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En (C), le compromis représent¢ illustre un niveau
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Lepus europaeus en alimentation A et en vigilance B
Bécasseau de Bonaparte, Calidris fuscicollis en vigilance C et
en alimentation D).
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Fig. 1 La vie en groupe, un phénomene trés répandu dans le
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pic/graines consommées par seconde (bleu foncé: taux
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végétation différentes pour des tests d’une durée de 5 minutes.
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Fig. 11 Nombre de graines consommées a trois hauteurs de
végétation différentes pour des tests d’une durée de 5 minutes.
Noir : males ; Gris : femelles (moyenne + ES).

Fig. 12 Temps passé en mouvement en posture de vigilance
(téte levée) a trois hauteurs de végétation et a densité en
graines de 1600 graines/m> pour des tests d’une durée de 5
minutes. Noir : males ; Gris : femelles (moyenne + ES).
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n=358).
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les latitudes ¢élevées correspondent aux zones les plus au Nord.

Fig. 5 Consommation moyenne (+ ES) en oxygeéne (O,) en
fonction de la température expérimentale. Chaque individu
est testé sous les trois conditions thermiques, 20, 6 et -5 °C
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durant la phase expérimentale (rose : femelles ; bleu : males ;
équivalence 1 litre O, consommé est égal a 20.1 kilojoules
dépensés).

Fig. 6. Température moyenne (+ES) interne (mesurée dans le
cloaque) au cours de la nuit. Trois mesures de température
ont été réalisées, en début de nuit (20h00), en pleine nuit
(02h00) et enfin aprés une heure de lumiére (8h00). Le
graphique (A) correspond aux données obtenues a une
température expérimentale de 20°C, et (B) -5°C. (rose:
femelles ; bleu: males). Les * indiquent les différences
significatives obtenues par des tests ¢ (les résultats complet
sont présentés en Annexe IV).

Fig. 7 Perte de masse corporelle (g) en fonction de la
diminution de la température interne (°C) pour des oiseaux
testés a -5°C. La différence de masse est calculée entre la
masse des individus en début de nuit (19h00) et le matin
suivant (8h00). La différence de température interne est
calculée quant a elle entre la température interne a 19h00 et
a 02hh00 (noir = femelles ; blanc = males).

Fig. 8 Comportements de thermorégulation passif chez deux
especes d’oiseaux, I’Ani a bec cannelé, Crotophaga
sulcirostris (A) et le guépiers d’Orient, Merops orientalis

(B).

Fig. 9: Quantité d’énergie regue au sol durant la période
hivernale (novembre - mars), exprimée en
kilowatts/heure/m? sur les 25 derni¢res années (Depuis
Guillon 2012).

Chapitre V Conclusions et perspectives

Fig. 1. Relation entre le nombre d’alouettes des champs et le
nombre de granivores (hors alouette) par parcelle (Hiver
2009-2010).

Tableau 1. Consommations journaliéres et individuelles (en
grammes) de graines de millet blanc et de colza frais pour les
alouettes maintenues en captivité (Décembre 2009).

Fig. 2. Estimation de la capacité d’accueil de la zone atelier
du CEBC-CNRS Plaine et Val de Sevre (en vert) et
estimation du nombre d’alouettes des champs présentes sur
la zone (en orange) (Hiver 2009-2010).

Tableau 2. Estimation du temps nécessaire aux alouettes
pour combler leurs besoins énergétiques journaliers (en
masse) sur la base des trois especes de plantes adventices les
plus abondamment retrouvées dans les gésiers. Les budgets
temps aux différentes hauteurs (0 et 35 cm) ont été estimés
d’apres les résultats présentés au chapitre I11.
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Avant-propos

La restitution de ce travail de these s’articule
autour de trois parties synthétisant les
principaux résultats obtenus. Les apports
majeurs de nos travaux seront présentés dans
leur intégralit¢ sous la forme d’articles
scientifiques  acceptés, soumis, ou en
préparation, dans des revues a comité de lecture
en annexes a ce manuscrit de theése. Des
analyses complémentaires, n’ayant pas encore
fait l’objet de rédaction d’articles seront
présentées sous forme d’encadrés dans les
chapitres correspondants.






Chapitre 1
Introduction







1. La notion de ressource

Parmi les activités des organismes vivant en milieu naturel,
I’acquisition de ressources, considérées comme limitées dans
I’environnement, revét une importance toute particuliere (Stephens &
Krebs 1986; Giraldeau 2008). Cette acquisition permet aux organismes
de survivre, de croitre et de se reproduire. Elle conditionne la valeur
sélective' des organismes (Begon et al. 1990; Danchin et al. 2008). En
¢cologie comportementale, [’exploitation d’une ressource par les
animaux, allant de la recherche d’un partenaire sexuel a celle de la
nourriture, en passant par le choix d’un site de reproduction, implique
une large gamme de composantes que les animaux cherchent a exploiter
efficacement.

Dans la nature, la consommation de ressources alimentaires constitue
pour les animaux le moyen d’extraire 1’énergie nécessaire de leur
environnement (Stephens & Krebs 1986) et la recherche de nourriture
représente I’une des priorités vitales pour tous les organismes (Stearns
1992). En conséquence, la disponibilité et I’abondance des ressources
alimentaires® agissent comme des facteurs clefs limitant la taille des
populations dans la plupart des systemes (Newton 1998). Cette énergie
acquise par la nourriture, ou plutot son allocation dans les différentes
composantes de la valeur sélective sera a la base de la théorie des traits
d’histoire de vie (Roff 1992; Stearns 1989).

II. La théorie des traits d’histoire de vie

La théorie des traits d’histoire de vie traite entre autres de 1’allocation
de I’énergie par les organismes pour assurer leur croissance, leur
maintenance (survie) et leur reproduction, trois composantes majeures
de la valeur sélective des organismes (Roft 1992; Fig. 1).

Cette notion fait généralement référence aux stratégies mises en place
au cours de I’évolution par sélection naturelle. Ces stratégies peuvent
varier entre especes, mais également au sein d’une méme espéce entre
différentes populations (Roff 2002). On parlera alors dans ce cas de
tactiques ou de variations individuelles (Danchin et al. 2005). La
diversité des tactiques observées peut étre le reflet d’une hétérogénéité
spatiale et/ou temporelle des conditions environnementales ou encore
une hétérogénéité dans la qualité des individus.

' Le terme de valeur sélective ou fitness fait référence aux capacités d’un phénotype
a produire et a transmettre leur patrimoine génétique aux générations futures
(Danchin et al. 2005).

) . . JUN
Le terme de ressource sera dans la suite de ce manuscrit associé a la ressource
alimentaire.
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Maintenance
- Croissance
- Repraduction

Fig. 1 Représentation schématique d’une stratégie d’histoire de vie d’un organisme.
Chaque organisme disposera d’une quantité limitée de ressource (énergie ou temps
par exemple) qui devra étre allouée a la reproduction, & la maintenance et a la
croissance. Les niveaux d’investissement dans chaque type de fonction seront
modulés par I’age des organismes ou la période de I’année par exemple. Dans cet
exemple, une quantité d’énergie inférieure sera allouée a la croissance, alors que la
reproduction représente 1’investissement majoritaire.

La notion de compromis est centrale dans la théorie des traits d’histoire
de vie (Stearns 1992; Roff 2002). Cette théorie suppose en effet que
I’énergie disponible est limitée et que les organismes ne peuvent
I’allouer simultanément dans les voies concurrentielles de la survie, de
la croissance et de la reproduction (Pianka 1976; Stearns 1989). Les
organismes doivent alors faire face a des compromis d’allocation. Par
exemple, allouer de I’énergie a la reproduction entraine une réduction
des ressources dédiées a la croissance somatique ou a la maintenance
(Pianka 1976; Stearns 1989; Fig. 2). La théorie des traits d’histoire de
vie prédit que 1’optimisation des comportements, notamment ceux en
lien avec I’acquisition d’énergie, est la conséquence de compromis dans
le but de maximiser la valeur sélective des individus (Stearns 1992).

Reproduction Maintenance Maintenance Reproduction  Maintenance  Reproduction
s,

10 10 10

Fig. 2 Représentation schématique de la notion de compromis entre deux
composantes conflictuelles (reproduction et maintenance) dans le processus
d’allocation des ressources. Dans les trois cas théoriques présentés en Y, la quantité
de ressources disponibles est de 10. Dans I’exemple, davantage de ressources seront
allouées a la reproduction (A). En (B), les ressources seront principalement
consacrées a la maintenance. En (C), le compromis représenté illustre un niveau
supplémentaire avec 1’existence de compromis entre deux fonctions intervenant dans
la reproduction. Adapté de Zéra & Harshman (2001).

Au sein d’une population, il peut émerger chez un individu une tactique
de recherche alimentaire lui permettant d’étre plus efficace. Cet
individu pourra alors acquérir plus d’énergie et ainsi augmenter son
investissement dans la reproduction par exemple. Si cette tactique mise
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en place pour la recherche de nourriture se traduit par un succes
reproducteur plus élevé, elle peut étre transmise a ses descendants, par
un mécanisme d’apprentissage ou grace a une base génétique. Par
action de la sélection naturelle seront donc retenus les individus a plus
forte valeur sélective, c’est-a-dire ceux ayant effectué les choix les plus
optimaux quant a leur stratégie d’alimentation (Stearns 1992). D’un
point de vue évolutif, il apparait donc que les stratégies de recherche
alimentaire des individus d’une population doivent étre optimales dans
leur environnement. Ce postulat est a la base des théories dites de
I’approvisionnement optimal.

111. La recherche de nourriture et la notion
d’approvisionnement optimal

L’environnement dans lequel vivent les organismes évolue
continuellement et cette variabilité spatio-temporelle conditionne en
retour I’hétérogénéité de la ressource alimentaire (Croxall et al. 1988).
Que ces variations soient temporelles et/ou spatiales, elles dépendront
de I’échelle considérée. L hétérogénéité spatiale de 1’abondance et de la
qualité des ressources va guider I’effort de recherche alimentaire du
consommateur sur les patchs’ les plus profitables (Sutherland &
Anderson 1993; van Gils & Piersma 2004). Les individus peuvent ainsi
détecter a une fine échelle la présence de micro-patchs a I’'intérieur d’un
méme habitat (Klassen et al. 2006) ou a une échelle spatiale plus
grande, peuvent étre sélectifs au niveau du type d’habitat a exploiter
(Aebisher et al. 1993). Au niveau temporel, une forte hétérogénéité de
la ressource sera observée dans l’alternance des saisons, entre les
saisons des pluies et les saisons séches ou entre I’hiver et 1’été en zones
tempérées par exemple. Une hétérogénéité est également remarquée a
une échelle plus courte, au sein d’une saison ou méme d’une journée,
notamment avec une diminution de la ressource par déplétion* quand
elle est non renouvelable. Pour les espéces possédant de fortes
capacités de déplacements, une forte variabilit¢é spatiale de la
distribution de la ressource sera a la base de mouvements importants et
de sélection d’habitat. La prise en compte de I’échelle spatiale et
temporelle dans 1’hétérogénéité de la ressource est indispensable pour
comprendre les comportements individuels (échelles fines) face aux
contraintes environnementales (Saab  1999), mais ¢également
populationnelles a une échelle plus large.

Lorsqu’un individu exploite les ressources alimentaires disponibles
dans son environnement, il se trouve confronté a un ensemble de
décisions: ou chercher sa nourriture, pendant combien de temps, quel
type de nourriture choisir, comment se prémunir des prédateurs ou de
la compétition. Généralement, les différentes possibilités ne sont pas
équivalentes en terme de valeur sélective, c'est-a-dire de survie et de
potentiel reproducteur a long terme (Endler 1986). Cette suite de

Le terme de patch alimentaire désigne une zone spatialement délimitée contenant
une quantité définie de nourriture, supérieure au niveau moyen trouvé en dehors de
cette zone.

4 R o - L er A . .
Le terme de déplétion fait référence a la diminution de ’abondance en ressource
suite a sa consommation par les organismes consommateurs.
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décisions, qui tend a optimiser a long terme le taux d’ingestion des
ressources nécessaires est définie comme la stratégie d’acquisition des
ressources (Gordon & Lascano 1993). Dans ce contexte, la théorie de
I’approvisionnement optimal (Mac Arthur & Pianka 1966; Emlen
1966; Charnov 1976) cherche a expliquer et a prédire ces décisions
dans un environnement donné. Cette théorie repose sur 1’hypothése que
les comportements alimentaires observés en milieu naturel s’expliquent
par la balance émanant des rapports cotits/bénéfices : D’activité de
recherche alimentaire reste profitable tant que les gains énergétiques
sont supérieurs aux dépenses engendrées par la recherche et I’obtention
de la ressource. Dans le cadre de cette théorie, les colits considérés sont
majoritairement la prédation (effet direct par mortalité, ou indirect par
I’augmentation du temps de vigilance anti-prédateur) ainsi que la
compétition inter et intra-spécifique via les mécanismes d’interférence
et de déplétion de la ressource (Sutherland 1996).

V. Comportement optimal : la réponse des individus
face a ’hétérogeénéité de la ressource

1. Réponse populationnelle

L’hétérogénéité de 1’abondance de la ressource alimentaire aura des
effets sur les consommateurs. Au niveau populationnel, ces effets
s’expriment sur le succés reproducteur et la densité des consommateurs
a travers les réponses numériques (Norrdahl & Korpimaki 1989) et
agrégatives (Sutherland 1996). La réponse numérique représente la
relation entre la densité de consommateurs et la densité¢ de ressource
dans le temps. Cette notion fait référence au taux d’accroissement
d’une population. Elle est utilisée dans les domaines de la dynamique
des populations et résulte de processus tels que le recrutement, la
mortalit¢ ou encore I'immigration (Kruger & Lindstrdom 2001). La
réponse agrégative quant a elle se définit comme I’ajustement du
nombre de prédateurs (ou de manicre plus générale de consommateurs)
vis-a-vis du nombre de proies disponibles dans I’espace a un moment
donné (Sutherland 1996; Fig. 3).
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Nombre d’individus

Temps

Fig. 3 Représentation théorique d’une réponse agrégative. Dans ce cas, le nombre de
consommateurs s’ajuste de maniére concomitante au nombre de proies disponibles
(proies [ __ ] ; consommateurs [...]).

2. Réponse individuelle

Parallelement, 1’abondance en ressource agit également sur la
composition du régime alimentaire pour les consommateurs et sur les
taux d’ingestion a travers la réponse fonctionnelle des individus. Au
niveau individuel, cette réponse fonctionnelle représente le taux
d’ingestion en nourriture en fonction de la densité en ressource (Holling
1959). La réponse fonctionnelle indique que 1’utilisation d’une
ressource n’est pas nécessairement proportionnelle a sa disponibilité et
peut prendre trois principales formes (Holling 1959; Fig. 4). Le type |
correspond & une relation linéaire entre le taux d’ingestion et
I’abondance de ressource. Suivant le type II, le taux d’ingestion
augmente rapidement, avant d’atteindre un plateau. Enfin, dans le type
111, le taux d’ingestion augmente lentement avec la densité de ressource
puis s’accélére avant d’atteindre un plateau (forme sigmoide). Ces
différentes formes de réponses fonctionnelles ont des implications
différentes en terme de dynamique dans les systémes consommateurs-
ressources (Begon et al. 1996; Jeschke et al. 2002). Cependant, bien
que la réponse fonctionnelle puisse prendre plusieurs formes, la réponse
de type II est la plus répandue (Begon et al. 1996; Jeschke et al. 2002).
Une multitude de facteurs extrinséques ou intrinséques vont influencer
ces deux types de réponses. Le régime alimentaire de 1’espéce
consommatrice, généraliste ou spécialiste, est par exemple a la base de
variations dans les réponses agrégatives ou fonctionnelles.

-11 -



Nombre de proies consommées
AN

Densité de proies

Fig. 4 Représentation théorique des différents types de réponses fonctionnelles
observées (Holling 1959). Type I, linéaire [---] ; Type II, asymptotique [ _ ]; Type
1L, sigmoidale [...].

Au niveau de la réponse fonctionnelle de type II plus spécifiquement,
I’obtention d’un plateau est expliquée par plusieurs facteurs parmi
lesquels le temps de manipulation de I’item alimentaire (handling time
en anglais) ou encore la compétition entre individus. A faible densité de
ressource, la consommation est alors limitée par le temps de recherche
qui est important, alors qu’a forte densité, la consommation est limitée
par le temps de manipulation ou par la mise en place de comportements
face a la présence de congéneres. Cependant, bien que le temps alloué a
la recherche alimentaire ou au temps de manipulation de la ressource
influencent la réponse fonctionnelle, une troisiéme composante
temporelle impliquée dans les comportements alimentaires semble
importante (Baker et al. 2009). En effet, les comportements anti-
prédateurs, et plus spécifiquement la vigilance représente une part
importante du budget-temps chez les especes évoluant en milieu naturel
(Treves 2000; Smart et al. 2008; Fernandez-Juricic & Beauchamp
2008; Baker et al. 2009). Sous certaines conditions (risque de prédation
¢levé) le temps de vigilance devient méme le principal facteur limitant
I’acquisition de nourriture, influengant donc directement la réponse
fonctionnelle (Baker et al. 2010).

Comme nous ’avons vu précédemment, les compromis et les processus
d’allocation qui en découlent représentent la base de la théorie des traits
d’histoire de vie. Chaque organisme alloue alors différentillement son
énergie acquise entre maintenance et reproduction afin de maximiser sa
valeur sélective. Cette notion de compromis est également présente au
sein d’une seule composante de la valeur sélective. Pour survivre par
exemple, les individus devront étre en mesure d’accumuler des réserves
en se nourrissant, tout en échappant a la prédation. Or, certaines
activités, non réalisables de manicére optimale en méme temps vont
donner naissance a I’existence de compromis. Classiquement, cette
notion de compromis fait appel a deux parametres essentiels, a savoir le
temps et 1’énergie (Cuthill & Houston 1997). L’étude de la réponse
fonctionnelle offre un cadre adéquat pour tester expérimentalement ces
compris entre alimentation, manipulation et vigilance anti-prédatrice.
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V.

Compromis entre prédation et alimentation

La prédation est manifestement une des pressions de sélection majeure
déterminant les différents comportements animaux (Lima & Dill 1990;
Lima 1998). En présence de prédateurs, ou de manicre générale quand
le risque de prédation est élevé, les proies adaptent leurs
comportements afin d’éviter leurs prédateurs et ainsi maximiser leur
survie immédiate (Lima & Dill 1990; Lind & Cresswell 2005;
Cresswell 2008). Les stratégies anti-prédatrices reposent sur deux
principes, non exclusifs. Le premier sera 1’évitement de la prédation,
lorsque la pression de prédation est spatialement hétérogene, dans le
cas de prédateurs territoriaux par exemple (Danchin et al. 2005). Les
espéces proies privilégieront les milieux ayant la plus faible probabilité
d’accueillir des prédateurs. Néanmoins, la pression de prédation peut
¢galement étre homogene et/ou imprévisible. Dans ce cas, les
organismes proies mettront en place des comportements visant a
diminuer leur risque d’étre prédaté tels que la fuite ou la vigilance.

Le niveau de risque de prédation auxquels les animaux doivent faire
face peut augmenter pour de nombreuses raisons (diminution de la
taille du groupe, présence de prédateur, augmentation de la
distance au refuge, Elgar 1989; Quenette 1990; Lima & Dill 1990;
obstruction visuelle Metcalfe 1984; Cresswell 1994). Les animaux
peuvent compenser cette augmentation du risque en étant plus
vigilants. La vigilance est généralement définie comme le temps passé
avec la téte levée durant les périodes de recherche alimentaire
(Whittingham et al. 2004). La posture adoptée par de nombreux
organismes pour effectuer les comportements de recherche alimentaire
(téte baissée) et de vigilance (téte levée) rend 1’accomplissement
simultané de deux comportements difficile (Bednekoff & Lima 1998;
Lima & Bednekoff 1999; Cresswell et al. 2003; Fig. 5).

Fig. 5 Illustration de comportements alimentaires, téte baissée et de vigilance, téte
levée chez deux espéces (lievre d’Europe, Lepus europaeus en alimentation A et en
vigilance B ; Bécasseau de Bonaparte, Calidris fuscicollis en vigilance C et en
alimentation D).

Néanmoins, dans certains cas, une réalisation combinée des deux
comportements est possible téte baissée. Cette capacité a une
importance toute particuliére dans le cas d’espéces dont la méthode
d’alimentation ou le type d’item alimentaire (valeur énergétique faible)
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exigent un investissement temporel quotidien important. Ainsi, un large
champ de vision permettrait une certaine compatibilité entre vigilance
et recherche alimentaire chez les canards (Guillemain et al. 2002).
Cette habilité, différente entre especes au sein d’un méme genre dépend
de la position du bec et des yeux notamment (Martin & Katzir 1999)
mais également du role de la vision dans la recherche et ’acquisition de
la nourriture. Par exemple, le canard siffleur (4nas penelope) dont le
régime alimentaire est grandement constitu¢ de plantes et d’insectes
utilisera la vision pour repérer les aliments, alors que pour le canard
souchet (4nas clypeata) acquiert son alimentation la téte sous I’eau
(Guillemain et al. 2000). La détection d’un prédateur par la vision ne
sera pas concurrentielle a 1’alimentation. Parallelement aux especes
pouvant &tre vigilantes avec la téte baissée, chez les mammiféres
herbivores notamment, vigilance et alimentation peuvent s’exprimer
simultanément, téte levée (Illius & Fitzgibbon 1994). En effet, un
comportement de vigilance est possible lorsque les individus
manipulent I’item alimentaire (Fortin et al. 2004). Une fois la
végétation acquise, les individus vont alors pouvoir la manipuler
(«mdcher ») tout en étant vigilant, téte levée. Cependant, cette
vigilance effectuée conjointement a I’ingestion semble étre moins
efficace (Blanchard & Fritz 2007). Bien que les périodes téfe levée
peuvent servir a des fonctions supplémentaires, telles que la
surveillance de congénéres (Coolen et al. 2001), tous les modéles de
vigilance anti-prédatrice (Pulliam et al. 1982; Lima 1987; Packer &
Abrams 1990) supposent que pendant ces périodes téte levée, les
prédateurs sont détectés plus rapidement que lorsque la téte est
abaissée

Outre I’évitement de la prédation, I’acquisition de nourriture influence
la survie des organismes, et un animal doit, en faisant varier différents
aspects de son comportement, contrdler a la fois son taux
d’alimentation et sa probabilité d’étre consommé par un prédateur
(Brown 1999). Le compromis entre acquisition de la nourriture et
¢vitement de la prédation apparait donc a la base de fins ajustements
comportementaux entre notamment le choix de I’habitat, la taille du
groupe a former (nombre de congénéres) et le niveau de vigilance a
adopter (Lima & Dill 1990; Dukas & Kamil 2000; Krause & Ruxton
2002; Verdolin 2006). Plusieurs facteurs environnementaux comme la
densité en ressource (Beauchamp 2009) ou la structure de la végétation
(Arenz & Leger 1997) mais également individuels comme le sexe ou le
statut reproducteur influencent ce compromis existant entre les
comportements anti-prédateurs et ceux dédiés a la recherche et a
I’ingestion de nourriture (Roberts 1996 ; Lima 1998; Lind & Cresswell
2005). A titre d’exemple, le couvert végétal affecte le comportement de
recherche alimentaire par une réduction des capacités de repérage des
proies a végétation haute (Arenz & Leger 1997; Butler & Gillings
2004; Whittingham et al. 2004). Une augmentation de la hauteur de
végétation est alors accompagnée d’un temps de vigilance plus élevé au
détriment du temps en alimentation (recherche et ingestion).

Enfin, les caractéristiques de la nourriture ont également un rdle dans
ce compromis. Chez les Canaris Serinus canaria par exemple,
Whittingham & Markland (2002) ont constaté que le contraste entre la
couleur des graines et celle du substrat affectait significativement le
temps dédi¢ a la recherche alimentaire et, par conséquent, les taux
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d'alimentation. Plus les graines ont une couleur proche de celle du
substrat, plus leur détection est difficile, engendrant alors une
augmentation du temps passé en recherche alimentaire. De méme, & une
¢échelle spatiale supérieure, Jones et al. (2006) ont montré des
variations dans la sélection des patchs alimentaires en fonction du
niveau de crypticité des graines.

VI. Compromis alimentation/ vigilance et sélection du
patch alimentaire

Lors de la sélection d’un patch alimentaire, différentes caractéristiques
du milieu telle que la hauteur de végétation sont prises en compte par
les animaux (Whittingham et al. 2004 ; Devereux et al. 2006). Chez les
pinsons, il a ainsi ét¢ mesuré une augmentation de 13% de la durée de
vigilance lorsque la recherche de nourriture se faisait sur un patch a
végétation haute (Whittingham et al. 2004). Parallelement, Butler et al.
(2005) ont pu mettre en évidence que les pinsons ayant le choix entre se
nourrir sur des patchs a végétation basse ou a végétation haute
choisissent préférentiellement le patch a végétation basse. Le patch a
végétation haute n’est que sélectionné si la quantité de nourriture
disponible y est au minimum 2.5 fois supérieure. Il existe donc bien un
lien entre structure de végétation et risque de prédation chez cette
espece. L'obstruction visuelle accrue par une augmentation de la
hauteur de végétation engendre une augmentation de la vigilance et
diminue d’autant le temps passé en alimentation (Arenz & Leger 1997,
Butler et al. 2005). Ces différents résultats confirment donc
I’importance de la hauteur de végétation dans la sélection d’un patch
alimentaire.

VII. Les systemes anthropisés : le cas des agro-
écosystemes

L’impact des activités humaines peut se manifester directement sur les
populations et les habitats utilisés. Certaines activités humaines sont
ainsi associées a une prédation accrue (Frid & Dill 2002) en
augmentant les taux de mortalité (chasse et péche, Hutchings 2004) ou
impactent directement I’abondance, la distribution et 1’accessibilité¢ aux
ressources alimentaires pour les organismes vivant dans ces milieux.
Parmi les écosystemes fortement modifiés par les activités humaines,
les milieux cultivés tiennent une place toute particuliere. Les espaces
agricoles représentent en effet 18% de la surface mondiale, plus de
45% de la surface européenne (Donald et al. 2006) et 54% du territoire
francais. Dans I’Union Européenne, ’intensification de 1’agriculture
(définie comme 1’augmentation de la production de matiéres premiéres
par unit¢ de surface) issue de I’instauration de la PAC (Politique
Agricole Commune) a conduit a des bouleversements considérables de
ces milieux.
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1. Impact sur la biodiversité...

Ces bouleversements ont conduit & une forte érosion de la biodiversité
hébergée dans les paysages agricoles, touchant de nombreuses especes
de plantes, insectes, oiseaux et mammiferes a 1’échelle européenne ou
nationale (Inchausti & Bretagnolle 2005). Trois grands processus
moteurs de l’intensification de I’agriculture européenne ont ét¢ la
simplification et la spécialisation du paysage agricole (diminution des
prairies permanentes et des éléments semi-naturels dans le paysage), la
transformation des terres moins fertiles en broussailles et foréts, ainsi
que D'augmentation d’intrants utilisés par hectare (Robinson &
Sutherland 2002; Newton 2004). Ces trois processus ont induit une
dégradation de la qualité de I’habitat et, de fagon directe ou indirecte,
ont diminué la biomasse et la diversité de ressources alimentaires pour
un grand nombre d’espéces de plantes et animaux habitant les agro-
¢écosystemes (Donald et al. 2001; Robinson & Sutherland 2002).

2. ... et avifaune

L'avifaune est une composante numériquement dominante dans de
nombreuses communautés de vertébrés, en particulier dans les agro-
¢cosystémes européens. Les oiseaux spécialistes des milieux agricoles
ont souffert de déclins alarmants: environ 50% des espéces agricoles
(un quart des oiseaux européens) sont en déclin ou menacées (Pain &
Pienkowski 1997). Des especes présentant autrefois de forts effectifs,
comme l'alouette des champs (Alauda arvensis) sont actuellement
menacées au Royaume Uni et dans la majorité des pays d’Europe
occidentale (Fuller et al. 1995; Proffitt et al. 2004). Ces especes
inféodées aux terres agricoles ont diminu¢ en abondance plus que toute
autre communauté d'oiseaux depuis les années 1970 en Europe (Fig.
2.), et les modifications structurelles de ces habitats semblent avoir
largement contribuées a ces réductions d’effectifs (Fuller et al. 1995;
Proffitt et al. 2004).

1254
. /\\/_/_\M\/\/
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Fig. 6 Evolution de I’indice d’abondance des oiseaux communs d’Europe au cours
des 30 derniéres années. Orange : espéces de milieux agricoles (n=36); Bleu :
especes généralistes (n=136); Vert: especes forestiéres (n=29) (Source : EBCC,
RSPB, Birdlife, Statistics Netherlands, SEBI indicator 01 ; base indice 100 en
1980).
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Siriwardena et al. (1998) ont ainsi montré que la spécialisation vers les
milieux cultivés semblait étre un déterminant majeur expliquant la
chute importante des effectifs pour ces espéces. Newton (2004)
souligne que certaines composantes de l'intensification agricole ont eu
des effets particuli¢rement négatifs sur les populations d'oiseaux,
notamment: 1) I’augmentation de ’utilisation de I'agro-chimie diminuant
notamment la quantité d’invertébrés nécessaire a 1’¢levage des jeunes,
il) une diminution des habitats semi-naturels (haies par exemple pour
les especes arboricoles), iii) les changements temporels dans les
régimes de semis et de récoltes ou encore iv) I’homogénéisation des
paysages agricoles.

Deux hypothéses principales ont ¢té proposées pour lier le déclin
d’effectifs des oiseaux agricoles a [’intensification des pratiques
agricoles. Premi¢rement, ’homogénéisation du paysage via la réduction
du nombre d’exploitations et leur spécialisation a diminué¢ la mixité et
la diversité des cultures (Chamberlain et al. 1999; 2000; Benton et al.
2003) avec des effets sur la disponibilité de la ressource et la qualité
des habitats de nidification, réduisant notamment le succés
reproducteur et du nombre de tentatives de reproduction des oiseaux
(Wilson et al. 1999; Chamberlain et al. 1999; Brickle et al. 2000).

Dans un second temps, une réduction de la disponibilité de la ressource
alimentaire, notamment en hiver a été mise en évidence pour les espéces
granivores spécialistes de ces milieux, réduisant la survie hivernale des
adultes (Newton 2004). Selon certains auteurs, le fait que cette baisse
de disponibilité en graines adventices’ ait été associée a la fois a
l'utilisation accrue d'herbicides et a la perte des habitats riches tels que
les chaumes de céréales en hiver explique que ces réductions
d’abondance soient aussi fortes (Siriwardena et al. 1999). Siriwardena
et al. (2008) ont ainsi constat¢ qu’un enrichissement artificiel de
certaines zones alimentaires fréquentées par une espeéce granivore, le
Bruant jaune (Emberiza cirlus) en hiver entrainait une utilisation
accrue de ces patchs, mais également une augmentation du nombre de
couples reproducteurs a proximité de ces patchs la saison de
reproduction suivante. Ceci suggere donc que les ressources
alimentaires sont limitantes pour de telles espéces en période hivernale.

VIII.  L’hiver, une période particuliére et contraignante

L’augmentation de la mortalit¢ hivernale suite a une diminution de
I’abondance et de la disponibilité de la ressource est considérée comme
une cause majeure de la diminution des populations de granivores
inféodées aux milieux cultivés. Conjointement a cette diminution
d’abondance, des facteurs environnementaux liés a la période hivernale
vont accentuer les effets importants de la diminution de ressources. En
Europe plus particuliérement, une réduction de la durée du jour va ainsi
diminuer le temps disponible pour la recherche alimentaire chez les
espéces diurnes et certains événements climatiques tels que la chute de
neige ou des périodes prolongées de gel vont réduire I’accessibilité a la

Le terme adventice fait référence a toute plante sauvage présente en milieux
cultivés.
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ressource. Parallélement aux difficultés liées a la recherche et
I’acquisition de la nourriture, les températures basses rencontrées a
cette période imposent d’importantes dépenses énergétiques, notamment
pour la thermorégulation chez les espéces endothermes. La période
hivernale constitue donc une période ou les dépenses énergiques sont
importantes, alors que la disponibilité alimentaire semble réduite.

1. Migrer ou rester

Un grand nombre de zones géographiques a la surface du globe sont
rythmées par une alternance saisonniére des conditions
environnementales. Dans certaines zones d’Afrique par exemple, la
rythmicité influence les déplacements des espéces animales entre les
saisons seches et les saisons des pluies. Sous les climats plus tempérés,
la cyclicité des périodes froides en hiver et des périodes plus chaudes en
été est également a la base de nombreux phénomeénes migratoires® (Fig.
6) dont le but est de répondre aux effets combinés de la diminution de
la ressource et des températures contraignantes en hiver.

Lorsque les changements environnementaux sont conséquents, les
individus adoptent deux types de réponses contrastées : quitter la zone
devenue moins favorable durant une certaine période et migrer (Fig. 7),
ou rester (hibernation’).

Fig. 7 Exemple d’un trajet migratoire entre I’Europe et I’ Afrique (d’apres Chevallier
et al. 2010, Cigogne noire, Cicogna nigra).

Bien qu’il semble évident que la période de reproduction constitue un
¢lément majeur dans le cycle annuel des espéces, les phases de
migration et d’hivernage représentent prés de 75% du cycle annuel des
organismes et influencent la survie et la reproduction (Fretwell 1972;

6 . . s e N . . .

Le terme de migration fait référence a d’importants déplacements saisonniers et
réguliers vers et depuis des entités géographiques spatialement déconnectées
(Roshier er Reid 2003).

" Le terme d’ hivernation fait référence a un état d’hypothermie régulée, de

plusieurs jours ou semaines, accompagnée d’une diminution du métabolisme et une
utilisation des réserves corporelles.
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Alerstam et al. 2003; Fig. 7). En effet, la migration représente un
comportement colteux (Witter & Cuthill 1993 ; Dingle & Drake
2007), et les conditions rencontrées en hiver influencent notamment le
choix du site de reproduction, et la survie des individus au moment de
la reproduction (carry over effect, Gill et al. 2001).

Hiver

fivernage

Printemps

reproduction

Fig. 8 Représentation schématique du cycle annuel d’une espece migratrice. Au
printemps, les individus effectuent une migration pré-nuptiale pour rejoindre leurs
zones de reproduction. En automne, la migration post-nuptiale s’effectue pour
rejoindre les zones d’hivernage cette fois.

La migration se décompose en deux périodes dans le cycle annuel des
especes migratrices (Fig. 7). Une premicre phase de migration aura lieu
au printemps (migration pré-nuptiale) durant laquelle les individus
quittent leurs zones d’hivernage pour rejoindre leurs aires de
reproduction. La seconde phase (migration post-nuptiale cette fois) se
déroule aprées la période de reproduction, généralement a I’automne en
Europe, et permet aux individus de gagner leurs zones d’hivernage.

Contrairement a la migration pré-nuptiale ou les individus d’une méme
espece vont se rejoindre sur des zones de reproduction pour se
reproduire, la migration d’automne peut donner lieu a des phénomenes
de migrations différentielles pouvant engendrer une ségrégation spatiale
entre d’individus.

2. Ségrégation spatiale et phénomeéne migratoire

Hors période de reproduction, une ségrégation spatiale entre différentes
classes d’individus (4ge ou sexe par exemple) a ¢été largement
documentée (Ruckstuhl & Neuhaus 2005). Pour de nombreuses
especes d’oiseaux (Alerstam & Hedenstrorm 1998), allant des rapaces
(Falco  sparverius ; Ardia 2002) aux colibris (Selasphorus
platycercus ; Komar et al. 2005) ou aux pics (Sphyrapicus varius ;
Komar et al. 2005), une ségrégation sexuelle a ét¢ mise en évidence,
avec dans la majorité des cas, la présence de fortes proportions de
males dans les régions plus au nord, c'est-a-dire plus proches des zones
de reproductions estivales (voir Cristol et al. 1999 pour une revue).
Pour les espéces migratrices des zones tempérées, cette période
correspond souvent a la période hivernale et de telles ségrégations
semblent étre la conséquence de patrons de migrations différents. Des
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dates de départ en migration décalées entre classes d’individus vont
ainsi pouvoir engendrer des zones d’hivernage différentes par exemple.
Lorsqu’une ségrégation spatiale a grande échelle apparait dans une
population, les individus vont alors faire face a des conditions
climatiques différentes, des régimes alimentaires différents ou encore
des niveaux de compétition et de prédation différents, autant de
parameétres susceptibles d’influencer la survie des individus (Cristol et
al. 1999). Ainsi, les phénoménes de migration différentielle® peuvent
avoir des conséquences majeures sur la démographie des populations
migratrices.

3. Ségrégation sexuelle

Chez les oiseaux plus particulierement, Cristol et al. (1999) ont
examiné le phénoméne de migration différentielle chez 160 especes
d’Europe et d’Amérique du Nord, et 91% d’entre elles peuvent &tre
considérées comme des migrants différentiels. Bien que trés répandus,
les facteurs responsables du phénomeéne de migration différentielle,
pouvant induire une ségrégation spatiale restent mal connus (Berthold
2001; Jenkins & Cristol 2002). En effet, plusieurs hypothéses, non
exclusives sont couramment avancées pour expliquer cette ségrégation
sexuelle (Myers 1981). La premiére hypothése, dite hypothése de
dominance, prédit qu’une compétition intra- spécifique forcera un sexe
(dominé) a migrer plus loin des zones de reproduction (Gauthreaux
1982). Selon I’hypothése de date d’arrivée, une classe d’individus
partira plus tot sur les zones d’hivernage afin d’occuper les zones les
plus proches des territoires de reproduction. Et enfin, suivant
I’hypotheése de taille corporelle, les individus de grande taille
corporelle résisteraient mieux aux températures basses rencontrées a
hautes latitudes, permettant d’hiverner plus au nord, proche des zones
de reproduction estivale.

