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VI. Synthese générale, discussion et perspectives

VI.1. Synthese des résultats obtenus au cours de cette these

Tableau 8. Synthése des résultats obtenus au cours de cette thése.

Age et comportement de
recherche alimentaire.
[Partie IIl, ARTICLE A et
études isotopiques 111.2.2. et
V.3.3]

Le comportement de recherche alimentaire du Grand Albatros méle est modifié avec I'age :
augmentation des distances parcourues en mer, baisse de I'activité a la surface de I'eau,
augmentation du taux d’hormone de stress au retour de mer (suggérant une baisse du succes de
péche avec I'age) ; modification des aires de péche (ségrégation partielle latitudinale selon les
classes d'age). Ces effets sont observés uniquement chez les males, aussi bien chez les
reproducteurs que chez les non-reproducteurs. Toutefois, les males non reproducteurs vont en
moyenne se nourrir plus au Nord que les males reproducteurs, ce qui suggére que la reproduction
contraint les individus a aller pécher plus au Sud.

Sénescence reproductive
[Partie Ill, ARTICLE A]

La sénescence reproductive affecte le Grand Albatros sans interaction avec la date de ponte,
mais avec un effet du sexe important : la contribution des méles au déclin du succés reproducteur
des couples avec I'age est plus forte que celle des femelles (sous I'hypothése que les patrons
observés lors de notre étude transversale refletent les patrons de vieillissement intra-individuels).

Age, immunité, stress
oxydant, niveaux
hormonaux.

[Partie lll, ARTICLE A]

Aucune altération de I'immunité humorale basale, du niveau de stress oxydant, du niveau
des défenses antioxydantes ou des taux hormonaux (hormone de stress, hormone parentale)
n’a été détectée chez le Grand Albatros. Cela suggére (i) qu'il n'y a pas de signe précoce
d’endocrinosénescence, d'immunosénescence ou de sénescence liée au stress oxydant, ou du
moins que le déclin des systémes endocrinien et immunitaire ou des défenses antioxydantes
n‘apparait pas avant le déclin de la performance de recherche alimentaire, ou encore que ces
déclins ont lieu a des niveaux non détectables par nos méthodes d'étude; (i) que c'est
potentiellement la modification des comportements de recherche alimentaires qui provoque
en premier lieu la sénescence reproductive.

Age et réponse au stress
[Partie IV, ARTICLE B]

Les vieux males reproducteurs (2 30 ans) de Grand Albatros présentent une réponse au
stress plus faible que les males d’age intermédiaire (13-29 ans) : plus faible taux de
corticostérone induit par le stress 10 minutes apreés la capture, plus faible pouls cardiaque 1 minute
aprés la capture. Cet effet n’apparait pas chez les individus non reproducteurs.

Effets de I’dge en fonction
du statut de reproduction
[Parties Il et IV, études
isotopiques 1.2.2. et IV.3.3 ;
ARTICLE C]

- La ségrégation spatiale des males et des femelles n’existe pas chez les albatros immatures
(i.e. ne s’étant jamais reproduits) et semble opérer qu’a partir de la premiére tentative de
reproduction.

-l n’y a pas d’effet de I'age sur la réponse au stress chez les individus non reproducteurs
du Grand Albatros, contrairement aux individus reproducteurs. Cela suggere que le patron
de variations avec I'age dans la réponse au stress s’exprime uniquement lors de la reproduction,
épisode énergétiguement colteux dans la vie d'un oiseau.

Age et réponse
immunitaire.
[Partie IV, ARTICLE D]

Nous n’avons pas pu mettre en évidence d’effet de I'age sur la réponse immunitaire du Pétrel
des Neiges, ni sur la réponse hormonale a un challenge immunitaire (pas de lien détecté entre
I'age, la réaction sous-cutanée a un antigéne pro-inflammatoire, la PHA (skin test) et 'augmentation
du taux basal de corticostérone 24 heures aprées I'exposition a I'antigéne).

Age des parents, date
d’éclosion des poussins,
croissance des poussins.
[Partie V]

Mise en évidence du phénoméne de catch-up growth chez le Pétrel des Neiges : les poussins
nés tardivement dans la saison présentent une croissance spectaculairement accélérée par
rapport aux poussins précoces. Cela pourrait engendrer des effets a long terme sur la variation
interindividuelle des patrons de sénescence. Pas d’effet détecté de I'age des parents sur la courbe
de croissance des poussins du Pétrel des Neiges, ni sur leur statut physiologique (condition
corporelle ; taille ; masse ; niveau basal de corticostérone, réponse endocrine au stress de
manipulation). L’age des parents module la date d’éclosion.

Age, sexe et sénescence.

De nombreuses différences entre males et femelles ont été observées chez le Grand Albatros
(résumées dans le tableau 9, plus loin dans cette discussion, en VI.4.1.). Cela pourrait indiquer que
la sénescence affecte les males et les femelles de maniére différente, comme chez les humains ou
animaux de laboratoire (sous I'hypothése que les patrons observés lors de notre étude transversale
reflétent les patrons de vieillissement intra-individuels).
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VI. SYNTHESE GENERALE, DISCUSSION ET PERSPECTIVES

VI.2. Concordance des résultats avec I'une des théories du vieillissement, la

théorie du soma jetable ?

VI.2.1. La théorie du soma jetable, les stratégies spécifiques et le « taux de vie »

L’'une des forces de la théorie du soma jetablea(agiais,disposable soma theoritirkwood
& Holliday 1979; Kirkwood & Austad 2000; Kirkwood 0B2), que nous avons présentée en
introduction de cette thése est de proposer un msfoa centré sur les compromis entre
l'investissement dans la maintenance somatiqueneéstissement dans la reproduction pour expliquer
la grande diversité des histoires de lies organismes font des compromis entre la reprodtion et
la longévité (ou la vitesse de sénescence) au codesleur vie et ne peuvent investir de maniere
optimale a la fois dans la reproduction et dans lanaintenance somatique(immunité, défenses
antioxydantes, ...), ce qui pourrait expliquer unet pmportante de la diversité des patrons de
sénescence observée au sein du régne animal. Roplifisr, face aux sources de mortalité
‘intrinseques’ et ‘extrinseques’, les organismed acquis au fil de I'évolution des stratégies
différentes en fonction de leur milieu de vie : zhes espéces vivant en milieu fortement compétitif
(fort taux de prédation,...), c'est-a-dire avec desfeaux de mortalité ‘extrinseque’, les individus
auront de faibles chances d’atteindre un grand @igky sélection naturelle va favoriser les vasant
s’investissant plus dans la reproduction (stratéyiequitte a investir moins dans la maintenance
somatique (au prix d’'une accumulation plus rapidedégats métaboliques, source potentielle d’'un
taux de sénescence élevé) . A l'inverse, chezdp&aes vivant en milieu faiblement compétitif (faib
taux de prédation,...), c'est-a-dire avec de faitdag de mortalité ‘extrinséque’, la sélection nalier
va favoriser les variants qui « privilégient » laintenance somatique et la longévité, au prix dviee
reproductive ralentie du fait des compromis d’alibi@n d’énergie (stratégik). Méme s'il s’agit en
réalité d’un continuum, on oppose classiquemenesgces « a courte durée de vie » ou a « fort taux
de vie » (stratégie), montrant le plus souvent des signes rapidesédéndavec I'age, et les espéces
« longévives » ou «a faible taux de vie » (striatdg), montrant des signes tardifs de déclin

physiologique avec I'age, voire ne montrant pasigee détectable de sénescehce.

! Concernant la formulation de ces concepts, et bejifpn entre les deux « stratégies », il fautigmer que la séparation entre les sources de
mortalité ‘extrinséques’ et ‘intrinséques’ a étéadmment mis en cause (Williams & Day 2003; Williagagl. 2006). De plus, il faut distinquer de
maniére plus fine I'étude de llangévitéde I'étude dutaux de vie'ou du taux de sénescerig®onaghan et al. 2008). Toutefois, il est encioés
pratiqued’opposer classiquement les « espéces a longue daréie » (long-lived species) et a « courte ddeéeie (« short-lived » species)

221



VI. SYNTHESE GENERALE, DISCUSSION ET PERSPECTIVES

VI.2.2. Concordance de nos résultats avec la théorie du soma jetable ?

Au cours de cette these, nous avons étudié deecesm’ oiseaux marins longeévifs, c'est-a-
dire deux espéces «a grande durée de vieng-{ived specids a croissance ralentie, a taux de
reproduction annuel faible (stratéd{@. Comme nous venons de I'exposene prédiction majeure
de la théorie du soma jetable est que les especesstéatégie K disposent de mécanismes
d’investissement dans la maintenance somatique bezup plus performants que les espéces a
stratégier, qui privilégient la reproduction au sacrifice dusoma Il est donc judicieux de comparer
nos résultats concernant la maintenance somatigee l@s nombreuses études de la sénescence
disponibles pour des espéces d'oiseaux a stratediels les passereaux, afin de veérifier si cette
prédiction de la théorie du soma jetable est validdous avons en effet étudié un grand nombre de
traits physiologiques (immunité basale, niveaustiess oxydant, niveaux de défenses antioxdydantes,
taux hormonaux...), susceptibles de refléter le ddgrénaintenance somatique, et qui ont fait I'objet
d’études chez différentes espéces d’oiseaux &gieat

Trés peu d’études étaient disponibles en ce quceroe les relations entre l'age et la
physiologie chez les espéces a longue durée deuviBoment ou NOUS avons commence Nos travaux.
Dans les sections qui suivempus allons dresser une synthése bibliographique eatégager,
notamment grace a nos résultats, une opposition anveau des parametres phénotypiques liés a
limmunité et au stress oxydant entre les especesnigévives et les especes a courte durée de vie
chez les oiseauxqui soutient la théorie du soma jetable : les esp& courte durée de vie semblent
présenter des signes rapides de déclin physioleggec I'age, tandis que les espéces a longue durée

de vie semblent investir a un plus haut niveau dasdraits physiologiques.

VI.2.2.1. Immunité, oiseaux et taux de vie : une synthése en faveur de la théorie du

soma jetable ?

Bien que peu d’études aient examiné la réponse mitaire des oiseaux longévifs en fonction
de leur &geles données actuellement disponibles suggérent ges oiseaux longévifs maintiennent
de bonnes performances immunitaires jusque dans lgrand &age. Les niveaux plasmatiques
d'immunoglobine G ne montrent aucune variation dae3terne pierregarifterna hirundoApanius
1998). Chez le Grand Albatros (6-49 ans), les nixedasaux de plusieurs marqueurs immunitaires
(haptoglobine, score d’hémolyse, score d’hémaguitittn) ne varient pas avec 'age (ARTICLE A).

Chez le Pétrel des Neiges (7-48 ans), les répanganée et hormonale a un challenge immunitaire a
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la PHA sont indépendantes de I'dge (ARTICLE D). &ra connaissance, une seule étude montre un
déclin de I'immunité avec I'age chez un oiseau tnfy(Haussmann et al. 2005b) : chez I'Océanite
cul-blancOceanodroma leucorhoda réponse cutanée a l'injection de PHA diminuecd’age, mais,

de maniere intéressante, le taux de déclin avge K&t beaucoup plus faible que chez deux espéces a
courte longévité comparées dans I'étude avec laen@éthode. A I'inverse, de nombreuses autres
études menées chez les oiseaux a courte duréee dmtvdétecté des déclins rapides de I'immunité
avec l'age (réponse a la PHA : Lozano & Lank 2008hon et al. 2003; Haussmann et al. 2005b;
niveaux d’anticorps naturels : Parmentier et aD4Q0L’ensemble de ces résultats suggere un lien
corrélatif entre la prévalence ou la détectabilittdu phénomene d'immunosénescence et le « taux

de vie », ce qui est en faveur de la Théorie du Sandetable

VI.2.2.2. Stress oxydant, oiseaux, longéevité : une synthese en faveur de la théorie du

soma jetable ?

Dans notre étude sur le Grand Albatros (ARTICLE #9us n’avons pas pu détecter de déclin
lié & 'age dans les fonctions régulant le stregglant, malgré la mesure de trois marqueurs classiq
du stress oxydant (la capacité du plasma a répandie stress oxydant, les niveaux plasmatiques et
enzymatiques de défenses antioxydantes). Cesatssulhégatifs » peuvent bien sar refléter ledaé
les marqueurs utilisés sont inappropriés pour taati®n de la sénescence. Toutefois, ils vont d&ans
méme sens que deux études préalables qui ont éahmedtre en évidence un déclin du métabolisme
de l'oxygene (BMR, Basal Metabolic Rate) chez deisaux marins longévifs en conditions naturelles
(Blackmer et al. 2005; Moe et al. 2007). En revaname étude menée chez un oiseau a courte durée
de vie, le Diamant mandarin (Moe et al. 2009), ma#étré un déclin du taux métaboligue (BMR) au
cours de la vie des individus. Chez ce méme oisémtivité antioxydante du plasma (TAC, total
antioxidant activity) décline chez les vieux indivs en réponse a un stress immunitaire (Cote et al.
2010). A nouveaujous voyons se dessiner une opposition claire enteedéclin du métabolisme de
I'oxygene sur la base de la longévité des individuau sein des especes comparées, ce qui rejoint

I'une des prédictions majeures de la théorie desdits d’histoire de vie.
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VI1.2.3. Conclusions et limites

En conclusion, nos résultats suggérent que le Grandlbatros et le Pétrel des Neiges
maintiennent dans le grand age de hauts niveaux dvestissement dans la maintenance
somatique (immunité, défenses antioxydantes), papposition aux oiseaux a courte durée de vie
qui montrent des signes rapide de déclifLozano & Lank 2003; Cichon et al. 2003; Parmergieal.
2004; Haussmann et al. 2005b; Moe et al. 2009; €oa 2010).

Ces résultats soutiennent la théorie du soma gtajpii prédit que des especes de longévité
différente ont adopté au cours de I'évolution difites stratégies d’allocation de I'énergie endre |
reproduction et l'investissement somatique (Kirkatd Austad 2000). Il faut toutefois souligner que
nos travaux (et les études citées ci-dessus) nerergspas exactement l'investissemdiitérentiel
dans la maintenance somatique et dans la reproducte qui constituerait une démonstration plus
convaincante du role des compromis d’allocatiorsdavolution des traits d’histoire de vie.

En outre, d’autres interprétations sont possiblese qui concerne I'absence de déclin avec
'age des parametres physiologiques mesurés dansav@ux. Tout d’abord, nous pourrions manquer
de recul dans le temps et n'avoir accés qu’a unbmertrop restreint de vieux individus pour étudier
certains aspects de la sénescence physiologiquendsemodeéles d’étude. Il faut toutefois noter que
nos jeux de données comprennent un grand nombréiddus de plus de 30 ans et que des patrons de
variations avec I'age ont par ailleurs été déteetésce qui concerne la réponse au stress (Grand
Albatros : ARTICLES A a C; Pétrel des Neiges : Algr 2007). Mais rien ne permet d’exclure
formellement I'hypothése selon laguelle nos diffésendices pourraient étre inadaptés pour la neesur
de 'immunité ou du stress oxydant chez les espétatiées. Toutefois, chez le Grand Albatros, nous
avons détecté des effets intéressants datiasur certains des marqueurs utilisés (voir ARTIGALE
tableau 1, colonndatg. En particulier, la capacité du plasma a répordum stress oxydant diminue
avec l'approche de l'éclosion de I'ceuf chez les dk@s. Parallelement, le niveau de prolactine
(hormone parentale) augmente et la durée des veyamgener diminue. Ces résultats, qui suggerent
une adaptation de la physiologie des individusaction de I'approche de I'éclosion de I'ceuf (déja
connue chez le Grand Albatros sur le plan hormonalomportemental) suggérent que certains de nos
tests sont adéquats pour détecter des variatioyggbbgiques intéressantes chez le Grand Albatros.
Mais nous ne saurions tirer de conclusion défiaitur les effets de I'age, car il est tout a faggible
que d’autres marqueurs immunitaires ou oxydatits) mesurés au cours de cette thése pour des

raisons financiéres, logistiques et éthiques, neoihttes variations avec I'age.
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VI.3. Discordance des résultats avec I'une des prédictions de Williams (1966)

et la théorie de l'investissement terminal ?

VI.3.1. Le Grand Albatros male semble réduire son investissement dans la reproduction en

vieillissant

En étudiant les patrons de variations avec I'agezdb Grand Albatros, nous avons mis en
évidence (i) un déclin du succes reproducteur edéalin de la performance de recherche alimentaire
durant I'incubation de I'ceuf chez les vieux albatroales en fonction de I'age (ARTICLE A) ; (ii) un
déclin du taux d’hormone parental (prolactine) chhez méales au-dela d’'un certain nombre de
changements de partenaires (voir figure 19, sectibA.1.2.). Parallelement, nous n’avons pas pu
détecter de déclin dans divers parametres physipleg associés a la maintenance somatique. Voici
une interprétation unitaire possible de ces trégsiltats.

Il est possible que le Grand Albatros, en vieidligs sacrifie une partie de son énergie
disponible pour la reproduction afin de mainteaircendition corporelle et sa survie. Autrementitlit,
est possible qude Grand Albatros investisse moins d’énergie dansalreproduction au fur et a
mesure qu'il vieillit, pour investir d’autant plus d’énergie dans les fonctions de maintenance
somatique(immunité basale, défenses antioxydantes).

Cette interprétation de nos résultats (moindre invstissement dans la reproduction en
fonction de I'dge) semble en contradiction avec lhe des prédictions majeures de la théorie de la
sénescence, selon laquelle il est plus optimal poun organisme d’investir plus dans sa
reproduction alors qu’il avance en age(Williams 1966) Dans cette section, nous allons détailler
cette prédiction, qui a tout recemment recu de mendes critiquesn ce qui concerne son application
pour décrire la derniére partie de la viet présenter un nouveau cadre conceptuel panpnéter les
relations entre I'age, la sénescence somatiqueeestissement dans la reproduction (McNamara et

al. 2009), en tenant compte de la dimensiontraignantede la sénescence somatique.

VI.3.2. Un question majeure dans la théorie de la sénescence : comment les organismes

modulent-ils leur investissement dans la reproduction avec I'age ?

La théorie des traits d’histoire de vie se focalm& la maniére dont les organismes
« planifient » leurs événements de reproductiot@us de leur vie (Stearns 1992; Roff 1992; Roff
2002). Une question fondamentale en écologie di des relations entre I'age, l'investissement
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parental et la sénescence physiologique : comrasmrganismes modulent leur investissement dans la
reproduction avec I'dge @ne prédiction théorique tres influente est que I'#ort reproducteur des
individus devrait augmentait avec I'age au fur et anesure que la valeur reproductive résiduelle

de lindividu décline (Williams 1966).

Cette prédiction élégante a le mérite de proposer axplication simple aux patrons
d’augmentation du succés reproducteur avec l'ageergb chez de nombreuses espéces dans la
premiere partie de leur vie (mais lintrication avéeffet de I'expérience et de la sélection
phénotypique est complexe). Un corolaire immédiatcette théorie est que, étant donné qu’une
augmentation de la reproduction est associée avextus grand risque de mortalité, la mortalité-elle
méme devrait augmenter au cours de la vie. Celmitoagalement une élégante explication de la
sénescence actuarielle (« les individus meurepiuteen plus facilement lorsqu’ils avancent en @age
cause du colt de leur plus grand investissemerst ldareproduction »), ce qui explique, en parte, |
succes de cette théorie.

Mais peut-on utiliser si simplement cette prédictamur décrire les patrons de variations avec
'age du succes reproducteur dans la derniereepdetila vie ? Pour certains auteurs, s’appuyant par
ailleurs sur les notions de compromis d'allocatae I'énergie, les animaux trés vieux devraient
augmenter’effort de reproduction au cours de leur(s) derae(s) tentative(s) de reproduction (« ma
survie est condamnée a courte terme, jaugmenteatachent mon investissement dans la ou les
dernieres reproductions »). Cela constitue unensiia de la prédiction de Williams, connue sous le
nom d’hypothése de l'investissement terminatrfinal invesment hypothesiRicklefs 2000; Coulson
& Fairweather 2001; Ricklefs 2008). Pour ces awgeules individus devraient augmenter leur
investissement dans la reproduction en vieillisszantils approchent la fin de leur vie et il nerleeste
plus beaucoup d’opportunités de se reproduire.ekudnt dit, pour un vieil individu, qui n’a plus que
quelques d’opportunités de se reproduire avant @a pnochaine, il est plus optimal d’investir plus
dans la reproduction, quitte a prendre plus deuesgpour la survie ; a l'inverse, pour un individu
d’age intermédiaire, il est plus optimal d’abandeman événement de reproduction en cas de risque

pour sa survie, car il lui reste toute une vie odpctive devant Idi

! Ces formulations sont des simplifications intuigvde modeéles théoriques basés sur I'optimisaticsudcés
reproducteur totalife-time reproductive succésfReformulée dans ce cadre latHéorie de 'investissement terminal
prédit que la sélection naturelle, pour un traitmig favorise la propagation dans les populati@ssvdriants qui
engendrent a un niveau individuel la mise en pthestratégies d’allocations de I'énergie dans lebggsiles individus
sénescents investissent plus dans la reproduatieteg individus non sénescents, parce que celamsaxle succes
reproducteur total sur une vie donnée.
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Cependant, la théorie de l'investissement terminat’est réecemment confrontée a deux
problémes : le premier est une grande difficulté &tablir des confirmations empiriques de cette

théorie ; le second est d’ordre conceptueNous allons exposer ces limites dans la sectiofaste.