IX. Choix du modeéle d’étude

Les agro-écosystemes européens hébergent un cortége important
d’espéces aviaires. Parmi ces espéces, 1’alouette des champs (Fig. 8A)
est 'une des plus communes sur notre territoire national, et y est
présente tout au long de I’année. Comme bon nombre de granivores
inféodés aux milieux agricoles, cette espéce souffre d’un important
déclin a travers 1I’Europe (Fig. 8B) et un déficit en ressources au cours
de I’hiver comme potentiel cause semble faire consensus. En période de
reproduction et d’élevage des jeunes, les alouettes des champs ont un
régime alimentaire insectivore. En revanche, en période hivernale, c'est-
a-dire entre les mois de novembre et mars, cette espece répond a la
diminution d’abondance d’invertébrés en changeant de régime
alimentaire et s’alimente principalement de graines (Green 1978;
Donald et al. 2001; Encadré 1 chapitre II).

8 Le terme de migration différentielle désigne des différences dans les dates ou les
destinations de phénoménes migratoires au sein d’une méme espece. Des individus
de différentes classes, sexe ou age par exemple, partiront a différentes dates et/ou
vers différentes latitudes.

-20 -



105 4

95 4

Indice d'abondance
g

85 4

80

75

1994 1996 1998 2000 2002 2004 2006 2008 2010 2012

Année

Fig. 9 Alouette des champs maintenue en captivité et baguée durant 1’hiver 2009-
2010 (A). Evolution de I’indice d’abondance de I’espéce en France entre les années
1994 et 2012 (Source, réseau ACT-ONCFS) (B).

Le choix de cette espéce comme modele d’étude réside en grande partie
dans le fait qu’elle est granivore durant I’hiver (Donald et al. 2001). De
plus, se nourrissant principalement de graines de plantes adventices
(Green 1978), non renouvelables en hiver en raison de leur cycle
annuel, une quantification de la disponibilité¢ et de la déplétion de la
ressource est possible entre les mois de décembre et mars.

Parallélement, cette espeéce présente un caractére grégaire trés marqué
en hiver. En effet, elle est fréquemment observée en larges groupes en
période hivernale, et effectue sa migration sous la forme de groupe
pouvant atteindre plusieurs dizaines d’individus. De plus,
particulierement inféodée aux milieux fortement ouverts, I’alouette se
retrouve étre particulicrement exposée a la prédation, aérienne
notamment. Ces caractéristiques font de cette espece un modele idéal
pour I’étude des compromis entre les comportements alimentaires et
anti-prédateurs.

La présence permanente de cette espece en France ne doit pas faire
oublier son caractere migrateur. Cependant, ce caractére différe en
fonction des populations et de leurs aires de répartitions géographiques
d’origine. Ainsi, contrairement aux individus de Sud de I’Europe, les
individus originaires du Nord et de I’Est européen sont totalement
migrateurs (Fig. 9). Couplé a son caractére migrateur, le dimorphisme
de taille observé entre les males et les femelles et sa présence du Nord
au Sud de la France en hiver font de cette espece un candidat potentiel
a I’¢tude des phénomenes de migration différentielle et de ségrégation
spatiale.

-21 -



Aire de reproduction
Il Aire de reproduction et d’hivernage
El Aire d’hivernage

Fig. 10 Aire de répartition de 1’alouette des en Europe (d’aprés Cramp 1980).

X.  Objectifs de la these

Les relations entre ressources, individus et population sont simplifiées
en hiver, avec notamment 1’absence de contraintes liées a la
reproduction. En revanche, face a la forte hétérogénéité spatiale et
temporelle de la ressource et des conditions environnementales, les
individus mettent en place différentes stratégies pour garantir leurs
besoins énergétiques, accrus en période d’hivernage et maximiser leur
survie. Dans ce contexte, et a travers ’exemple de I’alouette des
champs (voir Fiche méthode B), I’objectif général de cette thése
pourrait étre résumé de manicre assez synthétique comme I’étude des
processus mis en place par les organismes pour répondre a
I’hétérogénéité de la ressource et optimiser son acquisition. Différentes
questions seront posées suivant trois axes de recherche (Fig. 10) et les
résultats obtenus seront commentés dans les chapitres II a IV.

Axe 1

Réponse
agrégative

Utilisation de
I’habitat

Répartition
hivernale

Risque de
prédation

Ségrégation
sexuelle
Aptitudes
physiologiques et
tolérances au froid

Effet groupe

Sélectivite
graines

Axe 2 Axe 3

Fig. 11 Axes de recherche développés durant la thése

-22 -



1. Axe de recherche 1 : Utilisation de 1’espace agricole et
réponse agrégative

Il est a présent reconnu qu’une dégradation des conditions en zone
d’hivernage est a l’origine d’un important déclin pour bon nombre
d’espéces  granivores inféodées aux milieux cultivés. Plus
spécifiquement, la réduction des ressources trophiques, réduirait les
taux de survie des oiseaux adultes et sub-adultes, ainsi que le taux de
recrutement (Wolfenden & Peach 2001). Les études réalisées
démontrent que les chaumes de céréales représentent des sites
d’alimentation favorisés par ’alouette des champs en hiver, du fait de
I’importante densité¢ de graines qu’ils renferment (Donald & Evans
1994; Wilson et al. 1996; Buckingham et al. 1999; Henderson et Evans
2000; Donald et al. 2001; Moorcroft et al. 2002). Si la densité de
graines semble influencer de maniére significative la fréquentation des
parcelles par cette espéce (Robinson 2001), I’effet de la déplétion en
ressource au cours de I’hiver reste cependant mal connu. Une premiére
partie de ce travail s’est attaché a caractériser la réponse agrégative de
cette espece typique des milieux cultivés. Une estimation de la quantité
de ressource disponible a été réalisée durant I’hiver et différentes
variables paysageres ont ét¢ testées comme potentiels facteurs
influengant la réponse agrégative. Pour les espéces ayant un régime
alimentaire spécialisé, 1’étude de cette réponse peut fournir
d’importantes indications quant a la facon dont les especes vont utiliser
leurs habitats en réponse aux changements de disponibilit¢ de la
ressource alimentaire. L’objectif de cette premiere partie (Chapitre II)
est de caractériser ’utilisation de 1’habitat, et plus particulierement les
sites d’alimentation chez 1’alouette des champs en période hivernale.
Sous I’hypothése que la quantité de graines diminue par déplétion au
cours de I’hiver, nous nous attendions a observer des changements dans
la réponse agrégative entre les mois de décembre et mars chez cette
espéce granivore. En début d’hiver, si la ressource n’est pas limitante,
des facteurs différents de la densité en ressource devraient influencer le
choix de I’habitat par les oisecaux. En revanche, en fin d’hiver, lorsque
la quantité de ressource est réduite par déplétion hivernale, le nombre
de graines devrait étre déterminant dans la sélection d’habitat.

2. Axe de recherche 2 : Réponses individuelles dans
I’exploitation d’un patch alimentaire

Les décisions individuelles relatives aux comportements d’acquisition
de nourriture au niveau du patch alimentaire ont fait I’objet d’une
seconde partie. Dans le cas des espéces grégaires, les aptitudes
individuelles dans D’exploitation des ressources alimentaires sont
assujetties a des relations inter-individuelles (Tamisier & Dehorter
1999). Dans ce cadre, nous avons dans un premier temps examiné
’allocation du temps entre alimentation et vigilance en fonction de la
taille de groupe a l’aide d’oiseaux maintenus temporairement en
captivité (Chapitre III).
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Cependant, en complément de la taille du groupe, des facteurs
individuels et environnementaux influencent les stratégies d’acquisition
de nourriture. Dans ce contexte, nous avons examiné les effets
combingés du sexe, du risque de prédation et de la quantité de nourriture
sur le compromis alimentation/vigilance des alouettes des champs.

3. Axe de recherche 3 : Répartition hivernale, ségrégation
sexuelle et tolérance au froid

L’alouette des champs, qui est commune en Europe occidentale hiverne
dans l'ouest et le sud de I'Europe chaque automne en grand nombre
(Hegemann et al. 2010). Présentant un dimorphisme sexuel au niveau
de la taille corporelle, les males étant légeérement plus grands que les
femelles (Cramp 1980), cette espece présente les caractéristiques d’un
migrant différentiel. Dans ce cadre, et aprés avoir testé 1’existence
d’une ségrégation spatiale entre males et femelles en hiver le long d’un
gradient latitudinal, nous avons testé I’hypothése de tolérance au froid
chez cette espéce afin d’expliquer la répartition des sexes en hiver.
Nous avons expérimentalement soumis des males et des femelles a
différentes températures ambiantes puis mesuré les dépenses
énergétiques. Sous cette hypothése, nous nous attendions a observer des
différences entre les males et les femelles, avec des colts liés a la
thermorégulation plus élevés chez les femelles a basses températures
ambiantes.
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CHAPITRE 11

Estimation des densités d’alouettes des
champs et de la ressource : réponse
agrégative en hiver

L’intensification des modes de productions
agricoles a négativement impacté 1’ensemble
des compartiments de la biodiversité hébergée
dans ces milieux. Pour les espéces aviaires
granivores, un déficit de nourriture en hiver
constitue une cause potentielle a la base
d’importants déclins. Dans ce chapitre, un
regard sera porté sur 1’utilisation de 1’espace par
I’alouette des champs en zone d’hivernage.
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La zone d’étude

Les dénombrements des alouettes ont été menés
entre les mois de décembre 2009 et mars 2010 sur
la zone atelier CEBC-CNRS « Plaine et Val de
Sévre » au sud de Niort dans le département des
Deux-Sévres. Au cours de cet hiver, deux
protocoles ont été menés, basés sur le comptage
d’'oiseaux fréquentant les parcelles de différentes
cultures ainsi que sur I'estimation de la quantité de
graines adventices disponible. Un premier protocole
a visé a apprécier la réponse agrégative a large
échelle spatiale, sur une période relativement
courte. Un second protocole s'est quant a Iui
attaché a suivre I'évolution au cours de I'hiver des
densités d’alouettes des champs et des graines a
une échelle spatiale plus fine.
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Fig. 1: Carte de la zone atelier « Plaine et Val de
Sévre ». Les parcelles colorées correspondent aux
224 parcelles échantillonnées (protocoles 1 et 2).
Les parcelles ayant fait I'objet dun suivi
longitudinal tout au long de I'hiver (i.e. protocole 2)
sont indiquées en marron.

Comptage des oiseaux

Au sein des 450 km? que constitue la zone atelier,
224 parcelles ont été sélectionnées aléatoirement,
sans aucun apriori quant a leur fréquentation par
les alouettes des champs. Ces parcelles
comprenaient cing types différents de culture
largement représentés dans le paysage agricole
frangais (chaumes de céréales, luzerne, colza,
céréale d’hiver, prairie; Fig. 2). Entre le 19 Janvier
et le 11 Février 2010, un passage unique a été
réalisé sur chaque parcelle afin d’effectuer un
comptage de I'ensemble des especes composant la
communauté de granivores présents sur la parcelle.
Les comptages ont été opérés entre 9h00 du matin
et 16h30 afin de ne pas prendre en considération la
formation d’éventuels dortoirs. Les comptages
visuels ont été réalisés le long de transects
empruntant la diagonale de la parcelle. Chaque
oiseau vu et décollant de la parcelle a été

comptabilisé, et une attention particuliere a été
portée sur I'endroit ou il se reposait afin d’éviter les
doubles comptages. En complément, et afin
d’'estimer [I'évolution des densités et de la
distribution des alouettes des champs au cours de
I'hiver, 60 parcelles (12 de chaque culture) parmi
les 224 sélectionnées ont fait I'objet d'un suivi
longitudinal tout au long de I'hiver. Sur chacune de
ces 60 parcelles, un recensement hebdomadaire
des oiseaux a été effectué entre le 15 Décembre
2009 et le 15 Mars 2010 (12 passages) et une
estimation mensuelle de la densité en graines a été
menée en paralléle.

Au total, les passages ont permis le comptage de
12636 alouettes des champs au cours de l'hiver,
soit 74.9 % des oiseaux comptabilisés toutes
espéces confondues (Tableau 1).

Tableau 1 : Résultats des dénombrements

Passage Suivi

) . Total

unique hivernal
Total alouette des champs 4718 7918 12636
Total granivore 5889 11015 16904

Estimation de la densité de graines

Sur les mémes parcelles ou les comptages ont été
effectués dans le cadre du protocole 1, nous avons
conjointement estimé la densité en graines
adventices disponible par carottage du sol. Ainsi,
pour les 224 parcelles concernées, 30 échantillons
de sol ont été prélevés a des points équidistants le
long des transects empruntés pour recenserles
oiseaux. Ce sont ainsi 6 720 prélevements de sol
qui ont été réalisés.

Fig.3 Prélevement de sol avant mise en
germination [A]. Mise en germination des carottes
prélevées sous serre (Inra, Lusignan) [B, C].
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Afin d’évaluer la déplétion en graines au cours de
I'hiver dans le cadre du second protocole de suivi,
une méthodologie identique de carottage a été
appliquée sur les 60 parcelles concernées, pour un
total de 7 200 carottages.

Chaque carottage permettait le préléevement de 6,3
cm?® (2 cm de diamétre et 2 cm de profondeur; Fig.
3A, 3C). Apres échantillonnage, les échantillons
ont été conservés a environ 4 ° C afin d’inhiber les
processus de germination. La densité en graines a
été estimée aprés germination en conditions
contrélées (Ter Heerds et al, 1996; Ter Heerds et al
1999). Pratiquement, les prélévements de sol ont
été tamisés (mailles 3 mm) afin d'éter les
fragments de plantes et les pierres puis
placés dans des plateaux en plastique a une
profondeur d'environ 2 cm sur un mélange de sable

stérilisé (Price et al. 2010). Par la suite, les
plateaux ont été maintenus sous serre dans des
conditions d’humidité contrélées, avec un cycle
diurne de lumiere de 14h. La température variait
entre 15 et 35 ° C afin de reproduire 'amplitude des
variations nuit/jour. De plus, afin de contrdler pour
d’éventuelles contaminations, des plateaux ne
contenant que du sable stérilisé ont été répartis
entre les plateaux d'échantillons dans la serre. Le
nombre de plantules émergé a été comptabilisé
tous les trois jours pendant dix semaines jusqu'a ce
que le taux de germination approche zéro. Chaque
plantule nouvellement germée était retirée du
plateau aprés avoir été comptabilisée. Apres dix
semaines de mise en germination, une recherche
de graines non germées (a l'aide d'une loupe
binoculaire) a été conduite sur 40 échantillons de
sol choisis aléatoirement.

Fig. 2: lllustration des 5 types de cultures utilisés durant I'étude. (A) chaume de céréales (n=29); (B) luzerne
(n=50); (C) colza (n=36); (D) céréale d’hiver (n=51); (E) prairie (n=58).
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Pratiques agricoles et déclin de populations

Appréhender les mécanismes qui gouvernent la distribution et
l'abondance des organismes représente un défi pour le développement
de stratégies de conservation efficaces (Caughley & Sinclair 1994), en
particulier pour anticiper les conséquences des changements
environnementaux (Sutherland 1996). Depuis les années 70, les
populations d'oiseaux inféodées aux milieux agricoles ont souffert d'un
important déclin a travers 1'Europe (Pain & Pienkowski 1997;
Chamberlain et al. 2000; Donald et al. 2001; Tableau 1).

Tableau. 1 Tendances des effectifs des populations entre 1969 et 1995 en Angleterre
pour certaines especes inféodées aux milieux cultivés (d’aprés Chamberlain et al.
2000).

Espece Tendance des effectifs
Corbeau freux, Corvus frugilegus augmentation
Choucas des tours, Corvus monedula augmentation
Pigeon colombin, Columba oenas augmentation
Bergeronnette printaniere, Motacilla flava stable
Fauvette grisette, Sylvia communis stable
Verdier d’'Europre, Carduelis chloris stable
Bruant jaune Emberiza, citrinella stable
Chardonneret élégant, Carduelis carduelis déclin
Etourneau sansonnet, Sturnus vulgaris déclin
Vanneau huppé, Vanellus vanellus déclin
Faucon crécerelle, Falco tinnunculus déclin
Perdrix grise, Perdix perdix déclin sévére
Tourterelle des bois, Streptopelia turtur déclin sévere
Alouette des champs, Alauda arvensis déclin sévéere
Moineau friquet, Passer montanus déclin sévére
Linotte mélodieuse, Carduelis cannabina déclin sévere
Bruant proyer, Miliaria calandra déclin sévére
Bruant des roseaux, Emberiza schoeniclus déclin sévere

Conjointement, d’importants changements dans les pratiques agricoles,
entrainant notamment de nombreuses modifications des habitats ont été
mises en évidence (Robinson & Sutherland 2002; Benton et al. 2003) et
il est maintenant admis que les changements dans ces pratiques sont
trés probablement responsables de ce déclin (Fuller et al. 1995; Pain &
Pienkowski 1997 ; Chamberlain et al. 2000 ; Donald et al. 2001 ; Fig.
1; Encart 1). Ces changements de pratiques interviennent tout au long
de I'année et impactent la totalit¢ du cycle annuel des organismes.
Durant la période de reproduction par exemple, une perte d’habitats
favorables a la reproduction chez la perdrix grise (Perdrix perdrix) ou
le vanneau (Vanellus vanellus) (Green et al. 1997; Wilson et al. 1997)
ainsi qu’une utilisation accrue de pesticides va réduire la quantité de
nourriture disponible pour les adultes et pour 1’élevage des jeunes
(Campbell et al. 1997; Potts 1997; Wilson et al. 1999; Brickle et al.
2000; Vickery & Buckingham 2001) et contamine les réseaux
trophiques par bio-accumulation de mati¢res chimiques (Potts 1986).
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Encart 1 : Les terres agricoles sont essentielles pour la survie hivernale de nombreuses espéces,
tout particulierement les granivores (Wilson et al.1996). En Angleterre par exemple, les parcelles
les plus fréquentées par les populations hivernantes de granivores sont les friches et les chaumes
car elles offrent des ressources alimentaires abondantes (Wilson et al.1996; Moorcroft et al. 2002;
Donald et al. 2001). Si I'importance des terres agricoles concerne aussi bien les espéces
granivores généralistes que les espéces granivores spécialistes des agro-écosystémes, leur pic de
besoin est décalé. Les cultures sont plus sollicitées pendant les périodes de grand froid pour les
espéces généralistes, alors que les especes spécialistes ont plus de difficultés en fin d’hiver,
lorsque la disponibilité en nourriture est moins importante (Siriwardena et al. 2008). Au cours
d'une année, les travaux agricoles effectués vont impacter différemment la disponibilité de
graines. Durant les mois d’été, la période des récoltes représente une période abondante en
graines. La succession des moissons d’orge, de colza et de blé représente un apport important en
nombre de graines. Peu de temps aprés les récoltes, un travail du sol important aura lieu sur les
chaumes de céréales afin de préparer I'implantation de cultures intermédiaires notamment. Avec
le labourage, le déchaumage ou encore les traitements chimiques contre les plantes adventices
qui commencent au moins d’aodt I'accessibilité est progressivement réduite.

I ]
B | |

Céréales Hiver

Colza

Pois / Céréales Printemps

Mais / Tournesol

Luzerne / Prairies de fauche

mois JIFIMIAIM{J|J|A|S|O|N|D

Cycle biologique ltinéraires techniques

- Hivernage |:[ Récoltes

[} Reproduction [ semis

[ Jmugration [ Travail du sol (labour, déchaumage, ...)

Fig. Calendrier simplifi¢ des pratiques agricoles par grands types de cultures en rapport avec le
cycle biologique de I’alouette des champs

En hiver, la pratique croissante des labours d’automne consécutive a
I’accroissement des cultures de céréales d’hiver au détriment des
céréales de printemps se traduit par la disparition des chaumes, source
d’alimentation pour les oiseaux durant I’hiver (Donald & Evans 1994;
Evans & Smith 1994; Moorcroft et al. 2002).

Concernant 1’alouette des champs, un déclin trés marqué des
populations reproductrices est enregistré depuis les années 70 en
Europe occidentale (Eraud & Boutin 2002). La premiére hypothése
formulée pour expliquer ce déclin réside dans I’influence négative de

-32-




I’homogénéisation des cultures, des habitats et des pratiques agricoles
lors de la période de reproduction de I’espece (Wilson et al. 1997,
Chamberlain et al. 1999; Donald 1999; Eraud & Boutin 2002). Pour
Chamberlain & Crick (1999), ce déclin ne s’expliquerait pas par une
diminution du succeés de chaque tentative de nidification, mais par une
réduction de leur nombre au cours d’une saison, en partie causée par
une disparition des habitats favorables a la reproduction et par la
destruction de nichées. En ce sens, 1’agrandissement de la superficie des
parcelles, les changements de types culturaux ou la réduction de la
mosaique agricole, représentent autant de facteurs qui dans ce domaine,
supportent une part de responsabilité importante. Cependant, une
augmentation de la mortalit¢ hivernale (Chamberlain & Crick 1999;
Wolfenden & Peach 2001) constitue également un mécanisme avancé
pour expliquer le déclin des populations. En effet, les taux de survie
peuvent dépendre fortement des conditions de température hivernale,
surtout lorsque les périodes de gel se prolongent. Les travaux de
Chamberlain & Crick (1999) montrent dans ce sens 1’effet négatif des
hivers rigoureux sur le niveau des populations. Toutefois, la
ponctualit¢ de ces événements ne peut expliquer a elle seule la
continuit¢é d’un déclin sur plusieurs années. Une seconde cause
potentielle pour expliquer 1’augmentation de la mortalité¢ hivernale
serait une forte diminution de la disponibilit¢ de nourriture en hiver
(Siriwardena et al. 1998), avec une diminution de l'accessibilité et de
l'abondance des ressources en milieux cultivés (Watkinson et al. 2000;
Siriwardena et al. 2008). Dans ce cas, la diminution des chaumes avec
I’implantation croissante de céréales dhiver est particulierement
suspectée d'avoir un impact négatif sur les populations d'oiseaux
(Gillings et al. 2005). Cette diminution engendre une forte baisse de la
disponibilité en graines, un appauvrissement de la flore adventice et de
nombreuses especes végétales typiques des terres arables se retrouvent
en déclin (Campbell et al. 1997).

Fig. 1 Intensification des méthodes agricoles
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Dans ce contexte, I’é¢tude de la réponse agrégative, basée sur les
relations entre l'abondance des consommateurs et la densité de la
ressource alimentaire s’avere €tre adéquate pour estimer le role de la
ressource dans la distribution et la survie hivernale des alouettes des
champs.

II.  Réponse agrégative et paysage

D’apres Stephens et al. (2003), I'étude de la réponse agrégative est tres
coliteuse en temps et les données s’aveérent difficiles a collecter.
Néanmoins, elle représente 1’une des clefs d’entrée pour comprendre et
prédire les conséquences de I'évolution de la disponibilit¢ de la
ressource alimentaire sur les populations naturelles. Relativement peu
de réponses agrégatives ont été mesurées pour les vertébrés. Pour les
oiseaux, la majorit¢ des exemples sont donnés pour les anatidés, les
oiseaux marins et les rapaces (Newton 1998). Néanmoins, a I'heure
actuelle, des exemples de réponses agrégatives pour les oiseaux
fréquentant les terres agricoles (et plus particuliérement les alouettes
des champs) sont disponibles a partir de la littérature, mais n’intégrent
bien souvent qu’un seul type de culture (Robinson & Sutherland 1999
sur les chaumes et les céréales; Watkinson et al. 2000 en culture de
betterave; Moorcroft et al. 2002 sur les chaumes de céréales), ou ont
¢été réalisées a petite échelle spatiale et sur une période trés courte. De
plus, et malgré le fait que le type de réponse agrégative observé soit
conservé entre populations au sein d’une espéce (Schluter & Repasky
1991 chez les Pinsons en Amérique du Nord), les résultats disponibles
sont curieusement contradictoires. Pour Buckingham (2001), la
distribution des effectifs d’alouettes des champs et [’utilisation de
I’espace durant I’hiver ne sont pas corrélées a la répartition des
ressources trophiques (i.e. graines). En revanche, pour Robinson &
Sutherland (1999) et Robinson (2001), la distribution de cette espéce
est clairement déterminée par la distribution des ressources trophiques.

Sous I’hypothése que l'abondance et la distribution de graines ne
constituent pas le seul élément impliqué dans la sélection d’habitat et la
distribution des oiseaux, nous pouvons prédire 1’existence d’un fort
effet du paysage sur la distribution des alouettes des champs en hiver
(Annexe I). Or, cet effet du paysage n’est que trés peu pris en compte
dans les études de la réponse agrégative chez I’alouette des champs, et
peut constituer une explication aux différences observées entre les
¢tudes menées chez cette espece. En effet, la sélection de patch
alimentaire va pouvoir se faire en fonction du risque de prédation
(Butler et al. 2005) via le couvert et la structure de la végétation
notamment (Moorcroft et al. 2002), 1’accessibilit¢ a la ressource
(Clarke et al. 1997) ou encore de la composition et de I’hétérogénéité
du paysage (Benton et al. 2003; Wretenberg et al. 2010).
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Fig. 2. Illustration des 5 types de cultures utilisés durant I’étude. (A) chaume de
céréales; (B) luzerne ; (C) colza ; (D) céréale d’hiver ; (E) prairie.

Afin de tester cette prédiction, un suivi de 224 parcelles regroupant 5
types de cultures (Fig. 2) a été¢ effectué¢ au cours de I’hiver entre les
mois de janvier et février 2010 (voir Fiche Méthode A pour les détails).
Ce suivi a donné lieu a la fois a un comptage des oiseaux et a une
estimation du nombre de graines par parcelle. Différentes variables
paysagéres et environnementales ont ét¢ mesurées sur le terrain, ou

extraites d’un systéme d’information géographique (Tableau 2).

Tableau. 2. Descriptif des variables paysageéres et environnementales prises en
compte dans 1’étude.

Variables testées Descriptif des variables testées

Linéaire culture différentes longueur totale de "frontiére" entre de parcelle de cultures différentes
dans un buffer de 500 métres autour de la parcelle de comptage

Type de culture chaume (céréales) ; colza; prairie; céréales d'hiver; luzerne

Hateur de végétation hauteur de végétation (cm)

Température minimale température minimale le nuit précédent le jour de comptage

Densité de graines mesurée en nombre de graines/m?

Linéaire de haies longueur totale de haie dans un buffer de 500 métres

Surface pérenne surface totale de culture pérenne dans un buffer de 500 métres

Surface colza surface totale de culture de colza dans un buffer de 500 métres

Surface céréale surface totale de culture de céréales dans un buffer de 500 métres

Nos résultats révélent une forte variabilité dans les densités d’alouettes
observées en fonction des cultures considérées (Fig. 2; Tableau 3). Les
cultures de colza hébergent les plus fortes densités d’oiseaux (Fig. 3),
alors que cette culture ne renferme que trés peu de graines (Fig. 4).
Durant I’hiver, des épisodes neigeux ou de gel prolongés sont
fréquemment rencontrés, limitant ainsi 1’acceés au sol. De ce fait, de
nombreuses graines deviennent indisponibles, et les individus se
retrouvent dans 1’obligation d’adapter leur régime alimentaire en
consommant de la matiére fraiche. De telles observations ont été
décrites chez le Pigeon ramier (Columba palumbus) se nourrissant de
trefle blanc (Trifolium repens) ou plus particulicrement de feuille de
colza (Inglis et al. 1997). Ainsi, les feuilles de colza, disponibles car
leur hauteur est supérieure a la couche neigeuse représentent une
source de nourriture non négligeable en période de gel ou de neige,
largement consommeées par les alouettes en automne-hiver (Donald et
al. 2001 : Encadré 2). De plus, pour les dicotylédones, comme I’est le
colza, la teneur en énergie est supérieure, comparée aux jeunes pousses
de céréales d’hiver (Green 1978). Cette différence en termes de richesse
serait alors une raison expliquant le contraste entre ’attractivité des
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parcelles de colza et I’évitement pour les semis de céréales d’hiver
offrant pourtant de jeunes plantules.

Les résultats de notre étude soulignent la faible fréquentation des
prairies par les alouettes des champs (Fig. 3), et ce malgré leurs fortes
abondances en graines adventices (Fig. 4). Des résultats similaires ont
¢té observés par Wilson et al. (1996) et Donald et al. (2001). Cette
constatation est vraisemblablement le reflet d’une structure inadéquate
de la végétation (densités et hauteurs ¢levées). Les prairies
représenteraient plutot des sites de nourrissage privilégiés pour les
especes dont le régime alimentaire est principalement basé¢ sur la
consommation d’invertébrés (Tucker 1992, Wilson et al. 1996,
Devereux et al. 2006).

10

[v4]
|

Densité d'alouettes (alouettes/ha)
N £
| i

Culture

Fig. 3 Estimation de 1’abondance moyenne d’alouettes des champs Alauda arvensis
pour 5 types de cultures.

Contrairement a Wilson et al. (1996) et Donald et al. (2001), les
cultures de luzernes ne semblent pas étre évitées par les alouettes des
champs dans notre étude et ce type de culture supporte d’importantes
densités d’alouettes (Fig. 3; Thomsen et al. 2001). En effet, en plus
d’étre la culture renfermant la plus haute abondance en graines
adventices (Fig. 4), la luzerne est un aliment riche en énergie (Martinez
1994), pouvant ainsi constituer une alternative a une diminution de
I’accessibilité aux graines lors d’épisodes neigeux ou de gel.
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Fig. 4 Estimation de 1’abondance moyenne de graines pour 5 types de cultures
différents.

Au cours de notre étude, les semis de céréales d’hiver ne sont pas
apparus comme un type de culture particulicrement attractive pour
I’alouette des champs (Fig. 3). Des résultats similaires sont répertoriés
dans la littérature (Wilson et al. 1996; Vickery & Buckingham 2001) et
peuvent sans doute étre expliqués par leurs faibles abondances en
graines adventices mais également par les faibles possibilités de se
nourrir de graines semées a cette période de I’année (Green 1978;
Donald et al. 2001).

La forte attractivité des chaumes de céréales constatée lors de notre
¢tude est partagée par de nombreuses études (Wilson et al. 1996;
Wakeham-Dawson & Aecbischer 1998; Buckingham et al. 1999;
Donald et al. 2001). D’une manicre générale, I’attractivité des chaumes
ne se limite pas a I’alouette des champs, mais s’étend a tout un cortége
d’espéces granivores inféodées aux milieux cultivés (Bruant zizi
Emberiza circlus, le Bruant proyer Milaria calandra, la Linotte
mélodieuse Carduelis cannabina;, Donald & Evans 1994; Evans &
Smith 1994; Wilson et al. 1996). La sélectivité pour les chaumes de
céréales semble corrélée a I’importante densité de graines qu’ils
contiennent, sur lesquelles les alouettes axent leur alimentation
lorsqu’elles fréquentent ce type de culture (Donald et al. 2001). De
plus, en complément de la forte abondance en graines retrouvée dans
les chaumes de céréales, ce type de culture renferme une grande
diversité de graines adventices, permettant un enrichissement du régime
alimentaire des oiseaux.

En complément de I’effet marqué du type de culture, diverses variables

paysagéeres influencent la distribution des alouettes (Tableau 3). En
accord avec des études réalisées sur la méme espece, les individus
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semblent éviter les importants linéaires de haies et préviligient les
milieux ouverts (Donald et al. 2001). Des résultats identiques ont été
mis en avant chez d’autres especes granivores adoptant un mode de vie
grégaire en hiver. Whitehead et al. (1995) ont ainsi mis en évidence un
¢vitement des structures végétales verticales comme les haies chez les
¢tourneaux sansonnet (Sturnus vulgaris), probablement afin de
minimiser les risques de prédation.

Tableau. 3. Effets positifs ou négatifs des variables influencant la densité d’alouette
des champs.

Variables Effets P

Type de culture  céréales d'hiver ) <0.001
chaume (céréales) (G) 0.004
colza (G) 0.008
luzerne (G) 0.05
prairie ) 0.05

Paysage surface colza G) <0.001
surface pérenne ) <0.001
surface culture annuelle ) 0.001
linéaire de haie ) 0.003
linéaire cultures différentes (G) 0.01
température minimale (G) 0.06
densité de graine ) 0.17

La densité d’alouettes des champs est également influencée par la
composition et la complexit¢ du paysage. Nous avons pu mettre en
¢vidence I’importance des surfaces en colza et des cultures pérennes
(luzere et prairie) dans un rayon de 500 métres autour de notre
parcelle d’intérét sur la densité¢ d’oiseaux. Indépendamment de la
culture de la parcelle échantillonnée, les alouettes semblent privilégier
des parcelles ayant une forte proportion de colza et de cultures
pérennes dans un rayon proche. De plus, notre indice de complexité du
paysage, mesuré a partir de la somme des linéaires faisant la jonction
entre deux cultures différentes semble influencer positivement les
densités d’alouettes des champs. Dans un rayon de 500 métres, plus le
paysage sera complexe, plus les densités d’alouettes seront
importantes.

Cette étude sur 224 parcelles incluant 5 types de cultures différentes
n’a pas permis de mettre en évidence un effet de la distribution et de
I’abondance de graines sur la distribution des alouettes des champs. 11
ne semble donc pas y avoir, sur la période courte a laquelle nous avons
réalisée 1’étude de relation entre abondance en graines et abondance en
alouettes. Pour les espéces consommant des graines, une des
particularités li¢e a la période hivernale réside dans le non
renouvellement de la ressource. En effet, de par leur cycle biologique
annuel, la production de graines par les plantes adventices est stoppée
en hiver, empéchant tout renouvellement du stock de graines (Hulme
1998). La ressource est alors distribuée de maniére hétérogene, dans
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I’espace en fonction du type de culture (Fig. 4) mais également dans le
temps au cours de I’hiver par déplétion. Or, les besoins des organismes
vont varier durant la période hivernale en fonction des variations de
températures par exemple, ou a 1’approche de périodes migratoires.
Dans ce demnier cas, les graines, principaux apports en lipides en milieu
naturel pour les oiseaux granivores constituent une ressource
primordiale favorisant la constitution de réserves lipidiques nécessaire
pour la migration. Suivant cette idée, nous pouvons supposer
I’existence de variations dans la relation entre les abondances de
graines et d’alouettes en fonction de I’avancement dans la saison
hivernale.

IIl.  Réponse agrégative et déplétion des graines au
cours de ’hiver

La déplétion représente la diminution du stock de ressources par les
consommateurs (Sutherland 1996) et les conséquences de la déplétion
pourront étre immédiates, avec un avancement du moment ou le milieu
sera abandonné par les consommateurs (Goss-Custard & West 1997)
suite a une diminution des capacités d’accueil du milieu. Au cours de
I’hiver, une forte déplétion en ressource aura lieu au sein des agro-
¢cosystémes, pouvant impacter négativement la survie des
consommateurs, surtout en fin de saison (Robinson & Sutherland 1999;
Moorcroft et al. 2002; Siriwardena et al. 2008). Cette déplétion peut
étre le produit de plusieurs facteurs tels que la prédation de graines par
des organismes granivores, mais associera également le pourrissement
de graines ou encore I’enfouissement dii aux pratiques agricoles
rendant cette ressource non utilisable. Le probléme de la déplétion est
central dans la théorie de ’approvisionnement optimal, car elle affecte
le bénéfice associé au site d’alimentation et est donc déterminante pour
les temps de résidence au niveau des parcelles ou de maniere plus large
des habitats (MacArthur & Pianka 1966). Ceci étant d’autant plus vrai
pour les espéces spécialistes, cherchant un type de proie particulier
comme peuvent I’étre les especes granivores strictes. Chez les especes
plus généralistes, ce phénoméne de déplétion peut entrainer une
diversification du régime alimentaire (théorie du régime alimentaire
optimal ; MacArthur & Levins 1967; Sih 1993).

Par I’étude de la réponse agrégative sur une courte période en hiver,
nous n’avons pas mis en évidence de relation entre 1’abondance de
graines et [’abondance d’alouettes des champs. Le type de culture et
des variables paysageres semblent en revanche influencer cette
distribution. En s’intéressant a la déplétion de la ressource tout au long
de I’hiver, nous nous attendons a observer des changements dans la
réponse agrégative des alouettes entre les mois de décembre et mars. En
début d’hiver, si la ressource n’est pas limitante, des facteurs différents
de la densité en ressource devraient influencer le choix de 1’habitat par
les oiseaux. En revanche, en fin d’hiver, lorsque la quantit¢ de
ressource est réduite par déplétion hivernale et que les besoins peuvent
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étre accrus (préparation de la migration), le nombre de graines sera
déterminant dans la distribution des oiseaux.