VI.3.3. Les problémes actuels relatifs a I'nypothése de I'augmentation d'investissement dans

la reproduction avec I'age

VI.3.3.1. Difficultés de confirmation empirigue

Le fondement de la prédiction de Williams (augmentdon de linvestissement parental
avec l'age car la valeur reproductive résiduelle aninue) reste tres difficile a vérifier car la
simple mesure de la dépense énergétique au coursul’évenement de reproduction ne refléte
peut-étre pas l'investissement dans la reproductiomau dépend de la surviePrenons un exemple
concret. En mesurant sept indices d’investisserpargntal couvrant un large spectre de parametres
liés a la reproduction (depuis I'accouplement jusgsevrage des jeunes), Descamps et al. (2007) ont
montré que linvestissemephergétiquedans la reproduction augmentait progressivemest dége
chez les femelles d’Ecureuil ro8ciurus vulgarisgt les auteurs ont suggéré que 'augmentation de
I'effort de reproduction était une adaptation aifjementation de la valeur de la reproduction ensour
avec l'age (Williams, 1966} mais, dans cette étude, aucune mesure du col#tdavestissement
dans la reproduction sur la survie n’a été discutée

En outre, de nombreuses études montrent une relatioinverse a la prédiction de
Williams. Par exemple, chez le Siphonosto®gngnathus typhl¢une anguille), les vieux males
investissentmoins dans la reproduction que les jeunes males (Bilehgl. 2007) ! De méme, les
vieilles femelles du Caribo®Rangifer tarandusdémontrent un moindre investissement parental (le
poids des jeunes a la naissance est plus faiblg) Btoindre succes reproducteur (Weladji et al2200
2009). Ou encore, chez les Chevé&iguus caballugles vieilles juments protegent moins leurs petits
mettent bas moins souvent que les femelles plusefwce qui ameéene la aussi les auteurs a conclure
gue linvestissement parentdiminue avec I'ag¢€Cameron et al. 2000).

De plus, en ce qui concerne la théorie de I'ingsstinent terminal, seules trois études ont mis
en évidence un investissement terminal (Velandal.e2006; Hanssen 2006; Cote et al. 2010het,
contrario, de nombreuses études ont échoué a confirmer bgpethése par I'observation (e.g.

Weladiji et al. 2009).
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Un ensemble d'études menées chez différents cladds vertébrés suggere donc que
l'investissement dans la reproduction pourraitdiminuer progressivement avec I'ag@ine fois
passée la phase d’augmentation linéaire dans la tupremiéere partie de la vie), plutdét que
d’augmenter & I'approche de la mort, comme le prévb certaines conceptionsadaptatives

(Williams 1966; Ricklefs 2000; Coulson & Fairweatt2901; Ricklefs 2008).

VI.3.3.2. Difficultés conceptuelles

La variation du succes reproducteur avec I'ageskstle fruit d’'une stratégie ddaptation ou
le produit decontraintes physiologique€lutton-Brock 1984; Baudisch 2008; Monaghan e2@08),
ou encore d’'une combinaison d’adaptations et de@otes physiologiques (McNamara et al. 2009) ?

La théorie de l'investissement terminal, qui visex@liquer la variation du succes reproducteur
avec I'age, suppose que les individus agés dos/entestir d’autant plus dans la reproduction e |
mort est prochaine. Cela sous-entend que la lotggéles organismes est en quelque sorte fixée
(Gadgil & Bossert 1970) et que I'avancement ded’agit linéairement sur les organismes, comme Si
une horloge interne définissait I'approche de tade vie. Or, il N’y a aucune raison de penserlqu’i
existe des mécanismes par lesquels un organismesais» condamné a plus ou moins longue
échéance.

Or, de nombreuses études montrent que les histoires g des organismes ne sont pas
totalement liées a I'ageen soj mais qu’il faut prendre en compte I'expérience idividuelle, et
notamment l'effort de reproduction susceptible d'irduire une accumulation de dommages
métaboliqgue a un rythme variable selon les individs. L'investissement dans la reproduction & un
age donné pourrait étre d’abord contraint par ladd@mn physique de lindividu, liée a son histoire
passé, plutdt que par son age absolu (McNamaraustdo 1996; Mangel & Bonsall 2004; Munch &
Mangel 2006; Baudisch 2008), notamment a causéadeumulation de dommages qui dépend du
« taux de vie » (Kirkwood & Austad 2000). Cette ezque est le point de départ de McNamara et al.
(2009) qui ont réecemment présenté un nouveau aadreeptuel dans lequel repenser les trajectoires
de vie et les relations entre I'age, la sénescenlzereproduction.

La théorie de l'investissement terminal s’appli@ig&ment a un organisme a courte durée de
vie, qui n'a que quelques opportunités de se repredCependant, est-il vraiment optimal pour un
organisme a longue durée de vie, dont les perfacegoommencent a décliner assez précocément (des
20 ans pour certains traits chez les humains !preedre des risques accrus (en terme de survig) po

s’investir plus fortement dans la reproduction eailissant, alors que ses limites physiologiques
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augmentent sous I'effet de la sénescence ? Autitedlitepour un organisme a longue durée de vie qui
commence relativement tét a ressentir les effedgrpssifs de la sénescence somatique, n'est il pas
plus stratégique de s’économiser dans la repraztuetiin de bénéficier de la longue période de vie
reproductive qui reste a vivre ? Ces idées, icmfdées de maniére intuitive et informelle, ont

récemment trouvé des supports empiriques et thégigMcNamara et al. 2009).

VI.3.4. Interprétation de nos résultats au regard d'un nouveau cadre conceptuel

VI.3.4.1. Age et investissement dans la reproduction : contraintes ou adaptations ?

Au lieu de considérer un simple compromis entre Igurvie et la reproduction comme le
fait classiquement la théorie des traits d’histoirede vie, n’est il pas plus judicieux de considérer
simultanément la survie, la reproductionet le changement de condition physique au fil dumies
(sénescence somatique), c'est-a-dire les trois gdenmécanismes qui gouvernent les compromis
d’allocation d’énergie dans la vie de l'individu ?

A l'aide de simples modeles de trajectoires de ui@, prennent en compte le compromis
adapatif survie/reproduction, mais aussi la poligibile contraintesphysiologiques croissantes avec
'age, McNamara et al. (2009) en déduisent quesgata premiére partie de la vie, il est plus oaltim
pour un organisme longévif de s’investir de moingy®ins dans la reproduction alors qu’il avance en
age. Cette prédiction est tout simplement a I'oppds la prédiction classique de l'investissement
terminal (« il est plus optimal d’investir de pleis plus dans la reproduction en vieillissant »).

Pour résumeralors que la théorie de linvestissement terminal aisonne purement en
termes de stratégies adaptatives et d’optimisationrde la valeur sélective (et du succes
reproducteur total dans la vie de I'organisme), lenouveau cadre conceptuel de McNamara et al.
(2009) prend en compte la dimension contraignanteeda détérioration somatique de I'organisme
au fil du temps.

Pourquoi en effet un vieil individu, bien qu’il Aei reste que peu de temps a vivre, se
sacrifierait-il ou prendrait-il des risques incal&iés en investissant dans sa reproduction, al@rssi
sa condition est trop contrainte, ce sacrifice j@ng voué a I'échec ? Ne serait-il pas plus ogtpoar
le vieil individu de se restreindre, c'est-a-dire @éfréner son investissement dans la reproduction
compte tenu de sa moins bonne forme physique, efadaer du temps sur la mort prochaine, en
saisissant plus tard une meilleure opportunitéedegroduire avec succes ?

Ce nouveau cadre conceptuel permet d’obtenir descourbes en cloche » de I'évolution du

succes reproducteur avec I'age, dans lesquellessiecces reproducteur diminue lentement des la
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fin de la phase d'apprentissage, courbes qui sontlggnement compatibles avec les patrons
transversaux ou longitudinaux observésn natura chez de nombreux taxongCameron et al. 2000;

Weladiji et al. 2002; Billing et al. 2007; Lecomteaé 2010).

VI.3.4.2. Conclusion

En conclusion, nous suggérons que, du fait de dlass&nce somatique (détectée notamment
dans la recherche alimentaire ou la réponse awsstthez le Grand Albatros), qui limite ses
performances générales, le Grand Albatros de Croeepeut investir dans sa reproduction en
vieillissant autant qu’il le fait & un age intermadce, ce qui se traduit par un déclin du succes
reproducteur des I'age de 25 ou 30 ans. Cela rsaépadémontré formellement par nos travaux, car
nous n’avons pas mesuré l'investissement reproduc@ela est donc une piste de réflexion pour de
futurs travaux. Toutefois, un indice qui nous in@igque les vieux malaavestissent moins dans la
reproductiondans le vieil age est que, au-dela d’'un grand memdke changements de partenaires, le
taux basal de I'hormone de l'investissement patelainue (voir figure 19, section VI1.4.1.2.).

Dans de futurs travaux, il nous reste a démontrer ette hypothése selon laquelle la
sénescence reproductive du Grand Albatros trouveréisa causalité dans (i) une contrainte
physiologique croissante avec I'age ou l'expériencé&ventuellement reflétée par la baisse de
performance de recherche alimentaire avec 'age jiY une stratégie d’économie visant dimiter
son investissement parental afin de prolonger sa dée de vie reproductive(McNamara et al.
2009).

En outre, ces réflexions ne sont valables que [@sumales, car nous n'avons détecté aucune
sénescence physiologique ou comportementale chderteelles. Cet aspect de la sénescence, a savoir
les différences de patrons de variations avec l&gee les sexes au sein d'une espéce donnéey est u

sujet d’'intérét croissant a I'heure actuelle, ce gaus allons a présent discuter.

230



VI. SYNTHESE GENERALE, DISCUSSION ET PERSPECTIVES

VI.4. Sexe et sénescence : |'apport de nos résultats a la description et a la

compréhension des différences sexuelles dans le vieillissement

VI.4.1. Synthése des différences observées entre males et femelles

VI.4.1.1. Effets différentiels de |4ge

Bien que les différences entre hommes et femmesdaavieillissement soient connues depuis
I'antiquité, la recherche en évolution et en éc@aga que tout recemment souligné l'importance de
prendre en compte le sexe dans les études surdacgnce animale (Bonduriansky et al. 2008; Nussey
et al. 2009b)Malgré I'importance cruciale de I'existence de dewsexes dans les mécanismes de
sélection naturelle et dans I'évolution des traitd’histoire de vie, tres peu de données sont
aujourd’hui disponibles sur les variations intra- € intersexuelles dans le phénomeéne de
vieillissement(Nussey et al. 2009b).

Pourtant, I'existence de différences sexuelles dassaux de sénescence sont relativement
bien établies chez les animaux de laboratoire (8&869; Carey et al. 1995). En conditions natuselle
le meilleur groupe d’études en faveur de I'hypothéain vieillissement différentiel entre males et
femelles provient des étudesmparativesnenées chez les oiseaux et les mammiferes, qunontré
que la différence entre les méles et les femeleteenes de sénescence actuarielle augmentaitevec
dimorphisme sexuel et le degré de polyginie cheaiammiferes (Promislow 1992; Promislow et al.
1992; Clutton-Brock & Isvaran 2007). Toutefois piase en compte du facteur sexe reste relativement
rare dans les études menées chez les animaux saug@wen-Smith 1993; Loison et al. 1999;
Galillard et al. 2004).

Au cours de cette thesenous avons mis en évidence de nombreuses difféeren@n termes
d’effets de I'age entre les males et les femellesez le Grand Albatros que nous avons résumées
dans le tableau 9. En particulier, nous avons tietdes effets de I'dge sur le comportement de
recherche alimentaire et la réponse au stresslebenales, mais pas chez les femelles (tableaktr).
outre, chez cette espece, le déclin du succesdegeur avec I'age (sénescence reproductive) semble
davantage lié a la présence d'un vieux male darlple qu’'a la présence d’'une vieille femelle
(ARTICLE A). Ce résultat, quoique surprenantgtriori difficile a expliquer, est tout a fait cohérent
avec quelques observations effectuées chez d’amiseaux marins. Par exemple, chez le Puffin a bec

gréle Puffinus tenuirostrisla probabilité de reproduction et le succes répeteur décline avec I'age
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chez les méles mais pas chez les femelles (Waatligk 1990). De méme, chez I'Albatros a téte grise

le succes de péche en mer décline chez les vieles mméis pas chez les femelles (Catry, 2006).

Tableau 9. Synthése des différences des effets de I'dge (et de I'expérience) entre males et femelles
observées au cours de cette thése. Ce tableau montre que les effets de la sénescence ont été observés
essentiellement chez les méales, tant au niveau physiologique que reproductif, ce qui est cohérent avec les
études chez 'lHomme, les mammiféres sauvages et les animaux de laboratoire.

Paramétre phénotypique Différences observées entre les males et les femelles | Référence

La contribution des males au déclin du succes
reproducteur des couples avec I'age est plus forte que
Succeés reproducteur celle des femelles (sous I'hypothése que les patrons ARTICLE A
observés lors de notre étude transversale reflétent les
patrons de vieillissement intra-individuels).

L’age a un effet sur le comportement de recherche
alimentaire uniquement chez les méles : déclin de
Comportement de recherche | I'activité a la surface de la mer, augmentation des

: . . e . . ARTICLE A
alimentaire distances parcourues, modification des aires de péche,
modification des niveaux d’hormone de stress au retour
de mer.
Taux de corticostérone induit | Diminution chez les vieux méales par rapport aux males
par le stress (pendant la de la tranche d’age moyenne. Pas d’effet chez les ARTICLE B
reproduction) femelles.

Un compatible avec la sénescence est détecté chez les
males uniquement : effet ‘quadratique’ de I'expérience
d’appariement chez le Grand Albatros (figure 19, section | Etude

Taux basal de prolactine V1.4.1.2.); augmentation linéaire en fonction de complémentaire,
I'expérience chez les males uniquement chez le Grand | VI.4.1.2.
Albatros (Angelier et al. 2006) et chez le Pétrel des
Neiges (Angelier et al. 2007b).

Diminution chez les vieux males par rapport aux males
de la tranche d’age moyenne. Pas d’effet chez les ARTICLE B
femelles.

Pouls cardiaque lié au stress
(pendant la reproduction)

Plus de 90% des vieux individus non reproducteurs (> 30
ans) sont des males. Plus de 99% des femelles de plus
de 30 ans sont reproductrices (mais cela pourrait refléter | ARTICLE C
des influences d’origine anthropique sur la
démographie).

Pyramide des ages des
individus non reproducteurs

Chez le Pétrel des Neiges, nous n'avons pas mévidence d’effet de I'age sur les différents
parametres étudiés. Toutefois, des études menées la@g travaux de cette these chez le Pétrel des
Neiges ont détecté un déclin de la réponse ausstiesz les méles en fonction mais pas chez les
femelles (prolactine, Angelier et al. 2007b), cémlaide en faveur d’un vieillissement plus précoce

plus apparent chez les males.
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VI.4.1.2. Effets différentiels de I'expérience individuelle

Chez le Grand Albatros, en examinant les taux hoaur, nous n’avons pas détecté d’effet de
I'age sur le taux basaux de prolactine (ARTICLE A, paitti). Toutefois, une exploration des taux
basaux en prolactine en fonction des histoiresidedgs individus révele que un patron compatible
avec un phénomene de sénescecerenant en compte I'expérience d’appariementdplgue 'age
(définie comme le nombre de partenaires différgatan individu a connu au cours de sa vie), c'est-a
dire en fonction du nombre dghangements de partenairegui sont des événements extrémement
colteux dans le cycle de vie d’'un oiseau longéviérée fidélité (le changement de partenaire peut
prendre plusieurs années et a un codt sur le suggesducteur totalJouventin et al. 1999)

La figure 19 (ci-dessous) montre que le taux bdsaprolactine est faible pour les oiseaux
n’ayant connu qu’un seul partenaire, élevé poupissaux ayant connu 2 a 4 partenaires, mais @éclin
pour les oiseaux ayant une grande expérience digppant (5 ou 6 partenaires). Cette étude constitue
un exemple typique de cas ou des paramétres llig@staire individuelle sont de meilleurs descripts
gue I'age pour décrire des corrélats de la sénesc@ir aussi Angelier et al. 2006b; Angelier ket a
2007d), ce qui va pleinement dans le sens de taithdu soma jetable. On peut penser qu'un male qui
aurait perdu plus de trois fois son partenaire@uscde sa vie aura dépensé une énergie consiglérabl
dans la recherche de partenaires successifs, aobaissi un surcroit de dégats métaboliques It a

investissement accru.
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Fig. 19. Relations entre le taux basal d’hormone parentale (prolactine) et I'expérience
d’appariement (nombre de partenaires différents qu’a connu un individu au cours de sa vie
reproductive) chez le Grand Albatros de Crozet (individus reproducteurs, période d’incubation,
été austral 2007/2008). Ce graphique suggére que les males sénescents s'investissent moins
dans la reproduction, et montre que certains corrélats transversaux de la sénescence peuvent
étre obtenus en prenant en compte d’autres parametres que I'age.
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Le résultat de cette analyse portant sur les oglatentre le taux basal d’hormone parentale
(prolactine) et I'expérience d’appariement (figd@ est tout & fait cohérent avec une étude prétéde
menée chez I'Albatros a sourcils noifhiallasarche melanophrisChez cette espéce, le taux de
prolactine n’est pas corrélé avec I'dge des indizithais présente une réponse ‘quadratique’ avec
'expérience reproductive des individus : taux Rilchez les oiseaux ayant une seule expérience
reproductive, maximal pour les oiseaux ayant corthasl? tentatives de reproduction, en déclin pour

les oiseaux ayant connus de nombreuses expéridaageproduction (Angelier et al. 2007d).

VI.4.1.3. Synthese : des patrons de variation avec l'dge plus facilement détectables

chez les méles

Chez le Grand Albatros et le Pétrel des Neiges, Uiaisceau d’indices suggerent que les
patrons de variation avec I'dge sont plus facileméndétectables chez les méles que chez les
femelles, tant au niveau de la reproduction, de Iphysiologie et du comportement bien qu’il soit
possible que la sénescence affecte d’autres thiég les femelles que nous n'avons pas étudiés,
comme la taille et la morphologie des ceufs (Weilnenk1992). A ce stade de I'étude, il nous est
impossible de dire si le taux de sénescence e#iem@nt plus fort chez les méles, ou s'il est
simplement plus facilement détectable chez les srddas les traits que nous avons étudiés. Il fgudra
mener une étude longitudinale prenant en compteffess potentiels de la sélection phénotypique
pour avoir une estimation précise des taux de sénee au sein de chaque sexe (Rebke et al. 2010).
Toutefois, nos approches comportementales et dbgsijpes nous ont permis de réunir un faisceau
d’observations transversales qui, si elles ne daestt pas des preuves irréfutables de I'existehice
taux de sénescence plus élevé chez les malesdsamiins compatibles avec l'idée que males et
femelles ne sont pas égaux face aux effets apgaderitage sur le phénotype en conditions natigelle
les méles « vieillissent-ils plus vite » que lesé&les ? Nous allons maintenant tenter d’interpréts

différences dans un cadre écologique et évolutif.
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VI1.4.2. Importance des différences sexuelles dans le vieillissement au sein du regne animal

Il existe de grandes différences de mortalité elesesexes dans de nombreux taxons, le plus
souvent en défaveur des males (McElligott et a0220roigo & Gaillard 2003; Bonduriansky et al.
2008; Mgller et al. 2009, mais voir Sagar et aD@Pour un contre exemple chez les oiseaux marins,
ou Grange et al. 2009 pour les mammiféres). Laduoitg des hommes est en moyenne de cing années
inférieure a celle des femmes et, du point de ve® chuses ultimes, cela pourrait étre lié a des
stratégies d’allocation de I'énergie au cours deigareproductive différentes entre les hommessgt |
femmes. Chez les ongulés, la survie adulte est glergée chez les femelles que chez les males
(Gaillard et al. 1993, 2000a, 200%pigo & Gaillard 2003), I'espérance de vie des méast plus
courte que celle des femelles (e.g. Mysterud et2@0D5, cerf élaphe) et la sénescence semble
s’exprimer plus vite chez les males que chez leefies, comme en témoigne le déclin plus rapide de
la survie annuelle des males de chevreuil a paeti8 ans, d’lsard pyrénéen et de Mouflon canadien,
avec une difference males/femelles qui augmente d\ége (étude longitudinale par Capture
Marquage Recapture, Loison et al. 1999). De surdes effets de I'dge sur des traits autres que la
longévité ou la survie apparaissent plus tot dansié des males (déclin de masse corporelle des
ongulés, Mysterud et al. 2001; Mysterud et al. 20@8r aussi les revues concernant la sénescence
chez les ongulés dans Gaillard et al. 2000a, 2003).