Pour tester ces prédictions, 60 parcelles ont ét¢ suivies durant 1’hiver
2009-2010 sur la zone atelier (voir Fiche Méthode A pour les détails).
Des comptages hebdomadaires d’oiseaux ont été associés a des
prélévements mensuels de sol afin d’estimer la déplétion en ressource
au cours de I’hiver. Entre le 15 Décembre 2009 et la 15 Mars 2010,
chaque parcelle a ainsi ét¢ visitée 12 fois pour y dénombrer les oiseaux,
et 4 campagnes de carottage ont été réalisées pour un total de 7200
prélévements.

En début d’hiver, les prairies et les chaumes de céréales semblent
représenter d’importantes sources de graines pour les granivores, avec
des densités moyennes par metre carré supérieures a 3000 graines/m?
(Fig. 5). En revanche, les parcelles de colza et de céréales d’hiver
renferment des densités largement inférieures (inférieures a 100
graines/m?).
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Période hivernale

Fig. 5 Variation de la densité en graines (graines/m?), au cours de 1’hiver 2009-2010
pour 5 types de cultures différents. Les densités ont été estimées apres carottages et
mis en germination des carottes récoltées.

Avec l’avancement de la saison, nous avons observé une forte
diminution de nombre de graines pour tous types de culture considérés.
En effet, entre les mois de décembre et mars, le nombre de graines
chute drastiquement pour étre proche de 200 graines/m? Cette
déplétion, bien que générale aux cinq cultures testées n’a donc pas la
méme intensité entre les prairies et les chaumes et les cultures de colza
ou de céréales d’hiver. Dans le premier cas, les densités moyennes en
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graines ont étaient divisées par un facteur 15 au cours de I’hiver, alors
que dans le second cas, nous avons observé 5 fois moins de graines en
fin d’hiver (Fig. 5). L’existence de déplétion hivernale a déja été mise
en évidence dans les chaumes de bl¢ et d’orge (Robinson & Sutherland
1999; Moorcroft et al. 2002). Néanmoins, les densités en graines
observées sur notre site d’¢tude semblent étre plus élevées en début
d’hiver (Moorcroft et al. 2002).

Contrairement a 1’étude précédente qui s’est intéressée a une période
courte de I’hiver, la prise en considération de la déplétion en graines au
cours de la saison hivernale dans notre seconde étude a permis la mise
en évidence d’un effet de la densité en graines en interaction avec la
date sur la distribution des alouettes des champs (Tableau 4; Fig. 6).

Tableau. 4 Effets positifs ou négatifs des variables influencant la densité d’alouette
des champs.

Variables Effets P
céréales d'hiver ) <0.001
chaume (céréales) ) 0.96
colza ) 0.13
luzerne +) 0.05
prairie ) 0.81
hauteur de végétation ) 0.04
linéaire de haie ) 0.002
date ) 0.02
densité de graine ) 0.67
date X densité de graine ) 0.002

La distribution des oiseaux semble é&tre largement corrélée a
I’abondance en graines en fin d’hiver (Fig. 6C). En début d’hiver en
revanche, la densité en graines ne semble pas directement influencer la
distribution des individus. En effet, les fortes densités d’alouettes des
champs ne sont pas significativement retrouvées dans les parcelles
contenant le plus de graines (Fig. 6A). La réponse agrégative de
I’alouette des champs est donc dépendante de 1’avancement dans
I’hiver, dans un premier temps négative, puis positive.
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Log densité d’alouette (ha)
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Fig. 6 Densité d’alouettes prédite en fonction de la densité en (les densités prédites
sont représentées sur une échelle logarithmique). (A) Janvier ; (B) Février ; (C)
Mars.

En début d’hiver, les variables paysageéres semblent dicter la
distribution des individus, sans réel effet de la densité en ressource
(Tableau 3). Des patrons similaires a la premiere étude ont été mis en
¢vidence avec des effets important du linéaire de haie et de la hauteur
de végétation (Tableau 4).

En fin d’hiver en revanche, la densité en graines influence fortement la
distribution des alouettes des champs.
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Cette différence dans la relation entre densit¢ de graines et densité
d’alouettes au cours de [I’hiver peut expliquer les résultats
contradictoires observés chez cette espéce. Contrairement a Robinson
(2001) pour qui la distribution de I’alouette des champs en période
hivernale est clairement déterminée par la distribution des ressources
trophiques, Buckingham (2001) suppose que la structure du couvert
végétal (densité et hauteur) serait une variable plus pertinente. Les
couverts bas et faiblement denses permettraient de faciliter la
locomotion des oiseaux et amélioreraient I’efficacit¢ de recherche
alimentaire. Les cultures avec une végétation dense peuvent a ce titre
tre évitées et une préférence pourra &tre apportée aux cultures avec
une végétation plus éparse telles que les chaumes, augmentant la
détectabilité des graines (Whitehead et al. 1995). Des effets négatifs de
la hauteur de la végétation sur les comportements alimentaires ont été
mis en évidence. En effet, pour les especes grégaires, une végétation
haute constitue une obstruction visuelle, limitant la communication
visuelle entre les membres du groupe et réduisant la détectabilité¢ des
prédateurs (Metcalfe 1984; Butler et al. 2005; Devereux et al. 2006;
Chapitre III). De ce fait, les individus auraient tendance a éviter les
patchs a végétation haute, supérieure a 13 cm (Butler et al. 2005).

1V. Conclusion

Les résultats de cette étude permettent 1’établissement de nombreuses
pistes de gestion afin d’améliorer les conditions d’hivernage des
alouettes des champs, espéce emblématique des agro-écosystemes, et
pourront étre étendues a d’autres especes granivores fréquentant ces
milieux. Une augmentation des surfaces dédiées aux cultures pérennes
telles que les cultures de luzerne ou les prairies semblerait étre
bénéfiques aux alouettes. Néanmoins, le maintien de chaumes de
céréales, qui représentent des parcelles a la fois riche en nourriture et
dont le couvert végétal est bas et éparse représente également une
alternative pour les oiseaux, notamment en fin d’hiver. Dans ce sens, la
directive européenne imposant I’implantation de CIPAN (Encart 2) en
lieu et place des chaumes en hiver semble inappropriée pour la
conservation des communautés de granivores. Dans un souci de
conciliation entre qualit¢ des eaux et maintien de la biodiversité,
I’évaluation des capacités de captages des nitrates par les repousses
spontanées dans les chaumes de céréales semble nécessaire.

Néanmoins, bien que relativement pauvres en graines, la présence de
cultures comme les colza ou les cultures de betteraves sucriéres
(Donald et al. 2001) semblent obligatoire pour garantir une alternative
au niveau du régime alimentaire (matiére verte) en cas d’épisodes
neigeux ou de gel ou en fin d’hiver. Une diversité importante de
cultures, avec des parcelles de relatives grandes tailles (Donald et al.
2001; Thomsen et al. 2001) serait ainsi bénéfique en période
d’hivernage.
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Encart 2 : L’azote nécessaire au développement des cultures est apporté soit par des engrais
naturels (fumier, lisier) soit par des engrais chimiques (Azote inorganique ou minéral). En théorie,
il est attendu que l'azote apporté soit consommé par la culture. Toutefois, si les conditions
climatiques ne permettent pas un développement optimal de la culture, une partie de I'azote reste
en excédant dans le sol, a laquelle s’ajoute l'azote libéré par les résidus végétaux qui se
dégradent apres la récolte. A la fin de I'été, aprés la récolte, les sols se retrouvent a nu, avant le
prochain semis qui aura lieu en automne ou au printemps suivant. Les pluies hivernales drainent
alors I'excédent de nitrates des sols jusque dans les nappes phréatiques. Afin de pallier a ce
phénomene de lessivage, la Directive Cadre sur 'Eau (91/676/CEE) impose l'implantation de
Cultures Intermédiaires Pieges A Nitrates (CIPAN). Implantées aprés la récolte et avant un semis
de printemps, elles absorbent I'azote présent dans les sols pour leur propre croissance. Aprés
destruction, leurs résidus vont a leur tour libérer, par leur dégradation, au printemps, de I'azote
pour la culture suivante (30% a 40% d’azote en moyenne la premiére année et le reste sur les 2
années suivantes). Plusieurs semences telles que la moutarde, le seigle ou encore le colza
fourrager sont utilisés dans ce but (source : Chambre d’agriculture Eure-et-Loire 2009; Fig.1).
Dans notre zone d’étude, s’y ajoute le Moha. Les CIPAN sont aujourd’hui obligatoires en France
pour les inter-cultures longues, dans le cadre de la Directive Cadre sur 'Eau (DCE, et Directive
Nitrates).

Fig. 1 (A) Chaume de blé avant travail du sol et implantation de cultures intermédiaires (septembre 2012).
(B) Bordure de transition entre deux parcelles de chaumes, sans implantation de CIPAN a gauche et apres
implantation et germination a droite (aot 2012). (C) Exemple de CIPAN contenant un mélange de cultures
(septembre 2012).
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Encadré 1 Domaines vitaux et utilisation de I’espace agricole

Un aspect encore largement ignoré dans le développement
des stratégies de conservation en faveur de l'alouette des
champs concerne l'impact des changements des modes de
production agricoles sur les conditions d’accueil rencontrées
par les oiseaux pendant leurs phases de migration et
d’hivernage. De nombreux aspects fondamentaux tels que
I'utilisation de [Ihabitat ou encore la fonctionnalité des
différents couverts mis a leur disposition restent ainsi encore
largement méconnues.

Matériel et méthodes

Au cours des hivers consécutifs 2010-2011 et 2011-2012,
30 alouettes des champs ont été équipé d’émetteurs VHF et
un suivi télémétrique individuel a été effectué pendant 6
semaines (Fig. 1). Chaque jour, entre 5 et 6 localisations
diurnes et une localisation nocturne ont été réalisées. Un
total de 3455 localisations a ainsi été obtenu.

Fig. 1. Pose d'un radio-émetteur (masse : 1 g) sur une
alouette des champs capturée de nuit. Deux-Sevres, hiver
2010-2011.

Résultats et Discussion

Un des enseignements de ce suivi est que I'espece fait
preuve d'une mobilité extrémement réduite sur ses zones de
stationnement hivernale, ce qui contraste fortement avec la
versatilit¢ bien connue de ses déplacements en réponse aux
contingences climatiques locales (vagues de froid, par
exemple). L'ensemble des activités des oiseaux — incluant
gagnage, remise diurne et dortoir nocturne — reste confiné a
un domaine vital restreint, variant de 8 ha pour le plus petit
(Fig. 2) a quelques dizaines d’hectares pour le plus grand
(étendue : 7,8 — 97,2 ha, respectivement individus B et A,
Fig. 2). L'examen approfondi des résultats montre par ailleurs
qu'au sein de leurs domaines vitaux respectifs, les oiseaux
concentrent leurs activités sur une parcelle unique (en
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moyenne, 80 % des localisations par individu ; figure 2),
composée d’une couverture végétale de type pérenne et de
faible hauteur (luzerne et prairie).
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Fig. 2 : Exemples de résultats fournis par le suivi diurne et
nocturne de 3 individus sur une plaine céréaliére du Sud des
Deux-Sévres au cours de 'hiver 2010-2011. Les domaines
vitaux ont été estimés selon la méthode des polygones
convexes minimaux a 95 %. A noter, l'extréme fidélité a leur
parcelle des individus B et C.

Cependant, si nos résultats n’indiquent aucun effet du sexe
sur l'utilisation de I'espace, des facteurs environnementaux
peuvent expliquer certaines variations d'utilisation de
I'espace.

A ce ftitre, la couverture neigeuse semble grandement
influencer [I'utilisation de I'espace, provoquant d’important
changement dans l'utilisation des cultures. Sans neige, les
alouettes équipées ont montré une forte attractivité pour les
cultures de luzerne, probablement en raison de leurs
importantes teneurs en graines durant I'hiver (Fig. 3B). En
revanche, en présence de neige, les oiseaux fréquentent
majoritairement les cultures de colza et les chaumes de
céréales. Ces résultats confirment lintérét des cultures
hautes tel que le colza, principale source de nourriture
lorsque les graines ne sont pas accessibles.

Les résultats obtenus ne nous permettent pas de mettre en
évidence un changement de cultures entre le jour et la nuit
(Fig. 3A). Les alouettes, contrairement a d’autres especes
telles que les canards ne semblent pas utiliser des zones ou
des cultures particulieres comme dortoir nocturne.
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Fig. 3: (A) Pourcentage des localisations de jour et de nuit par culture. (B) Pourcentage des localisations en présence ou en

absence de couvert neigeux par culture.
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Encadré 2. Régime alimentaire et sélectivité des graines adventices

A TI'heure actuelle, un apport en nourriture par
supplémentation semble augmenter la survie hivernale des
granivores, et le maintien ou I'implantation de zones riches en
graines durant I'hiver est préconisé. En dépit de la mis en
ceuvre accrue de ces mesures de gestion, peu d’informations
détaillées est disponible sur les régimes alimentaires de ces
especes et sur leurs préférences alimentaires. La théorie de
'approvisionnement optimal prédit I'optimisation par les
organismes de leur consommation nette d'énergie. Suivant
cette idée, les granivores devraient maximiser leur
consommation de graines présentant un contenu calorique
élevé afin de minimiser le temps alloué a la recherche
alimentaire et a la manipulation de litem alimentaire. Une
importante sélection devrait alors opérer en fonction de la
taille et de la qualité énergétique des graines. Apres avoir
caractérisé le régime alimentaire de I'alouette des champs en
agro-écosysteme en hiver, nous avons expérimentalement
réalisé des tests de choix sur des oiseaux maintenus
temporairement en captivitt. Nos expériences se sont
particulierement concentrées sur le compromis possible
entre le contenu lipidique et la masse des graines. En effet,
les graines de plantes adventices sont fortement variables en
masse et en lipides, influengant fortement la valeur nutritive
de chaque espéce végétale (voir Annexe V).

Matériel et méthodes

Le régime alimentaire des alouettes a été décrit grace a
lanalyse de 149 gésiers issus doiseaux prélevés a la
chasse. Les prélévements ont eu lieu entre le 1°" décembre
et le 31 janvier durant les hivers 1999-2000, 2000-2001 et
2010-2011. Le contenu de chaque gésier a été identifi€ sous
loupe binoculaire (E. Cadet, UMR Agroécologie, AgroSup-
INRA-Université de Bourgogne, Dijon). En complément, des
expériences de choix alimentaires ont été réalisées en février
2011 et ont consisté a proposer des graines de plantes
adventices aux alouettes des champs pendant 5 minutes.
Deux espéces de la méme famille (a I'exception d’un test) ont
été proposées simultanément. Les especes d'un méme
couple ont été sélectionnées de maniére a étre semblables
en termes de couleur et de forme, mais différentes soit par la
taille, soit par leur teneur lipidique (Tableau 1). Six couples
ont ainsi été constitués parmi ces six couples, quatre couples
présentaient des effets croisés

(par exemple, méme taille mais teneur en lipides différentes)
et 2 des effets additifs. Un total de 120 tests (20 par couple)
a été réalisé. Pour chaque test, 100 graines ont été utilisées
dans chaque mélange de graines avec 50 graines de chaque
espece (voir annexes V pour les détails).

Résultats et Discussion

L’analyse des gésiers a révélé la présence de 26 especes de
plantes adventices, distribuées en 11 familles (Tableau 2;
Fig.1). Parmi ces especes, ftrois semblent étre
particulierement consommeées par les alouettes des champs,
le chénopode blanc (Chenopodium album), la renouée
liseron (Fallopia convolvulus) et la renouée des oiseaux
(Polygonum aviculare). Curieusement, et contrairement a
Donald et al. (2001), nous n’avons observé aucune graine de
plantes cultivées. La totalité des graines récoltées était des
graines de plantes adventices. Cette différence observée
entre études peut s’expliquer par les périodes de
prélevements des gésiers. En effet, durant les mois de
décembre et janvier, période a laquelle nous avons effectué
nos prélevements, la disponibilité de graines issues de semis
semble étre fortement réduite.

Les tests de choix effectués sur les alouettes de champs
maintenues en captivité ont mis en évidence trois principaux
résultats. Dans un premier temps, et malgré le nombre
important d’espéces retrouvées dans les gésiers, les oiseaux
ont montré des préférences alimentaires au sein des couples
proposés. Par exemple, en proposant des graines de tailles
différentes mais de teneurs lipidiques identiques, la sélection
se fera vers les graines de petite taille. Les graines de taille
importante ne seront que sélectionnées en présence de deux
especes pauvres en lipides. Dans un second temps, les
individus semblent réaliser un compromis entre la taille et le
teneur lipidigue des graines. Les résultats ainsi obtenus
semblent indiquer une préférence vers les petites graines par
les alouettes de champs. Les grosses graines contenant une
faible teneur en lipides combinent deux caractéristiques
potentiellement préjudiciables pour la prédation par les
oiseaux, car ils imposent des colts élevés de manipulation
qui ne semblent pas étre compensés par leur apport
nutritionnel

Tableau 1 : Caractéristiques des graines utilisées pour les tests de choix

Masse Contenu Energie | Couples
Espéce adventice graine lipidique (Jig) testés
(mg) (%)

Chenopodium album 0.60 9.40 22138 1
eI T 0.30 1522 | 24011 1
polyspermum

Fumaria officinalis 3.17 29.56 26882 2
Geranium molle 1.09 19.53 27560 3
Geranium robertianum 1.50 24.82 19487 3
Papaver rhoaes 0.20 43.47 28289 2,6
Polygonum aviculare 1.30 4.20 20651 4
o 2.20 550 | 18711 4
lapathifolium
Stellaria holostea 2.70 2.29 18487 5
Stellaria media 0.48 5.28 18202 5,6
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Tableau 2 : Contenu stomacaux des 149 gésiers analysés.

1999-2001 2010-2011 Total
Espéces adventices % n % n % n
Chenopodiacea
Chenopodium album 394 26 441 30 37.6 56
Chenopodium hybridum 1.5 1 0.7 1
Polygonaceae
Fallopia convolvulus 30.3 20 324 22 28.2 42
Polygonum aviculare 258 17 338 23 26.8 40
Polygonum sp. 19.7 13 294 20 221 33
Rumex sp. 1.5 1 7 1
Poaceae
setaria viridis 30.3 20 29 2 14.8 22
Echinochlora crus-galli 3 2 294 20 14.8 22
Sorgum halepense 8.8 6 4 6
Setaria pumila 4.4 3 2 3
Lolium sp. 3 2 1.5 1 2 3
Digitaria sanguinalis 29 2 1.3 2
Poa annua 2.9 2 1.3 2
Alopecurus myosuroides 1.5 1 0.7 1
Geraniaceae
Geranuim so. 121 8 16.2 11 128 19
Erodium cicutarium 4.4 3 2 3
Amaranthaceae
Amaranthus sp. 121 8 8.8 6 9.4 14
Boraginacea
Heliotropium europaeum 1.5 1 19.1 13 9.4 14
Asteracea .
Helianthus annuus 1.5 1 0.7 1 Fig. 1 (A) Chénopode blanc
Silene sp. 18 { C { (Chenopodium  album), (B)
Euphorbiaceae Re'nouee des oiseaux (Polygonum
Mercurialis annua 1.5 1 4.4 3 2.7 4 aviculare)
Euphorbia helioscopia 1.5 1 29 2 2 3
Caryophyllaceae
Stellaria media 3 2 1.5 1 2 3
Convolvulacea
Convolvulus arvensis 1.5 1 0.7 1
Leguminosae
Vicia sattiva 2.9 2 1.3 2
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CHAPITRE II1
Compromis alimentation - vigilance

Au niveau 1individuel, bon nombre de
parametres environnementaux vont influencer
les comportements alimentaires. Dans une
situation donnée, les individus d’une méme
espece  vont  pouvoir  adapter  leurs
comportements afin de maximiser leurs gains
énergétiques. Dans ce  chapitre, nous
discuterons 1’impact de différentes variables, a
la fois environnementales telles que la taille de
groupe ou le risque de prédation mais également
individuelle comme le sexe, sur 1’allocation du
temps entre alimentation et vigilance et les
gains énergétiques associés.
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Méthodologie de capture des oiseaux

Espéce migratrice, I'alouette des champs (Fig.1)
quitte sa zone estivale entre les mois d’octobre et
novembre. Durant cette période, cette espéce
entreprend une migration post-nuptiale a la fois
diurne et nocturne, sous la forme de larges
groupes pouvant atteindre plusieurs dizaines
d’individus.

Fig.1.
capturée et équipée d’'un émetteur VHF pour un
suivi par radiopistage.

Alouette des champs, Alauda arvensis

Durant les automnes 2009, 2010 et 2011, 264
individus ont pu étre capturés selon une technique
associant I'utilisation de filets verticaux et la
diffusion d’une bande sonore. Les opérations de
capture ont été conduites de nuit sur la zone atelier
CEBC-CNRS « Plaine et Val de Sevre » et les
plages de la cbte atlantique (Baie de I'Aiguillon et
Forét de la Coubre, Charente-Maritime).

Fig.2. Filets verticaux déployés en début de soirée
en plaine céréaliere [A] et sur la cote atlantique
[B]. Installation pour une nuit de capture [C].

Maintien temporaire en captivité

Tous les animaux ont été maintenus en captivité
puis relachés durant la période pré-nuptiale le
printemps suivant leur capture. Les oiseaux ont été
maintenus en captivité par groupe de 10 individus
dans des voliéres extérieures de dimensions 2 x 3
x 2m ; (LxIxh, Fig. 3) et nourris ad libitum avec un
mélange de graines commercial pour oiseaux
exotiques, et du colza frais. La nourriture a été

#|détention des oiseaux a quant a elle été réalisée
\/|conformément aux autorisations délivrées par la
| Préfecture des Deux Sévres (Niort, France, no.79-

disposée sur du gazon synthétique, équivalent a
celui  utilisé comme substrat lors des
expérimentations afin d’habituer les animaux a s’y
nourrir. Au moment de la capture, une prise de
sang a été réalisée pour une détermination
ultérieure du sexe a laide de méthodes
moléculaires, et diverses mesures morpho-
métriques (aile pliée, masse,...) ont été réalisées.
Chaque oiseau a été identifié individuellement
grace a des bagues métalliques colorées et
numérotées. Avant d’intégrer les voliéres, chaque
oiseau a également regu un traitement préventif
contre les coccidies (Baycox 2.5%, Bayer) par voie
orale.

La totalité des tests expérimentaux conduits au
cours de cette these ont été réalisés entre les mois
de janvier et mars.

Fig.3. Volieres de maintien des oiseaux en hiver
(CEBC-CNRS, Villiers en Bois).

La capture des oiseaux et les prélévements
sanguins ont été effectués sous les autorisations
délivrées par I'Office National de la Chasse et de la
Faune Sauvage (ONCFS; no.2009-014). La

219). Les oiseaux ont été relachés en fin d’hiver,

avant la période de migration pré-nuptiale. Les
Imasses des individus au moment des relachés
d<ne différaient pas des masses au moment des

captures (masse moyenne a la capture : 36.9g
+ 3.39g; masse moyenne au moment des
relachés : 37.3g + 3.69).
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Méthodologie générale

Avant chaque type d’expérimentation, un nombre
défini d’individus a été sélectionné sur critere de
masse corporelle parmi la totalité d'oiseaux
capturés. Toutes les expérimentations
comportementales ont été réalisées en voliéres
extérieures, de taille et de configuration identiques
a celles utilisées pour la maintenance des oiseaux.
La veille au soir de chaque matinée de tests, les
oiseaux passant en expérimentation ont été pesés,
et placés dans une voliére extérieure, identique aux
volieres de maintien. Les oiseaux étaient alors
privés de nourriture jusqu’a leur passage en test le
lendemain matin. Tous les tests expérimentaux se
déroulaient, le matin, entre 8h30 et 12h00, et par
temps clair.

La durée de chaque test a été fixée a cing minutes
a partir du premier pic (picorage) enregistré, ou par
défaut au bout de deux minutes si aucun pic n’était
observé. Considérées comme identique en taille
(masse = 0.007 g + 0.0003) et en couleur, des
graines de millet blanc (Panicum miliaceum) ont été
utilisé pour les tests afin de minimiser d’éventuels
phénomeénes de sélectivité de la ressource.

La totalité des tests a été filmée dans leur
intégralité... Le budget temps des individus (temps
passé en vigilance et temps passé en
comportements alimentaires), et le nombre de pic
ont ainsi été déterminés aprés analyse des vidéos.
Pour ces analyses, nous avons considérés un
oiseau comme vigilant lorsque sa téte était au-
dessus d'une ligne horizontale faite par son corps,
et non orienté vers le sol. A l'inverse, les oiseaux
ont été considérés en comportement alimentaire
(recherche et consommation) lorsque la téte était
située sous cette méme ligne (Whittingham et
Markland 2002, Fig.1). La lecture et 'analyse des
vidéos ont été réalisées a l'aveugle, c'est-a-dire
sans informations a priori sur I'ordre chronologie et
les niveaux de traitements appliqués. Bien que les
graines de millet possédent une cuticule, nous n'en
avons retrouvé aucune vide aprés les tests,
suggérant que l'alouette des champs réduit au
minimum la manipulation des graines avant
lingestion. En conséquence, le temps de
manipulation, effectué avec la téte levée pour la
grande majorité des oiseaux granivores, a été
assimilé a de la vigilance dans nos
expérimentations. Pour de nombreuses especes
granivores qui se nourrissent au sol, la vigilance et
la recherche de nourriture sont considérés comme
des activités mutuellement exclusives (Roberts
1996). Lors de nos expérimentations, un bandeau
occultant de 5 cm de haut a été placé a la base de
la cage contenant l'individu filmé afin de garantir
I'exclusivité des comportements entre alimentation
et vigilance. La quantité de graines consommées a
quant a elle été directement estimée sur la base
d’'un comptage des graines restantes sur le patch
alimentaire apres la phase de test.

Fig.1: Représentation des postures observées
chez les alouettes des champs lors des tests. Lors
des postures A (picorage) et B (recherche),
l'oiseau est considéré en alimentation. En C
I'oiseau est en revancheconsidéré en vigilance.

Expérimentation 1 : Effet de la taille du groupe

Cette expérimentation a été réalisée entre le 15
Février et le 12 mars 2010. Dans la pratique, les
alouettes des champs ont été placées 10 minutes
avant chaque test dans des cages individuelles en
grillage métallique (50 x 50 x 40 cm; maillage: 1 x
1 cm) permettant un contact visuel chez les
oiseaux. Chaque cage a été placé sur un gazon
synthétique vert sur lequel 100 graines ont été
éparpillées au hasard, ce qui correspondait a une
densité de 400 graines / m=.

Fig.2 : Dans cet exemple, la taille de groupe testée
est de 4 individus. Lindividu focal est l'oiseau
situé en bas a gauche.

Dix neuf individus focaux (individus nourris et
filmés durant chaque test) différents ont été
utilisés afin d’évaluer linfluence de 3 tailles de
groupe différentes. Cing tests ont été conduits
avec lindividu focal seul, sans la présence de
congénere (taille de groupe = 1). 19 tests ont été
réalisés avec une taille de groupe de 2 individus (1
individu focal + 1 individu congéneére). Enfin, 9
tests ont été réalisés avec une taille de groupe de
4 individus (1 individu focal + 3 congéneres).

Les congéneéres étaient placés a une distance de 1
métre de I'individu focal, dans une cage identique
(Fig. 2). Ce dispositif autorisait une communication
visuelle entre les membres du groupe tout en
interdisant les contacts physiques. Afin d'éviter
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toute synchronisation des comportements entre les
membres du groupe (Fernandez-Juricic et al.
2004), les congénéres n’ont pas été nourris durant
les tests.

Expérimentation 2: Effet de la hauteur de
végeétation et de la densité en ressource

Nous avons expérimentalement exposés les
oiseaux a 3 niveaux de densités de graines
contrastées et a 3 hauteurs de végétation
différentes. 20 alouettes des champs (10 males et
10 femelles) ont ainsi été exposées a I'ensemble
des 9 modalités possibles (3 densités x 3
hauteurs) dans un ordre aléatoire pendant la
phase d’expérimentation. Le patch expérimental
se composait d'une cage métallique (50 x 50 x 40
cm; maille: 1 x 1 cm) placée sur un gazon artificiel
entouré de chaume. Pour simuler I'habitat naturel
d’'un chaume, des brins de paille de céréales ont
été fixés sur un panneau de polystyréne de
couleur brune (Fig. 3A).

Fig.3: [A] Exemple d'une plaque expérimentale
ayant une végétation de 15 cm. L’oiseau et la cage
seront posés sur le gazon synthétique au centre.
[B]. Exemple d’'une situation de test. Ici, I'individu
focal est entouré d’'une hauteur de végétation de
35 cm. [C] Comparaison des trois hauteurs de
végétation utilisées lors des tests (0 ; 15 et 35 cm).
Les rangées de paille étaient espacées de 12 cm
pour une densité de 110 pailles / m, soit une

valeur identique a celle mesurée dans des champs
de chaume échantillonnés autour du laboratoire
(moyenne + SE; 12,4 + 2,21 cm, 110 £ 7 pailles /
m). Pour étudier l'influence de l'obstruction visuelle
sur les activités de recherche de nourriture, nous
avons utilisé trois hauteurs différentes de
chaumes: Ocm (pas de chaume), 15 cm
(comparables a la hauteur mesurée sur 20
parcelles choisies au hasard dans 5 champs de
chaume (moyenne % écart type = 15,2 + 1,87 cm,
plage de 9,8 a 17,3) et enfin 35 cm (Fig. 3C). Les
oiseaux ont été exposés a trois différentes
densités de graines (100, 400 et 1600 graines /
m?2) répartis aléatoirement sur le sol formé de
gazon artificiel.

Pendant I'hiver, l'alouette des champs adopte un
comportement  grégaire et restreint ses
comportements alimentaires en I'absence de
congéneres (Chapitre 1ll, Annexe 2). Par
conséquent, un congénére a été assigné au
hasard a chaque test, et maintenu dans une cage
grillagée identique a celle de l'oiseau focal a une
distance de 1 m (Fig. 3B). Afin d'éviter la
synchronisation dans les comportements entre les
membres du groupe, les congéneres n’ont pas été
nourris durant les tests. La composition des
groupes entre [lindividu focal et [lindividu
congénere a été modifié a chaque test afin d’éviter
une association systématique entre les individus
lors des tests. Chaque individu, focal ou
congénére n’a fait I'objet que d’'un seul test par
jour d’expérimentation.
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1.  Le cas des espéeces grégaires.

La vie en groupe (Encart 1; Fig. 1) est un phénomeéne largement
répandu dans le régne animal et a suscité de considérables travaux dans
les domaines de 1’écologie évolutive ou comportementale (Pulliam
1973 ; Krause & Ruxton 2002). Différents avantages sélectifs sont
associés a ce mode de vie et parmi eux, bon nombre semble étre 1i¢ au
risque de prédation (Caro 2005) ou a D’exploitation de ressources
(Krause & Ruxton 2002).

Fig. 1 La vie en groupe, un phénomene trés répandu dans le monde animal. A.
poisson (Scomber  scombrus) ; B. oiseau (Aptenodytes  forsteri); C.
mammifére (Connochaetes taurinus) ; D. insecte (Tropidothorax leucopterus).

Encart 1: Il existe un certain nombre d'approches différentes pour définir ce qu'est un groupe
animal (Krause & Ruxton, 2002). Wilson (1975) caractérisait un groupe comme un ensemble
d'organismes appartenant a la méme espéce, restant ensemble pendant une période de temps
donnée et dont les interactions entre les membres sont supérieures qu’avec d’autres congéneéres.
Pour Lee (1994) en revanche, lorsque deux ou plusieurs animaux vivent ensemble ils constituent
une unité sociale. Il semble néanmoins Iégitimement acquis qu’'un certain degré de proximité dans
le temps et I'espace entre les individus soit essentiel pour étre caractérisé de groupe. Pour la suite
de ce chapitre, nous considérerons comme groupe un ensemble d’individus dont la distance inter-
individuelle permet des échanges d’informations entre membres.

Différents mécanismes sont mis en avant afin d’expliquer les avantages
liés a la vie en groupe en lien avec la réduction du risque de prédation
qui reposent sur trois principes, i) la dilution du risque de prédation
(Creel & Creel 2002), ii) 1a confusion du/des prédateur(s) (Caro 2005)
ou encore iii) la vigilance collective (Elgar 1989 ; Illius & Fitzgibbon
1994). Dans le premier cas, faire partie d’'un groupe permettrait de
diminuer le risque d’étre prédaté au niveau individuel. Les congénéres
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représentent alors des proies alternatives pour le prédateur, réduisant la
probabilité d’étre choisi pour cible. Alternativement, une confusion
peut étre engendrée chez le prédateur par la présence de nombreux
individus, notamment lors de mouvements de groupes (Caro 2005).
Enfin, et contrairement aux deux premiers mécanismes cités, le
troisieme fait appel aux comportements de vigilance des individus du
groupe et représente un phénomeéne actif. Cet effet groupe est
généralement considéré comme ¢étant une conséquence d’une
augmentation du nombre d’individus pouvant scanner I’environnement,
et ainsi détecter de potentiels prédateurs (Krause & Ruxton 2002).
Néanmoins, cette idée suppose une communication, visuelle (McGowan
& Woolfenden 1989), chimique (Van Buskirk & McCollum 1999) ou
encore auditive (Berger 1999) entre les individus du groupe permettant
un transfert d’informations de I’individu vigilant vers les individus non
vigilants. Cette théorie est appelée théorie des yeux multiples (de
I’anglais many eyes effect). Dans ce cas, et grace a la vigilance des
autres membres du groupe, un individu passera moins de temps en
vigilance anti-prédatrice et pourra ainsi allouer son temps a d’autres
activités. Depuis les premiers travaux de Pulliam (1973), des études
ont mis en évidence une relation négative entre la taille de groupe et le
temps passé en vigilance (Beauchamp 2010 ; Li et al. 2012). En
augmentant le nombre de membres dans le groupe, chaque individu
semble étre en mesure de diminuer sa vigilance individuelle, sans
augmenter son risque d’étre prédaté (Roberts 1996). Parallélement a
cette diminution du temps de vigilance, de nombreuses études ont pu
mettre en avant une augmentation du temps passé en comportement
alimentaire (Beauchamp 1998).

Plusieurs facteurs semblent néanmoins affecter I’effet du groupe sur les
comportements des individus (taille du groupe, Beauchamp 2003 ;
densité¢ du groupe, Fernandez-Juricic et al. 2005 ; risque de prédation,
Whittingham et al. 2004 ; Lea & Blumstein 2011). Particulierement
complexes, les multiples interactions possibles entre facteurs rendent
I’étude des effets du groupe sur les comportements relativement
difficile, et 1’utilisation de protocoles expérimentaux adaptés semble
nécessaire.

1. La taille de groupe, un élément clef

L’alouette des champs est fréquemment rencontrée en France sous la
forme de groupes de différentes tailles en période hivernale. Considérée
comme espéce grégaire durant I’hiver (Eraud & Boutin 2002), nous
avons testé I’effet de la taille du groupe en conditions expérimentales a
I’aide d’oiseaux maintenus en captivité [Annexe II]. Sous I’hypothése
que le compromis alimentation — vigilance est affecté par la taille de
groupe, il était attendu une augmentation du temps passé en
comportement alimentaire au dépend du temps de vigilance avec une
augmentation du nombre d’individus. Cette modification dans
’allocation du temps devrait étre accompagnée d’une augmentation du
nombre de pics de picorage, et conséquemment d’une augmentation du
nombre de graines consommeées.
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Conformément a ces prédictions, les individus seuls ou évoluant avec
un seul congénére passaient plus de temps en vigilance que des
individus placés avec trois congénéres (Fig. 2). Les alouettes testées
seules, sans la présence de congénéres ont ainsi passées 97 % de leur
temps en vigilance, alors qu’avec 1’ajout d’un ou de trois congéneres, le
temps passé en vigilance a diminué a environ 75% puis 50%,
respectivement. Ces résultats sont prédits par la théorie (Pulliam 1973),
et semblent confirmer le fait que les individus peuvent diminuer leur
propre temps de vigilance au profit de I’alimentation sans minimiser
leur probabilité de détecter un prédateur (Roberts 1996 ; Bednekoff &
Lima 1998) lorsque le nombre d’individus augmente. Les individus
seraient donc capables de tirer avantages de la vigilance des congénéres
afin de maximiser leurs gains énergétiques.

Fig. 2 Répartition du budget temps des alouettes sous différentes tailles de groupe.
(A), individu seul ; (B) deux individus (1 individu focal + 1 individu congénére) ;
(C) quatre individus (1 individu focal + 3 individus congéneres). Données exprimées
en pourcentage (rouge : temps en vigilance ; bleu : temps en alimentation).

Conjointement a cette augmentation du temps passé en alimentation
avec le nombre de congénéres, nous avons noté une augmentation du
nombre de pics (Fig. 3). Plus un individu sera placé dans un groupe de
taille importante, plus il passera de temps en alimentation, permettant
ainsi l’augmentation de son taux de picorage (Cresswell 1994 ;
Fernandez-Juricic et al. 2004). En revanche, et de manicre contre-
intuitive, nous n’avons pas observé le méme effet sur le nombre de
graines consommeées (Fig. 3). En ajoutant un congénere a un individu
seul, nous observons bien une augmentation dans le nombre de graines
consommées, mais en passant d’un groupe de 2 a 4 individus,
I’individu focal ne semble pas augmenter sa consommation.
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Fig. 3 Taux de picorage et d’ingestion pour des groupes de 1, 2 ou 4 individus. Les
données sont exprimées en nombre de pic/graines consommées par seconde (bleu
foncé : taux d’ingestion ; bleu clair : taux de picorage, moyenne + ES).