Outre la sénescence actuarielle (déclin de la syrld sénescence reproductive est également
plus rapide chez les males que chez les femelles plasieurs taxons, comme I'ont montré Nussey et
al. (2009b) chez le Cerf élaphe, et comme nos dmnlgesuggerent chez le Grand Albatros (ARTICLE
A). L’hypothese selon laquelle le vieillissementeate plus rapidement les méles dans différentes
composantes de la valeur sélective semble donsiplauNussey et al 2009b). Toutefois, certaines
études d’animaux sauvages ont démontré une sémesaetuarielle plus rapide chez les femelles que
chez les males (Mésange BoréBlrus montanu®rell & Belda 2002). Ces études sont relativement

minoritaires dans le champ disciplinaire des effifferentiels de I'&ge entre males et femelles.
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VI1.4.3. Quelles sont les causes ultimes de la sénescence généralement plus ‘rapide’ des

males chez les vertébrés ?

Pourquoi la sénescence des animaux, notammentleh&rand Albatros et le Pétrel des

Neiges, est-elle susceptible de s’exprimer pluglepent chez les males que chez les femelles ?

VI.4.3.1. Méles et femelles, deux stratégies dinvestissement dans la reproduction

Toutes ces observations empiriques sont compatiblec les modéles théoriques qui
s'intéressent aux différences males/femelles daas sélection des stratégies reproductives
(Bonduriansky et al. 2008). En effet, la théoriédit que les méles possedent des taux de sénescence
plus rapides, notamment parce qu’ils ‘sacrifieetirl longévité afin d’augmenter leur investissement
dans la reproduction.

L'étude des compromis d’allocation d’énergie entrda reproduction, la croissance et la
maintenance somatique prédit que les méales devraiesuivre une stratégie différente des femelles
afin d’'optimiser leur succés reproducteur, en raisa du plus grand investissement des males dans
la reproduction dans la premiére partie de la vie pr rapport aux femelles (Bonduriansky et al.
2008; Nussey et al. 2009b). Cette stratégie opéirpalit se résumer en I'adage « vivons vite, mourons
jeune ! » (males), tandis que les femelles, phggiguement contraintes par la synthese de I'cel# ou
production du nouveau né, optent plutét pour uretégie d’économie (« économisons-nous, vivons
vieilles ! »).

Chez les vertébrés, en effet, I'investissementrgaleumulé dans la premiéere partie de la vie
est en général plus important chez les méles qae lgs femelles. Chez de nombreux taxons, les
jeunes males investissent plus d’énergie danpladection, en montrant par exemple une plus grande
implication dans la recherche du partenaire, daascomportements de parade ou dans les combats
entre males. De plus, les maéles présentent en aédés caractéres sexuels secondaires plus
importants, dont I'expression phénotypique est@anbarticulierement colteuse, comme les bois chez
les cervidés (Nussey et al. 2009b).

En outre, le dimorphisme sexuel est généralemengquigpar une plus grande taille du male
par rapport a la femelle, ce qui implique une aise plus importante et plus colteuse sur le deint
vue énergeétique, donc une plus grande accumuldéatégats métaboliques qui peuvent se répercuter

sur le taux de sénescence (Promislow 1992; Promist@l. 1992; Clutton-Brock & Isvaran 2007).
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Nous pouvons supposer que, a I'instar de nombreuxammiferes, le fait que les signes de
sénescence du Grand Albatros soient détectables gnement chez les albatros males illustre une
différence de stratégie d’investissement dans la peoduction selon le sexe le méle, de grande
taille par rapport a la femelle, pourrait invegtius d’énergie dans la reproduction (au sens lajge)
la femelle dans la premiére partie de sa vie (samise, parades, territorialité), quitte a subirsplu
rapidement les effets du vieillissement en fin deque la femelle qui s’économise dans la premiéere
partie de la vie.

Il a parfois été souligné que l'idée d'un investizent difféerentiel males/femelles était
paradoxal dans le cadre des especes oiseaux rddgabiparentales c’est a dire les especes ou les
males participent tout autant & un événement deodeption que les femelles : ils se partagent
équitablement les taches d’incubation de I'ceufagtigpent tous deux a I'élevage du poussin et a la
protection du nid contre les prédateurs (Weimeebkit995; Shaffer et al. 2001). On pourrait donc
penser que les prédictions exposées ci-dessusgppsent sur un investissement différentiel du male
et de la femelle dans la reproduction, sont inedlidlans le cas des especes a soins biparentaux
(partagea priori équitable des taches parentales entre males etlésin Toutefois, pendant la longue
période d’élevage du poussin, les males s'invesitsbeaucoup plus dans I'apport de nourriture que
les femelles et terminent la reproduction plusitemient (Weimerskirch et al. 2000). De plus, ces
prédictions sont basées sur un raisonnement qgrimtoute I'histoire de vie des individus et nas p
un seul évenement de reproduction. Il faut soulignee, sur une vie donnée, les albatros males sont
susceptibles d’investir plus d’énergie dans laadpction que les femelles pour trois raisons leg)
albatros méales montrent une grande implication ¢esisomportements de parades et la territorialité
les males arrivent quelques semaines avant ledlénat les attendent chez le Grand Albatros j€8)
males sont de plus grande taille que les femdieGrand Albatros est en effet I'un des rares aisea
marins a présenter un dimorphisme sexuel spectezudevec des males en moyenne 20% plus grands
que les femelles (Weimerskirch 1992; Shaffer ef@01) ; le méale du Pétrel des Neiges est également
10 a 20% plus grand que la femelle et participeadtage a I'incubation de I'ceuf car la femelle digser
plus souvent le nid (Barbraud and Jouventin 1998pbBud and Chastel 1999) ; (iii) chez le Grand
Albatros, les méles s’investissent davantage dansurrissage du petit si jamais le poussin est de

grande taille et exprime des besoins accrus (Wekireh et al. 2000).
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VI.4.3.2. Interprétations alternatives

Du point de vue des causes ultimes, la differemteedes males et les femelles peut résulter
d’'une accumulation de dégats liés aux colts dedeoduction plus rapide chez les males que chez les
femelles du fait d'une stratégie d’investissemdfféente (cf. paragraphe précédent), mais aussi ét
le résultat d'une force de sélection naturelledggroitrait plus vite avec I'adge chez les malesiXea
ayant des durées de vie plus courtes).

De plus, les forces de sélection régissant leopstde sénescence au sein de chaque sexe
pourraient étre découplées en raison de divergeth@es la nature des traits déterminant le succes
reproducteur ou la survie. Les traits phénotypiquésfavorisent le succes reproducteur sont ert effe
potentiellement différents d'un sexe a lautre. £hies femelles, le succés reproducteur est
majoritairement liée a I'homéostasie hormonale #véstissement des ressources dans le
développement ainsi qu’a l'intensité des soins malse apportés aux jeunes, alors que chez les males
le succes reproducteur est principalement liervd'stissement dans les parades et la compétitions o
dans I'expression de signaux sexuels colteux Gdugton-Brock 1988).

Les contraintes physiologiques sont tres différerd@in sexe a l'autre et sont susceptibles
d’'induire de fortes différences dans les proces®isélection naturelle sur les traits déterminant |
succes reproducteifHerndon et al. 2002; Grotewiel et al. 2005). L& r@esinteractionsentre les
sexes dans I'évolution des patrons de sénescemzeled vertébrés sont encore weea incognita
alors que des cas extraordinairement complexeaseinfants sont connus chez les « invertébrés » :
chez certains insectes a grande longévitésénescence reproductive des femelles est dimeate
influencéepar le maleau travers du taux d’accouplement et des compesduntsperme du male

(Reinhardt et al. 2009).

VI1.4.4. Différences males/femelles et sénescence : un lien proximal avec les stratégies

d’acquisition des ressources (foraging) et/ou le dimorphisme sexuel ?

Nous avons suggéré que les difféerences observéesne@iles et femelles dans le vieillissement
pourraient s’expliquer, du point de vue des causksnes, par des difféerences de stratégie
d’investissement dans la reproduction. Toutef@s,dauses proximales de cette sénescence accrue des
males restent méconnues. Par quel(s) mécanisme(phalogiques et/ou physiologiques les males se
trouvent-ils plus rapidement confrontés a des &tiohs dans leur investissement reproducteur cie le

femelles ?
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Dans cette section, basée sur une explorationobitalphique chez les mammiféres et les
oiseaux,nous allons souligner la possibilité d’'un mécanismeausal de la sénescence différentielle
entre les méles et les femelles, en établissant diess entre la sénescence en milieu naturel et les
stratégies d’acquisition des ressource$ofaging).

Comme nous l'avons vu, chez les vertébrés, do@rend Albatros, la sénescence pourrait
s’exprimer plus rapidement chez les méles queclelies, tant au niveau de la reproduction quade |
performance de recherche alimentaire ou que deshiaumonaux. Cela pourrait-il étre lié a un déclin
plus rapide chez les males de la capacité a acqlesriressources, qui détermine de maniere crdaiale
guantité d’énergie a allouer aux différentes ta¢basvie, reproduction, maintenance) ?

Parce gu’ils s’investissent plus que les femell®ssda reproduction dans la premiéere partie de
la vie et/ou parce qu’ils sont souvent plus gramas les femelles, les males doivent acquérir auscou
de leur vie plus de ressources. Par exemple, nodibrgulés males doivent régulierement acquérir
rapidement une ressource importante afin de reteulairs bois. Or, les mécanismes d’acquisition de
la ressource sont susceptibles de se dégrader rgthme dépendant de la quantité de ressources
extraites du milieu, notamment par l'usure des slehez les mammiféres ou l'usure des ailes chez les
insectes.