Sur un plan énergétique, une augmentation de la taille de groupe ne
semble donc pas bénéficier aux individus en terme de quantité de
graines consommeées (Cresswell 1994). Cette différence observée entre
les taux de picorage et d’ingestion serait due a une augmentation du
nombre de pics sans succes avec une augmentation de la taille de
groupe. Deux hypothéses peuvent étre émises pour expliquer ces
résultats. Dans un premier temps, en bénéficiant d’un temps
d’alimentation plus long lorsque la taille du groupe est plus importante,
les alouettes pourraient devenir plus sélectives. Sous cette hypothése,
I’apparente diminution de D’efficacit¢ dans la recherche alimentaire
(nombre pic / nombre de graines consommeées) permettraient aux
individus d’augmenter leurs gains énergétiques, non pas en augmentant
le nombre de graines consommées, mais en consommant les graines les
plus avantageuses (teneur en glucides, lipides ou protéines par
exemple). Testée chez I’huitrier pie (Haematopus ostralegus), Triplet
(1994) et Triplet et al. (1999) ont ainsi pu mettre en évidence une
augmentation de la taille de proies capturées avec une augmentation de
la densit¢ en congénéres. Néanmoins, cette hypothése de sélectivité
repose sur les capacités des oiseaux a discriminer différentes qualités
de graines. Or, lors de notre expérimentation, les oiseaux ont été testés
avec des graines de millet blanc (Panicum miliaceum) comme source
de nourriture, considérées comme homogenes en taille et en couleur,
rendant cette hypothése relativement peu probable dans notre cas.
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La seconde hypothése pouvant étre formulée pour expliquer nos
résultats repose sur des phénomeénes de compétition entre individus
(Encart 2). Dans ce cas, la diminution du taux de consommation avec
une augmentation de la taille du groupe serait due a une forte
compétition par interférence entre membres a taille de groupe élevée
(Lima et al. 1999 ; Sansom et al. 2008). La simple présence de
congénéres en alimentation influencerait les comportements de notre
individu focal (Amita et al. 2009). Bien que privés de contacts
physiques directs, les congénéres seraient alors assimilés a des
compétiteurs, indépendamment de leurs effets sur la ressource
alimentaire et provoqueraient une diminution de la consommation
(Vasquez et Kacelnik 2000 ; Johnson et al. 2001 ; Gauvin & Giraldeau
2004). Le temps épargné grace a la vie en groupe sur la vigilance anti-
prédateur serait alors alloué a des activités compétitrices et non pas a
du temps d’alimentation (Stillman et al. 1997).

Encart 2 : Au sein d’'un groupe, la présence de congénéres peut étre considérée comme néfaste,
avec des interactions et des influences négatives entre les membres du groupe. Les congénéres
seront alors considérés comme des compétiteurs, réduisant le taux d’ingestion des individus. Ces
effets dus a la compétition intra-groupe peuvent alors étre catégorisés en deux classes, la
compétition par exploitation ou déplétion (de I'anglais scramble) et la compétition par interférence
(de langlais contest ou interference). Dans le premier cas, la compétition se fera par une
diminution de la ressource disponible, et sera donc plus importante lorsque la ressource est
considérée comme limitante. Le second cas fait appel a la simple présence d’individus
compétiteurs. Sans interaction physique directe, la présence d’individus (dominants par exemple)
va directement imposer des comportements particuliers chez les dominés et ainsi diminuer les
taux d’ingestions individuels. Dans le cas de la compétition par exploitation, les effets seront
persistants diminuant la qualité du patch alimentaire alors qu’en ce qui concerne la compétition
par interférence, le départ d’'individus dominants permettra un retour au niveau pré-compétition
des taux d’ingestion (Danchin et al. 2005).

Comme nous venons de le voir, plusieurs hypothéses peuvent étre
formulées afin d’expliquer les effets d’une augmentation du nombre de
congéneres sur le nombre de graines consommées. Afin de tester plus
spécifiquement 1’hypothése de sélectivité de la ressource, une étude
complémentaire pourrait étre menée. En effet, bien que la couleur et la
masse des graines de millet blanc utilisées dans notre expérimentation
ne semblent pas permettre une distinction évidente entre graines de
différentes qualités, d’autres déterminants tels que des variations fines
de couleurs ou I’émission d’ultra violets pourraient étre utilisés par les
oiseaux.

La taille de groupe semble étre un élément influengant ’allocation du
temps entre alimentation et vigilance chez les espéces grégaires.
Cependant, un nombre important de facteurs peuvent avoir un impact
considérable dans ce compromis (voir également Encadré 3).
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Densité de graine et risque de prédation

La survie des individus est directement fonction des capacités a
acquérir de I’énergie via la nourriture et les facultés a échapper a la
prédation. Elle aura des effets directs en augmentant la mortalité des
espéces proies (Creel & Christianson 2008), ou indirects (Creel 2011),
notamment en modifiant certains comportements tels que la vigilance.
Des changements dans les comportements de vigilance ont ét¢ mis en
¢vidence en fonction de différents paramétres environnementaux. La
taille du groupe (Pulliam 1973 ; Lima 1990 ; Krause & Ruxton 2002),
le type et I’abondance de prédateur (Cresswell 1994), la distance au
refuge (Frid 1997) ou encore la détectabilité du prédateur (Arenz &
Leger 1997) sont autant de variables susceptibles de modifier les
comportements des especes proies. Dans ce dernier cas, la structure de
la végétation a un rdle tout particulier. En effet, pour les especes
repérant les prédateurs par la vue, la hauteur de végétation s’avére
alors étre un frein a la détectabilité du prédateur et peut ainsi influencer
le risque de prédation percu pour les proies (Metcalfe 1984 ; Lima &
Dill 1990 ; Butler et al. 2005 ; Devereux et al. 2006), les stratégies
anti-prédatrices, la sélection des sites d’alimentation et de manicre
ultime, la réponse fonctionnelle des individus (Baker et al. 2011). En
revanche, et dépendamment des stratégies anti-prédatrices mise en
place par les especes, la végétation pourra également avoir un role
protecteur, permettant aux individus de se cacher. C’est
particuliérement le cas des espeéces solitaires ou cryptiques (Van
Buskirk & McCollum 1999 ; Ebensperger & Hurtado 2005).

Parallélement aux facteurs environnementaux précédemment cités, des
variables individuelles vont également influencer les stratégies anti-
prédatrices et 1’allocation du temps entre alimentation et vigilance. Les
individus en mauvaise condition corporelle vont alors privilégier le
temps passé en alimentation, au détriment de la vigilance, et ainsi
favoriser les gains énergétiques et la constitution de réserves (Ovadia &
Schmitz 2002 ; Heithaus et al. 2007). Le sexe constitue une seconde
source de variation individuelle dans I’optimisation des comportements
sous différents niveaux de prédation (Childress & Lung 2003 ; Pays &
Jarman 2008). Chez de nombreuses espéces proies, un dimorphisme
comportemental, ou au niveau de la taille corporelle entre males et
femelles va pouvoir rendre un sexe plus sujet a la prédation, notamment
en période de reproduction ou d’élevage des jeunes (Magnhagen 1991).
Dans ce cas, les espéces prédatrices pourraient privilégier un des deux
sexes en fonction de leurs tactiques de chasse, et donc induire des
forces sélectives sur les stratégies anti-prédatrices (De Roos et al.
2003). Bien que plusieurs études aient mis en évidence des différences
sexuelles dans I’allocation du temps entre alimentation et vigilance
(Steenbeek et al. 1999 ; Burger et al. 2000 ; Guillemain et al. 2003),
I’influence du sexe dans ce compromis reste mal connue,
particulierement chez les especes aviaires inféodées aux milieux
cultivés.

Afin d’étudier le compromis entre alimentation et vigilance anti-
prédatrice, nous avons expérimentalement soumis les alouettes des
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champs a divers niveaux de quantité de ressource alimentaire et de
risque de prédation, puis mesuré¢ i) le budget temps des individus
(alimentation versus vigilance), ii) le taux de picorage et finalement iii)
le taux d’ingestion [Annexe III]. Vingt alouettes (dix males et dix
femelles) ont ainsi pu étre testées sous 3 conditions de ressource en
nourriture (densités : 100, 400 et 1600 graines/m?), ainsi que sous 3
niveau de risque de prédation (hauteurs de végétation : 0, 15 et 35 cm ;
Fig. 4). Chaque individu a été testé dans neuf conditions différentes,
pour un total de 180 tests réalisés.

Fig. 4 Plaques expérimentales entourant la cage et I’individu focal (0 ; 15 et 35
centimétres de hauteur).

Sous I’hypothése que la hauteur de végétation était pergue comme un
risque de prédation, nous nous attendions a mettre en évidence une
augmentation du temps en vigilance au détriment du temps en
alimentation avec une élévation de la hauteur de végétation. De plus,
pour plusieurs espéces fréquentant les agro-€cosystémes, des
différences males/femelles ont ét¢ mises en avant au niveau du taux de
survie (Siriwardena et al. 1998), avec une survie supérieure pour les
males. Suivant cette idée, et car la prédation représente un facteur
primordial dans la survie (Creel et al. 2007 ; Pangle et al. 2007), nous
pouvions supposer I’existence de différences comportementales entre
les sexes en fonction du risque de prédation.

Conformément a notre premicre prédiction, les alouettes des champs,
indépendamment de leur sexe, augmentaient leur temps en alimentation
avec une augmentation de la quantit¢ de graines (Fig. 5). Ainsi, en
augmentant la quantité de graines de 100 graines/m? a 1600 graines/m?,
le temps passé en alimentation a quasiment doublé.
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Fig. 5 Temps passé en alimentation (exprimé en seconde) a trois densités de graines
différentes pour des tests d’une durée de 5 minutes (moyenne + ES).

En paralléle, nous avons mis en évidence un effet similaire de la
quantité de ressource sur les taux de picorage et d’ingestion (Fig. 6 et
Fig. 7). Les individus vont donc augmenter leur taux de picorage, en
passant de moins de 30 pics par test lorsque la densité en graines est de
100 graines/m> a environs 50 pics a 1600 graines/m?
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Fig. 6 Nombre de pic effectués a trois densités de graines différentes pour des tests
d’une durée de 5 minutes (moyenne + ES).

Cette augmentation du nombre de pics est suivie par une augmentation
du nombre de graines consommées pour atteindre 40 graines
consommeées lorsque la densité est de 1600 graines/m?.
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Fig. 7 Nombre de graines consommeées a trois densités de graines différentes pour
des tests d’une durée de 5 minutes (moyenne + ES).

Dans le cas des alouettes, et sous les conditions expérimentales
employées lors de notre étude, la densité en ressource semble avoir un
effet positif sur les comportements alimentaires des oiseaux.
Néanmoins, cet effet est largement controvers¢ dans la littérature
(Beauchamp 2009), sans réel consensus quant a I’impact réel de la
ressource, notamment sur le budget temps. En effet, les animaux ont
tendance a former des groupes de taille importante dans les zones
hébergeant des quantités de ressources importantes, pouvant rendre
difficile I’interprétation des résultats, notamment pour distinguer les
effets liés a la taille de groupe ou a la ressource. Ainsi, Beauchamp
(2009) met en évidence des effets contradictoires de la ressource sur
I’allocation du temps entre alimentation et vigilance chez de
nombreuses espéces. Spécifiquement chez les espéces aviaires, une
revue de la littérature met en avant un effet positif de la ressource sur le
temps en vigilance dans 30% des cas, un effet négatif dans 26% des cas
et pas d’effet significatif dans 44%. Une telle disparité est également
notée pour les études impliquant des mammiferes (Beauchamp 2009).
Des phénomeénes de compétition pourraient dans ce cas étre a la base de
ces différences.

La hauteur de végétation semble avoir un effet négatif sur les trois
variables testées, avec une diminution significative du temps en
alimentation, des taux de picorage et d’ingestion lors d’une
augmentation de la hauteur de végétation (de 0 a 35 cm, Fig. 8).
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Fig. 8 Temps passé en alimentation a trois hauteurs de végétation différentes pour
des tests d’une durée de 5 minutes (moyenne + ES).

Le temps passé par les alouettes en comportement d’alimentation a
ainsi quasiment été divis€ par deux avec 1’ajout d’une hauteur de
végétation de 35 centimétres par rapport a un sol nu. Cette diminution
du temps alloué a la recherche alimentaire semble directement impacter
la consommation en graines avec une perte de plus de dix graines
consommées (Fig. 9).

Parallélement, les alouettes passaient plus de temps en vigilance avec
une hauteur de végétation supérieure, confirmant que pour cette espece,
une végétation haute est pergue comme un risque de prédation élevé.

35 -
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Nombre de graines consommées
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0 15 35

Hauteur de végétation (cm)
Fig. 9 Nombre de graines consommeées a trois hauteurs de végétation différentes
pour des tests d’une durée de 5 minutes (moyenne + ES).
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Un effet similaire de la végétation a été mis en évidence chez d’autres
especes d’oiseaux granivores inféodées aux agro-écosystémes
(Wittingham et al. 2006). Ainsi, Butler et al. (2005) ont pu mettre en
évidence une préférence pour les hauteurs basses chez les pinsons des
arbres (Fringilla coelebs) a densité de ressource équivalente. En
revanche, un nombre de graines plus important sur un patch ou la
hauteur de végétation est plus élevée pourra modifier cette préférence.
Parallélement a 1’obstruction visuelle, Butler & Gillings (2004) ont mis
en ¢évidence une réduction de la mobilité¢ des individus lors de leurs
phases de recherche alimentaire a végétation élevée. Une hauteur de
végétation importante a donc des effets négatifs complémentaires,
pouvant directement influencer la sélection de zone d’alimentation par
les oiseaux en milieux naturels (Butler et al. 2005).

Pour les especes grégaires comme 1’alouette des champs en hiver, un
des avantages de la vie en groupe repose sur le principe de la vigilance
collective. Or, pour é&tre efficace, cette stratégie impose une
communication entre les membres du groupe afin de permettre un
transfert d’information des individus vigilants vers les individus non
vigilants. Dans ce cas, la végétation peut alors avoir un effet négatif en
créant une obstruction visuelle a la détection du prédateur, a la
communication visuelle entre membres du groupe, ou encore par un
effet combiné des deux phénomenes.

De maniere plus surprenante, les males et les femelles semblent
exprimer des comportements différents lorsque le risque de prédation
est maximal. En effet, pour des hauteurs de végétation de 0 et 15 cm, le
sexe n’influence pas directement le temps passé en vigilance,
contrairement a une hauteur de 35 cm. Ainsi, les males augmentent leur
temps de vigilance lorsque la hauteur de végétation passe de 15 a 35
cm, alors que les femelles maintiennent un niveau identique entre ces
deux hauteurs (Fig. 10).
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Fig. 10 Temps passé en alimentation a trois hauteurs de végétation différentes pour
des tests d’une durée de 5 minutes. Noir : males ; Gris : femelles (moyenne + ES).
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En période de reproduction, I’existence de différences sexuelles dans
I’allocation du temps est largement documentée. Cependant
d’importantes variations sont notées en fonction de 1’espéce (Burger &
Gochfeld 1994 chez les herbivores africains ; Pays & Jarman 2008
chez le kangourou géant d’Australie), du statut reproducteur et du rang
social (Li et al. 2012) ou encore de la taille de groupe (Childress &
Lung 2003). Dans le cas ou les males sont plus vigilants que les
femelles, la différence est couramment mis en lien avec la compétition
entre males reproducteurs, et la vigilance sera dans ce cas également
assimilée a de la vigilance anti-compétiteur (Guillemain et al. 2003).
En revanche, de telles différences entre sexe sont peu documentées hors
période de reproduction, notamment en période hivernale (Li et al.
2012).

Ces différences observées entre males et femelles au niveau du budget
temps se traduisent par des variations en terme de taux d’ingestion
(Fig. 11). Dans ce sens, contrairement aux males qui diminuent leurs
gains énergétiques entre 15 et 35 cm, les femelles maintiennent leurs
taux d’ingestion au méme niveau. Sur un plan énergétique, les cofits
associés au risque de prédation semblent donc moins affecter les
femelles, particulierement lorsque le risque de prédation est maximal.
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Fig. 11 Nombre de graines consommées a trois hauteurs de végétation différentes
pour des tests d’une durée de 5 minutes. Noir : males ; Gris : femelles (moyenne +
ES).

En décomposant le temps de vigilance entre une vigilance statique et
immobile et une vigilance en mouvement, nous avons pu mettre en
¢vidence des différences entre males et femelles a forte densité en
graines en fonction du risque de prédation (Fig. 12). En augmentant la
hauteur de végétation et lorsque la ressource n’est pas limitante (1600
graines/m?) les femelles vont diminuer leur temps passé en mouvement,
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téte levée. En revanche, les males vont quant a eux augmenter leur
temps de vigilance, en augmentant leurs mouvements.
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Fig. 12 Temps passé en mouvement en posture de vigilance (téte levée) a trois
hauteurs de végétation et a densité en graines de 1600 graines/m? pour des tests
d’une durée de 5 minutes. Noir : males ; Gris : femelles (moyenne + ES).

Cette différence suggere I’existence de deux stratégies sexe-dépendante
face a la prédation. Les males, par leurs mouvements privilégieraient la
fuite, alors que les femelles chercheraient principalement a se faire plus
discrétes dans I’environnement. Les males favoriseraient ainsi une
survie immédiate en quittant le patch risqué, bien que bénéfique en
termes de ressource alimentaire, alors que les femelles maximiseraient
leur survie a long terme via leurs gains énergétiques et cherchant a
rester sur un patch profitable en terme de ressource. Dans
I’environnement, I’hétérogénéité de la ressource alimentaire et du risque
de prédation pourrait donc étre a la base de compromis dans la
sélection d’habitat (Fortin et al. 2009). Les effets d’un tel compromis
entre alimentation et prédation a été mis en évidence dans de nombreux
cas, et des différences entre classes d’individus (maéles/femelles ;
juvéniles/adultes) ont fait I’objet d’études. Heithaus & Dill (2002) et
Cresswell (1994) ont ainsi mis en évidence une préférence pour les
environnements risqués des males juvéniles chez une espéce de
dauphins et les chevaliers gambette si les gains énergétiques étaient
supérieurs.

Pour les espéces granivores, la quantité en graines et la structure de la
végétation semblent influencer les comportements alimentaires des
individus, et de maniere plus large, le compromis entre alimentation et
vigilance. Une hauteur de végétation élevée semble en effet impacter
négativement les gains énergétiques des alouettes des champs.
Cependant, une importante législation européenne (Directive Cadre sur
I’Eau n°91/676/CEE, voir chapitre III) préconise I’implantation de
culture dite intermédiaire aprés les récoltes d’été dans le but de réduire
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les quantités de nitrates. Or cette mesure, qui touchent 100% des terres
cultivées en France depuis 2012 entraine la présence de couvert végétal
dense et haut en période hivernale. Considéré comme bénéfique pour
une partie de la faune sauvage (petit gibier ; Heckenbenner &
Pontbriand 2011), la quantification de I’impact de cette directive sur la
sélection d’habitat semble étre un pré-requis a toute ¢laboration de
plans de gestion concernant les especes d’oiseaux inféodées aux plaines
agricoles.
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Encadré 3. Risque de prédation et distance inter-individuelle

Le compromis entre alimentation et vigilance anti-prédatrice
apparait comme un déterminant majeur dans la sélection
d’'un patch alimentaire. Pour les espéces vivant en groupe,
un large panel de facteurs tels que la taille de groupe, le
risque de prédation, la quantité de ressource ou encore la
distance inter-individuelle va modifier I'expression de ce
compromis.

Au sein d'un groupe, les membres percoivent des
informations provenant a la fois d’évenements extérieurs
directs tels que la présence de prédateurs potentiels, mais
également d'informations provenant des congéneéres.
Cependant, les informations ainsi regues vont étre
directement fonction des capacités des individus a scanner
leur environnement et de la proximité entre les membres du
groupe. En effet, une végétation haute pourra constituer une
obstruction visuelle, augmentant le risque de prédation et une
distance inter-individuelle élevée diminuera [I'échange
d’informations entre individus.

Bien que les effets de la distance inter-individuelle au sein
d'un groupe aient fait l'objet d'études (Valone 1993 ;
Templeton & Giraldeau 1996 ; Fernandez-Juricic et al.
2004), les effets combinés du risque de prédation et de la
distance entre les individus d’'un méme groupe restent mal
connus (Fernadez-Juricic et al. 2005). Au cours de cette
étude, nous avons ainsi pu étudier expérimentalement
limpact du risque de prédation et de la distance inter-
individuelle sur le budget temps et les gains énergétiques
associés chez une espece grégaire.

Matériel et méthodes

Une série d’expérimentations a était conduite durant le mois
de février 2012 sur 20 alouettes des champs (10 males et 10
femelles). Afin de tester les effets combinés du risque de
prédation et de la distance inter-individuelle, deux hauteurs
de végétation (0 vs 15 cm) et trois distances (0 puis 1 et 3
metres) ont été utilisées. Chaque individu a été testé sous les
6 conditions, pour un total de 120 tests effectués. En
pratique, pour chaque test, l'individu focal a été placé dans
une cage individuelle (50x50x40), entourée ou non de
végétation. Lors des tests, l'individu focal se trouvait au sein
d’'un groupe de 4 oiseaux (focal + 3 conspécifiques), distant
de 0, 1 ou 3 metres. Des graines de millet blanc ont été
utilisé comme source de nourriture, distribuée aléatoirement
(densité 1000 graines/m?). Durant les 5 minutes de test,
l'individu focal a été filmé afin de déterminer le budget temps
des oiseaux. Les graines non consommeées ont été récoltées,
permettant le calcul des taux d’'ingestion.

Résultats et Discussion
Effets de la hauteur de végétation

La hauteur de végétation influence négativement Ia
consommation en graines (F195=7.04 ; P = 0.008, fig. 1A) et
I'efficacité alimentaire (F197 = 12,13 ; P < 0.001, fig. 1C) des
alouettes des champs. La consommation des oiseaux sans
végétation est de 28,03 + 1,13 graines alors qu’en présence
de chaume, cette valeur diminue (22,72 + 1,13 ;t=2,02; P
= 0.045). L’efficacité alimentaire chute également avec une
augmentation de la hauteur de végétation (t = 2,78; P =
0.006).

Effets de la distance inter-individuelle

Parallélement a la hauteur de végétation, la distance inter-
individuelle a également un effet négatif sur la

consommation en graines (F19s = 14,65 ; P < 0.001, fig. 1B)
et I'efficacité des alouettes des champs (F197 = 18,16 ;

P < 0.001, fig.1D). Les consommations diminuent de
31,05 + 1,29 graines a 24,10 + 1,29 puis 20,98 + 1,29
graines en passant respectivement de 0 a 3 metres de
distance inter-individuelle (0-1 métre; t = 2,18 ; P = 0.032;
0-3 metres ; t = 3,28 ; P = 0.002). L'efficacité alimentaire des
individus entre 0 et 1 métre de distance (t = 1,83 ; p=0.071)
etentre 0 et 3 m (t=3,62; P <0.001).
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Fig. 1 Variations dans la consommation en graines en
fonction de la hauteur de végétation [A], et de la distance
inter-individuelles [B]. Variations dans I'efficacité alimentaire
(résidus de la régression linéaire entre la consommation et le
temps passé en alimentation) en fonction de la hauteur de
végétation [C] et de la distance inter-individuelle [D]
(moyenne + se).

Au cours de notre expérimentation, les alouettes des champs
ont diminuées leurs consommations en graines avec une
augmentation de la hauteur de végétation, passant de 0 a 15
cm. Ces résultats confirment ceux obtenus dans le
paragraphe Ill.2 de ce chapitre. Avec une distance inter-
individuelle variable (entre 0 et 3 m), nous avons mis en
évidence des diminutions de la consommation en graines et
de l'efficacité alimentaire. En augmentant la distance entre
les membres du groupe, les gains des alouettes diminuent
pour un temps de recherche alimentaire égal. A une distance
de 3 metres seulement, les bénéfices associés a la vie en
groupe (many eyes effect) par rapport a la détection de
prédateur semblent diminuer.
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CHAPITRE 1V
Ségrégation spatiale et tolérance au froid

Les contraintes énergétiques sont couramment
invoquées pour expliquer la répartition des organismes
et de nombreux parameétres physiologiques varient le
long de gradients géographiques. Parmi ces parametres
physiologiques, ceux impliqués dans la tolérance aux
faibles températures rencontrées en hiver en zones
tempérées ont fait 1’objet d’¢tudes, notamment afin
d’expliquer la répartition des espéces. Dans ce chapitre,
nous aborderons le phénomene de migration
différentielle chez [D’alouette des champs, pouvant
conduire a une ségrégation spatiale des males et des
femelles en quartier d’hivernage.

Conjointement, nous discuterons les potentielles causes
de cette ségrégation en apportant une attention
particuliecre aux mécanismes physiologiques de

résistance au froid.
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Sex-ratio et latitude

L’existence d'un gradient latitudinal du sex-ratio des
populations hivernantes d'alouettes des champs en
France a été recherchée a travers l'analyse des
tableaux de chasse réalisés sur des sites répartis le
long d'un axe Nord-Est, Sud-Ouest. Le sexe de
chaque oiseau prélevé a été déterminé de maniére
certaine soit a l'aide de techniques moléculaires
soit par dissection post-mortem (Fig. 1).

Fig. 1: Photographie d'une dissection d’alouette
des champs. Sur cet exemple, les testicules du
male sont indiqués par la fleche.

Un total de 528 oiseaux (138 femelles et 390
males) a été analysé au cours des hivers 2000-
2001, 2009-2010, 2010-2011 et 2001-2012. Pour

s'assurer que les oiseaux étaient bien en
stationnement hivernale et non en transit
migratoire, I'échantillonnage a été effectué

uniquement entre le 1*" Décembre et la fin du mois
de Janvier de chaque hiver.

Méthode de mesure du métabolisme

Les mesures du métabolisme ont été effectuées
entre le 14 et le 24 Février 2012. Chaque individu
(10 males et 10 femelles) a été testé sous 3
différents traitements thermiques. Nous avons ainsi
pu mesurer la norme de réaction métabolique des
males et des femelles en mesurant le métabolisme
des individus a -5°C, 6°C et 20°C (20°C étant dans
la zone de thermo-neutralité de I'espéce). A cette
fin, les oiseaux ont été placés individuellement
dans des boites hermétiques (i.e. chambres
métaboliques, volume = 1 870 mL) et réunies dans
un caisson thermique a température controlée
(0.1 °C, (# 400 DG LMS Ltd, Sevenoaks, Kent,
Royaume-Uni). Les individus étaient positionnés
ainsi 3 heures avant les mesures. Ces mesures ont
été réalisées a l'aide d'un systéemede respirométrie
en circuit ouvert permettant de mesurer
simultanément plusieurs chambres métaboliques
(Fig. 2).

Les alouettes ont été capturées dans les volieres
extérieures en fin d'aprés midi et placées en

caisson vers 17h00. Lorsque les oiseaux étaient
exposés aux températures expérimentales les plus
basses, une diminution progressive de la
température du caisson thermique était opérée afin
d’éviter un choc thermique aux individus. Pour
s'assurer que les oiseaux étaient en phase post-
absorptive, ils étaient privés de nourriture environ 4
heures avant le début de la phase de mesures.
Pour un taux métabolique donné, sept individus
étaient mesurés simultanément, une huitiéme
chambre vide étant utilisée comme témoin afin
d’obtenir la proportion d'oxygéne de référence. Le
débit d’air délivré aux oiseaux était fourni par une
pompe (55 | Bioblock Scientific) a hauteur de 415.5
+ 8.9 ml.min™ et maintenu constant a I'aide d’'un
débimeétre (x 1 mI.min'1, FlowBar-8, Sable
Systems, Las Vegas, Etats-Unis). Avant mesure,
I'air sortant de chaque chambre métabolique, était
asséché a travers une colonne de Drierite puis
acheminée a un analyseur d'oxygene (FC10A,
Sable Systems, Las Vegas, Etats-Unis). La
consommation d’O2 et la production de CO2 ont
été calculées en s’appuyant sur le différentiel de
fraction gazeuse entre 'air de référence (chambre
vide) et I'air viscié rejeté par les oiseaux

L’ O2 étant utilisée au niveau cellulaire pour oxyder
les difféerents substrats = métaboliques, la
consommation d’O2 a été utilisée comme indice du
métabolisme énergétique Pendant les mesures, les
oiseaux ont été maintenus dans l'obscurité afin de
mesurer la consommation d'oxygene pendant la
nocturne. Ainsi, les mesures ont été réalisées entre
20h00 et a 6h00 le lendemain matin. La durée de
chaque cycle de mesure était de 300 secondes
pour permettre la réalisation de 10 cycles par
individu au cours de la nuit. Chaque individu a été
exposé a l'ensemble des trois traitements
thermiques.

Mesure du profil de la température interne

La température interne des oiseaux a été évaluée
par le biais de prises de températures au niveau du
cloaque. L’ensemble des mesures a été réalisé par
une seule personne afin de minimiser les variations
dues au manipulateur. 10 males et 10 femelles ont
été utilisés pour tester les changements de
température corporelle (Tb) en fonction de la
température ambiante (Ta). Les expérimentations
ont été réalisées a deux températures différentes: -
5 ° C, ce qui était considéré comme la température
basse et 20 ° C. Chaque individu a été exposé aux
deux conditions expérimentales. Les alouettes des
champs ont été capturées dans des voliéres
extérieures en fin d'aprés midi et transportées au
laboratoire a 17h00 pour étre placé dans un
caisson a température controlée. Pour les tests
effectués a faible température ambiante, la
température a lintérieur du caisson était
progressivement réduite jusqu’ a -5 ° C, valeur
généralement atteinte en deux heures. A 20h00 et
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lorsque la température désirée était stable dans le
caisson, une sonde (thermocouple) a été insérée a
12 mm de profondeur dans le cloaque et maintenue
jusqu'a I'obtention d’'une valeur stabilisée pendant
30 secondes. Apres la premiere mesure, I'animal
était replacé en caisson thermo-contr6lé. Une
heure apres cette premiére mesure, la lumiére était
éteinte et les oiseaux maintenus dans I'obscurité

b

Arvivée d'gie

e

Caisson climatisd

Débitmétre

®

totale. Une seconde mesure de température interne
a été réalisée pendant la nuit, a 2h00, soit environ
6 heures aprés avoir été placé a température
controlée. Enfin, une troisieme et derniére mesure
a été réalisée a 8h00 afin dobtenir un profil
complet de I'évolution de la température interne au
cours de la nuit.

FMUX
-

[EEEE A

Fig. 2 : Schéma [A] et photographie [B] du dispositif de mesure du métabolisme de base (BMR) utilisé au cours

des expériences.
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1.  Migration différentielle et ségrégation spatiale.

Pour répondre a la détérioration des conditions climatiques et a la
diminution de la productivit¢ en période hivernale dans les zones
tempérées ou a hautes latitudes, les especes fréquentant ces milieux ont
deux possibilités, soit quitter ces zones défavorables et migrer, soit
rester et s’acclimater.

Le phénomeéne de migration différentielle décrit comment, au sein d’une
méme espece, des individus de classes différentes (dge ou sexe par
exemple) vont différer dans leur migration, que ce soit au niveau de
leur date de départ, de leur zone d’hivernage (et donc de la distance
parcourue) ou des deux a la fois (Terrill & Able 1988). Ainsi, chez de
nombreuses especes d’oiseaux, de mammifeéres ou encore de poissons,
ce phénomene pourra entrainer une ségrégation spatiale hors période de
reproduction. Si cette ségrégation se fait a large échelle spatiale, les
individus d’une méme population sont alors soumis a différentes
contraintes environnementales comme par exemple le niveau de
prédation, 1’offre alimentaire ou encore différentes températures
ambiantes influencant directement la survie des individus et donc avoir
des effets sur la démographie des espéces (Cristol et al. 1999).

1. Ségrégation sexuelle : trois hypothéses potentielles.

Chez les oiseaux, le phénoméne de migration différentielle a ét€¢ mis en
¢vidence chez de nombreuses espéces (Alerstam & Hedenstrorm 1998),
allant des rapaces (Falco sparverius ; Ardia et al. 2002) aux colibris
(Selasphorus platycercus ; Komar et al. 2005) ou aux pics
(Sphyrapicus varius ; Komar et al. 2005). De maniére générale, ce
phénomeéne se traduit par un plus fort pourcentage de maéles aux
latitudes les plus élevées, c'est-a-dire plus proche des zones de
reproduction estivales (voir Cristol et al. 1999 pour une revue). Trois
hypothéses, basées sur la supposition que rester plus au nord serait
coliteux a court terme du fait de conditions climatiques plus rudes ont
¢té formulées afin d’expliquer cette ségrégation spatiale durant ’hiver
(Guillemain et al. 2009).

Suivant la premiere hypothese (« the arrival time hypotesis »), une
classe d’individus rejoint plus tot sur les zones d’hivernage afin
d’occuper les zones les plus proche des territoires de reproduction
(Myers 1981 ; Kokko et al. 2006). La seconde hypothése, basée sur les
phénomeénes de compétition, prédit que les individus dominants
excluraient les individus dominés des zones d’hivernage les plus proche
des zones de reproduction (Gauthreaux 1982). Enfin, la derni¢re
hypothése (« the body size hypotesis ») prédit que les individus de
grande taille corporelle résisteraient mieux aux températures basses
rencontrées a hautes latitudes, permettant d’hiverner plus au nord,
proche des zones de reproduction estivale (Ketterson & Nolan 1976).
Malgré les différents mécanismes écologiques qui sous-tendent ces
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hypothéses non exclusives, leurs prédictions se chevauchent
sensiblement (Belthoff & Gauthreaux 1991 ; Jenkins & Cristol 2002).

Un nombre important d’especes exprimant un dimorphisme sexuel au
niveau de la taille corporelle migrent a différentes latitudes en fonction
du sexe (Cristol et al. 1999). Les variations observées dans les
distances parcourues entre males et femelles sont alors souvent pergues
comme un sous-produit de variations dans la taille corporelle (Bennett
& Owens 2002 ; Catry et al. 2005). Parmi les trois hypothéses
précédemment citées pour expliquer les phénoménes de ségrégation
spatiale en hiver, les hypothéses de compétition sociale et de tolérance
au froid prédisent toutes les deux que les individus de grande taille
effectueraient des trajets migratoires plus courts, et passeraient donc
I’hiver plus au nord, a proximité des zones de reproduction. Les
espéces dimorphiques, notamment au niveau de la taille corporelle
constituent alors de bons modeles biologiques pour tester la relation
entre la taille corporelle et la ségrégation spatiale en hiver des sexes.

D’aprés la loi de Bergmann (Encart 1), une différence de taille
corporelle peut étre a 1’origine de capacités différentes face aux faibles
températures, et ainsi induire une ségrégation le long d’un gradient
latitudinal. En hiver, les individus ayant une taille supérieure pourraient
alors tolérer des températures plus basses, permettant ainsi de passer
I’hiver sous des latitudes plus au nord, c’est-a-dire plus proche des
zones de reproduction estivales, réduisant ainsi les colts liés a la
migration (McKinnon et al. 2010).

Chez I’alouette des champs, un dimorphisme de taille existe entre les
males et les femelles, bien qu’il soit de faible magnitude et avec un
recouvrement entre les sexes (Cramp 1980). Les males sont de plus
grande taille et expriment des masses corporelles plus importantes que
les femelles (Fig. 1).

Encart 1: Loi de Bergmann (1847) prédit que chez les endothermes (oiseaux et mammiféres), les
tailles corporelles des organismes sont plus grandes aux plus hautes latitudes, pour des raisons
d'adaptation au froid: le faible rapport surface/volume des grands endothermes conféere des
avantages en termes de thermorégulation a I'égard de la perte de chaleur a faible température
(Blackburn et al 1999). Bien que la régle de Bergmann ait été initialement proposée pour les
oiseaux et les mammiféres, de nombreuses études ont examiné la variation géographique dans la
taille corporelle dans une variété de taxons (reptiles: Ashton & Feldman 2003 ; mammiféres:
Ashton et al. 2000 ; poissons: Belk & Houston 2002 ; amphibiens: Ashton 2002 ; oiseaux: Ashton
2002 ; arthropodes: Blanckenhorn et Demont 2004).
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Fig. 1. (A) Fréquence de distribution des individus capturés et mesurés au cours de
cette étude : masse corporelle (en g) et (B) longueur d’aile (en mm). (Rose :
femelles n=231; Bleu : méles n=358).

La France constitue une zone privilégiée d’hivernage et de halte
migratoire pour les populations d’alouette des champs issues d’Europe
du Nord et Centrale (Hémery et al. 1992). Plusieurs dizaines de
millions d’oiseaux originaires de ces régions y transitent ainsi chaque
année, et jusqu’a dix millions d’oiseaux y stationnent pendant les mois
d’hiver (D’Elbée & Bried 1991; Fig. 2).

Abondance/Route (Hiver 2008)
e 1.25
@® 26-50
@ 51-100

Fig. 2. Répartition de 1’alouette des champs en hiver (Hiver 2008). (Source

ONCFS).
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Dans ce contexte, nous avons testé I’existence de ségrégation sexuelle
chez cette espece en période hivernale [Annexe IV]. D’apres deux
hypothéses (compétition sociale et tolérance au froid), les individus
migrateurs de grandes tailles devraient passer I’hiver plus proche des
zones de reproduction, c'est-a-dire plus au Nord. Suivant cette idée,
nous nous attendons a observer un sex-ratio biais¢ en faveur des males
dans le nord de la France.

L’analyse de tableaux de chasse, avec la collaboration de différentes
fédérations départementales de chasseurs, a permis d’estimer le sex-
ratio a différentes latitudes de plus de 522 oiseaux prélevés durant les
hivers successifs 2009-2010, 2010-2011 et 2011-2012 (Fig. 3; Tableau
1). Les prélévements ont été analysés par sexage moléculaire ou par
dissection (voir fiche méthode D pour des détails).

m
L

Fig. 3 Répartition des départements frangais échantillonnés durant trois hivers
successifs. Les prélévements ont été effectués entre le 15 décembre et le 31 janvier
afin de garantir I’échantillonnage d’individus hivernants. (A) Nord, (B) Oise, (C)
Indre-et-Loire, (D) Indre, (E) Deux-Sévres, (F) Charente-Maritime, (G) Lot-et-
Garonne, (H) Tarn-et-Garonne.

Les résultats obtenus permettent de mettre en évidence une claire
ségrégation spatiale, avec une plus forte probabilit¢ de trouver des
femelles dans le sud du pays, alors que les oiseaux passant I’hiver au
nord seront principalement des males (Fig. 4).

Tableau 1. Récapitulatif des prélévements par département.

Départements Nombre de femelles Nombre de males Total Proportionde femelles (%) Latitude
Nord 0 8 8 0.00 50.60
Oise 1 19 20 5.00 49.50
Indre-et-Loire 5 41 46 10.87 47.32
Indre 1 17 18 5.56 47.21
Deux-Sévres 46 152 198 23.23 46.23
Charente-Maritime 38 56 94 40.43 46.05
Lot-et-Garonne 3 3 6 50.00 44.37
Tarn et Garonne 43 89 132 32.58 43.83
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Malgré le faible nombre d’échantillons obtenus dans le département du
Nord (Tableau I), nous n’avons obtenu aucune femelle, alors que le
pourcentage de femelles est proche de 40% en moyenne pour les deux
départements les plus au Sud. Ces résultats confirment ceux observés
pour cette méme espeéce par Hargues et collaborateurs (2007) dans le
sud-ouest de la France et par Scebba (2001) en Italie.

0.25 0.30 0.35
1 1 1

Proportion de femelles
0.20
1

T T T T T L T T

44 45 46 47 48 49 50 51
Latitude

Fig. 4: Proportion de femelles (estimées d’aprés modele) en fonction de la latitude
en France (hivers 2009-2010 et 2011). Les latitudes basses correspondent aux Sud
du pays, alors que les latitudes élevées correspondent aux zones les plus au Nord.

Comme nous I’avons mentionné précédemment, deux différentes
hypothéses peuvent étre formulées afin d’expliquer le role de la taille
corporelle dans la ségrégation spatiale observée (Myers 1981). Dans un
premier temps, une ségrégation par compétition imposerait au plus
petit des deux sexes de migrer plus au sud, et les sites d’hivernage les
plus au nord, c’est-a-dire plus proche des zones de reproduction
seraient occupés par le sexe de plus grande taille corporelle. Dans un
second temps, les individus les plus petits seraient moins tolérants aux
faibles températures durant I’hiver, et les conditions environnementales
imposeraient a ces individus de migrer plus au sud, a la recherche de
températures plus clémentes (Cristol et al. 1999, Katti & Price 2003).
En effet, pour les animaux qui restent actifs toute l'année, les hivers
dans les régions tempérées ou les régions arctiques sont des périodes
critiques et imposent d'importantes contraintes énergétiques. Les effets
cumulatifs de la baisse des températures, de l'augmentation des cofits
énergétiques liés a la thermorégulation (Jackson et al. 2001) et de la
baisse de la disponibilité alimentaire (Desrochers et al. 1988) peuvent
générer des adaptations structurelles, comportementales ou
physiologiques visant a améliorer la survie hivernale (Dawson et al.
1992).
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Parmi ces deux hypotheses, I'hypothése de la taille corporelle en lien
avec la tolérance aux faibles températures reste peu testée dans la
littérature (Guillemain et al. 2009). A notre connaissance, peu d’études
se sont intéressées aux différents mécanismes physiologiques, en lien
avec la taille corporelle, impliqués dans la tolérance au froid dans un
contexte de différence sexuelle et de distribution spatiale. Pourtant, la
réponse physiologique a la variation de la température ambiante peut
fournir des indications fondamentales sur la fagon dont les individus
sont adaptés a des environnements différents. C’est précisément 1’objet
de la section suivante.

II.  Dépenses énergétiques et tolérance au froid.

Au niveau physiologique, des études ont analysé les liens entre la
latitude et les dépenses métaboliques pour expliquer la distribution
hivernale des espéces (Humphries et al. 2002). En particulier, ces
dépenses sont considérées comme un attribut fondamental qui est en
corrélation avec de nombreux aspects de I'écologie d'une espéce, y
compris sa distribution et sa survie (Wiersma et al. 2007). Bien que des
¢tudes aient étudi¢ le lien entre la répartition des especes et le
métabolisme le long d'un gradient latitudinal (Root 1988a, 1988b ;
Zuckerberg et al. 2011), trés peu ont examiné les variations inter-
individuelles au sein d’une méme espéce lors de I’exposition a de
faibles températures. Suivant cette idée, nous avons testé
expérimentalement [’existence de différences dans les dépenses
métaboliques entre males et femelles chez I’alouette des champs le long
d’un gradient thermique. Dans ce contexte, nous avons testé
I’hypothése selon laquelle, au sein d’une méme espece, des différences
de taille corporelle entre males et femelles pouvaient étre a I’origine de
capacités différentes face aux températures basses rencontrées en hiver
en France et ainsi influencer la ségrégation sexuelle observée. Dans ce
cas, les males devraient avoir des dépenses énergétiques inférieures aux
femelles avec une diminution de la température ambiante.

1. Meétabolisme et température

Parmi les facteurs environnementaux ayant une incidence sur les
dépenses d'énergie, la température est I'un des modificateurs importants
des dépenses métabolique chez les animaux endothermique. Il est donc
nécessaire d'examiner les conditions climatiques auxquelles les oiseaux
sont exposes, et ce, tout au long de leur cycle annuel. Pour les espéces
qui hivernent sous des climats tempérés, les individus sont confrontés a
des changements marqués et saisonniers dans l'exposition au froid, et
les cofits associés a la thermorégulation (Wiersma & Piersma 1994) a
basses températures contribuent a faire de I’hiver une période
énergétiquement coliteuse. Afin d’estimer les dépenses énergétiques
induites par une diminution de la température ambiante, le taux
métaboliques de 20 alouettes des champs (10 males et 10 femelles) a
¢té comparé¢ le long d’un gradient thermique (20°C, température
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considérée a la thermo—neutralitég, 6°C et enfin -5°C ; Annexe IV, voir
la fiche méthode D pour les détails du systéme de calorimétrie utilisé).
Il convient de préciser que les températures basses testées au cours de
cette étude correspondent aux températures rencontrées par les
individus en milieu naturel et ne représentent en aucun cas des
températures extrémes. Les 20 oiseaux testés ont augmenté leur
consommation en oxygeéne de manicre linéaire avec une diminution de
la température ambiante (Fig. 6). La consommation en O, passe en effet
de 0.04 millilitre par minute et par gramme lorsque les individus sont
placés a 20°C a des consommations proche de 0.07ml/min/g quand la
température chute a -5°C. Une telle diminution de la température
ambiante induit donc des colts de thermorégulation et engendre une
augmentation des dépenses énergétiques.
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Fig. 5 Consommation moyenne (+ ES) en oxygéne (O;) en fonction de la
température expérimentale. Chaque individu est testé sous les trois conditions
thermiques, 20, 6 et -5 °C durant la phase expérimentale (rose : femelles ; bleu :

males ; équivalence 1 litre O, consommé est égal a 20.1 kilojoules dépensés).

Cette augmentation du métabolisme en hiver aurait deux fonctions, i)
faire baisser la température de seuil pour l'initiation des frissons,
diminuant ainsi les colts énergétiques de la thermorégulation et ii)
servir comme une réponse d'urgence pour la protection des tissus
périphériques a partir de Iésions dues au froid (Dawson & O'Connor
1996).

En utilisant trois différents traitements thermiques, les changements de
métabolisme observés sont identiques pour les males et les femelles
(Fig. 6). Contrairement a nos prédictions initiales, les femelles et les
males ont montré des tendances similaires, ne suggérant aucun cott
supplémentaire au niveau énergétique face aux températures basses
chez les femelles. A la vue de ces résultats, il ne semble pas y avoir de

Taux métabolique de base : quantité d’énergie nécessaire au maintien des
fonctions vitales d’un organisme, durant sa phase d’inactivité, hors digestion et
sous des conditions de thermo-neutralité (c'est-a-dire lorsque la température
ambiante ne nécessite aucune dépense énergétique pour réguler la température
interne de 1’organisme). Voir fiche méthode D et Annexe IV pour des détails sur la
méthode.
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différence en termes de colts énergétiques liés a la thermorégulation
entre sexe chez I’alouette des champs et ’hypothéese de taille corporelle
ne parait pas adéquate pour expliquer la ségrégation sexuelle observée.
Néanmoins, dans la nature, différents mécanismes en lien avec la
température interne des organismes permettent une diminution des
colts énergétiques associés a un abaissement de la température
ambiante. Des processus d’hypothermie (Nord et al. 2011), voir de
torpeur (Cooper & Geiser 2008) peuvent se mettre en place
(McKechnie & Lovegrove, 2002; Wojciechowski & Pinshow, 2009), et
pourraient expliquer les dépenses énergétiques identiques entre males et
femelles.

2. Température interne et mécanismes d’épargne
énergétique.

Le schéma classique utilisé par les physiologistes pour classifier les
différentes méthodes de thermorégulation des animaux est bas¢ sur la
stabilit¢ de leur température corporelle’’. Dans des conditions
expérimentales, lorsqu’ils sont exposés a des variations de température
de I’air, les animaux homéothermes sont capables de maintenir leur
température corporelle interne au-dessus ou en de¢a de la température
ambiante selon les conditions extérieures. Ils régulent leur température
corporelle a une valeur physiologique quasi constante en contrdlant la
thermogenése et la thermolyse. Ce groupe rassemble classiquement
I’ensemble des mammiferes et des oiseaux. Toutefois, cette température
interne fluctue durant la journée et peut notamment diminuer de 1 a
3°C pendant la phase de repos avec une €conomie énergétique
concomitante a travers une diminution des taux métaboliques (Dawson
&  Whittow  2000). Cependant, lorsque les conditions
environnementales deviennent thermiquement défavorables, certaines
espéces d’oiseaux peuvent diminuer leur température interne en dessous
de la valeur de normo-thermie. Bien que physiologiquement tres
similaire, cet état sera, en fonction de ’amplitude et de la durée de la
baisse de température, appelé hypothermie ou torpeur (Reinertsen
1996; McKechnie & Lovegrove 2002). Si I’abaissement de la
température interne est compris entre 3 et 10°C, nous parlerons
d’hypothermie, alors que si cette variation de température dépasse les

"% Les oiseaux et les mammiféres sont endothermes : ils produisent leur propre
chaleur, contrairement aux ectothermes (reptiles, poissons), dépendant presque
totalement de la chaleur de leur environnement. Les endothermes peuvent ainsi
¢élever leur température interne au-dessus de celle de leur environnement et ont donc
été capables de coloniser des milieux froids. Les endothermes régulant leur
température interne dans des limites étroites, malgré les fortes variations de la
température ambiante, sont dits homéothermes. Enfin, on qualifie d’hétérothermes
les especes qui sont capables de produire leur chaleur, mais peuvent diminuer leur
température interne & des degrés proches de la température ambiante. C’est le cas
des especes hibernantes ou de celles qui utilisent la torpeur afin d’économiser de
I’énergie. En effet, le maintien de la température interne a un important cofit
métabolique : le métabolisme d’un endotherme au repos est généralement au moins
5 fois supérieur a celui d’un ectotherme de méme taille et de méme température
corporelle (Schmidt-Nielsen, 1997).
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10°C, le terme torpeur sera utilis€ (Schleucher 2004; Schleucher &
Prinzinger, 2006).

3. L’hypothermie et la torpeur.

Ces phénomenes d’hypothermie et de torpeur ont été observés chez une
large gamme de taxons, allant d’organismes endothermes de quelques
grammes (colibris, Carpenter & Hixon 1988) a plusieurs dizaines de
kilogrammes comme [’ours (Toien et al. 2011). Ce mécanisme
d’économie d’énergie se caractérise par une réduction périodique et
facultative de la température corporelle associée a une baisse des
dépenses métaboliques, conduisant a un état d’hypo-métabolisme,
¢pargnant 1’eau et 1’énergie, durant lequel 1’animal se trouve a jeun et
inactif. Cette stratégie d’épargne énergétique est rencontrée sous divers
climats, et a été observée de I’ Arctique aux régions tropicales (Wang &
Lee 1996; Geiser 1998) chez les oiseaux et les mammiferes (Geiser &
Ruf 1995).

4. Facteurs environnementaux et diminution de la
température interne.

En condition naturelle, des facteurs environnementaux vont influencer
I’expression de mécanismes d’épargne énergétique. Parmi ceux-ci, la
photopériode a un réle majeur dans la mise en place de ces processus.
Ainsi, chez le hamster djungarien (Phodopus sungorus), la régulation
saisonniere de la torpeur dépend principalement des variations
annuelles de la photopériode (Heldmaier & Steinlechner 1981). Lors de
I’exposition a une photopériode courte, simulant la saison hivernale, la
fréquence des épisodes de torpeur augmente et atteint un maximum
apres 130 jours (Kirsch et al. 1991). De plus, I’organisation temporelle
de la torpeur journaliere est synchronisée par le cycle jour/nuit, chez de
nombreuses espéces (Kortner et al. 1998; Perret & Aujard 2001), et
semble directement dépendre d’une horloge circadienne endogene
(Kirsch et al. 1991). Un second facteur primordial dans la mise en
place de ces mécanismes est la température ambiante. Bien souvent, les
fluctuations de température ambiante surviennent de fagon
concomitante avec les changements de photopériode, reflétant les
variations saisonniéres et journaliéres. Néanmoins, des études testant
les effets de la température ambiante s’accordent, pour la grande
majorité, sur le fait que plus les températures extérieures sont basses,
plus les phénomenes d’hypothermie et de torpeur sont fréquents. Une
exposition au froid engendre par exemple une anticipation de
I’expression des mécanismes de torpeur (Ruf et al. 1993) ou
d’hypothermie la nuit (Nord et al. 2011). Enfin, et parallelement aux
deux facteurs précédemment cités, la disponibilité en ressource semble
¢galement influencer la mise en place des processus de diminution de la
température interne. Par exemple, la fréquence des torpeurs est
négativement corrélée avec la consommation alimentaire chez le
hamster djugarien (Phodopus sungorus; Ruf et al. 1991) et une
diminution de la disponibilité en ressources trophiques conduit a une
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expression prolongée des torpeurs (Sminthopsis macroura; Song et al.
1998). En situation de pénurie alimentaire, la souris épineuse dorée
(Acomys russatus) utilise notamment, la stratégie de torpeur pour
survivre (Ehrhardt et al. 2005; Gutman et al. 2006).

III.  Mise en évidence expérimentale

La période hivernale se caractérise par des températures ambiantes
basses, une photopériode courte, et une diminution de la disponibilité
alimentaire, autant de facteurs directement impliqués dans I’expression
des mécanismes de torpeur et d’hypothermie. La mise en place de tels
mécanismes permettrait une diminution de la température interne en
période de froid, d’épargner des réserves en diminuant le métabolisme.
Suivant cette idée, nous avons testé, en mesurant la température interne
d’un groupe de 20 alouettes des champs (10 males et 10 femelles)
maintenus a 20°C puis -5°C si les individus diminuaient leurs
températures corporelles lorsque la température ambiante diminuait
(fiche méthode D). Sous cette hypothése, nous nous attendons a
observer une baisse significative de la température interne des oiseaux
la nuit lorsque la température ambiante est faible. En accord avec nos
prédictions, les oiseaux montrent une diminution significative de leur
température interne, et ce, pour les deux températures ambiantes testées
(Fig. 6). Placés dans des conditions proches de la thermo-neutralité a
20°C, les alouettes diminuent leurs températures corporelles de plus de
2 °C durant la nuit, indépendamment du sexe des individus (Fig. 6A).
Les oiseaux passent ainsi d’une température interne de plus de 40°C a
20h00 a pres de 38 °C en pleine nuit. La température corporelle
retrouve sa valeur initiale aux alentours de 8h00 du matin, soit
approximativement une heure apres le lever du jour.
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Fig. 6. Température moyenne (+ES) interne (mesurée dans le cloaque) au cours de la
nuit. Trois mesures de température ont été réalisées, en début de nuit (20h00), en
pleine nuit (02h00) et enfin aprés une heure de lumiere (8h00). Le graphique (A)
correspond aux données obtenues a une température expérimentale de 20°C, et (B) -
5°C. (rose : femelles ; bleu : males). Les * indiquent les différences significatives
obtenues par des tests # (les résultats complet sont présentés en Annexe IV).

Cette diminution est accentuée lorsque les individus sont placés dans
des conditions thermiques plus contraignantes (-5°C) qui refletent les
températures rencontrées par les alouettes des champs sur leurs
quartiers d’hivernage. Dans ce cas, des diminutions de 1’ordre de 4°C
pour les femelles ont été observées (Fig. 7B). Parallélement a cette
diminution de la température interne, nous avons mis en évidence une
réduction de la perte de masse par les oiseaux (Fig. 7). Les individus
réduisant leur température interne durant la nuit sont donc en mesure
d’épargner leur réserve, limitant de ce fait les cots liés a la thermo-
régulation a faible température ambiante. Cette diminution de la
température interne avec une baisse de la température ambiante semble
conforter I’idée que le mécanisme d’hypothermie permet une réduction
des dépenses d'énergie nécessaire, notamment pour la thermorégulation
dans des conditions froides (Cooper & Gessaman 2005). Ainsi, en
minimisant la différence entre température corporelle et ambiante, les
demandes énergétiques seraient réduites pour la production de chaleur
métabolique (McNab 2002). Cependant, la température ambiante seule
ne semble pas avoir un effet suffisant pour induire une hypothermie
chez plusieurs espeéces d’oiseaux (Cooper & Gessaman 2005;
McKechnie & Lovegrove 2003) et les quantités de réserves corporelles
doivent étre prises en compte (Hohtola et al. 1991).
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Fig. 7 Perte de masse corporelle (g) en fonction de la diminution de la température
interne (°C) pour des oiseaux testés a -5°C. La différence de masse est calculée entre
la masse des individus en début de nuit (19h00) et le matin suivant (8h00). La
différence de température interne est calculée quant a elle entre la température
interne a 19h00 et a 02hh00 (noir = femelles ; blanc = males).

Dans un environnement froid, des différences entre males et femelles
apparaissent, avec des températures corporelles plus basses durant la
nuit enregistrées chez les femelles. Les males et les femelles présentent
donc une diminution de leur température corporelle identique a 20°C,
alors qu’une diminution de la température ambiante semble induire des
différences sexuelles. Dans ce cas, et contrairement au males, les
femelles ont recourt a des mécanismes d’hypothermie d’aprés les
définitions d’hypothermie données par Schleucher (2004) et Schleucher
& Prinzinger (2006). De plus, un fort abaissement de la température
interne semble étre associé a une faible perte de masse corporelle. De
telles différences sexuelles ont également été mises en évidence, chez un
marsupial australien notamment (Dasykaluta rosamondae; Kortner et
al. 2010). Dans cette étude, les femelles, de méme taille corporelle que
les males diminuent plus leurs températures corporelles minimisant
ainsi leurs colts énergétiques liés a la thermorégulation.

Cependant, bien que I'hypothermie soit utilisée par les animaux pour
minimiser les dépenses énergétiques et maintenir les réserves
corporelles, la diminution relative de la température interne
couramment associée a des températures ambiantes faibles est
potentiellement colteuse (Boyles et al. 2007; Nord et al. 2009). Ainsi,
une baisse de la température corporelle diminue I’activité générale de
I’organisme et peut compromettre la mise en place de mécanismes
physiologiques thermo-dépendants impliqués dans les fonctions
immunitaires (Martin et al. 2008; Canale & Henry 2011) ou encore la
réparation somatique (Larkin & Heller, 1999). Des cofits non
physiologiques sont également envisageables, tels qu’une augmentation
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du risque de prédation (Pravosudov & Lucas 2000; Laurila & Hohtola
2005). Le réchauffement actif, c'est-a-dirc la remontée de la
température interne par voies métaboliques, a été identifié comme une
source importante de dépenses énergétiques et les colits physiologiques
engendrés ne sont pas anodins (Pavey & Geiser 2008). Cependant, des
¢tudes antérieures ont démontré qu’un réchauffement passif, permettant
la limitation des colts énergétiques liés a la remontée thermique au
cours de la torpeur ou a I’hypothermie grace a l'augmentation de la
température ambiante ou en se faisant chauffer au soleil, est commun
chez les mammiféres et les oiseaux limitant les. (Geiser & Drury 2003;

Fig. 8 Comportements de thermorégulation
passif chez deux espéces d’oiseaux, I’Ani a bec
cannelé, Crotophaga sulcirostris (A) et le
guépiers d’Orient, Merops orientalis (B).

En France, I'énergie solaire atteignant le sol en hiver n'est pas
homogene (Fig. 9). En effet, I’énergie regue au sol est supérieure dans
la partie Sud du pays, zones hébergeant une proportion plus importante
de femelles. En conséquence, pendant I'hiver, les femelles occuperaient
des zones recevant une quantité d’énergie solaire plus importante,
permettant de tirer bénéfice de la mise en place de mécanismes
d’hypothermie et ainsi de maximiser le réchauffement passif.

e de]

EE ]

24000

2000000

gl ]

SEHENH AT SN B0 SACHEL 1

Fig. 9: Quantité d’énergie regue au sol durant la période hivernale (novembre —
mars), exprimée en kilowatts/heure/m? sur les 25 derniéres années (Depuis Guillon
2012).
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1V. Conclusion

Au cours de cette étude, nous avons pu mettre en évidence une
ségrégation spatiale trés marquée des alouettes des champs sur les
zones d’hivernage en France. Les males de cette espéce stationneraient
majoritairement dans la partie Nord du pays, alors que la proportion de
femelles augmente vers le Sud du territoire national. Cette différence
d’aire de distribution entre sexe serait donc a la base de cofits
différents, avec des distances de migration plus importantes chez les
femelles. Espéce 1égérement dimorphique en termes de taille corporelle,
deux hypothéses semblent étre potentiellement appropriées pour
expliquer ce phénomeéne de migration différentielle chez 1’alouette des
champs, i) une exclusion des femelles par les males par compétition ou
ii) des capacités de résistance au froid différentes. Testées le long d’un
gradient thermique, les dépenses énergétiques mesurées via la
consommation d’oxygéne ne semblent pas différer entre sexes. En
revanche, contrairement aux males, nous avons mis en évidence chez
les femelles 1’existence de mécanismes d’épargnes énergétiques a faible
température ambiante. Ces mécanismes de réduction de la température
interne nocturne permettent alors aux femelles de limiter les cofits
énergétiques liés a la thermorégulation. Néanmoins, la remontée en
température aprés une nuit en hypothermie engendre d’importantes
dépenses énergétiques par thermogénese (réchauffement actif). A
contrario, un réchauffement passif, possible en utilisant notamment
I’énergie solaire permet de réduire les quantités d’énergie investies pour
la remontée de la température interne. Malgré les coflits engendrés par
des trajets migratoires plus longs, la sélection de sites d’hivernage plus
au Sud bénéficie aux femelles grace notamment au réchauffement
passif, permettant une optimisation des comportements d’hypothermie.
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CHAPITRE V
Conclusions et perspectives

Dans chacun des chapitres précédents, une
discussion des résultats propres a ces chapitres
les a clos. Dans cette dernicre partie, 1’objectif
est de synthétiser ’ensemble des travaux
réalisés au cours de cette these afin d’apporter
des pistes de réflexion supplémentaires.
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1L But de ’étude

L’étude des processus de sélection de 1’habitat et du comportement
d’approvisionnement se situe a I’interface entre [’animal et son
environnement. Les questions qui en résultent visent a comprendre de
quelle maniére un individu se déplace et se positionne dans 1’espace, et
comment le temps est allou¢ entre différentes activités en fonction des
bénéfices et des colits associés aux composantes de 1’habitat. Cette
thése contribue & améliorer notre compréhension des relations
fonctionnelles entre les granivores et leur environnement et montre
comment les conditions environnementales influencent les compromis
entre I’acquisition d’énergie et I’exposition a la prédation notamment.
L’utilisation comme modele d’étude d’une espéce granivore inféodée
aux milieux fortement hétérogeénes, sous les conditions météorologiques
rigoureuses de I’hiver, a permis de quantifier et d’interpréter les
réponses comportementales des individus selon les contraintes du
milieu. Nous avons montré que I’importance des colts induits par une
forte hétérogénéité de la ressource est en mesure de modifier a la fois la
distribution des organismes a I’échelle d’un pays (Chapitre IV), la
répartition et I’utilisation de 1’espace sur les sites d’hivernage (Chapitre
IT) mais également les stratégies individuelles au niveau de [’utilisation
du patch alimentaire (Chapitre III).

II.  Réponse populationnelle a I’hétérogenéité de la
ressource

1. Réponse agrégative et déplétion de la ressource

En milieux cultivés, le paysage s’apparente a une mosaique en
perpétuelle évolution sous I’action des pratiques agricoles et des
saisons. La combinaison de ces deux phénoménes est a la base de
profonds changements dans la disponibilité de la ressource alimentaire
au cours de I’année. Les agro-écosystemes représentent un bon exemple
ou les animaux doivent faire face a de fortes variations saisonnicres des
ressources alimentaires. Dans le cas de I’alouette des champs, la base
du régime alimentaire estival est constituée d’invertébrés permettant
¢galement 1’¢levage des jeunes. Durant I’hiver en revanche, avec la
raréfaction de ces proies, les individus modifient leurs sources de
nourriture et se concentrent sur les graines, principalement celles des
plantes adventices. Ce changement observé dans le régime alimentaire
de cette espece constitue ainsi une premicre stratégie adaptative face a
I’hétérogeénéité (temporelle) de la ressource. Au cours de I’hiver, et
comme nous I’avons mentionné dans le chapitre 11, la ressource est
distribuée de maniere hétérogene dans I’espace en fonction des cultures
notamment, mais également dans le temps par déplétion. Bien que
distribuée de fagon hétérogéne en début de saison, la ressource ne
semble pas étre un facteur limitant. Les individus cherchent alors a
minimiser d’autres colits liés a leur maintenance tel que le risque de
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prédation. Les parcelles contenant une végétation haute ou a proximité
d’une haie sont évitées, méme si elles renferment une forte densité de
graines. En fin d’hiver en revanche, lorsque I’abondance en ressource
chute par déplétion, les alouettes des champs se montrent plus
sélectives. La relation entre le nombre de consommateurs et le nombre
de graines (i.e. réponse agrégative) évolue en fonction de la saison,
négative en début puis positive en fin d’hiver. Ainsi de maniére
inattendue, le suivi des parcelles a mis en évidence une relation négative
entre les densités d’alouettes et les densités de graines en début d’hiver,
impliquant un évitement des parcelles riches en graines par les alouettes
des champs. Des phénoménes de compétition interspécifiques
pourraient en étre la cause. En effet, d’apres les résultats obtenus dans
le chapitre 111, les alouettes des champs optimisent leur consommation
de graines avec une augmentation de la taille du groupe. De plus, en
diminuant la distance inter-individuelle, nous avons mis en évidence
une augmentation de I’efficacité alimentaire (Encadré 3, chapitre III).
La compétition intra-spécifique semble donc étre relativement faible
chez cette espéce grégaire en hiver, notamment en décembre lorsque la
densité en ressource est ¢levée. En revanche, grace aux comptages de la
communauté de granivores nous pouvons mettre en évidence une
tendance a la diminution du nombre d’alouettes des champs en présence
d’autres granivores sur la méme parcelle (Fig. 1). Pour 1’alouette des
champs, les colits associés a la compétition inter-spécifique (par
interférence) seraient alors supérieurs aux bénéfices apportés par
I’exploitation d’une parcelle riche.
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Fig. 1. Relation entre le nombre d’alouettes des champs et le nombre de granivores
(hors alouette) par parcelle (Hiver 2009-2010).

La réponse agrégative positive observée en fin d’hiver est le produit de

deux facteurs, i) une importante diminution de I’abondance de la
ressource au cours de I’hiver, ii) une augmentation de la consommation
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dans un souci de constitution de réserves corporelles avant la migration
pré-nuptiale. Dans le cycle annuel des especes, la migration permet de
quitter les zones devenues moins favorables. Les causes a la base du
départ en migration semblent étre multifactorielles, dépendantes des
régions du globe et de la biologie des espeéces (dérangement,
météorologie, alimentation). Or, pour les espéces migratrices passant
I’hiver sous des latitudes relativement élevées (en comparaison aux
migrateurs trans-sahariens par exemple), les conditions rencontrées
durant la période hivernale peuvent é&tre contraignantes. Des
températures basses, couplées a une diminution de I’abondance ou de
I’accessibilité a la ressource provoquent d’importants mouvements
hivernaux.

2. L’exemple de la zone atelier Plaine et Val de Sevre

Grace a une série d’expérimentations permettant de connaitre les
consommations journaliéres de graines de millet par les alouettes des
champs captives et aux résultats obtenus par I’analyse du régime
alimentaire de cette espece (Encadré 2), nous avons pu calculer de
maniére approximative le nombre moyen de graines adventices que les
individus doivent consommer pour combler leurs besoins journaliers
(Tableau 1). Sur 24 heures, les alouettes des champs testées ont
consommé plus de 6 grammes de graines (Tableau 1). Ces résultats
confirment ceux déja obtenus par Guyomarc’h & Guillet (1996) chez la
méme espece mais représentent des masses légeérement inférieures aux
consommations printaniéres d’invertébrés en avril (8.5 g en moyenne;
Shishkin 1980). A partir des masses moyennes des trois principales
espéces adventices consommées par les alouettes des champs et
retrouvées dans les gésiers (masse moyenne 2.9 mg), il semblerait que
chaque individu soit dans I’obligation de trouver plus de 2100 graines
par jour pour combler ses besoins énergétiques.

Tableau 1. Consommations journaliéres et individuelles (en grammes) de graines de
millet blanc et de colza frais pour les alouettes maintenues en captivité (Décembre
2009).

Consommation journalié¢re (g/24h)

graine de millet blanc 6.2+04

colza frais 7.8+0.8

Ce calcul permet ainsi d’évaluer la capacité d’accueil de la zone
atelier Plaine et Val de Sévre en nombre d’alouettes des champs (Fig.
2), a partir des densités de graines obtenues lors des carottages. En
décembre, la zone atelier contient suffisamment de graines adventices
pour la totalit¢ d’alouettes de champs présente. En revanche, cette
capacité d’accueil diminue suite a la déplétion de la ressource a travers
I’hiver pour atteindre un seuil de saturation au mois de février. A partir
du mois de février, les alouettes vont alors se concentrer sur les
parcelles riches en graines.
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Fig. 2. Estimation de la capacité d’accueil de la zone atelier du CEBC-CNRS Plaine
et Val de Sevre (en vert) et estimation du nombre d’alouettes des champs présentes
sur la zone (en orange) (Hiver 2009-2010).

Ces résultats confirment également les difficultés rencontrées par les
alouettes des champs, et plus généralement par les granivores en fin de
saison pour combler leurs besoins énergétiques (Siriwardena et al.
2008). De plus, cette faible abondance de graines rencontrée en fin de
saison coincide avec la période de constitution des réserves lipidiques
nécessaire pour effectuer la migration pré-nuptiale.

L’utilisation massive d’intrants chimiques dans le but de réduire les
densités de plantes adventices est une cause avérée de la diminution des
populations hivernantes de granivores (Watkinson et al. 2000). Or, de
par leur régime alimentaire fortement orienté vers ce type de ressource,
les espéces granivores peuvent étre pergues comme de potentiels
régulateurs naturels d’adventices. Dans D’esprit de nombreux
professionnels agricoles, la notion d’auxiliaire des cultures désigne
avant tout des insectes, dont le plus emblématique est la coccinelle a
sept points (Coccinella septempunctata), grande consommatrice de
pucerons en pleine culture. Les oiseaux sont peu cités et rarement pris
en compte dans ces catégories. Grice a nos estimations, la quantité
d’alouettes des champs sur une surface de 360 km? (surface agricole
utile dans la zone atelier), serait en mesure de consommer une moyenne
de 75 kg de graines de plantes adventices par jour au cours de 1’hiver
(158.2 kg en janvier pour 5.6 kg en mars). Approximativement, entre
décembre et mars, environ 9 tonnes de graines pourraient E&tre
potentiellement consommées par cette espece granivore sur les 25
tonnes disponibles (soit environ 35 %).

- 98 -



111.

Especes consommées

Réponse individuelle et exploitation d’un patch
alimentaire

Néanmoins, comme nous 1’avons montré dans notre chapitre III, la
quantité de ressource ne constitue pas le seul facteur influencant les
gains ¢énergétiques des alouettes des champs. Ainsi, le risque de
prédation s’avére é&tre primordial et les individus oscillent en
permanence entre les colts de la prédation et les bénéfices liés a
I’acquisition de la ressource. La prédation agit de manicre directe par
mortalité, mais également indirectement, lorsque le temps nécessaire a
la détection de prédateur impacte le temps alloué a la recherche et a la
consommation de nourriture. A I’échelle du patch alimentaire, un
compris s’effectue alors entre ces deux activités dont la réalisation est
obligatoire pour la survie de I’organisme. Dans le cas des granivores se
nourrissant au sol, la structure de la végétation tient une place toute
particuliére dans ce compromis. Une végétation haute augmente le
temps passé en vigilance, diminuant de maniére concomitante le temps
pass¢ en alimentation. En fonction des graines consommées et de la
hauteur de végétation, une estimation du budget temps dédié a la
recherche alimentaire et a l’ingestion de graines et alors possible
(Tableau 2). En absence de couvert végétal, les oiseaux devraient
accorder entre 2.5 et 27 heures aux comportements alimentaires afin de
combler leurs besoins, en fonction des proportions et des espeéces
consommées. Ce temps nécessaire croit considérablement avec une
augmentation de la hauteur de végétation. En augmentant la hauteur de
35 cm, les individus passent alors entre 3 et 34 heures en recherche
alimentaire. Or, en hiver, la durée de jour, qui correspond au temps
disponible pour trouver de la nourriture est réduite, ajoutant une
contrainte supplémentaire aux organismes. Il semble donc, a la vue de
ces résultats, que la consommation en graines seule ne puisse permettre
aux individus de combler leurs besoins journaliers. Des études
complémentaires, notamment sur la consommation de matiere fraiche
telles que les feuilles de colza ou de betteraves semblent nécessaires
afin de définir avec précision les besoins de cette espece. En effet,
constituant le principal apport en eau chez I’alouette des champs, ces
aliments semblent étre largement consommés (Donald et al. 2001),
notamment en période de neige.

Tableau 2. Estimation du temps nécessaire aux alouettes pour combler leurs besoins
énergétiques  journaliers (en masse) sur la base des trois espéces de plantes
adventices les plus abondamment retrouvées dans les gésiers. Les budgets temps aux
différentes hauteurs (0 et 35 cm) ont été estimés d’apres les résultats présentés au
chapitre III.

) Budget temps
Masse graine (mg) Nombre de grianes nécessaires
(hauteur 0 cm)

Budget temps

(hauteur 35 cm)

Chenopodium album

Fallopia convolvulus

Polygonum aviculare

0.6 10000 27 heures
6.9 900 2.5 heures
1.3 4800 12 heures

34 heures

3 heures

16 heures
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La densité en ressource et la structure de la végétation influencent donc
fortement les décisions des alouettes des champs en période hivernale.
A ce titre, les cultures basses et riches en graines telles que les chaumes
de céréales seraient adéquates aux alouettes des champs. Or, alors
méme que de nombreuses études ont démontré que les chaumes
hébergent de fortes densités d’alouettes des champs en hiver ce type de
couvert est amené a disparaitre. Une récente disposition du 4°
programme d’action au titre de la Directive Cadre sur I’eau
(91/676/CEE) impose en effet la substitution des chaumes par une
culture intermédiaire destinée a piéger les nitrates (CIPAN). En 2012,
dans le département des Deux-Sévres en région Poitou-Charentes par
exemple, la totalité des chaumes doivent étre remplacés par une culture
intermédiaire au plus tard le 15 septembre. Bien que trés diversifiées
(tournesol, phacélie, féverole, moutarde...) les especes végétales
utilisées pour la mise en place de CIPAN connaissent des croissances
rapides, avec des hauteurs de végétations comprises entre 40 et 80 cm,
et seront largement évitées par les alouettes des champs. De plus, cette
disparition des chaumes de céréales des la fin de 1’été pourrait avoir un
impact sur les populations reproductrices. En effet, I'implantation des
cultures intermédiaires durant les mois d’aofit et septembre peut étre
néfaste pour la constitution de réserves lipidiques en préparation de la
migration post-nuptiale.