Etant donné que les males doivent acquérir plus deessources que les femelles au cours
de la premiére partie de leur vie, il est logique @e leurs systemes d’'acquisition d’énergie se
détériorent plus vite et que cela se répercute pam effet différentiel de I'age sur la longévitéUn
lien causal semble donc unir plausible entre |&&rénces inter-sexuelles d’investissement dans la
reproduction, I'acquisition des ressources du miée les différences inter-sexuelles dans 'expoass
des patrons de sénescence.

Bien que nous ne soyons pas en mesure de le d@ndotmellement chez nos modéles
d’étude, plusieurs études menées chez les mammiémauient cette hypothése (mais voir Toigo &
Gaillard 2003). Par exemple, chez le Cerf élaphembsse corporelle, qui traduit directement la
capacité de l'individu a se maintenir en bonne domd par I'acquisition des ressources, décline
beaucoup plus tét dans la vie chez les méles ta par10 ans) que chez les femelles (a partir@e 2
ans). Cela pourrait s’expliquer par des différerdaass la taille de la dentition & la naissancenti@es
et des femelles, les méles ayant a la naissancdem¢s bien plus petites que ce que le dimorphisme
sexuel aurait pu laisser présager, impliquant ualidéonctionnel plus rapide chez les males
susceptible d’expliquer leur sénescence plus rgj@deranza et al. 2004).

De plus, le dimorphisme sexuel pourrait induirecodit indirect en termes de survie, lors de
conditions difficiles en termes de disponibilitésdessourcesEn effet, Toigo & Gaillard (2003) ont

démontré que la survie des males relativement suteie des femelles était plus faible dans des
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conditions de nourriture limitée. Cela suggere lqaiiste un colt de la grande taille des males
(dimorphisme sexuel) pour affronter des conditidashourriture limitée. Il faut bien comprendre gu’i
n'y a pas de liedirect du dimorphisme sexuel sur la différence de sweniee méles et femelles, mais
un lien indirect ou la disponibilité des ressourggsrvient comme un mécanisme modulateur (Toigo
& Gaillard 2003). Autrement dit, les conditions @omnementales, plus que la simple différence de
taille entre les sexes, pourrait moduler les difficies de survie intersexuelles. La grande taille de
males par rapport aux femelles semble avantagetseéé saisons favorables, mais désavantageuse en
conditions défavorables (Toigo & Gaillard 2003).

D’autres différences entre males et femelles dandetlin de I'activité de recherche alimentaire
ont été mises en évidence chez les drosophilesdhrdez et al. 1999) et les hommes (Sallis 2000).
Chez les humains, une étude de la difference dgéloré entre hommes et femmes a démontré que
cette difference s’estompait lorsque les ressowsoas abondantes (études comparant les populations
de différents états ameéricains sur la base d’'isd@mnomiques d’accés aux ressources, Mg ller et al
2009). Il semble donc que la littérature actuelle, conjoitement a notre étude, suggére un
ensemble de liens proximaux entre le vieillissememtlifférentiel des males et des femelles et les
systemes d’acquisition des ressources, modulé pax tisponibilité des ressourcesSi un grand
nombre d’études semble avoir échoué a démontrediffésences entre les males et les femelles en
terme de vieillissement, cela peut étre d0 audaé ces études ont été conduites en conditions de
nourriture illimitée (Toigo & Gaillard 2003), ce iggouligne une fois de plus I'importance des études

in natura
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VI.5. Limites des approches employées dans cette thése

VI.5.1. Les limites d'une approche transversale

VI.5.1.1. Le vielllissement est un processus fondamentalement intra-individue/

L’ensemble des travaux effectués dans le cadrette these sur le Grand Albatros et le Pétrel
des Neiges sont des études dites ‘transversalas’cfoss-sectionnelles’), c'est-a-dire que nos plan
expérimentaux consistent en I'examen de différemdividus (différentes tranches d’ages)
simultanémengnous nous sommes rendus a un instant t dans y#agion et nous avons compareé les
vieux individus aux plus jeunes). Linformation d&ys#e est alors une moyenne obtenue chez un
ensemble d’'individus d’age donné, sans se soueisadoir si les différents individus survivent &gé
suivant.

Depuis prés de deux siécles, la médecine humaimie an ceuvre ce type d’étude pour étudier
les effets de I'age a I'échelle de la populatiodétiecter des parametres susceptibles de variziehe
personnes agées. En écologie, la majorité dessetaae encore transversales et ont permis de naettre
jour de nombreux parameétres susceptibles d’étrefadgeurs proximaux du vieillissement (voir, par
exemple, en ce qui concerne les oiseaux (Cichah &003; Angelier et al. 2007b; Bize et al. 2008;
Catry et al. 2006; Broggi et al. 2007). Un des &ges indéniables de ces études, outre leur meilleu
faisabilité par rapport aux études longitudinakest, que I'on s’affranchit simplement des variations
environnementales inter-annuelles. Ces dernieragepe étre particulierement fortes dans le secteur
d’étude de cette thése conduite dans I'Océan Austra

Toutefois, dans le contexte de la sénescence rifigsies ont été émises en ce qui concerne les
études transversales (e.g. Nussey et al. 2008)a@ears ont souligné I'importance cruciale desiéu
longitudinales dans I'étude des phénomeénes delisseiment.Le vieilissement est en effet un
processus fondamentalemenintra-individuel. Seules les études longitudinales permettent de
suivre une méme série d’individus tout au long deslr vie et de discriminer les variations intra-
individuelles des variations inter-individuelles entenant compte de I'hétérogénéité inter-

individuelle et des effets confondants de la sélémh phénotypique (Nussey et al. 2008).
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VI.5.1.2. Le probleme de [I'hétérogénéité individuelle dans lanalyse des patrons

transversaux des variations avec |4ge

L’hétérogénéité interindividuelle est un problémajeur pour I'étude des traits d’histoires de
vie, susceptible d'influencer la valeur sélectivédoag terme (Hamel et al. 2009) et de générer des
patrons sur la dynamique globale de la populatiés différents des patrons a un niveau intra-
individuel (Vaupel et al. 1979; Vaupel & Yashin B3&am & Monnat 2000; Cam et al. 2002; Nussey
et al. 2008; McCleery et al. 2008). Il a par aitleaté déemontré que la qualité individuelle intessajt
avec I'age dans la détermination des patrons dessénce (McCleery et al. 2008).

De nombreuses études ont décrit I'existence de difences de ‘qualité phénotypique’
entre les individus, susceptibles de modifier cord#rablement les patrons liés a 'age au niveau
populationnel (pour les oiseaux, voir par exemple les étudeg theCygne tuberculé Cygnus olor,
Charmantier et al. 2006, McCleery et al. 2008, dhelWlouette tridactyle Rissa tridactyla, Cam et al.
2002, ou encore chez le Pétrel des Neiges, Angetlial. 2010). Si des individus qui ont en moyenne
un bon succes reproducteur ont aussi une duréeedélevée (co-variation positive entre le succes
reproducteur et la longévité), alors ces individis ‘bonne qualité phénotypique’ deviennent
prédominants sur les individus de ‘basse’ ou ‘moyequalité phénotypique’ dans les classes d’age
élevées, ce qui peut alors masquer le déclin inttedduel des performances reproductives aveel’'ag
a un niveau populationnel (Vaupel et al. 1979; danPol & Verhulst 2006; Nussey et al. 2008). De
nombreuses mesures de ‘performance’ phénotypiqueargent avec I'age dans les populations
sauvages (Berube et al. 1999; Reid et al. 2003atljiadt al. 2006).

Chez la Mouette tridactyle, par exemple, I'exiseedtune forte hétérogénéité interindividuelle
dans la survie et la reproduction, avec une caatiari positive entre la probabilité de survie et le
succes de reproduction (i.e. les mouettes qui pedeaisent bien ont également de bons taux de
survie), provoque une divergence spectaculaireeeles patrons liés a 'age a un niveau intra-
individuel ou ‘populationnel’ (Cam et al. 2002).

Autrement dit, l'interprétation de I'information t@mue a I'échelle de la population, sans tenir
compte des probabilités de survie des individus dge a I'autre, peut étre problématique a cause de
la ‘sélection intra-cohorte’ ou ‘intra-génératiofiae Celle-ci désigne, par exemple, la disparitaorec
'age des individus les plus ‘faibles’ i.e. qui onhe faible valeur sélective pour un trait donné
(disparition sélective), ou 'introduction par imgnation d’individus ayant une performance difféeent

de la moyenne de la population résidente (appars@ective).
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Les patrons transversaux de variations avec I'ageashs la performance de reproduction a
I'échelle de la population peuvent étre liés a unhangement intra-individuel au cours du temps
au sein des individus (c’est la composante qui nourstéresse) mais aussi a la disparition sélective
ou l'apparition sélective de certains phénotypes afil des années.

Ces deux dernieres composantes sont susceptiblassiguer les effets de sénescence, ou, au
contraire, de produire des patrons de pseudo-sEmesa I'échelle populationnelle (Blarer et al. 3,99
Gaillard et al. 2000b; Cam et al. 2002; Van de &dVerhulst 2006). L'analyse transversale des
variations avec I'age de certains traits phénotypsgest donc susceptible de produire des patrons
fondamentalement, voir opposeés, aux patrons réypaesanalyse longitudinale (Voir aussi I'exemple
spectaculaire de Nussey et al. (2008), Fig. 1, eovant I'évolution de la masse chez les chevreuils
fonction de I'age).

Il est donc crucial de conduire des études longitudales du vieillissement, c'est-a-dire
d’utiliser des mesures répétées chez un méme indivs a différents ages et si possible tout au
long de leur vie et d'analyser les jeux de donnéesn contrélant les effets confondants de
I'hétérogénéité interindividuelle (Forslund & Part 1995; Van de Pol & Verhulst 200&ssey et al.
2008). Un grand nombre de méthodes ont été dévéedgppour discriminer I'évolution intra-
individuelle (e.g. le vieilissement sensu stricigs patrons de changements moyens a I'échelle
populationnelle (Van de Pol & Verhulst 2006; Welaatj al. 2006; Balbontin et al. 2007; Brown &
Roth 2009; McCleery et al. 2008; Bouwhuis et al.020Moyes et al. 2009; Nussey et al.
2009; Welad;ji et al. 2009; Rebke et al. 2010), naaisune de ces méthodes ne peut s’appliquer a nos
jeux de données purement transversaux.

Récemment, Rebke et al. (2010) ont proposé un mdgettécomposer la contribution de ces
trois phénomeénes (changement intra-individuel auscdu temps, apparition et disparition sélectiee d
certains phénotypes au fil des années) a la pesfacenreproductive de la Sterne pierreg&terna
hirunda. lls ont démontré que, dans leur population d’éflel changement intra-individuel au cours du
temps était responsable de plus de 80% de la iceride performance reproductive a I'échelle de la
population, autrement dit que le patron transveefidtait bien I'effet de la sénescence reprodectil

serait trés intéressant de conduire cette anatysele Grand Albatros.
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VI.5.1.3. Les effets de cohortes

Chez les vertébreés, les conditions environnementalelans la toute premiere partie de la
vie (fin du développement embryonnaire, naissancegroissance, maturation sexuelle) sont
susceptibles de provoquer des effets de cohortesest-a-dire des différences phénotypiques
persistantes entre des groupes d’individus nés affirentes périodes(Albon et al. 1987; Reid et al.
2003b; Gaillard et al. 2003b ; Bonenfant et al. §0®Par exemple, chez le Crave a bec rouge
Pyrrhocorax pyrrhocoraxla qualité de I'habitat a la naissance induit défi@mnces d’'une cohorte a
l'autre en termes de survie juvénile et de prolitgbile recrutement. Ou encore, chez certains oggulé
la densité populationnelle a la naissance influeratamment I'dge de premiere reproduction (Reid et
al. 2003b) et la masse corporelle adulte (Pettaedl. 2002; Bonenfant et al. 2002).

Les conditions environnementales précoces, telleslg qualité de I'habitat, la disponibilité
des ressources et la densité populationnelle, damt susceptibles d’influencer la dynamique de la
population a court terme (variations interannueilass le recrutement par modification de la maéali
juvénile) mais aussi d’avoir des conséquences g terme sur les parametres démographiques et
phénotypiques entre les cohortes, en affectantmuognt la taille corporelle, la vitesse de croissanc
'age de premiere reproduction, la fertilité, lange et le succes reproducte(lrindstrém 1999;
Metcalfe & Monaghan 2001; Bonenfant et al. 2002ck&eman et al. 2003; Reid et al. 2003b;
Bonenfant et al. 2009).es effets de cohortes peuvent influencer en profdeur la dynamique de
la population (Gaillard et al. 2003b) et biaiser lanalyse transversale des patrons de variations
avec I'age.Si on conduit une analyse transversale d'un ttanptypiqgue en moyennant I'information
par tranches d’'age, les effets de cohortes peyrembquer des variations apparentes de ce parametre
avec I'age qui ne sont pas liées a la sénescerais,andes différences phénotypiqgues moyennes entre
des groupes de cohortes. Par exemple, un « dédmld@ge » de tel ou tel paramétre phénotypique a
partir de 30 ans pourrait étre lié au fait quedeBortes nées il y a plus de 30 ans sont appaares d
des conditions environnementales différentes degswaohortes, ayant induit une valeur moyenne de
ce paramétre anormalement basse et persistangést Honc judicieux d’en tenir compte dans les
analyses, mais le nombre relativement limité dimalis dans nos jeux de données ne nous a pas

permis de contrbler de tels effets.
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VI.5.2. Les limites d'une approche corrélative

Au cours de cette these, nous avons étudié le Gktoadros (approche corrélative) et le Pétrel
des Neiges (approche expérimentale, challenge intam&). Chez la premiére espece, notre approche
corrélative a consisté en la simple mesure derdift§ parametres physiologiques et comportementaux
en fonction de I'dge chez le Grand Albatros (imnitiasale, stress oxydant, taux hormonaux), sans
intervenir directement sur ces parametres (appretpgrimentale). Les parametres mesurés sont
susceptibles de varier avec I'age, mais aussi Bgeconditions environnementales au moment de la
mesure, la durée du jelne d’'un oiseau sur sonl'Bidt physiologique de lindividu (niveaux de
réserves énergétiques, ...). L’approche purementéledire ne permet pas de discriminer les
différentes sources de variations. Il faut néansswuligner que, dans leur grande majorité, ledestu
actuellement disponibles sur la sénescence enumhéurel sont le fruit d’approches corrélativear(p
exemple, (Weimerskirch 1992; Nisbet et al. 1999uBe et al. 1999; Mysterud et al. 2001; Angelier et
al. 2006b; Angelier et al. 2007d; Bize et al. 2088j)ue toutes les études du vieillissement huimatin
commence par I'exploration corrélative des patasariations avec I'age. En outre, il est impdssib
de mettre en ceuvre des protocoles expérimentauxrpanipuler la physiologie du Grand Albatros

pour des raisons éthiques.

VI.5.3. Les limites d'une approche purement basée sur le paramétre dge

Nous avons basé toutes nos études en examinardriltion de différents parametres en
fonction de lage des individus. Récemmeri¥lcNamara et al. (2009) ont souligné que I'age &n so
n'était pas le principal parameétre déterminanplasons de vieillissement, mais qu'il fallait preaen
compte I'accumulation de détériorations somatidigsss dont I'intensité dépend de I'expérience de
reproduction des individugKirkwood & Austad 2000; McNamara et al. 2009lus un organisme
s'investit intensément dans la reproduction, plestdux de dégats métaboliques liés au surcroit
d’activité métabolique inhérent & tout événementegeoduction augmente.

Plusieurs études ont par exemple échoué a détectdirectement des effets de I'dge sur
certains traits phénotypiques, mais ont découvertes effets dd’expérience de reproductianc'est-
a-dire du nombre de tentatives de reproduction muhdividu a expérimenté au cours de sa vie
(Angelier et al. 2006b; Angelier et al. 2007d). Baemple, Angelier et al. (2006) ont détecté upteff
de I'expérience reproductive (nombre de tentatteseproduction enregistrées pour un individu au

cours de sa vie) sur les taux hormonaux, la ou effts de I'Age ne sont pas statistiquement
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significatifs. Cela peut s’expliquer par le faitegau sein d’'une tranche d’age donnée, il peutr av
forte variance de I'expérience de reproduction, chez le Grand Albatros par exemple, les oiseaux
peuvent sauter des événements de reproductionuas @e leur vie (Jenouvrier et al. 2003) et 'age d
premiere reproduction varie (Angelier et al. 2007d)

Toutefois, dans toutes les analyses préliminaiféscteées au cours de cette thése, nous
n‘avons pas mis en évidence de biais lié a I'exqm&e de reproduction ou a I'age de premiére
reproduction des individus (voir par exemple ARTECR, Supplementary Information Online). Tous
les effets de I'&ge détectés au cours de ces tadmauhese restent significatifs en prenant en ¢emp
I'expérience de reproduction plutt que I'age evdaiableexpériencen’améliore pas les corrélations
observées. Cela est lie au fait que, chez le Grlbdtros notamment, I'dge et I'expérience de
reproduction sont fortement corrélés. En outresdaitre étude, 'age est sans doute un parameise pl
fiable que I'expérience de reproduction en raisenla possibilité de ne pas avoir observé certains

évenements reproducteurs au cours du suivi démioigagy en particulier pour les individus isolés.

VI.6. Conclusions générales de la thése, questions en suspend, perspectives

VI.6.1. Conclusions générales

A lissue de cette these visant a détecter lesseffe I'age sur la physiologie, la reproduction et
le comportement des individus en conditions naesgbar I'étude de deux oiseaux marins longévifs,
nous avons mis en évidence que le déclin de laopeaince de reproduction des males de Grand
Albatros pouvait-étre lié a (i) une modificationsdeomportements de recherche alimentaire (Pattie Il
ARTICLE A) et/ou (ii) une modification de la répanau stress avec I'age (Partie IV, ARTICLE B), ce
qui est plutdt surprenant compte tenu des réswdtatsriques obtenus chez I'Homme ou les animaux
de laboratoire qui mettent en avant le role dertiimité ou du stress oxydant comme facteur proximal
de sénescence.

Dans la premiére partie de cette these, en efféissiie d’'une analyse de la bibliographie
obtenue chez 'Homme et les animaux de laboratoioeis avions identifié trois grandes groupes de
causes proximales de la sénescence (tableau 4/'iunosénescence (déclin de I'immunité avec
'age), I'endocrinosénescence (déclin des mécarishwmonaux) et la théorie du vieillissement
radicalaire (effets du stress oxydant). @lgré l'utilisation d’'un grand nombre de marqueurs
physiologiques et biochimiques, nous n'avons pas plétecter d’effets de I'dge sur de nhombreux

parametres physiologiques, ce qui est particuliéreant intéressant a la lumiére de la théorie du
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soma jetable: contrairement aux espéces a courte durée ddegegspéces longévives pourraient
maintenir de hauts niveaux de maintenance somatiquitte a sacrifier I'investissement dans la
reproduction en fin de vie).

L'une des idées principales qui ressort de nosatravest la suivante en conditions
naturelles, c'est-a-dire dans un milieu ou les ressrces alimentaires ne sont pas illimitées, ni
soumises aux fluctuations environnementales, la s&stence pourrait d’abord opérer la ot on ne
l'attend pas forcément, en particulier au niveau ds traits lies au comportement de recherche
alimentaire. Etant donné [limportance de la performance de eetdle alimentaire dans la
détermination du niveau d’énergie disponible pasg individus, c'est-a-dire dans la réalisation de
toutes les grandes fonctions physiologiques, nagopgsons, en conjonction avec quelques études
récentes, que la performance de recherche alimergait envisagée comme un trait phénotypique
crucial dans la détermination et I'évolution desrguas de sénescence en milieu naturel (voir tableau
9).

Nous avons identifié plusieurs parametres qui intexgissent dans I'expression des patrons
de variations avec I'age : (i) le facteur sex@es effets de I'dge n’ont été observés que chemi@es,
ce qui est parfaitement cohérent avec les donnéperdbles chez les mammiferes et les modéles de
laboratoire ; voir Tableau 9; ARTICLES A, B, CJii) le statut reproducteur, lequel est susceptible
de moduler I'expression de la sénescence (aucwt éf I'age dans la réponse au stress n'a été
découvert chez les individus non reproducteurs, IERE B) ; (iii) 'expérience individuelle, qui
peut mettre en évidenakes patrons de variations compatibles avec la sénes mais n’apparaissant

pas lorsqu’on examine la variation avec I'age (acv1.5.3).