Au niveau du patch alimentaire, les résultats obtenus ici sur I’allocation
du temps et la consommation en graines révelent I’importance de
variables intrinséques comme le sexe des individus ou extrinseques
comme la hauteur de végétation sur la réponse fonctionnelle des
organismes. Des effets négatifs de la végétation sur la réponse
fonctionnelle ont été décrits chez le pinson des arbres, par Baker et al.
(2009) qui se sont intéressés a la densité de chaumes et non a leur
hauteur. Néanmoins, les deux variables mesurées (hauteur dans notre
¢tude et densité par Baker et al. 2009) n’impliquent pas les mémes
mécanismes. La densité de végétation influence négativement la
consommation en diminuant la distance de repérage des graines, et donc
par extension ’accessibilit¢ a la ressource (Baker et al. 2009), alors
que, d’aprés nos résultats, la hauteur de végétation influence le
compromis alimentation/vigilance en augmentant le temps allou¢ a la
vigilance anti-prédatrice sans influencer la détectabilité des graines. De
plus, au niveau de I’exploitation d’un patch alimentaire, notre
expérimentation a permis de mettre en évidence des différences dans la
réponse fonctionnelle entre les males et les femelles qui ont montré des
sensibilités différentes au risque de prédation. Lorsque la densité en
ressource est élevée et que le risque de prédation est important, les
colits associ¢s a la prédation semblent étre supérieurs chez les males.
Contrairement aux femelles, les méales sont plus vigilants et cherchent a
limiter les colits de la prédation en quittant le patch risqué. Sous les
mémes conditions, les femelles adoptent un comportement différent et
exploitent le patch, se traduisant par un gain énergétique supérieur. Les
males optimisent leurs comportements de vigilance afin de maximiser
leur survie a court terme, alors que les femelles optimisent leur
alimentation, favorisant ainsi la survie a plus long terme par la
constitution de réserves pouvant étre allouées a la migration ou a la
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future reproduction par exemple. Ces résultats originaux mettent en
¢vidence d’importantes différences dans les stratégies entre sexes dans
le compromis alimentation/prédation.

La prise en compte des variables environnementales et individuelles est
obligatoire pour I’étude de la réponse fonctionnelle des organismes et
une généralisation de cette réponse apparait difficile. L’espéce
considérée, le sexe des individus mais également des variations fines
dans la structure de la végétation sont autant de parameétres influengant
cette réponse. L’¢étude d’effets en interaction impliquant notamment le
sexe, la structure de la végétation ou encore le nombre d’individus
représente des perspectives de recherche inévitables pour une meilleure
compréhension de la réponse des granivores spécialistes des milieux
cultivés.

1V.  De la physiologie a la distribution : ségrégation
sexuelle et réponse au froid

Dans un deuxiéme temps, des différences de stratégies entre sexes ont
¢galement pu étre mise en évidence dans la gestion des réserves face
aux faibles températures rencontrées sur les zones d’hivernages. Ces
différences d’ordre physiologique sont a la base de phénomeénes de
migration différentielle et de ségrégation spatiale en hiver. Les femelles
ont montré une sensibilité plus importante aux températures ambiantes
basses et utilisent I’hypothermie pour diminuer les colits énergétiques
lies a la thermorégulation. Moins tolérante au froid, les femelles
fréquentent alors les zones d’hivernage situ¢es plus au sud de la
France. Considérant que males et femelles se reproduisent sous les
mémes latitudes, les femelles semblent effectuer des trajets migratoires
plus longs en migrant plus au Sud. Or, plusieurs colts associ¢s a la
migration (dépenses énergétiques pour le vol, taux de mortalité plus
¢levé, exposition a des phénomenes climatiques extrémes) rendent ce
comportement coliteux. Chez les oiseaux migrateurs, la théorie des
traits d'histoire de vie prédit que les cofits potentiels de la migration a
longue distance sur la survie doivent étre équilibrés par des bénéfices
en termes de maximisation de valeur sélective. Les bénéfices associés a
un hivernage sous des latitudes plus clémentes en hiver semblent donc
étre supérieurs aux colits engendrés par une migration a plus longue
distance. Néanmoins, des résultats récemment obtenus par McKinnon
et al. (2010) suggerent un risque de prédation moins élevé sous les
hautes latitudes. Suivant cette idée, les zones d’hivernage fréquentées
par les males seraient moins risquées que celles fréquentées par les
femelles. Ces différences de niveau de risque de prédation pourraient
ainsi expliquer les différences de stratégies d’acquisition de ressource
observées au niveau du patch alimentaire.

Durant le printemps, de précédentes études ont mis en évidence un sex
ratio adulte biaisé en faveur des males sur les zones de reproduction
(Schlépfer 1993; Daunicht 1998). Ce constat peut étre la conséquence
d’une plus forte mortalité¢ hivernale des femelles (Schlépfer 1993). Les
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différences observées dans les zones d’hivernage de I’alouette des
champs en fonction du sexe engendrent des colits de migration
différents en lien avec les distances parcourues. Dans ce cas, les
bénéfices associés au stationnement hivernal sous des conditions
climatiques ~ moins  contraignantes  thermiquement  seraient
contrebalancés par des trajets migratoires plus longs avec des
conséquences sur la mortalité hivernale des femelles. Afin de mieux
comprendre les liens potentiels existant entre aires d’hivernage,
distance de migration et mortalité hivernale, ’obtention de données
concernant les conditions d’hivernages des femelles semblent
nécessaires. En effet, d’apres nos résultats, bien que le pourcentage de
males soit proche de 100% dans le Nord du pays, un effet aussi marqué
n’a pas ét¢ mis en évidence vers les femelles dans le Sud de la France.
Une perspective de ce travail serait par conséquent de réaliser un
¢chantillonnage des populations hivernantes en Espagne.
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ANNEXE I
Seed depletion and landscape structure affect aggregative response of

wintering granivorous birds

Powolny Thibaut, Eraud Cyril, LeRest Kévin, Gerbaud Willy ,Huot Rémi

and Bretagnolle Vincent

Animal face a multiple of interacting factors when choosing suitable foraging patches but food
abundance is an important determinant in habitat and patch selection. Long term farmland bird
population declines are commonly accepted, particularly in Western Europe, where agricultural
practices have undergone significant changes. In order to infer the causes of historical declines
in bird populations and predict future changes, a better understanding of the relative influence
of different habitat variables on habitat selection is necessary. The seedbank in arable farmland
represents an important foraging resource for birds, particularly on wintering areas where
alternative foraging opportunities may be scarce. Granivorous birds exhibit an aggregative
response to the abundance of an ephemeral resource and may depend on seasonally seed for
fueling migration for survival. We used bird direct counts and seed densities estimations in
French agricultural landscape to examine the importance of seed food resources for farmland
birds in winter. Overall seed resources declined sharply over the winter and were relatively low
in most arable fields in late winter. The results show different aggregative response according
to the considered species. Skylark frequent significantly more fields of higher seeds densities at
the end of winter when the resource is less plentiful. On the other hand, in the beginning of
winter, when the resource is more abundant, several landscaped variables such as vegetation

height or hedges negatively influence bird distributions.

Manuscript in preparation



INTRODUCTION

Understanding the distribution and the
abundance of organisms represents a
challenge for the development of effective
conservation  strategies (Caughley &
Sinclair 1994), particularly for anticipating
the consequences of environmental changes
(Sutherland 1996). Since the 1970s,
populations of many farmland birds
suffered from rapid declines across Europe
(Pain and Pienkowski 1997; Chamberlain et
al. 2000; Donald et al. 2001), as a likely
result of marked changes in agricultural
practices resulting in wide habitat
modifications (Robinson & Sutherland
2002; Benton et al. 2003). Among
agricultural changes, the decrease of winter
stubble fields that have been replaced by
the general use of winter crops is suspected
to have negatively impacted farmland
wintering bird populations (Gillings et al.
2005). The reason is that decrease in winter
stubble areas led to depauperated weed
flora, and actually many weeds species of
arable land are declining (Robinson &
Sutherland 1999). A concomitant decline in
the granivorous species overwintering
survival rates suggested that winter food
availability could be involved (Siriwardena
et al. 1998) since its accessibility or
abundance may have strongly decreased in
farmland landscapes (Watkinson 2000;
Siriwardena et al. 2008). The population
sizes of seed-eating birds may thus have
been limited, particularly in late winter
when seeds are depleted over time
(Robinson & Sutherland 1999; Moorcroft
et al. 2002).

However, in addition to food abundance,
other factors influence habitat use and bird
distributions. The suitability of arable fields
as foraging habitats for birds is also
determined by vegetation cover (Moorcroft
et al. 2002), crop type and landscape
composition and heterogeneity (Benton et
al. 2003; Wretenberg et al. 2010), and
more generally, by agricultural practices
(Chamberlain et al. 1999). It is not easy to
distinguish the main sources that cause

selective patterns because many
simultaneous factors are usually involved in
habitat selection. For species that show a
clear aggregative response to a certain
resource type (based on the relationship
between forager abundance and food
density (Sutherland 1996)), the aggregative
response can provide an indication of how
habitat use will respond to changes in food
availability. As discussed by Stephens et al.
(2003), the study of aggregative responses
is time-consuming and data are difficult to
collect. Nevertheless, they represent one of
the most straight-forward tools available to
modellers for predicting the consequences
of changing resource availability.

Wintering conditions have been shown to
influence future reproduction and survival
(Saino et al. 2004) and consequently, seed-
eating bird habitat selection during winter
has been the focus of several studies (e.g.,
Perkins et al. 2008; Fischer et al 2011).
Available  examples of  aggregative
responses for farmland bird in the literature
often focus on one single a crop type
(Moorcroft et al. 2002 on stubble). Many
bird species switch from insectivores diet in
spring and chicks rearing to seeds in winter.
However, for granivorous species, one of
the characteristic of wintering period is in
the not renewal of the food resource.
Indeed, due to their annual biological cycle,
the production of seeds by weeds is
stopped in winter, preventing any renewal
of the stock of seeds available to
consumers (Hulme 1998). Thus, during
winter, strong food depletion is likely to
occur within agro-ecosystems, negatively
impacting the survival of consumers
(Siriwardena 1998; Robinson & Sutherland
1999; Moorcroft et al. 2002). As these
species rely heavily on weed seeds for diet,
particularly outside the breeding season
(Moorcroft et al. 2002; Robinson &
Sutherland 2002), the decline of this
resource has had a profound affect of them.
This depletion can be the product of several
mechanisms such as seed predation by



consumers, but will also associate the decay
of seeds or still the burying due to the
agricultural practices returning this not
usable resource. Passerines that fed seeds in
winter form an important guild of farmland
birds and many are of conservation concern
(Gibbon et al. 2006). The decline of these
birds has mostly been driven by changes in
adult survival (Siriwardena et al. 1998;
Peach et al. 1999; Siriwardena et al. 2000;
Newton 2004). For highly mobile animals
such as birds, landscape composition plays
a central role in determining plant
composition and adjacent habitats have a
strong influence on the bird abundance and
community composition (Berg et al. 2002).
Just prior to shedding, ripe seeds are
abundant but not necessarily available to all
of the birds, illustrating an important
difference  between  abundance and
availability. The objective of the present
study is thus to quantify the use of space by
granivorous birds in relation to the spatial
heterogeneity of the vegetation and the
associated availability of seeds. We evaluat
how the combined effects of food supply
on five crop types, largely represented in
French agricultural landscape, and habitats
factors influence variation in field use as
foraging habitat. We also focus on the
aggregative response of two abundant
granivorous, the skylark Alauda arvensis
and the meadow pipit Anthus pratensi.

MATERIALS AND METHODS

Study site

The study was carried out from December
to March during the winter 2009-2010 on
an intensively managed agricultural
landscape (450 km?) located in central-
western France (south of the Département
des Deux-Sevres, 46°15’N, 0°30°W), the
“Zone Atelier Plaine & Val de Sévre”,
which contains over 18000 fields, mostly
dedicated to cereal crop production. Fields
were selected across the study site without
prior knowledge of their bird populations,

and chosen to cover a wide variety of
farming types (see below).

Winter Bird Counts

We paid a particular attention to foraging
location by the two most abundant
granivorous species: the skylark Alauda
arvensis and the meadow pipit Anthus
pratensis. Slylarks and meadow pipits are
considered as granivorous species and
feeds mainly on seeds though they may feed
also on green material (Green 1978;
Donald et al. 2001).

To test for seed depletion during winter, a
selection of 60 fields consisting in 12 fields
of five different crop types (winter cereal,
wheat stubble, oilseed rape, alfalfa and
grassland) were monitored between
December 2009 and March 2010. During
this period, all seed-eating species
occurring on the fields were counted. Fields
were visited weekly. Fields, which are
rectangular in shape, were walked along a
diagonal transect in order to flush the birds
on the fields and estimate presence and
abundance of all granivorous birds. Care
was taken to avoid double counting
through observation of movements of
previously flushed individuals and we
assume that the detectability of birds did
not differ between crops. Birds were
counted under clear, dry and calm days
only. Birds flying over but not landing were
not counting. All counts began 1 h after
dawn and were completed at least 1 h
before dusk to avoid biases caused by birds
movements to leave or arrive at roosting
sites. The order in which the observers
visited fields was randomized in order to
avoid any biases in diurnal variation within
and between our survey periods.

Seed sampling and food depletion

Seed density in the upper layer of the soil
was also estimated in those 60 fields. In
each field, the sample consisted of 30 soil
cores collected at regular distances along a
randomly assigned diagonal transect. Since
field size varied (from 0.48 to 10.79 ha),
the distance between sampling points varied



accordingly, so that first and 30" samples
were always at the two corners of the field
(at a distance of 2 m from the border).
Each individual cores measured 2 cm in
diameter and 2 cm in depth to give a total
volume of soil of 6.3 cm’. Samples were
placed in polythene bags and stored at
approximately 4°C to prevent germination.
The “seedling emergence method” was
used to estimate seed density (Ter Heerdt
et al. 1996, 1999). Within one month after
sampling, the soil material was sieved (3
mm mesh width) to reduce the sample by
removing plant fragments and stones. Each
sample was spread out a plastic trays to a
depth of about 2 cm on a steam-sterilised
sand mix which provide adequate surface
area for germination (Price et al. 2010).
Afterward, trays were placed in a random
arrangement in the greenhouse and kept
moist under controlled conditions, with a
diurnal cycle of 14h light with a
temperature ranged from 15 to 35 °C. This
light/temperature conditions are close to
the optimum for germination for weed
species. Trays were kept continually
saturated by an irrigation system. In
addition, as a  control against
contamination, 30 trays containing only the
steam-sterilised sand mix were evenly
distributed among the sample trays in the
greenhouse. The number of emerged
seedling was counted every three days for
ten weeks until the germination rate
approached zero. Every new emergence
was removed from trays after being
counted. After the ten weeks of
germination, 40 samples were washed
through sieves to control for the presence
of non-germinated seeds potentially edible
by birds.

Data analysis

A Zero Inflated Negative Binomial (ZINB)
distribution was used for modelling bird
counts since there was strong evidence of
over-dispersion of data, which may thus
bias the effects of variables (see Cox,
1983). ZINB model allows two types of
over-dispersion to be considered: the first

one corresponds to the classical Negative
Binomial over-dispersion parameter and the
second one is the excess of zero (see
respectively the Negative Binomial type I in
Ismail & Jemail (2007) and the Zero
Inflated Poisson: Lambert 1992 for details).
The relevance of each type of over-
dispersion was assessed by checking that
the 95% confidence interval of each over-
dispersion parameter did not include O,
corresponding to the null hypothesis of no
over-dispersion.

During the modelling process, the field
identity was considered as a random effect
because the same field was visited weekly.
Only 58 fields over the initial 60 were
finally used in analysis because two fields
were ploughed by farmer. Moreover the
field area was used as offset, which allowed
modeling the density of birds (numbers per
hectare).

As aggregative response involves linking
the density of birds with food density, an
initial model was built explaining the counts
of birds as a function of the density of seed.
Then, our second step aim was to model
interactions between seed density and
several environmental factors in order to
analyse variations in aggregative response
across environmental factors. Three
interaction terms, including crop type,
vegetation-height and date were therefore
explored in addition to single effects. Crop
type and vegetation height have been
already been shown to influence
granivorous birds feeding ecology (Butler
at al. 2005). Date was explored since seed
depletion was expected, and its potential
effects on aggregative response was an
object of interest. Other variables which
were further considered included the
minimum temperature of the day, the
surrounding landscape (as the proportion of
different crops in a buffer of 500 m, as well
as the quantity of hedgerow in the same
buffer), in order to correct the observed
bird counts by potential confounding
variables. All variables considered in this
study are listed in Table 1.



A forward model selection strategy based
on the Akaike Information Criterion — AIC
was used in order to identify most
parsimonious models and thus avoiding the
non detection of important effects due to an
over-parameterization (the full model has in
total 13 parameters, without the random
effect). Residual spatial autocorrelation was
visually checked on the selected models by
plotting the variogram of residuals (see in
appendix, Figure Al for the skylark and
Figure A2 for the meadow pipit).

All analyses were performed using the R
software version 2.14.1 (R Development
Core Team 2011, www.R-project.org) and
the package glmmADMB (glmmadmb.r-
forge.r-project.org) for ZINB models.

RESULTS

Although depletion patterns were similar
across fields, average seed densities
differed substantially between crop types
(Fig. 1). The average seed density of
grassland was close to 3000 seed/m* in
December and dropped to 220 seed/m? in
March, whereas seed density decreased
from 430 to 100 seed/m? in winter cereals
in the first and last survey periods
respectively (Fig.1).

A total of 9127 birds were counted overall
across all fields, over a total of 720 birds-
count field visits. The average density of
skylarks and meadow pipit overall (without
considering crop type or date) were 4.02
and 0.92 individuals per ha, respectively.
However, mean bird densities varied
between the five crop type (Fig. 2) and time
in the wintering season. Between December
and Marsh, both skylark and meadow pipit
densities decreased over the wintering
season (Table 2). Concerning skylark
densities only, there were significant effects
of field vegetation heights and presence of
hedges, with bird density being lower with
increasing vegetation height and with the
presence of hedges in a buffer of 500
around the field.

Highest skylark average densities were
found in alfalfa and oilseed rape, whereas
densities were slightly lower in winter
cereals (Fig. 2A). Concerning meadow
pipit, higher densities were founded in
permanent crops such as alfalfa and
grassland, whereas winter cereals showed
the lowest densities (Fig. 2B).

Our generalised linear model of farmland
wintering bird numbers indicated that
skylark and meadow pipit abundances were
low and decreased in winter cereal fields.
Conversely, birds were significant more
likely to be found in grassland and alfalfa
(Table 2). The analysis of skylark density
revealed a significant interaction between
seed density and date (Table 2; Fig. 3) with
the number of skylark generally being
higher when seeds were abundant in late
winter. This indicated that skylarks, as a
likely consequence of seed depletion, were
more and more prone to select fields with
high seed availability, which was
corroborated by their positive numerical
response late in winter season. Concerning
meadow pipit, significant interactions
between seed density and crop type were
observed, positive for oilseed rape and
negative for alfalfa.

DISCUSSION

We investigated aggregative response of
seed-eating birds during winter, according
to crop type, season (i.e., depletion) and
seed availability. By quantifying food
abundance (which is rarely achieved), field
characteristics and landscape variables, our
analyses provides strong support that
farmland seed-eating birds are sensitive to
seed abundance, but their sensitivity depend
on crop type and season. In addition,
foraging behaviour and habitat selection
differ between species, as may be expected
given their diet specialisation degree and
ecological characteristics.

During winter, the total number of weed
seeds declined substantially. A similar
decline in weed seed abundance was found
by Robinson & Sutherland (1999) and



Moorcroft et al. (2002) in conventionally
farmed cereal stubbles or by Holland et al.
(2008) in various crop types. Our results
however indicated that depletion in weed
seeds abundance between December and
March is very sharp. In addition, we
detected large variations in seed availability
among crops, with higher levels of
abundance in permanent crops compared to
winter cereals cover. In December,
grassland, wheat stubble and alfalfa contain
the highest densities of seeds, while this
difference between permanent, wheat
stubble and other crop types tended to
vanish in late winter. Seed depletion was
also greatest on permanent fields compared
to other crop types, possibly as a result of
greater predation rate by granivorous birds,
potential seed germination or rotting of
seeds. Actually, the effects of other seed
predators (insects or mammals) are
supposed to be negligible during winter
(Robinson 1997), high densities of seed-
eating birds might increase depletion.
Usually, seed resources in winter fields are
considered as non-renewable, as most
plants only set seed prior to the onset of
winter (Grime et al. 1989). In the absence
of cover-crop or ploughing exposing a
previously concealed seed bank (Albrecht
& Forster 1996), depletion of seeds must
occur. This seasonal variation in weed
seeds abundance, as we show, affects
skylark aggregative response. During the
first weeks of winter, skylarks displayed an
unexpected negative relationship with seed
abundance (i.e., negative numerical
response). However, eventually with the
season  progressing, this relationship
became positive, especially at the end of
winter. In  summary, the skylark
aggregative response is negative when the
resource is plentiful, then positive once
seeds become limiting. This negative
relation, in the beginning of winter could be
explained by several phenomena. First, the
high quantities of seeds would allow the
birds to find their food independently of
crop types, suggesting no specific crop

selection. Secondly, during these periods of
relative abundance, birds would privilege
the quality of seeds to their quantities by
being more selective. In that case, the fields
containing a more important diversity and
not a higher quantity would be privileged.
Finally, by decreasing the number of
individuals on fields would allow to
decrease the inter-specific competition.

Contrary to skylark, meadow pipits showed
no variation in their aggregative response
during winter. However, this species is
significantly influenced by the interaction
between seed densities and crop types. The
interacting terms between seed densities
and alfalfa was negative, whereas that with
oilseed rape was positive. Concerning
alfalfa, when seed availability is low, habitat
structure and seed density are both
important for understanding variation in
bird density. However, when seed density is
high, bird densities do not correspondingly
increase and are perhaps limited by other
factors, such as interference competition or
predation risk (Sutherland 1983). In
addition, while skylarks were significantly
associated more frequently with alfalfa and
oilseed rape, meadow pipit showed
significant preference for alfalfa and
grassland. Winter cereal fields were
significantly avoided by both species.
Overall, the preponderance of positive
effects of alfalfa and grassland may indicate
a preference for crops less intensively
managed. Thus, alfalfa may provide key
winter foraging resources for these two
species in mixed cropping areas. However,
although grassland seed held less energy
per unit weight than cereal grain (Perkins et
al. 2007), birds selected permanent crop,
likely to increase encounter rates with seeds
or reduce the seeds handling time
(Buckingham et al. 2011). In contrast with
meadow pipit, skylark showed a slight
avoidance for grassland, as already found in
the UK for this species (Gillings & Fuller
2001; Buckingham et al. 1999; Donald et
al. 2001). In addition to seeds abundance,
vegetation structure may be a significant



factor influencing field selection. Following
this 1idea, vegetation height received
considerable attention and may be an
important determinant of bird distribution
for many reasons (Wilson et al. 2005).
Firstly, vegetation height affects perceived
predation risk (Lima & Dill 1990). For
example, starlings took longer to respond
to an avian predator when foraging on 13
cm long swards than on 3 cm swards
despite their head-down periods (Devereux
et al. 2006). Chaffinches (Fringilla coelebs,
Butler et al. 2005) and skylark (Powolny et
al. unpublished data) foraged more in the
short stubble and had shorter vigilance
periods than those that foraged in the long
stubble when initial seed densities in the
patches were equal. Secondly, vegetation
structure (height or density) may influence
seed diversity, abundance or accessibility. It
is considerably also easier to locate seeds
on bare earth than on short grass substrates
(Whittingham & Markland 2002). Finally,
the thermo-energetic and mobility costs of
foraging may be less in short and uniform
patches than in dense and heterogeneous
vegetation (Butler et al. 2005; Wilson et al.
2005).

An intriguing case concerns oilseed rape.
This crop had high skylarks densities, while
this crop shows high vegetation height
(average 12.3 cm + 3.8 cm, N=12) and
relatively dense cover, and moreover, holds
very few seeds (our results). We suggest
the reason lies no in seeds, but in green
material. During winter, snow-covered
episodes or prolonged frost are frequently
and limiting the access to the ground.
Therefore, seeds remain unavailable and
birds have to adapt their diet and may
consume green material (Green 1978).
Such observations were described for
Woodpigeon (Columba palumbus) feeding
on white clover (Trifolium repens) or more
particularly of oilseed rape leaf (Inglis and
al. 1997). Oilseed rape represents a huge
source green material, consumed by
skylarks and meadow pipit in winter
(Donald et al. 2001). Furthermore, for

dicotyledonous such as oilseed rape, energy
content is higher compared with the leaf of
winter cereal (Green 1978).

If winter food resources are limiting, either
their initial density or that following
depletion must determine the carrying
capacity of the habitat (Goss-Custard &
Durrell 1990). Temporal variation across
and within fields in skylarks and meadow
pipit densities indicates that localized
reduction of seed resources may limit the
number of individuals sustainable in winter.
Spatial and temporal differences in bird
abundance are largely determined by the
fluctuations of their food resources.
Concomitant with agricultural
intensification, food abundance has been
reduced by improved harvesting techniques
that spill less grain (Wilson et al. 1999),
post-harvest  herbicides (Moreby &
Southway 1999), tillage and the -early
ploughing of stubble (Newton 2004). While
strong correlative evidence of the
relationship between food resources and
the number of seed-eaters on winter stubble
fields has been demonstrated (Moorcroft et
al. 2002), this relationship was not so
obvious for skylarks and meadow pipit in
this study. This may result from behavioural
responses to predation risk, imperfect
knowledge of winter diet for some species,
lack of reliance on a seed-based diet /
differential foraging abilities (Robinson
1997).
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Figure 1: Seed number occurrence (seed/m?) in five crop types (winter cereal, wheat stubble, grassland,
oilseed rape and alfalfa) over wintering period.
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Figure 2: Mean bird abundance of skylark (A) and meadow pipit (B) for each crop types (winter cereal,
wheat stubble, grassland, oilseed rape and alfalfa) during wintering period.
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Figure 3: Aggregative responses for skylark Alauda arvensis during the winter 2009-2010: (A)
January; (B) February; (C) March. Bird and seed densities were log transformed.
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Figure 4: Aggregative responses for peadow pipit Anthus pratensi during the winter 2009-2010
foraging on (A) winter cereal ; (B) wheat stubble ; (C) oilseed rape ; (D) alfalfa ; (E) grassland. Bird
and seed densities were log transformed.



Table 1: Descriptions of predictors included in statistical models.

Predictors Variable definition

Boundaries measured total of boundary structure

Crop type stubble ; oilseed rap; grassland; grain crop; alfalfa
Vegetation height vegetation height (cm)

Minimum temperature temperature minimum (°C) the night before bird counts
Field area measured in hectares

Seed density measured in number of seed/m?

Hedge total hedge length in a 500 meter buffer around field
Permanent total grassland and alfalfa area in a 500 meter buffer around field
Rape total rape area in a 500 meter buffer around field
Annual cereale total grain area in a 500 meter buffer around field

Seed density X Crop type

Seed density X Date

Table 2: Fixed effects and interactions terms explaining variation in skylark and meadow pipit density.
Models were fitted with field identity as a random factor. A backward selection procedure was used,
with least significant variables being removed sequentially, until a minimum adequate model was
reached in which all variables were retained at p=0.05.

Species Variables estimate Z P value

skylark winter cereal -1.21 -3.47 <0.001
wheat stubble 0.02 0.05 0.96
oilseed rape 0.54 1.51 0.13
alfalfa 0.74 1.91 0.05
grassland -0.08 -0.25 0.80
seed density 0.08 0.42 0.67
hedges -0.59 -3.12 0.002
vegetation height -0.39 -2.01 0.04
date -0.41 -2.26 0.02
seed density x date 0.51 3.05 0.002

meadow pipit winter cereal -2.35 -5.52 <0.0001
wheat stubble 0.27 0.69 0.49
oilseed rape -0.28 -0.71 0.48
alfalfa 0.85 2.21 0.03
grassland 1.50 4.10 <0.0001
seed density -0.05 -0.25 0.80
vegetatin height 0.44 1.90 0.06
rape 0.63 2.49 0.01
date -1.36 -5.62 <0.0001
seed density x winter cereal -0.27 -0.57 0.57
seed density x wheat stubble 0.25 0.75 0.45
seed density x oilseed rape 1.11 2.76 0.006
seed density x alfalfa -0.87 -2.26 0.02

seed density x grassland -0.22 -0.78 0.44
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ANNEXE II
Group size modulates time budget and foraging efficiency in captive Skylarks,

Alauda arvensis

Powolny Thibaut, Eraud Cyril and Bretagnolle Vincent

Skylarks are known to adopt a typical aggregative behaviour during the wintering period. A
further benefit is that individuals in larger groups can decrease the amount of time they spent
being vigilant, while maintaining a high probability of predator detection. Using wild birds
temporarily housed in outdoor aviaries we investigated the influence of group size (1, 2 and 4
individuals) on individual time budget (vigilance vs. foraging), the pecking (number of pecks)
and intake rates (number of seeds consumed). Results showed that individuals reduced their
vigilance and increased their pecking rate when group size increased. However, the intake rate
was not maximized in the largest group suggesting that large flocks would negatively affect
individual foraging efficiency. A consideration of the whole set of costs and benefits will be

necessary before the adaptive value of group living in any species can be fully assessed.

Journal of Ornithology (2012), 153: 485-490.






INTRODUCTION

Many animal species live in group (Krause
and Ruxton 2002), owing to anti-predator
effects such as risk dilution, predator
confusion or corporate vigilance (Krebs
and Davies 1996; Krause and Ruxton
2002), as well as improved resource
exploitation (Valone and Templeton 2002)
that grouping provides. Overall, living in
group significantly impacts the time-budget
of individuals, and in particular the amount
of time that can be allocated to two often
exclusive fitness-related activities: vigilance
and foraging (Pulliam 1973; Elgar 1989;
Lima 1990). Many studies have reported
negative correlations between the time
devoted to vigilance and the time spent
foraging, as well as a reduction in predation
risk through a group-size effect (Barnard
1980; Bertram 1980; Elgar 1989; Lima
1995; Roberts 1995, 1996; Beauchamp
2008). However, while most studies have
shown positive covariation between
foraging time and group size, few have
explicitly investigated whether group-size
may similarly modulate energetic gain
(Cresswell 1994; Dolman 1995;
Beauchamp 1998).

In this study, we investigated the effects of
group-size on both time budget and
foraging efficiency simultaneously, using
the Eurasian Skylark (4/auda arvensis) as a
study model. Although skylarks live in open
farmland landscapes throughout the year,
their life history differs between summer
and winter. Being strongly territorial and
feeding on insects in summer, Skylarks
become highly gregarious in winter and
then rely on seeds and vegetative parts of
plants.

While most studies dealing with the winter
ecology of this species have so far focused
on habitat use, diet or numerical response
to food availability (Wilson et al. 1997,
Gillings and Fuller 2001), we here used an
experimental approach. Controlling for
potential confounding factors such as food
density, individual phenotype (body
condition, sex) and weather, we

experimentally modified captive Skylark
group size in aviaries and measured time
budget (devoted to vigilance and foraging)
and foraging efficiency (i.e., pecking and
intake rates).

METHODS

Housing conditions

Wild Skylarks were trapped by mist-netting
along the French Atlantic coast during
post-nuptial ~ migration (October and
November 2009; license number 2009-02).
They were metal ringed, weighed (+ 0.1g)
and their tarsus was measured using a
digital calliper (£0.0lmm). Birds were
randomly assigned to groups of 10-12
individuals and acclimatized for 2 months in
4 x3x2m (L x1x h) outdoor aviaries,
located at the Centre d’Etudes Biologiques
of Chiz¢é, before the start of the experiment.
Birds were fed ad [libitum with a
commercial seed mix, grit, oilseed rape and
tapwater. Food was dispensed on a 2 m?
synthetic green turf (height: 1cm; density:
12 blades/cm?) to accustom individuals to
the experimental set-up (see below). Birds
showing any sign of sickness were removed
before entering the experiment. All birds
were released into the wild in late-March
during  the  pre-nuptial  migration.
Experiments were carried out in
compliance with French legal requirements
and with the permission of the national
conservation authority (no. 79/2002/D/06).

General experimental design
Experiments were carried out from 15"
February to 12" March 2010 in outdoor
aviaries of identical size and configuration
than those used for acclimatization. The
night before each trial, all birds (including
focal and non-focal individuals) were
weighed and deprived from food until the
next morning. Trials were only performed
under clear weather conditions and from
9:00 am to 12:00 am in order to avoid too
long fasting periods.

In practice, Skylarks were placed 10
minutes before each trial in individual wire



mesh cages (50 x 50 x 40 cm; mesh size: 1
x 1 cm) enabling visual contact among
birds. Each cage was placed on a synthetic
green turf on which 100 seeds were
randomly scattered, corresponding to a
density of 400 seeds/m? thus within the
range of seed densities recorded in arable
fields (Robinson and Sutherland 1999). For
our experiment, we used millet seeds
(Panicum miliaceum) owing to their
homogeneity in both colour (white) and
size (mass = 0.007 g = 0.0003).

Nineteen focal individuals were tested for 3
group-sizes. A first group (n =5 trials) was
formed by the single focal individual. A
second group (n = 19 trials) included a
focal individual plus one conspecific (i.e.
non-focal bird) and a third group (n = 9
trials) included a focal individual plus three
conspecifics. Some individuals were tested
into several group sizes. Non-focal birds
were randomly assigned to each trial, and
they were individually kept in identical wire
mesh cages at a distance of 1 m from the
focal individual. Non-focal birds were not
provided with food to avoid synchrony in
behaviour (Fernandez-Juricic et al. 2004).

Data collection and analysis

Each focal observation lasted 5 minutes,
starting when the first peck was recorded.
Focal birds were video-recorded using a
camcorder mounted on a tripod and set 1 m
above the ground and about 1 m from bird.
Videos were analysed using EthoLog 2.2
software (Ottoni 1996) and the number of
pecks and time devoted to foraging and
vigilance (in seconds) were quantified. A
bird was considered to be vigilant when its
head was above a horizontal line made by
its body, and not orientated towards the
ground. Conversely, birds were considered
to be foraging when head was below the
horizontal and actively scanning the ground
or pecking (Whittingham and Markland
2002). It is worth noting that handling time
and vigilance could not be separated given
that Skylarks often adopted a vigilant
posture when handling seeds. Accordingly,
handling time was assumed to be partly

combined with vigilance. In such a ground-
feeding bird species, vigilance and foraging
are considered to be mutually exclusive
activities (Roberts 1996, Proctor et al.
2006), which were the only two behaviours
considered in our study. At the end of each
trial, seeds remaining on the green turf
were collected to calculate food intake rate
(expressed as the number of seeds
consumed per unit of time (s)).

We used General Linear Mixed Models
(GLMMs) to investigate whether pecking
rate, intake rate and time-budget were
affected by group size. Group size was
included as a fixed factor into the models.
Because some focal individuals were tested
for at least two group sizes, models were
fitted with bird identity as a random factor.
Our initial models also included the
following individual covariates: date,
average daily temperature, body condition
(expressed as the residuals from a linear
regression of body mass on tarsus length)
and fasting duration (expressed in minutes,
to account for the time of the morning at
which each bird was tested). We started
from complete models to obtain the
minimally adequate model (Crawley 1993),
following a backward stepwise model
selection procedure, where the non-
significant terms at p=0.05 were
sequentially removed. Pecking and intake
rates were log-transformed and foraging
time was arc-sin transformed to ensure
normality and homoscedastcity
assumptions. All analyses were performed
using Statistica 7.1. (SAS Institute). Means
are expressed + SE.

RESULTS AND DISCUSSION

In Skylarks, group size significantly
influenced time-budget, with a larger
proportion of time spent foraging in larger
groups (Tablel). When focal individuals
were alone, almost all the time-budget
consisted in vigilance (i.e. 97%), despite
the fact that these individuals had been
fasting for 13 hours (+ 3h). This suggested
that individuals would favor immediate



survival by maximizing vigilance rather than
energy intake. This high proportion of time
spent in vigilance for solitary birds, is
obviously energetically non-adaptive and
could explain why wintering skylarks are so
rarely observed alone in the field (Powolny
pers. obs). Interestingly, adding a single
individual to the focal bird immediately
resulted in an eightfold increase in the
proportion of its time allocated to foraging
(from 3 to 25%; Figure la). This increase
was even magnified when focal birds were
surrounded by three conspecifics. Under
such situation, feeding and vigilance each
accounted for half of the time-budget in the
focal bird (Fig. 1a).

These results are in agreement with
Pulliam’s model (1973), which predicts that
individuals can decrease their own anti-
predator vigilance by taking advantage of
vigilance from other group-members
without decreasing predator detectability
(Roberts 1996; Bednekoff and Lima 1998).
Although the increased feeding time is
largely documented in literature (Lima
1995; Beauchamp 2008), this study showed
a spectacular increase in non-vigilant time
by a simple addition of 3 conspecifics,
especially for a species in which group size
can reach several hundred individuals in
winter.

Our study confirms that increasing feeding
time with larger group size translates into
an increase in pecking rate (Cresswell
1994; Fernandez-Juricic et al. 2004; Figure
1b). However, conversely to expectations
(Fernandez-Juricic et al. 2004), seeds
intake rate did not increase as pecking rate
did, particularly between group of two and
four birds (Figure 1b). According to
Beauchamp (1998), a simple addition of
three or four birds would be sufficient to
double the intake rate of a solitary bird. In
Skylark, adding a single bird to a solitary
individual resulted in a sixtyfold increase in
intake rate, although the increase is not
anymore visible with the addition of two
supplementary birds. This intriguing result
was similarly documented in a shorebird,

the Common Redshank Tringa totanus.
According to Cresswell (1994), this
discrepancy between pecking and intake
rates might be the consequence of
increased  unsuccessful  pecks  with
increasing group size. If true, this implicitly
suggests that the increased foraging time
associated with larger group sizes would
have no clear energetic benefits.

Among plausible hypotheses to explain this
pattern, one is the resource selectivity
hypothesis (Triplet 1994), in which an
apparent decrease in feeding efficiency may
result from an increased feeding selectivity,
given that more time is available for feeding
in larger groups. This was supported by a
study on the Eurasian Oystercatcher
Haematopus  ostralegus  feeding  on
mussels, where birds were shown to
consume prey of different sizes according
to the density of conspecifics (Triplet 1994;
see also Triplet ef al. 1999). However, this
seems unlikely in our experimental study
since we used seeds of equal mass and
aspect, therefore avoiding any selective
process. The second hypothesis is the
interference hypothesis, which proposes
that a decrease in intake rate with increased
group-size may result from an increased
interference among group-members
(Sansom et al. 2008). Specifically, the
presence  of  coincidently  foraging
individuals (perceived competition, Amita
et al. 2009) may influence behaviour
without any physical contacts. By being
less vigilant, time would be allocated to
competitive activities rather than for
maximizing intake rate (Stillman et al.
1997). Although our experimental design
does not allow physical contacts, the high
density of Skylarks (1 Skylark / m?) in the
largest group may have negatively
influenced individual behaviours through
indirect interference (Schoener 1983),
leading to more unsuccessful pecks. Our
results do not currently allow dissociating
the two hypotheses, and further studies are
clearly needed, especially regarding
behavioural mechanisms of seed selectivity.



It should be stressed that according to
Beauchamp  (1998) the  contrasted
relationship found between intake rate and
group size may be partly explain by the
differences between experimental and
observational studies which often do not
control for confounding factors (i.e. food
density; temperature). One major finding of
our study is the lack of relationships
between pecking and intake rates,
suggesting that in this species, pecking rate
may not be an adequate proxy of food
consumption, in contradiction with many
previous studies that indifferently used
pecking and intake rates (Morgan and
Fernandez-Juricic 2007).

Conservation considerations

In Europe, the populations of a suite of
granivorous passerines including skylarks
suffer a sustained decline for several
decades (Fuller ef al. 1995). Several studies
suggested that this decline may be partly
explained by a decrease in winter food
availability and a concomitant reduction in
survival (Chamberlain and Crick 1999).
Food availability affects directly the
distribution  of  seed-eating  species
(Stephens et al. 2003). According to
Robinson and Sutherland (1999), a positive
relationship between seed and birds
densities was showed in  winter.
Consequently, poor quality patches are
generally avoided because they may have
negatives effects on energetic gains and
relatedly on condition-dependants life
history traits. Our findings suggest that the
negative effects of low seeds densities may
be magnified at low group size. Indeed, in
addition to scarce food resources, living in
group with few conspecifics imply a high
vigilance rate at the expense to foraging.
Hence, the low energy gain on poor
patches may result from the cumulative
effects of a lack of resources and the need
for vigilance.

Alternatively, high quality patches generally
held high bird densities (Stephens et al.
2003). However, our result suggests that
intake rate may be negatively impacted by

large group size by competition. Therefore,
we wonder whether preserving or creating
scarce, isolated and small rich habitats (i.e.
cereal stubble; Robinson and Sutherland
1999) is a relevant conservative issue to
maximise energy gains in wintering
farmland birds.

One major benefit of living in group is the
avoidance of predation. However, the
efficiency of this strategy may be partly
influenced by resource availability which
drives bird density. Accordingly, to
understand how anti-predators strategy
may maximise fitness and probably
decrease wintering mortality, further works
are needed, particularly to identify the
optimal group size according to food
resource availability.
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Figure 1: a) Changes in Skylark time budgets (black: foraging; white: vigilance) with different group
sizes. (1) Single bird; (2) 1 focal bird and 1 conspecific; (4) 1 focal bird and 3 conspecifics. b) Mean
pecking (open bars, pecks/s) and intake (filled bars, seeds ingested/s) rates depending on Skylark group
sizes. Vertical bars show standard errors.



Table 1: Results from Generalized Linear Mixed models testing the effects of group size, date, fasting
duration and body condition on time spent foraging, pecking and intake rates in Skylark. Group size was
included as a fixed factor into the models. Models were fitted with bird identity as a random factor.
Results from the full models are provided. A backward selection procedure was used, with least
significant variables being removed sequentially, until a minimum adequate model was reached in which
all variables were retained at p=0.05.

Dependent variable Fixed Factor df F P r
Foraging time Group size 2 449 <0.001 | 0.75
Date 1 0.18 0.68
Fasting period 1 0 1
Body condition 1 0.23 0.64
Pecking rate Group size 2 213 <0.001 | 0.48
Date I 05 0.49
Fasting period 1 0.21 0.65
Body condition 1 0.05 0.81
Intake rate Group size 2 1713 <o0.001 | 0-60
Date 1 0.00046 0.98
Fasting period 1 1.34 0.27
Body condition 1 0.37 0.55







ANNEXE III
Sex-related differences in the trade-off between foraging and vigilance in

granivorous foragers

Powolny Thibaut, Bretagnolle Vincent, Aguilar Astrid and Eraud Cyril

Functional response provides foundations of models that predict the distribution of organisms,
across a range of resource densities. This response is directly dependent upon the searching
rate, handling, and vigilant times. While several functional response models incorporate
vigilance, the role of environmental factors directly involved in anti-predator behaviour remains
unclear. We examined the combined effects of different scenarios of predation risk and food
density on time allocation and mechanisms related to foraging and anti-predator vigilance of a
granivorous species. We housed Skylarks, submitting them to various cover heights and seed
densities, while testing individual time budget and pecking and intake rates. Our results
indicated that time devoted to different activities varied mainly as a function of seed density
and cover height. Foraging time increased with food density for all cover heights, but an
increased predation risk consistently affected time-budget through increasing vigilance and
resulted in a concomitant decreased foraging time. These adjustments in time-budget were
equivalent for males and females. However, and contrary to males, the decreased proportion of
time spent foraging does not appear to translate into a foraging disadvantage for females.
When predation risk was higher, females maintained similar pecking and intake rates compared
to intermediate predation risk levels, while males consistently decreased their energy gain.
Moreover, for a comparative probability of detecting predators, foraging strategy adopted by
females appeared to be more energetically effective than males. Thus, increased predation risk
can generate behavioural variations between sexes and further models of functional response
should consider these aspects of species ecology. This study has several important implications
for the conservation of declining granivorous farmland species. Our view is that a mechanistic
understanding of such intra-specific variations in behaviour is critical to the development of
new adequate models and may have relevance for management and conservation effects as

well.
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INTRODUCTION

The relationship between intake rate and
food density provides the foundation for
models that predict the spatiotemporal
distribution of organisms across a range of
resource densities [1]. It has been
previously  demonstrated  that  the
relationship between food density and
feeding rate (i.e. functional response)
results from differential time allocation
between competing activities, such as
searching, handling, and anti-predator
vigilance [2]. Because anti-predator
behaviour may require a large amount of
the total time for foraging [3, 4], anti-
predator vigilance is generally regarded as
an important factor limiting feeding rate,
and ultimately affecting the functional
response. However, though much work has
been devoted to investigating individuals’
responses to varying resource densities and
predation risk independently [5, 6], only a
few studies have experimentally examined
the combined effects of these factors on
foraging time-budget and energy gain [7].
Food availability should also impact patch
selection by influencing both intake rate,
predator detection, and avoidance.

Changes in vigilance behaviour have been
attributed to variation in predation risk,
which is itself dependent on environmental
factors including group-size for social or
aggregative species [8, 9, 10, 11], predator
type and/or abundance [12], distance to
safe refuges [13], or predator detectability
[14, 15]. Concerning the latter factor, many
prey organisms can assess predation risk
through cues signalling the presence of
predators either auditory [16],
chemosensory [17] or visual [18]. For
species that depend on sight for detecting
predators, vegetation structure may
influence the perceived predation risk [9]
and is therefore likely to affect foraging
habitat selection [19] as well as anti-
predator strategies, and thus ultimately the
functional response. However, the effect of
vegetation structure on vigilance is mixed,
since reduced visibility caused by

vegetation may increase vigilance [12, 14,
15, 20], or not [21]. Similarly, patches with
complex vegetation structure may increase
[6, 14, 22] or lower the perceived risk of
predation [23, 24] depending on the prey
species and the anti-predator strategies.
Besides environmental factors, individual
phenotypes can also modulate the foraging
time-budget [8]. For instance, individuals in
poor body condition were shown to have
lower anti-predator vigilance and prioritize
energy gain [25]. Sex is also expected as
one crucial source of inter-individual
variation in the optimization of foraging
time-budget. Indeed, predator’s preferences
and foraging tactics may result in sex-
selective  predation  with  profound
consequences on sex-specific anti-predator
strategies [26, 27, 28]. In many prey
species, sexes differ in behaviour,
physiology or appearance. For instance,
during the reproductive season, sexual
dimorphism in size or behaviour could
make individuals of one sex more
conspicuous and thus may promote
differences in anti-predation tactics [27].
As expected, several studies have found sex
differences in the time allocated to anti-
predator vigilance [29, 30]. However, the
influence of sex on individual response to
varying food resources and predation risk
has been poorly studied, especially in avian
models. Among birds, ground seed-eating
species such as many farmland birds are
particularly exposed to predation, since
they live in open habitats that increase the
distance to safe refuges. In addition,
although habitat use and diet in the
breeding season have received considerable
attention [31, 32], habitat use and foraging
behaviours during winter are well less
investigated [19, 33, 34].

In this study, we use an experimental
approach to examine foraging behaviour of
a small ground seed eating farmland bird,
the Skylark (4lauda arvensis) on artificial
stubble substrates. Stubble fields are the
primary foraging habitat for many farmland
granivorous bird species wintering in



Europe [31, 33], but little is known about
the effects of habitat structure on foraging
and anti-predator strategies of these species
[6, 7, 34]. Although vigilant time is
strongly impacted by predation risk [35],
only few studies have directly investigated
the combined effects of resource density
and predation risk on functional response
[7]. In order to investigate how the trade-
off between foraging and vigilance is
altered, we experimentally increased the
visual obstruction from predators by
exposing birds to three different vegetation
heights. In addition to the predation effect,
we manipulated resource availability on
experimental patches. Theory predicts a
differential response in terms of vigilance
under contrasted resource availability, and
several additional confounding factors
involved in time allocation influence
negatively this relationships (competition,
scrounging [36]). In many farmland birds,
male survival rates are usually higher than
female survival rates [37]. We may thus
expect that males and females behave
differently with regard to the degree of
exposure to predation in relation to their
differential  survival  prospects. We
predicted that with increased visual
obstruction, birds should increase their
vigilance, and that this relationship should
further depend on resource density and sex.
By increasing vigilant time, the time
allocated to foraging could be decrease and
birds may be more constraint by foraging
time when predation risk is high.

METHODS

Ethics Statement

This work was  performed  with
governmental authorizations from the
Préfecture des Deux-Sévres (Niort, France,
n0.79-219). All experiments were carried
out in compliance with French legal
requirements and with the permission of the
National Conservation Authority
(n0.79349). Bird capture and blood
sampling were performed under permit

from the National Hunting and Wildlife
Agency to TP (N°2009-014). Animal
experiments were conform to the guidelines
for the treatments and use of animals in
behavioural research and teaching as
published by the Association for the Study
of Animal Behaviour (ASAB 2012).

Study species

The skylark Alauda arvensis is a common
species of open farmland habitats
throughout Europe [61] that suffers a
sustained and often severe decline in
relation to changes in agricultural practices
in the last few decades [62]. Being strongly
territorial and feeding on insects in spring
and summer, the species shows a marked
gregarious behaviour on migratory stop-
over and wintering quarters where birds
live in groups of various sizes. Outside the
breeding season, the species mainly feeds
on seeds gleaned on the ground and
vegetative parts of plants. Also, skylarks
show a slight sexual dimorphism, with
males being on average larger than females
[61].

Bird capture and maintenance

We caught skylarks along to the French
Atlantic coast during the post-nuptial
migration, between October and November
2010. Upon capture, the birds were colour
ringed, weighed (+ 0.1g) and their tarsus
and maximum wing chords were measured.
Blood samples were taken, and their sex
was obtained genetically [see 63 for
details]. Thereafter, birds were randomly
assigned to groups of 10 to 12 individuals
and acclimatized for two months in
4*3*2m (L*1*h) outdoor aviaries at the
Centre d’Etudes Biologiques of Chizé
(CEBC-CNRS, Western France). Birds
were fed ad libitum with a commercial seed
mixture, grit, green material (i.e. oilseed
rape) and tap water. Food was dispensed
on a 2m? synthetic green turf (height: lcm;
density: 12 blades/cm?) to accustom
individuals to the experimental set-up.
Birds showing any sign of sickness were
removed prior to the experiment. all birds



were released into the wild in the middle of
March for pre-nuptial migration.

General Experimental Procedures
All experiments were conducted from the
7" February to 4™ March 2011. The night
before each trial, all focal bird were
weighed and deprived from food until the
next morning. Trials were only performed
from 8:00 to 12:00 am in order to avoid
long fasting periods. We did not conduct
experiments on rainy or excessively windy
days, as these extreme weather conditions
would likely affect visibility and foraging
behaviour. All trials were carried out in a
separate outdoor aviary, showing identical
proportions and layout to the housing
aviaries.

We experimentally exposed birds to
contrasting seed densities (3 levels) and
vegetation heights (3 levels). 20 focal birds
were exposed to all of the 9 treatment
combinations in a random order during the
experiment. The experimental arena
consisted of a 50 x 50 x 40 cm wire cage
(mesh size: 1 x 1 cm) enabling visual
contact amongst birds. The cage was
placed over an artificial green turf substrate
surrounded by stubble. To mimic natural
stubble habitat, we attached cereal straw to
a brown polystyrene board. The straw was
arranged in rows 12cm apart at a density of
110 straws/m, which was equivalent to the
density measured in natural stubble fields
around the station (mean + SE; 12.4 +2.21
cm; 110 £ 7 straws/m). To investigate the
influence of the visual obstruction on
foraging activities, we used three different
stubble heights: Ocm (no stubble), 15 cm
(comparable to the height measured in 20
randomly selected patches in 5 stubble
fields (mean + SE =15.2 + 1.87 cm; range
9.8-17.3) and finally 35 cm in height. To
investigate the influence of seed density on
foraging activities, we used millet seeds
(Panicum miliaceum) owing to their
homogeneity in both colour (white) and
size (mass = 0.007 g + 0.0003). Birds were
exposed to three different seeds densities
(i.e. 100, 400 and 1600 seeds/m?) randomly

scattered on the artificial green turf
substrate. All these densities fell within the
range of seed densities recorded in arable
fields [64, 65].

Among the 90 birds captured during the
post-reproductive period, 10 females and
10 males were randomly selected and tested
for all treatment combinations (vegetation
height x seed density). Each of the 20 birds
selected for experiments was therefore
tested under 9 conditions, without any
replicates per bird (3 vegetation heights x 3
seed densities). During winter, skylarks
adopt particular aggregative strategies and
restrict foraging behaviour in the absence
of conspecifics [39]. Hence, one non-focal
bird was randomly assigned to each trial,
and individually kept in identical wire mesh
cages at a distance of 1 m from the focal
individual. To avoid synchrony in behaviour
[66], non-focal birds were not provided
with food during tests. Group composition,
including one focal individual and one
conspecific (non-focal bird) thus varied
randomly from test to test to avoid
systematic association between partner
birds and experimental treatments or
conditions. There were between six and
eight trials per day, but neither the focal
nor the non-focal birds experienced more
than one trial in any one day. 7en minutes
before each trial, the birds were placed in
their respective cages so that they became
accustomed to the device. Each trial lasted
five minutes, starting when the first peck
was recorded. Focal birds were video-
recorded using a camcorder set 1 m above
the ground and about 1 m from the focal
bird.

Data collection and analysis

Videos were analysed using EthoLog 2.2
software [67] and the number of pecks and
time devoted to foraging and vigilance (in
seconds) were quantified. A bird was
considered to be vigilant when its head was
above a horizontal line made by its body,
and not orientated towards the ground.
Conversely, birds were considered as
foraging when their head was below the



horizontal line and they were either actively
scanning the ground or pecking [68]. The
handling time - which represents the time
needed to consume one food item - and
vigilance could not be separated given that
skylarks do not handle millet seeds and
often adopt a vigilant posture when
handling seeds [39]. Although the millet
seeds have a husk, we found no empty
husks after the tests, suggesting that
skylarks minimise the handling of seeds
before ingestion. Accordingly, handling
time was assumed to be partly combined
with vigilance. However, although head
down posture is associated to foraging
behaviour, this position may still allow
vigilance [69]. Thus, we added an opaque
band of 5 cm high around the bottom of the
cage forbidding any vigilance while
foraging. So, given that vigilance and
foraging are considered as two mutually
exclusive activities in our case study, only
the time spent foraging was considered in
analyses. Additionally, we quantified the
time spent in movement with the head-up
posture for two levels of vegetation height
(Ocm and 35 cm) for each seed density.
Skylarks were considered moving when
they performed a minimum of three steps
with head up, suggesting no research for
food.

The use of green turf allowed us to collect
all remaining seeds. At the end of each trial,
seeds remaining on the green turf were
counted by hand by only one person
without information about trials condition
(sex, seed density or vegetation height).
The corresponding values were used to
calculate food intake rate (expressed as the
number of seeds consumed per second
during the 5 minutes of trial).

We used General Linear Mixed Models
(GLMMs) to test for differences in time
spent foraging and intake rate (dependent
variables) between sexes at different levels
of food density and predation risk
(independent  factors). Because focal
individuals were tested for each treatment
combination, models were fitted with bird

identity as a random factor. We began with
a global model including all available
explanatory variables (Table 1). Our initial
models also included the following
confounding covariates: date, minimum
nightly temperature taken the night before
each trial, body mass and fasting duration
(expressed in minutes, to account for the
time of the morning at which each bird was
tested). The sex of the focal-bird, the sex of
the conspecifics (non-focal individual), the
seed densities and vegetation heights were
considered as factors. We started from
complete models to obtain the minimally
adequate model [70] and we followed a
backward stepwise model selection, where
non-significant terms at P=0.05 were
gradually removed (see Table S1)
Backward selections were only performed
on confounding variables (date, food
deprivation, minimum temperature and bird
body mass). Four interaction terms were
considered to be potentially explanatory
variables: seed density x vegetation height,
non-focal bird sex x focal bird sex, focal
bird sex x seed density and focal bird sex x
vegetation height. Wherever an interaction
term was included in a model, the two
corresponding variables were also included
as main effects. Post-hoc comparisons were
performed using Tukey’s HSD tests.
Similar complete models were tested to
investigate intake rate. Foraging time was
log-transformed and intake and pecking
rates were square-root transformed to
ensure normality and homoscedastcity
assumptions. Concerning the comparisons
of the time spent in movement, non
parametric statistical tests (Kruskal-Wallis
tests) on untransformed data were used. To
test for habituation, GLMM were
performed on pecking and intake rates and
foraging time using trial number. Results
did not show any evidence for habitation
(pecking rate: F=1.633, df=1, 135, p=0.204
; intake rate: F=0.048, df=1, 173, p=0.827 ;
foraging time: F=0.548, df=1, 173,
p=0.862). All analyses were performed



using SPSS 17.0 software. Means are
expressed = SE.

RESULTS

We found no evidence that the foraging
behaviour of birds varied according to date,
the fasting duration and body mass since
these covariates were systematically
removed during the model selection
process (Table 2). Conversely, an effect of
the ambient temperature experienced the
night that preceded the trials suggested
varying individuals’ needs in relation to
environmental conditions: the time spent in
foraging, the number of pecks and
ultimately intake rate, all increased as the

minimum nightly temperature decreased
(Table 1).

Effects of seed density and cover
height

As expected, all dependent variables
describing  foraging  behaviour and
performance enhanced with increasing seed
density (Table 2). Individuals foraging in a
patch with an initial seed density of 100 m™
spent the shortest time in foraging and had
the lowest pecking and intake rates.
Conversely, skylarks foraging in the richest
patch (1 600 seeds.m”) spent the longest
time in foraging and had both the highest
pecking and intake rates (Figure 1).
Intermediate values were recorded at
medium initial seed density (i.e. 400.m>).
However, this pattern was reversed as
stubble height increased (Table 2). Skylarks
foraging in a patch not surrounded by
vegetation spent longer time foraging and
had higher pecking and intake rates than
those foraging in the highest cover height
(i.e 35 cm, Fig. 2). Intermediate values
were found at medium cover heights (i.e.
15 cm), except for pecking rate (Figure
2B). The interaction term between seed
density and cover height was systematically
removed during the model selection
process (Table 2) indicating that these two
factors impacted foraging behaviour and
performance in an additive way.

Sex-related differences

We found evidence that the effect of
vegetation height on time spent foraging,
pecking and intake rates differed
significantly between the sexes. The
interaction term between sex and cover
height was retained in all final models
(Table 2). The main component of this
interaction was the greater sensitivity of
males to the increase in vegetation height.
With respect to the time budget, males
reduced significantly their time spent
foraging at 35 cm in comparison to a cover
height of 0 cm (post-hoc HSD Tukey:
p=0.001). Conversely, females allocated a
similar amount of time at 35 cm and 15 cm
(post-hoc HSD Tukey: p=0.13; Figure 3A)
but reduced marginally their foraging time
between 0 and 35 cm (post-hoc HSD
Tukey: p=0.112; Figure 3A). A similar
pattern was observed for pecking rate:
males reduced their pecking rate when the
vegetation height dropped from 0 to 35 cm
(post-hoc HSD Tukey: p=0.03; Figure 3B),
whereas females preserved an almost
identical pecking rate (post-hoc HSD
Tukey: p=0.970; Figure 3B). Interestingly,
male behaviour changed markedly when the
vegetation increased from 15 to 35 cm:
they showed a strong increase in the time
spent in movement (while adopting a
vigilant posture). Such a change was not
detected in females (Figure 4). This was
most apparent also when resource density
was high (difference between 400 and 1600
seed/m?: Kruskall-Wallis test: H=9.45,
df=2, p=0.009; Figure 4), and again this
was not detected in females (H=0.19, df=2,
p=0.94). Males were actually moving more
than females for two cover heights only
(Ocm: H=0.227; df<2; p=0.82; 15cm:
H=30.2; df=2, p=0.002; 35cm: H=3.33,
df=2, p<0.001).

As a consequence, only male intake rate,
but not female, was significantly penalized
at 35 com (post-hoc HSD Tukey:
respectively: p=0.003 and p=0.271; Figure
3C). Seed density and sex also interacted
significantly in determining the allocation of



time spent foraging (Table 2), but did not
differ with respect to sex. Both sexes spent
the shortest time foraging at low seed
density and the longest time at the highest
seed density (LSmeans (+SE); females:
21.87 +£1.20 vs. 42.66 £ 1.20; males: 23.99
+1.20 vs. 33.11 £ 1.20).

In addition, we found that the foraging
behaviour of the focal birds depended on
whether the conspecific non-focal bird was
a male or a female (Table 2). For instance,
pecking rate was significantly higher when
conspecifics were males (LSmeans (£SE);
males: 46.37 + 4.69 vs. females: 32.41 +
6.07). Even more surprisingly, there was a
significant interaction between the sex of
focal and non-focal birds on the time
devoted to foraging (Table 2) indicating
that males reduced their time spent foraging
when conspecifics were females (LSmeans
(£SE); female non-focal bird: 19.05 + 1.23
vs. male non-focal bird: 37.15 £ 1.17) while
females were insensitive to the sex of
conspecifics (LSmeans (£SE); female non-
focal bird: 33.88 £ 1.23 vs. male non-focal
bird: 30.2 £ 1.17). Conversely, the sex of
conspecifics had no significant effect on
intake rate.

DISCUSSION

In this study, we experimentally examined
how resource availability and predation risk
affected time budget, pecking rate and seed
intake in skylarks. As expected, our results
indicated that time devoted to different
activities varied both as a function of seed
density and vegetation height. An increase
in vegetation height consistently affected
time-budget in skylarks through increasing
vigilance and resulted in a concomitant
decrease of foraging time. The high
proportion of vigilant time of skylarks at
the maximum vegetation height indicated
that vegetation is perceived as a high
predation risk for this species, despite its
obvious protective nature. Many studies
have reported similar changes in time
budget in obstructive habitat [8, 14, 15,
20], attesting that predation risk was

increased in our obstructive treatment. This
result is in accordance with Verdolin [38]
who suggested that habitat cues may
significantly increase an animal’s perceived
predation risk, and thus have a great effect
on overall foraging behaviour.

Natural vegetation and sometimes foraging
substrate combine both protective and
obstructive properties [24, 39], depending
on the predator type and anti-predator
strategies adopted by a species [24].
Increased vigilance under high cover height
can also be explained by the very additional
utility of scanning when the view is
obstructed. This anti-predator response can
be related to the group-living strategy
developed by this species outside the
breeding season. Skylarks are highly social
during winter and migration, hence vigilant
time in skylarks is unsurprisingly related to
group-size [40]. Possible benefits of group-
living include the “many eyes effect” [12],
which was one of the hypotheses
formulated to explain group formation.
However, the “many eyes effect” implies
communication  between  individuals.
Therefore, vegetation height may have
different impacts on birds, first by directly
reducing predator detection and second by
decreasing visual communication between
group members.

There was a positive relationship between
foraging time and seed  density
independently of experimental level of
predation risk, indicating that for each
tested cover height, birds were less vigilant
at high resource density. However, the
benefits linked to the high seed density
were balanced by the vegetation height,
with a similar percentage of time spent
foraging at a density of 100 seed/m?
without vegetation and at a density of 1600
seed/m? with a vegetation height of 35 cm.
This latter result is in accordance with/that
of Butler et al. [7] who investigated
pecking rate in chaffinches, another seed
eating bird. The relationship between food
density and vigilant time showed that
skylarks spent less time vigilant at low



resource densities, in agreement with
previous studies on granivorous birds [40,
41]. However, the prediction that vigilance
should decrease with food density does not
appear to support in all species. In his
review regarding the effect of food density
on vigilance in bird species, Beauchamp
[36] reported a positive relationship
between food density and vigilance time in
30% cases, negative in 26% and with non-
significant effect in 44% cases. These
contrasted results are probably due to
several ecological factors modulating the
effect of food density on vigilance such as
spatial distribution of group, group size,
handling posture or competition [36].

In skylarks, vigilance in both sexes
increased markedly in more risky situations,
but male and female vigilance differed at a
cover height of 35 cm. While female
skylarks maintained equal vigilant time
between a cover height of 15 and 35 cm,
males exhibited an increase in vigilant time
under the same conditions. Several studies
have shown that sex is an important
correlate of individual vigilance levels [43,
44], reflecting differences in vulnerability to
predation [45] and in the social factors that
motivate  scanning  behaviour  [46].
However, the gender which is more vigilant
varies [8], and in some cases, sex has no
effect on vigilance behaviour (domestic
sheep: [47], muskox Ovibos moschatus:
[48]) or is implied in complex interactions
with reproductive status, social rank or
group size [49; 50]. In investigations which
showed a higher vigilance in males than
females, the difference between sexes could
be attributed reproductive status or
competition for mates [51] and hence
vigilance behaviour seems to be related to
males searching for mates and looking out
for competitors as well as predators. Given
those  contradictory  results, further
experiments, especially outside the breeding
season, are required to confirm the results
of the present study.

In addition to resource availability and
predation risk, two others factors impacted

foraging time allocation in skylarks. First,
the minimum temperature during the night
affected the time spent under foraging
activities. Minimum temperature impacts
energy expenditure, especially by an
increased demand for thermoregulation,
resulting in a high proportion of foraging
time. This result is consistent with studies
demonstrating the relationships between the
maintenance of body mass and the
increased food intake in response to
thermal stress [52]. Second, the sex of the
conspecific individual significantly
explained variation in foraging time and
pecking rate. This result is in accordance
with study suggesting that vigilance time
may be influenced by the sexual
composition of the group for aggregative
species [53]. Particularly, when conspecific
are males, the pecking rate of focal bird
increased but there was no effect on intake
rate. This surprising result may highlight a
decrease in foraging success (intake
rate/pecking rate) especially when focal and
non-focal birds are males suggesting
possible  foraging  competition by
interference [40].

Concerning foraging gain, we observed
intake differences between sexes in
response to increased predation risk. For
males, the decreased foraging time with
predation risk was followed by a decrease
in the number of seeds consumed.
Surprisingly, female skylarks did not show
any change in intake rate. Females were
able to maintain their intake despite the
decreased vigilant time and the increased
vegetation height. For a comparable
probability of detecting a predator, foraging
strategy adopted by females appeared to be
more energetically efficient. For a resource
density equal to 1600 seed/m? females
showed a significant reduction in
locomotive activities with an increased
predation risk, whereas males increased
their time spent in movement, especially
under vigilant posture (Figure 3). The
difference in behavioural anti-predator
responses of male and female skylarks



suggests that there are two strategies when
resource density is high: a hiding strategy
shown by females, and an escape strategy
shown by males. Thus, males seem to
prefer leave a risky-area, whereas females
stay when resource density is high,
suggesting a sexual difference in the food-
safety trade-off. Food-safety trade-off
results from the fact that animals may be
distributed across habitats proportional to
food availability [54]. However, as
predation risk varies among habitats,
animals may not necessarily select habitats
based solely on energetic return.
Consequently, individuals are likely to
accept lower energetic benefits in order to
forage in more safe habitats [55]. Several
field observational studies have also shown
food-safety trade-offs and differences
between individual classes were observed
[56]. Heithaus and Dill [57] suggested that
juvenile male dolphins are more willing to
accept higher predation risk to obtain
higher energy intake rates. A similar age
class difference in risk-taking behaviour
while foraging has been found in the
redshank where juveniles attempt to
maximize energy intake by foraging in high-
risk areas [58]. Our results suggest that
female skylarks may also gain fitness
benefits from risk-taking. Foraging in the
energetically  profitable habitats may
increase long-term survival while males
tend to maximize escape and consequently
immediate survival. Further experiments
involving patch choices between males and
females would be appropriate, e.g.
following an experimental set-up proposed
by Butler et al. [7]. For instance, we may
suppose that females should spend more
time in a risky-environment than males if
the energetic return can be important.

In summary, our study showed that lower
vegetation enhanced foraging intake rates.
However, it has been demonstrated [59]
that predation risk can alter habitat choice,
which has been shown to influence survival
and community structure [60]. Thus,
habitat structure appears to be a major

component of population dynamics,
especially for community living in
homogenous landscapes, such as farmland
birds. Our results highlight that phenotypic
traits such as sex, can generate variations in
behavioural responses outside the breeding
season, independently of body condition.
However, most functional response models
do not take into account sexual variations.
A mechanistic understanding of such
intraspecific variations in behaviour is
critical to develop adequate models and
may be relevant for management and
conservation efforts as well.
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Figure 1: Effect of seed density on foraging time (A), pecking rate (B) and intake rate (C). The represented effect of
seed density was controlled for co-variables. Estimates from GLMM were back transformed according to prior
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TABLE 1: Explanatory variables entered into models for the foraging time, intake and pecking rates
studies. Foraging and vigilant times were considered as states and pecking as events for videos analyzes.
Intake rate was not obtained by videos analysed but was calculated after trials (number of seed
proposed — total seed remaining after trial). Repeatability was calculated using re-analyzes from 28
different trials (between 2 and 4 times) for the time budget and from 25 (between 2 and 5 times) for the
pecking rate. Repeatability coefficient were obtained for the pecking rate (r=0.99) and foraging time
(r=0.98).

Variable Factor / covariate Notes
Date co-variate julian date (1 for 1st January)
Minimum temperature co-variate minimum temperature the night before being tested
Body mass co-variate body mass the night before being tested
Focal bird sex factor male or female
Conspecific sex factor male or female
Food deprivation co-variate in minutes
Seed density factor 100; 400 or 1600 seeds/m?
Cover height factor 0;150r 35cm
Foraging time focal bird searching for food (based on head position); in secondes
Intake rate number of seeds consumed during test

Pecking rate number of pecks during test




TABLE 2 Fixed effects explaining variation in time allocated to foraging, pecking and intake rates. A
minimal model was backward-selected using a linear mixed effect model with individual identity as a
random effect. Sex (female, male), vegetation height (0, 15, 35) and seed density (100, 400, 1600) were
categorical (the classes used as references are italicised in the legends). Estimates were given for main
terms.

Dependent variable Fixed effect Estimates Df/DfDen F values P
Foraging time intercept 1.54 1,35 767.24 < 0.0001
minimum temperature -0.17 1, 146 6.564 0.011
focal bird sex female : 0.06 1,25 0.717 0.405
conspecific sex female : -0.29 1, 148 4.829 0.03
seed density 100 : -0.155 2, 145 14.363 < 0.0001
400 :-0.126
cover height 0:03 2, 145 16.016 < 0.0001
15 :0.21
focal bird sex x cover height 2,145 3.455 0.034
focal bird sex x seed density 2,145 3.51 0.032
focal bird sex x conspecific sex 1, 148 10.689 0.001
seed density x cover height 4,145 1.021 0.398
Pecking rate intercept 6.81 1,32 326.52 < 0.0001
minimum temperature -0.12 1, 146 8.949 0.003
focal bird sex female : 1.65 1,24 3.085 0.092
conspecific sex female : -1.93 1,148 14.106 < 0.0001
seed density 100 : -1.55 2, 145 25.335 < 0.0001
400 :-1.08
cover height 0:1.55 2,145 5.093 0.007
15 :1.17
focal bird sex x cover height 2, 145 6.524 0.002
focal bird sex x seed density 2,145 3.134 0.046
focal bird sex x conspecific sex 1,148 4.074 0.045
seed density x cover height 4,145 0.733 0.571
Intake rate intercept 5.49 1,38 744.85 < 0.0001
minimum temperature -0.12 1, 146 22.557 < 0.0001
focal bird sex female : 1.31 1, 26 8.303 0.008
conspecific sex female :-0.4 1,149 0.563 0.454
seed density 100 : -2.46 2,145 125.936 < 0.0001
400 :-1.19
cover height 0:1.68 2,145 19.56 < 0.0001
15 :1.02
focal bird sex x cover height 2,145 8.189 < 0.0001
focal bird sex x seed density 2,145 0.848 0.431
focal bird sex x conspecific sex 1, 148 1.496 0.223

seed density x cover height 4,145 0.712 0.585




SUPPORTING INFORMATION TABLE S1: Overall effects of variables and 6 interactions
between factors on forging time, pecking and intake rates. Variables were tested using a linear mixed
model. Parameters of fixed effects are given when variables were eliminated from models.