VI.6.2. Questions en suspend

A lissue de nos travaux, de nombreuses questionestent en suspend. Pourquoi les vieux
males d’albatros vont-ils pécher dans des zones peallement différentes des males plus jeunes ?
Leur succés de péche, c'est-a-dire leur gain dsemas mer, est-il directement altéré par I'ageeou |
modification des taux d’hormones de stress au rateuner est-elle liee a d’autres facteurs de s?es
Et, plus important, quelles sont les conséqueneestéelles de ces modifications liées a I'age esr |
difféerentes composantes de la valeur sélectiveim#igidus, notamment sur la survie annuelle des
individus ?

Une autre question en suspend est celle de I'origirdes différences entre les males et les

femelles.En effet, nous avons mis en évidence de nombrealifésences entre males et femelles dans
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I'expression des patrons liés a I'age, au nivealadghysiologie, du comportement alimentaire et du
succes reproducteur (ARTICLES A, B, C, différensgsthétisées dans le tableau 9), mais les causes
proximales et ultimes de cette différence resteobrinues a ce stade de I'étude. S’agit-il réellémen
d’une stratégie d’'investissement différentiel deEnseproduction en fin de vie, ou d’'une conséquence
long terme de la croissance plus rapide des malesapport aux femelles en raison du dimorphisme
sexuel ?

Etant bien conscients des limites de notre approchieansversale, une importante question
en suspend est de savoir a quel point les patrone gariations avec I'dge mis en évidence au cours
de notre étude sont le reflet de patrons intra-indiiduels, c'est-a-dire le reflet du phénomene de

vieillissementsensu strico

VI.6.3. Perspectives

Afin de mieux comprendre les modifications des cortggments alimentaires avec I'age chez
les oiseawmarins, il serait intéressant de prolonger notre atde télémétrique par I'étude a fine
échelle de la localisation des captures de proie aours des voyages alimentaires (mesure de
I'efficacité du voyage alimentaire, analyse fine decomportements en mer et des interactions
jeunes/vieux a l'aide de caméras posées sur les Alims) et par le suivi intra-individuel de
I'évolution des comportements (pose répétée de lagg et de balises sur les mémes individugn
outre, il serait opportun de mettre en place urEaghe comparative des comportements alimentaires
chez différentes espéces, en mettant a profit frebne de plus en plus important d’études sur le
comportement alimentaire chez les oiseaux maringcegau développement considérable de la
téelémeétrie et la géolocalisation et a la miniafatiesm de ces appareils. L’approche comparative a
grande échelle est en effet exigée pour mettrevatergce les causalités ultimes de I'évolution des
patrons de sénescence (Jones et al. 2008; Berraar2609; Péron et al. 2010).

En ce qui concerne les différences entre les malet les femelles, une perspective
intéressante serait d'étudier en profondeur les diérences sexuelles dans les patrons de
sénescence reproductive chez le Grand Albatrpsen mettant a profit la base de données
démographique (1957-2010). Il serait intéressaat,gxemple, d’estimer la contribution relative des
males et des femelles au déclin du succes repmgludans les couples avec l'age, ainsi que les
différences dans les patrons de survie entre besssgar des méthodes d’analyses appropriées qui

tiendraient compte de I'hétérogénéité individuéylénétique quantitative, ...).

248



VI. SYNTHESE GENERALE, DISCUSSION ET PERSPECTIVES

Par ailleurs, nous nous sommes cantonnés a I'étidee période critique du cycle
reproducteur, & savoir la période d’incubation’deuf. Récemment, I'attention a été attirée suale f
que la dynamique des populations d’oiseaux pouaadsi dépendre de ce qui se passe hors de la
reproduction. De nombreuses perspectives s’offteenbus en ce qui concertiétude des effets de
'age sur les comportements en dehors de la périodde reproduction, pendant les années
sabbatiques. Des travaux sont actuellement menége sens au CEBC. En outre, un domaine quasi
vierge en ornithologie de terrain reste I'étudelaeie post reproductivesi elle existe. Le Grand
Albatros pourrait se préter a cette étude car debneux vieux males non reproducteurs ne se sont pas
reproduits depuis de longues années, bien qu'iitiragent a visiter les colonies durant le débutade
période de reproduction.

A plus long terme, il serait intéressant de mettreen place une étude longitudinale des
parametres physiologiques, notamment des taux hormaux, par la mesure répétée des
hormones tout au long de la vie des individudl est pour I’heure impossible d’étudier des vaoas
intra-individuelles comportementales et physiologis; chez des individus dont la longévité est
supérieure a 50 ans dans le cadre d’'une théseads.[3a physiologiede basedes animaux longévifs
est encore unterra incognitaen conditions naturelles, notamment en ce qui coecEmmunité, le
stress oxydant, les mécanismes neuro-endocrireeéqsie les colonies d’oiseaux marins étudiéesepar |
CEBC depuis plus de 50 ans fournissent aujourdinuierrain d’étude exceptionnel pour la mise en
place d’expériences sur la physiologie du viedlieent. A ce jour, aucune étude véritablement
longitudinale des effets de I'&ge sur la physiatogu le comportement n’a encore été menée en
conditions naturelles et, comme le montrent lesriages études longitudinales de la physiologidesur
animaux en captivité (Moe et al. 2009), ces appsdont extrémement prometteuses pour faire le lien

entre les facteurs ultimes et proximaux de la sires.
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La sénescence en milieu naturel : une étude pluridisciplinaire chez deux oiseaux marins longévifs,
le Grand Albatros et le Pétrel des Neiges

Résumé. Peu de données sont actuellement disponibles sur les effets de I'dge sur les performances physiologiques et
comportementales des animaux sauvages. Compte tenu de sa nature multifactorielle, il est délicat d’explorer les corrélats
physiologiques et comportementaux de la sénescence en conditions naturelles sans mener une approche multidisciplinaire. Le
but de cette thése est de mettre en ceuvre une telle approche pour analyser simultanément les effets de I'age sur la
physiologie, les comportements de recherche alimentaire et le succés reproducteur chez deux oiseaux marins longévifs, le
Grand Albatros Diomedea exulans (2-48 ans) et le Pétrel des Neiges Pagodroma nivea (7-46 ans). Nous avons conduit des
études transversales pour décrire les patrons de variation avec 'dge du comportement de recherche alimentaire, de la
performance de reproduction et de nombreux marqueurs phénotypiques associés au vieillissement chez 'Homme ou les
animaux de laboratoire, tels que I'immunité, le stress oxydant, les défenses antioxydantes, les taux basaux de d’hormones, la
réponse hormonale au stress et la réponse cardiaque au stress. Chez le Grand Albatros, nous avons détecté un effet de 'age
sur le comportement de recherche alimentaire, la réponse au stress et le succés reproducteur, mais pas sur les marqueurs
basaux de I'immunité, du stress oxydant ou des taux hormonaux. Les vieux Albatros méles montrent une ségrégation avec
I'age dans les aires de péche, sont moins actifs a la surface de I'eau, parcourent de plus grandes distances, et reviennent de
mer avec des taux relatifs d’hormone de stress élevés. En revanche, aucun effet de 'age été détecté sur la physiologie ou le
comportement des femelles, suggérant que les patrons de variations avec I'age sont propres a chaque sexe, comme chez
I'Homme ou les animaux de laboratoire. En outre, 'examen des albatros non reproducteurs suggére que c’est en situation de
contrainte que les patrons de variation avec I'age des traits physiologiques s'expriment. Chez le Pétrel des neiges, aucun effet
de I'dge n'a été détecté sur la réponse immunitaire humorale, sur 'augmentation des taux d’hormone de stress pendant la
réponse immunitaire, sur la croissance ou la réponse au stress des poussins, suggérant qu'il est difficile de mettre en évidence
des corrélats physiologiques de la sénescence chez cette espéce longévive. Dans I'ensemble, nos résultats suggérent que (i)
les niveaux de maintenance somatique restent élevés jusque dans la fin de vie, contrairement aux espéces peu longévives, ce
qui va dans le sens de la Théorie du Soma Jetable ; (ii) les traits phénotypiques associés aux comportements alimentaires
pourraient étre des facteurs proximaux du vieillissement en conditions naturelles ; (iii) le sexe est un paramétre majeur de la
détermination des patrons de variation avec 'age en conditions naturelles.

Mots clés. Sénescence, vieillissement, patrons de variations avec I'age, comportement de recherche alimentaire, immunite,
stress oxydant, défenses antioxydantes, corticostérone, prolactine, réponse au stress, sexe, especes longévives, théorie du
soma jetable.

Ageing in the wild : a multidisciplinary approach in two long-lived seabirds,
the Wandering albatross and the Snow Petrel

Abstract. Very little is known on the deterioration of physiological and behavioural performances with age in wild animals.
Given the multifaceted nature of senescence, identifying the effects of age on physiology and behaviour remains a challenging.
We investigated the effects of age on a broad array of phenotypic traits in two long-lived seabirds, the Wandering Albatross
Diomedea exulans (age 2-48+ years; lle de la Possession, Southern Indian Ocean) and the Snow Petrel Pagodroma nivea
(age 746 years; Terre Adélie, Antarctica). We studied foraging behaviour using satellite tracking and miniaturized activity
loggers, and monitored reproductive performance. An array of phenotypic traits (immune function, levels of oxidative stress,
antioxidant defenses, baseline hormonal levels, endocrine and cardiac stress responses) known to reflect senescence in
vertebrates was also examined. In Wandering albatrosses, there was age related patterns in foraging behaviour, stress
response and reproductive performance, but not in baseline physiology. There was an unexpected pattern of spatial
segregation by age in the foraging areas of male albatrosses. Old males, but not females, travelled a greater distance but were
less active at the sea surface, and exhibited low foraging efficiency, suggesting that foraging ability (i.e. the ability of individuals
to extract energy from their environment) might play a central role in shaping ageing patterns in natural conditions. Moreover,
the stress response of non-breeding males, but not breeding males, was affected by age, suggesting that age-related patterns
are enhanced when individuals face ‘challenging’ conditions. In contrast, there was no detectable effect of age in females,
suggesting that senescence rates are sex-specific in wild seabirds, as in humans an in laboratory model animals. In Snow
Petrels, there was no detectable effect of age on PHA-induced immune response, PHA-induced hormone levels, chick growth
or chick physiology, suggesting that physiological senescence is difficult to detect in this very long-lived seabird. Overall, our
results highlight that age, gender, reproductive status and foraging ability interact in shaping ageing patterns in natural
conditions, and suggest that long-lived seabirds maintain a high level of physiological fitness in old age, which supports the
disposable soma theory.

Key words. Senescence, ageing, age-related patterns, foraging, immune function, oxidative stress, antioxidant defenses,
corticosterone, prolactine, stress response, long-lived species, disposable soma theory.
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