Dependent variable Fixed effect Df/DfDen F values P
Foraging time date 1, 150 0.526 0.469
minimum temperature 1, 146 6.564 0.011
body mass 1,76 3.516 0.065
focal bird sex 1,25 0.717 0.405
conspecific sex 1, 148 4.829 0.03
food deprivation 1, 147 0.024 0.876
seed density 2,145 14.363 <0.0001
cover height 2,145 16.016 <0.0001
focal bird sex x cover height 2,145 3.455 0.034
focal bird sex x seed density 2,145 3.51 0.032
focal bird sex x conspecific sex 1, 148 10.689 0.001
seed density x cover height 4,145 1.021 0.398
Pecking rate date 1, 149 2.531 0.114
minimum temperature 1, 146 8.949 0.003
body mass 1, 88 3.47 0.066
focal bird sex 1,24 3.085 0.092
conspecific sex 1,148 14106 <0.0001
food deprivation 1, 146 0.361 0.549
seed density 2,145 25.335 <0.0001
cover height 2,145 5.093 0.007
focal bird sex x cover height 2,145 6.524 0.002
focal bird sex x seed density 2,145 3.134 0.046
focal bird sex x conspecific sex 1, 148 4.074 0.045
seed density x cover height 4,145 0.733 0.571
Intake rate date 1, 151 0.003 0.955
minimum temperature 1, 146 22.557 <0.0001
body mass 1, 56 0.184 0.67
focal bird sex 1, 26 8.303 0.008
conspecific sex 1, 149 0.563 0.454
food deprivation 1, 149 1.979 0.162
seed density 2,145 125.936 <0.0001
cover height 2,145 19.56 <0.0001
focal bird sex x cover height 2,145 8.189 <0.0001
focal bird sex x seed density 2,145 0.848 0.431
focal bird sex x conspecific sex 1, 148 1.496 0.223
seed density x cover height 4,145 0.712 0.585






ANNEXE 1V
Cold tolerance and sex-related hypothermia explain winter sexual

segregation in farmland bird

Powolny Thibaut, Bretagnolle Vincent, Dupoué Andréaz, Lourdais Olivier and Eraud Cyril

Migration is an important event in the life history of many animals, but there is considerable
variation within populations in the timing and final destination. A common form of sexual
segregation in migratory birds is differential migration whereby males usually spend winter
farther north than females. However, why sexes segregate during winter remain to be
clarified. One hypothesis (i.e. body size or cold tolerance hypothesis) predicted that body
size dimorphism provides metabolic differences under cold climate. We explored this
hypothesis by experimentally tested the impacts of low temperature on metabolic rates and
internal body temperature in Eurasian Skylark (Alauda arvensis). We also investigated
whether thermal conditions affected males and females thermoregulatory costs and body
temperature reduction as energy saving mechanisms. Firstly, we found evidence for a
differential migration strategy in skylark populations with a male-biased sex-ratio
decreasing towards southern latitudes in France. Secondly, experimental treatments
resulted in a significant increase in metabolic rate when ambient temperature decreases
from thermo-neutral (20°C) to -5°C but contrary to predictions, we found no difference
between sexes on energy expenditure. However, investigations on internal body
temperature revealed sex-related hypothermia. While males maintained identical body
temperatures between thermal treatments, females strongly reduced their body temperature
and consequently energy expenditure when environmental conditions become thermally
binding. This experiment provided strong results on functional mechanisms involved in
latitudinal segregation and supports the body size hypothesis in skylark. Our novel findings
of sex-specific physiological strategies could be related to these life history differences

between sexes

Manuscrit in preparation



INTRODUCTION

The phenomenon of differential migration
describes how, within a population,
individuals of different sex or age class
differ in their migration with respect to
timing, distance, or both (Terril & Abele
1988). When spatial segregation between
sex/age classes occurs in a population
during the non-breeding season, sub-
populations  occupying different non-
breeding sites may be subjected therefore to
different food regimes, predation risk,
competition level or climate conditions, all
of which may affect survivorship and
ultimately, population dynamics (Cristol et
al. 1999). There is increasing evidence that
differential migration and sex habitat
segregation during the non breeding season
are widespread phenomena in birds (Myers
1981; Sherry and Holmes 1996). For
instance, Cristol et al. (1999) found that
91% of the 160 studied species from North
America and Europe showed differential
migration. However, despite differential
migration is common, its underlying
mechanisms and consequences are still
poorly understood, and understanding the
factors responsible for the evolution and
maintenance of differential migration
remains a major challenge (Cristol et al.
1999; Berthold 2001; Jenkins & Cristol
2002). At least three different, not mutually
exclusive hypotheses have been proposed.
Firstly, the arrival-time hypothesis predicts
that individuals of one sex migrates earlier
than the other sex and overwinters closer to
the breeding grounds, thus conferring a
reproductive  advantage  upon  the
individuals, usually males, that winter
closer to the breeding ground because they
can arrive earlier in the breeding season to
secure high quality territories (Myers
1981). Secondly, the dominance hierarchy
hypothesis, whereby the competition for
winter resources leads the dominant sex to
exclude the subordinate sex (Gauthreaux
1978). Subordinate individuals are forced
to move to areas further away from the
breeding grounds by dominant ones, which

tend to move shorter distances or remain
sedentary. Finally, the body size hypothesis
or physiological limitations hypothesis
(Ketterson & Nolan 1976; Myers 1981)
postulates that larger individuals can
withstand longer periods of fasting. They
are therefore better suited to survive the
colder and less predictable climates at
higher latitudes, conversely to smaller
individuals. Under this latter hypothesis,
differences in cold temperature tolerance
may be expected to coincide with patterns
of differential migration in sexually
dimorphic species. Many species exhibiting
sexual body size dimorphism migrate at
different latitudes according to sex (Cristol
et al. 1999; Newton 2010). The variations
observed in the migration patterns between
male and female are then often interpreted
as a by-product of variations in the body
size (Bennett & Owens 2002; Catry et al.
2005).

Disentangling the three mechanisms is not
always easy however, because they are
based on some extant similar mechanisms.
For instance, social competition and cold
tolerance hypotheses both predict that the
large individuals would make shorter
migratory routes and would spend the
winter at higher latitudes. While it is useful
to use latitude to analyse geographic
variation in size, it is necessary to examine
the mechanisms that generate these patterns
to understand broad-scale geographic
variation in body size. Because temperature
changes systematically with latitude, a
gradient in temperature is assumed to
create the increase in body size with
increasing latitude (Meiri & Thomas 2007),
following Bergmann’s rule, which is based
on differential allometric relationships
between surface and volume (Bergmann
1847). By selecting winter habitat that
minimizes thermoregulatory costs, small
animals may reduce their energy
requirements and may reallocate time or
energy to other vital processes (Webb &
Rogers 1988). Energetic constraints are
commonly invoked to explain the



distributional patterns of small and large
endotherms (Johnston and Bennett 1996).
However, when environmental temperature
is extremely low and/or food resource is
scarce, small endotherms may reduce their
metabolic and body temperature on a daily
or seasonal basis (Reinertsen 1996). These
physiological mechanisms have evolved
independently  throughout the avian
phylogeny, in species ranging in body mass
from 3 grams to 6.5 kg, and constitute an
important proximate response to increased
energetic  demands  (McKechnie &
Lovegrove 2002). Hummingbirds for
example, reduce their body temperature
few days before migration to save fat
reserves (Carpenter & Hixon 1988) and
pigeons become progressively hypothermic
at night if they are deprived from food
(Graf et al. 1989). This decrease in body
temperature which is called facultative
hypothermia or torpor (Prinzinger et al.
1991; Reinertsen 1996) reduce energetic
expenditure and can be misleading in
interpreting metabolic rates at low
temperature. Overall therefore, combined
measurements of metabolic expenditure and
body temperature when thermoregulatory
costs are higher, are necessary to evaluate
the relationship between energetic cost,
ambient temperature and body size.
Although many studies have investigated
the link between species distribution and
metabolism along a latitudinal gradient
(Root 1988a, 1988b; Zuckerberg et al.
2011), few have tested whether inter-
individual variation in thermal tolerance
within a species affects its distribution. In
addition, the body size hypothesis remains
rarely tested in literature (Guillemain et al.
2009). Yet, the physiological response to
variation in ambient temperature can
provide insights into how individuals are
adapted to different environments.

The skylark Alauda arvensis is one of the
most abundant and well-studied farmland
birds in Europe (Donald et al. 2001).
Despite this, relatively little is known about
the age/sex structure of wintering

populations. This species, which is common
in Western Europe is sedentary at mid
latitudes (south of northern Germany) and
winters in west and south Europe each
autumn in large numbers (Hegemann et al.
2010). The skylark exhibits a slight sexual
body-size dimorphism, with males larger
than females with respect to most body
measures (Cramp 1980; Appendix A).
Skylark is known to display differential
migration (Senk et al. 1972; Cramp 1988),
and among the different hypotheses evoked
to explain differential migration in skylark,
only the arrival time hypothesis has
received some empirical support (Hargues
et al. 2007). However, although males and
females show small difference in fall
migration dates (Hargues et al. 2007), the
sole arrival time hypothesis may be
insufficient to explain differential migration
by sex in this species. Since differences in
body size are often associated with
differences in metabolic rate at low
temperatures,  differences in  energy
expenditure during winter may be expected
to coincide with patterns of differential
migration in sexually dimorphic species.
Here we test this latter hypothesis using the
Eurasian skylark as our model organism.
We first test empirically whether sexual
segregation under a latitudinal gradient in
France occurs, and then we experimentally
expose captive male and female skylarks at
varying ambient temperature to test for
sexual difference in metabolic rates and
body temperature under different thermal
treatment tests. We predict that smaller
bird, i.e. females, will pay higher energetic
cost at cold temperatures in comparison to
males. We also test this prediction
irrespective of sex, using individual body
condition.

MATERIALS AND METHODES

Latitudinal variation in sex-ratio

The sex-ratio of over-wintering populations
of skylarks was obtained by analysing
hunting bags from regional hunters along a



latitudinal gradient in France. The sex of
each bird was determined by molecular
analyses following Eraud et al. (2006) or by
post-mortem dissection. A total of 528
individuals (138 females and 390 males)
was analysed during the winters of 2000-
2001, 2009-2010, 2010-2011 and 2001-
2012. To ensure that birds were wintering
individuals and not transients, sampling
were performed only from early December
to late January. Neither sound nor visual
decoy was used by hunters suggesting that
sampling were random, at least with regard
to sex.

Bird capture and maintenance

For laboratory experiments, we caught
skylarks along the French Atlantic coast
during the fall migration, between October
and November 2011. Each birds were
colour ringed, weighed (+ 0.1g), and their
tarsus and their maximum wing chord were
measured. Thereafter, birds were randomly
assigned to groups of 10 to 12 individuals
and acclimatized for two months in
4*3*2m (L*1*h) outdoor aviaries at the
Centre d’Etudes Biologiques of Chizé
(CEBC-CNRS, Western France). Birds
were fed ad libitum with a commercial seed
mixture, grit, green material (i.e. oilseed
rape) and tape water. Birds showing any
sign of sickness were removed from the
experiment. To limit the time spent under
captive conditions all birds were released
into the wild in the middle of March, during
the pre-nuptial migration.

Metabolic rate (MR)

We measured basal metabolic rate of adult
Skylarks using multichannel open-circuit
respirometry (Sables System, Las Vegas,
USA). Measurements were performed on
ten males (BM = 38.51 + 1.65 g) and ten
females (BM = 33.45 + 1.09 g) in February
2012. Each individuals was tested at three
temperatures (-5; 6 or 20°C) in a climatic
chamber (£ 1°C) (#400 DG LMS Itd,
Sevenoaks, Kent, UK). While the first two
temperatures reflect environmental
constraints, 20°C lies within the thermo-

neutral zone for Skylarks (Tieleman et al.
2002). The sequence in trial temperatures
was randomized for each individual
Skylarks were capture from outdoor
aviaries in late afternoon and then
transported to the laboratory at 17.00 and
acclimated for 2hours. Birds were food
deprived  for two  hours  before
measurements. For a given session, seven
individuals were weighed (+ 0.1g) and then
placed individually in an opaque test box
(internal volume 1870 ml) in the climatic
chamber set at target temperature. One test
chamber was left empty to provide baseline
sample. Birds were kept in total darkness to
measure overnight oxygen consumption.
Outside air was supplied by a Bioblock
Scientific 551 air pump to a mass-flow
controler (1 mlmin") (FlowBar-8, Sable
Systems, Las Vegas, USA) with a pump
(Bioblock Scientific 55 1) that provided a
constant flow (415.5 £ 8.9 mlmin') to
each chambers. The effluent air of each test
chamber was then sequentially sampled
with a gas flow switcher (RM-Multiplexer,
Sable Systems, Las Vegas, USA). Air was
then stripped of water by passing it through
Drierite (W. A. Hammond Drierite Co.,
Xenia, OH) and then sent to an oxygen
analyser (FC10A, Sable Systems, Las
Vegas, USA). Measurements were carried
overnight and trials duration was 10 hours
(from 20.00 to 6.00 the following
morning). During that time, each test
chamber was sequentially sampled for 300
seconds leading to 10 replicates per
individuals per trials. Hardware outputs
were simultaneously recorded with a
specific interface (UI-2, Sable Systems, Las
Vegas, USA). We used respirometry
equations (YO, = [O2 (%) / 100] x [1850 /
300]) to calculate absolute and mass-
specific rate of oxygen consumption (VO,
in ml h'). Values derived by averaging
replicate collected for each individual.

Body temperature profile

To test for changes in body temperatures
(Th) with ambient temperature (7a) we
recorded rectal body temperature at two



different 7a: -5°C and 20°C. Twenty birds
(10 males and 10 females) were used in this
experimental set-up. For each measure, a
Type T thermocouple was inserted 1.2 cm
deep into the cloaca and maintained until a
stable value was collected during 30
seconds. 7h was recorded within 60
seconds of handling using 21X data logger
(Campbell Scientific instruments, Logan,
UT, U.S.A). All body temperature were
taken by one person (TP) to minimize
variations. Skylarks were captured from
outdoor aviaries in late afternoon and
transported to a nearby laboratory at 17.00
and then placed into box (internal volume
1870 ml). Birds were first exposed to
thermo-neutral ambient temperature
(approximately 20°C) for 1h. At 20.00 the
individual was removed from the box and
initial 7b was recorded. The animal was
placed back in the box in thermo-controlled
chamber. One hour after the first
measurements, the light was turned off and
the birds were kept in total darkness. For
birds tested at low temperature, the
temperature was gradually (within two
hours) reduced to -5°C. The chamber was
set at 20°c for the warm treatment. A
second reading of temperature was taken
during the night, at 2.00, approximately 6
hours after being placed under target
temperature, Finally, a third and last 7h
recording was performed at 8.00. Potential
disturbances inflected by handling birds and
measuring their 7 4 to 5 hours prior to a
second 7h sampling does not change the
hyperthermic response (Nord et al. 2011).

Statistical analysis

We investigated sex-ratio variation at 9
different locations from a total of 528
individuals according to latitude by fitting
general linear models (Table 1). GLM were
fitted with the proportion of females
present at each latitude as the response
variable using logit link and a binomial
error distribution (Hardy 2002). We used
General Linear Mixed Models (GLMMs) to
investigate whether oxygen consumption,
body mass changes and body temperature

was affected by sex and ambient
temperature. Ambient temperature was
included as a fixed factor into the models
and bird identity as a random factor for
each model. We started from complete
models to obtain the minimally adequate
model (Crawley 1993), following a
backward stepwise model selection
procedure where the non-significant terms
at p=0.05 were sequentially removed. VO,
was log-transformed to ensure normality
and homoscedasticity assumptions. All
analyses were performed using SPSS 17.0
software and means are reported with their
standard errors (mean + SE).

RESULTS

Effect of latitudinal gradient on
skylarks’ sex ratio

Males skylark predominated in our sample
with 390 males and 138 females (Table 1).
Skylark sex-ratio varied significantly with
latitude (Figure 1; Fi4 = 20.25; p <
0.0001). More specifically, the probability
of being a female decrease from 0.35 in
southern France to a probability inferior to
0.1 at northern latitude (Figure 1). Despite
the 4 winters sampled, we observed no
effect of year on sex-ratio variations (F) 5o =
0.89; p = 0.344).

Metabolic rate (MR)

As  expected, oxygen consumption
significant increased as ambient
temperature decreased (Figure 2; see Table
2 for statistical result of the full model with
temperature and sex as independent
variables). Individuals placed under warm
conditions (7a = 20°C) had the lowest VO,
(mean 0.042 + 0.002 ml/min/g).
Conversely, skylarks placed under cold
conditions (7a= - 5°C) presented the higher
levels of oxygen consumption (mean 0.071
+ 0.006 ml/min/g; Figure 2). We observed
no statistical effect of sex on VO, variation
between thermal treatments (Table 2).

Body temperature profile
General patterns of body temperature
profiles revealed that birds decreased their



body temperature during the night,
independently of the ambient temperature
or sex (Figure 3A; 3B). However, the
effect of ambient temperature on body
temperature differed significantly between
the sexes, since the interaction term
between sex and 7a was retained in final
model (see Table 2, Fig. 3). The main
component of this interaction was the
greater sensitivity of females to the
decrease in ambient temperature. With
respect to the 7h, males and females
reduced significantly their body
temperature under warm condition during
the night (t-test between 7b at 20.00 and
02.00, ¢+ = 7.839, df=19, p<0.0001). At
08.00, we observed an increase in Skylarks
Th to obtained a body temperature not
significantly different from the initial 75 (t-
test between 7bh at 20.00 and 08.00, ¢ =
0.274, df=19, p=0.787, Figure 3A). At
20°C, we observed no statistical differences
between males and females, and both sexes
decreased their 706 by 2.8 + 1.6°C (means:
2.6 = 1.6 °C for males and 3.03 + 1.7 °C
for females; t-test, ¢+ = 0.736, df=18,
p=0.471). However and unlike to the males
which maintained a similar variation in 7b
between thermal treatments, females
decreased significantly their 7 below the
body temperature of males under cold
condition (t-test between 7h of male and
female at 02.00, ¢ = -6.988, df=18,
p<0.0001, Figure 3B). Finally, we observed
a significant relationship between the
amplitude of the decrease of the body
temperature and body mass loss (Table 2;
F=8.46, p=0.000).

DISCUSSION

This study provides strong evidence of
spatial segregation between wintering
males and females skylark at a large scale
(i.e. from northern to southern France). We
observed a strongly biased male sex-ratio at
high latitudes, and a more balanced sex
ratio in the south. Assuming that there is no
latitudinal difference between sexes on

breeding grounds, our results confirm that
females migrate farther than males,
supportting earlier reports of differential
migration in skylarks, in southern France
(Hargues et al. 2007) and Italy (Scebba
2001).

Analyses of morphological measurements
from skylarks have shown that males are
larger than females (Cramp 1980, Appendix
A). Two hypotheses that consider
allometric relationships as the biological
basis of sex-related variation in migratory
behaviour (i.e. body size and social
dominance  hypothesis) predict that
individuals of the smaller sex should
migrate further south. According to the
body-size hypothesis, patterns of latitudinal
segregation in body size are usually
interpreted with the framework of
Bergmann’s rules (1847), which predicts
larger individuals winter at higher latitudes
because of their better ability to withstand
low temperatures and food shortage
(Cristol et al. 1999, Katti & Price 2003).
For animals that remain active all year long,
winters in temperate or arctic regions are
critical periods and impose important
energetic  constraints and  metabolic
adjustments (Marsh & Dawson 1989).
Cumulative effects of declining
temperatures, increased energy costs of
thermoregulation (Jackson et al. 2001) and
declines in food availability may generate
numerous  structural, behavioural or
physiological adaptations that enhance
winter survival. At high latitudes in winter,
birds must deal with limitations on access
to food imposed by short photoperiods, but
also prolonged overnight fasts. Among
environmental factors impacting energy
expenditure, temperature is one of the
major modifiers of metabolic level in
endothermic animals (McNab 2002). For
species wintering under temperate climate,
birds are faced with marked seasonal
changes in  cold exposure and
thermoregulatory  costs (Wiersma &
Piersma 1994) and low temperature
contribute to make wintering periods



energetically costly. In skylark and
independently of sex, we observed an
increasing consumption of oxygen with a
decrease of ambient temperature. Because
wintering elevations of metabolic rate (MR)
in small birds are often correlated with
improvements in cold tolerance (Liknes et
al. 2002; Liknes & Swanson 1996), this
suggests that changes in MR are
functionally correlated with changes in cold
tolerance.  However, @ Dawson  and
O’Connor (1996) suggested that an
elevation of metabolic rate in winter
appears unnecessary and energetically
expensive for cold defence given the
substantial capacity of birds for regulatory
thermogenesis. They proposed two
possibilities by which winter increases in
metabolic rate could benefit cold tolerance
in birds directly. First, winter increases in
MR could serve as an emergency response
for protection of peripheral tissues from
cold injury. Second, an elevation of MR
could lower the threshold temperature for
initiation of shivering, thus decreasing
energetic costs of thermoregulation. Using
three different thermal treatments, we
showed no sexual difference in response to
a decreasing ambient temperature on
metabolism. Females and males showed
similar patterns, suggesting no
supplementary energetic costs at cold
temperature for females.

Passerine birds typically maintain 75h
between 39°C and 44°C, which, in terms of
metabolic energy is considered as expensive
(Prinzinger et al. 1991). However, when
faced with unfavourable environmental
conditions, many bird species decrease their
rest-phase  body  temperature  (7h)
significantly below normothermic values.
This state, depending on its depth is called
rest-phase hypothermia (7h lowered by 3-
10°C) or torpor (7h lowered by more than
10°C) (McKechnie & Lovegrove 2002),
though the distinction between rest-phase
hypothermia and  torpor  remains
controversial (Prinzinger et al. 1991). This
latter author and Reinertsen (1996) suggest

that torpor describes state of inactivity and
reduced responsiveness to external stimuli,
whereas in rest-phase hypothermia, the
body temperature drops by only a few
degrees and can be readily restored to the
normal level. Our results show that both
males and females decreased their body
temperature during the night, and they did
so in higher amplitude when with lower
ambient temperature (7a), indicating
therefore that body temperature reduction
is a mechanism for reducing energy
expenditure when thermoregulatory costs
are high (Cooper & Gessaman 2005). By
minimizing the 7a - Tbh difference, the
demand for metabolic heat production will
be reduce (McNab 2002). However, Ta
alone may not fully explain the use of
hypothermia and torpor (McKechnie &
Lovegrove 2003) and body reserves are
linked to a decreased 7h (Hohtola et al.
1991).

At very low Ta (-5°C), a significant sex
difference in body temperature reduction
appeared, with females decreasing their
body temperature for more than 4 degrees,
in contrast to males which maintained their
Th close to that observed at 20°C, thus
suggesting that costs imposed by the low
Ta were greater for females than for males.
Female skylarks reduce sufficiently their
internal temperature to enter in rest-phase
hypothermia, while males maintain a high
body temperature. Moreover, we observed
a negative relationship between the
magnitude of body temperature decrease
(47h) and body mass loss (47m) in
skylarks, suggesting that decreasing 7bh
allowed the maintenance of body condition
when environment becomes thermally
costly. Also and contrary to males, females
skylark showed physiological adaptation to
low temperature, in response to thermal
environmental changes. However, although
hypothermia are used by animals to save
reserves and minimize energy expenditure,
the relative decrease in 7h commonly
associated with low Ta are potentially
costly (Boyles et al. 2007, Nord et al.



2009). The decrease in internal temperature
might also compromise physiological
fitness-related  processes = which  are
temperature-dependent such as immune
function (Martin et al. 2008, Canale &
Henry 2011) or somatic repair (Larkin and
Heller 1999). Such physiological costs may
be further amplified by ecological costs,
such as increased predation risk
(Pravosudov & Lucas 2000, Laurila &
Hohtola 2005) or failure to retrieve cached
food (Palchykova et al. 2006). In addition,
rewarming was identified as energetically
costly (Pavey & Geiser 2008). However,
previous studies demonstrated that passive
rewarming either by the increase in ambient
temperature or by basking in the sun
appears to be common in hetero-thermic
mammals and birds (Geiser & Drury 2003).
Over France in winter, the solar energy
reaching the ground increases southward,
and it is thus possible that female
distribution during winter reflects potential
passive rewarming or basking due to
increase in 7a in the morning (Geiser and
Pavey 2007) allowing a decrease in the cost
of hypothermia.
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Figure 1: Estimated proportion of female in relation to latitudinal gradient in France. Lines represent
the estimations produced by GLM with 95% confidence interval.
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Figure 2:_Changes in Skylark VO, controlled for body mass (black: females; white: males) with
different ambient temperature (7a). Vertical bars show standard errors.
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Table 1:_Samples of males and females of skylarks collected in France within December and January
every point locality.

Region Number of female  Number of male  Total Latitude
Nord 0 8 8 50.60
Oise 1 19 20 49.50
Indre-et-Loire 5 41 46 47.32
Indre 1 17 18 47.21
Deux-Sévres 46 152 198 46.23
Charente-Maritime 38 56 94 46.05
Lot-et-Garonne 3 3 6 44 .37

Tarn et Garonne 43 89 132 43.83



Table 2: Results from Generalized Linear Mixed models of oxygen consumption, body temperature and
body mass changes in Skylark. Ambient temperature and sex were included as fixed factors into the
models. Models were fitted with bird identity as a random factor. Results from the full models are
provided. A backward selection procedure was used, with least significant variables being removed
sequentially, until a minimum adequate model was reached in which all variables were retained at

p=0.05.

Dependent variable Fixed factor Estimates of F P
Oxygen consumption intercept 0.02 , 42 350.1 <0.0001
date <0.0001 , 38 0.054 0.818
sex female : - 0.001 , 18 0.001 0.989
ambient temperature -5°C : 0.004 , 35 271.9 <0.0001
20°C: - 0.008
sex x ambient temperature , 35 0.824 0.447
Body temperature intercept 37.711 , 18 868.6 <0.0001
date -0.255 , 33 1.15 0.291
initial body temperature -0.121 , 32 1.24 0.273
mass 0.072 , 22 2.01 0.171
sex female : 0.164 , 18 5.53 0.03
ambient temperature -5°C :-0.314 18 19.88 <0.0001
sex X ambient temperature 18 9.94 0.005
sex X mass , 34 3.92 0.056
A Body mass intercept -0.202 , 25 0.041 0.842
date 0.255 , 18 3.990 0.061
sex female : - 0.179 , 18 0.482 0.496
ambient temperature -5°C: 0.075 , 18 0.284 0.600
initial body mass 0.093 , 22 13.156 0.001
A body temperature 0.133 , 37 6.471 0.015
A body temperature X sex , 33 0.975 0.331




Appendix A: Relative percentage of male (white) and female (black) skylarks (n=584) in function of
two morphological body measures, (A) body mass (g) and (B) wing length (mm). Mean comparisons
confirmed sexual differences for body mass (t test, = - 17.07, df=584, p<0.0001) and wing length (t
test, 7= - 30.33, df=584, p<0.0001).
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ANNEXE V
Seed quality traits affect their predation by granivorous birds:

skylarks trade size and energy content in weed seeds

Collas Claire, Powolny Thibaut, Bretagnolle, Frangois, Bretagnolle, Vincent and Gaba Sabrina

Agricultural intensification led to profound changes in cropland management that led to a
significant depletion in habitat food resources such as weeds. It seems that these changes are
responsible for the winter decline of farmland birds observed since the 1970s, including the
skylark Alauda arvensis. To better understand how this species is impacted by resources
depletion this study focused on two traits of weed seeds which determine food supply
strategies of the skylark: size/weight and oil content. Due to the large variability of these traits
within weed communities it is justified to assume that they could influence seed selection by
predators. Multiple- and simple-offer experiments were realized and showed a clear preference
for small seeds while lipids maximization is just observed in term of oil biomass ingested and
seems to be rather a resultant of this first choice. There is a negative correlation between seed
oil content and weight regarding the most common weeds in farmland which could explain the

preference for small seeds generally richer in fat.

Manuscript in preparation



INTRODUCTION

Seed production is a critical stage in the life
history of plants, since seeds are the units
of reproduction and contribute to dispersal,
allowing the colonization of new habitats
(Hulme, 1998). In annual plants, the seed
stage is determinant for population inter-
annual persistence, which depends upon
successful regeneration by seeds from the
soil seed bank. The soil seed bank further
enables plants to buffer populations against
environmental temporal variation and
protect population from demographic
effects of reproductive failure (Venable &
Brown, 1988; Clauss & Venable, 2000).
Seed bank composition not only results
from plant fecundity and mortality rates,
but also from biotic processes such as seed
predation  which has indeed been
recognized as a central process that can
affect the structure and the dynamics of
plant communities (Crawley, 1992; 2000;
Hulme, 1998). In plant communities
dominated by annual species, pre- and post-
dispersal seed predation have therefore a
considerable influence on the soil seed bank
composition (Westerman et al. 2003). Pre-
dispersal seed predation characterizes the
predation on immature seeds, whereas
post-dispersal seed predation relates to the
predation of the seed already dispersed.
Although pre- and post-dispersal predation
affect the plant population and community
dynamics, these two processes involve
different plant defence strategies as well as
different predators using different foraging
strategies (Janzen, 1971; Crawley, 1992;
2000). Most pre-dispersal seed predators
are small specialist insects whereas post-
dispersal predators tend to be larger
generalist granivorous such as rodents or
birds (Crawley, 2000). From the plant point
of view, post dispersal defences must all be
borne by the seed, hence generating intense
trade-offs between dispersal capacities,
persistence, seedling germination and
defence against predators.

Granivorous birds are among the most
pervasive seed predators; conversely to

rodents for which an abundant literature
exists (e.g. Munoz & Bonal, 2008), bird
effects on the dynamics and distribution of
plant populations is poorly documented
(Marone et al., 2008). In particular,
whether seed traits govern, or not, the
foraging decision by granivorous birds is
not known. Seed defence against post-
dispersal predators bears trade-offs among
seed traits, especially related to seed coat,
endosperm and embryo, which has resulted
in a variety of traits and sophisticated
defence strategies. Seed predators exert
strong selective pressure on seed traits
through their feeding preferences, including
in particular quantitative and qualitative
traits related to the resources stored in the
seed, i.e. lipids, glucids or proteins. Lipids
are a fundamental dietary component for
granivorous birds in winter because they
constitute fatty supplies that are mobilized
to resist to cold temperatures (Blem, 1990;
Krams et al. 2010). Moreover, seeds with
high oil content may provide a more
valuable source of metabolic water for
birds (Frank, 1988). For instance Carrillo et
al. (2007) found that the trumpeter finches
(Bucanetes githagineus) selectively feed on
seeds with high amounts of metabolic water
as well as sufficient amounts of energy.
Lipids are also essential for migratory birds
since they can rapidly mobilize and oxidize
them during physical efforts (McCue et al.
2009).

Seed selection by granivores is also
influenced by physical seed traits (be these
traits related or not to seed lipid content),
in particular its size. The optimal foraging
theory (Krebs 1980) predicts that the
organisms should maximize their net energy
intake. Therefore, granivores should
maximize the consumption of seeds with
highest caloric content while minimizing
searching and handling times to minimize
both predation risk and the cost of
prospection. Hence, granivores should
choose seeds according to their size and
energetic quality. Seed size seems to be a
major trait for seed selection by insects due



to handling easiness (Thompson et al.
1987; Heredia and Detrain 2005), and a
few studies suggested that predators prefer
small seeds since they offer a high
encounter probability/rate (Lortie et al.
2000, Barrette & Giraldeau 2008). Indeed,
small granivores show preferences for small
seeds, but with sufficient nutritive value, to
limit mechanical handling constraints (Diaz
1996; Kaspari 1996). Large seeds are in
general attractive for granivores due to
their high nutritive and energetic values
which compensate for the cost of transport
and consumption time (Anhalzer et al
2010; Celis-Diez et al. 2004; Martinez et al.
2006). However, seed size and lipid or
caloric content are not necessarily
correlated. In addition, while energetic
value of a seed is positively correlated with
its mass, other constraints act on seed
selection by granivores, such as the
presence of secondary metabolites (Kelrick
et al. 1986; Diaz, 1996). Plants indeed also
store secondary metabolites (PSM) in their
seeds, some of which can be toxic or
reduce digestibility for granivores (Kerley
& Erasmus 1991; Anhalzer et al. 2010;
Ramirez & Traveset 2010). Overall
therefore, the traits under selection, as well
as the proxy granivorous birds may use to
select their preferred seeds with regard to
energetic content, remain a puzzle.

The aim of the present study was the
analysis of seed preferences of the skylark
(Alauda arvensis), a farmland specialist
passerine bird, in relation to seed traits
variation. This species was selected because
it is one of the commonest farmland birds in
winter, mainly feeding on seeds, and
therefore can be regarded as one of the
main seed predators in European farmland
landscapes in winter (Donald, 2004;
Boatman et al. 2010). We used an
experimental approach to identify seed trait
candidates that may be used by skylarks to
select their food. Our experiments
particularly focused on the possible trade-
off between seed lipid content and seed
mass/size. Available weed seeds (more than

200 species in typical winter wheat
stubbles: Fried et al. 2009, Gaba et al.
2010) are highly variable with regard to
seed size and lipid/energy content, both
traits strongly influencing seed nutritive
value. Our experimental design consisted in
disentangling the two traits, and choosing
weed seed species in trials that decorrelate
these two traits. First, we test whether
skylarks seed selection is influenced by seed
mass/size. We predicted that skylarks will
prefer small seeds since they require less
energy to be eaten and digested than large
seeds (Thompson et al. 1987). Second, we
test whether skylarks seed selection is
influenced by seed lipid content. We
predicted that skylarks will prefer high lipid
content seeds since they would be more
energetic than high protein or high
carbohydrates seeds (Anhalzer et al. 2010;
Celis-Diez et al. 2004; Martinez et al.
2006). Third, by using choice tests with
pairs of seeds showing uncorrelated mass
and lipid content, we test whether skylarks
trade mass against lipid content, and which
trait is preferred in the trade off.

MATERIAL AND METHODS

Capture and housing conditions of
skylarks

Wild Skylarks were trapped by mist-netting
along the French Atlantic coast during
post-nuptial  migration (October and
November 2010). They were colour ringed,
weighed (£ 0.1g), measured (maximum
wing chord and tarsus) and the sex of each
individual was determined by genetic
analysis (Eraud et al. 2006). Random
groups of 10 individuals were constituted
and acclimatized for three months into 4 x
3 x2m (L x1x h) outdoor aviaries. Birds
were fed ad libitum with a commercial seed
mix, grit, oilseed rape and tap water (see
Powolny et al. 2012 fir further details).
Only birds that did not show any sign of
weakness were used for the experiments.
Skylarks were released into the wild in
March 2011 during the pre-nuptial



migration. This work was performed with
governmental authorizations from the
Préfecture des Deux-Sévres (Niort, France,
n0.79-219). All experiments were carried
out in compliance with French legal
requirements and with the permission of the
National Conservation Authority
(n0.79349). Bird capture and blood
sampling were performed under permit
from the National Hunting and Wildlife
Agency to TP (N°2009-014).

General experimental design

Experiments were performed from 7%
February to 9" March 2011 at the Centre
d’Etudes Biologiques of Chizé (West of
France). Birds were weighed the evening
before each trial and placed into an outdoor
aviary without any food until the beginning
of the trial the next morning to avoid
satiety. Trials were only performed under
clear weather conditions and from 9:00 am
to 12:00 am. All trials were carried out in a
separate outdoor aviary, showing identical
proportions and layout to the housing
aviaries. Skylarks were placed in individual
wire mesh cages (50 x 50 x 50 cm; mesh
size: 1 x 1 cm) enabling visual contact
among birds. Each cage was placed on a
shaven green fitted carpet. This kind of
substrate was chosen to help the remaining
seeds recuperation without cancel the
foraging time of the bird. During winter,
skylarks adopt particular aggregative
strategies and sharply restrict its foraging
behaviour in the absence of conspecifics
(Powolny et al. 2012). Hence, one non-
focal bird was randomly assigned to each
trial, and individually kept in identical and
separated wire mesh cages at a distance of
15cm from the focal individual. To avoid
synchrony in behaviour (Fernandez-Juricic
et al. 2004), non-focal birds were not
provided with food during tests. Group
composition, i.e. the focal individual and
one conspecific (non-focal bird) varied
systematically from test to test to avoid
stable association between partner birds
and experimental treatments or conditions.

100 seeds were manually and randomly
scattered on the 0.25 m? of the fitted carpet
surface, in order to reach a density of 400
seeds/m? which lies within the range of seed
densities recorded in arable fields
(Moorcroft et al. 2002). Each focal
observation lasted 5 minutes, starting when
the first peck was recorded, or 2 minutes
after the introduction of bird into the cage
when it did not show any pecking
behaviours. At the end of each trial, seeds
remaining on the green turf were collected
and counted by hand by only one person.
The corresponding values were used to
calculate food intake rate (expressed as the
number of seeds consumed per second
during the 5 minutes of trial).

Selection and origin of weed seed
species

A parallel study of skylark diet (T. Powolny
et al.,, unpublished data) was carried out
using gizzards analysis skylarks shot for
hunting purpose, which allowed identifying
the spectrum of ingested seeds. Among this
species list, we chose 10 weed species for
our experiments based on seed size, seed
oil content and their relative abundance in
diet (Table 1). Among the 10 seed chosen,
there was no significant correlation
between mass and lipid (r,=-0.21, p=0.56,
n=10) nor energy (r=-0.32, p=0.37, n=10)
contents. Seed colour was not tested, and
kept constant: all seeds were dark. All the
seeds used were obtained from the
Herbiseed company, Twyford, Berkshire,
UK.

Single-choice trials

Among the 10 seeds, we chose four of
them representing particular combinations
of size and lipid content, while accounting
for taxonomic affinity and presence in
skylark diet. The four species were
Chenopodium album and Polygonum
aviculare because there are among the
most abundant in the skylark diet (Powolny
et al., unpublished data), and Chenopodium
polygonum and Polygonum lapathifolium
in order to get pair of species from the



same genus. The aim of this preliminary
experiment was to test feeding preferences
of the birds by estimating the number of
seeds, from the 100 proposed, eaten by one
bird during 5 minutes when only one weed
species was proposed. A total of 80 trials
(20 trials x 4 species) were performed in a
random order. 61 birds (12 females and 49
males) were used among which 19 birds
were used twice. There was no bird
duplication with the same seed species.

Multiple-choice trials

Multiple-choice  trials  consisted in
proposing a pair of two seed species to a
skylark during 5 minutes. Seed species of a
same pair, usually from the same plant
family, were associated in a manner to be
similar with respect to their colour, shape
and wall ornamentation, but to differ by
only one trait attribute (size or lipid
content; see Table 1 for pairs tested). Pairs
I, 2, 5 and 6 showed crossed effects
between mass and lipid content while pairs
3 and 4 effects of the two traits were
additive. A total of 120 tests were realized;
the 20 replications for each pair were
randomly distributed during the time of the
experiment. We used 69 individuals (12
females and 57 males) for this experiment
among which 51 individuals were tested
twice with different seed pairs. A total of
100 seeds were used in each seed mix with
50 seeds for each species.

Statistical analyses

We compare seed intake in the single
choice trials between the four species with
a Kruskal-Wallis non parametric test. A
post-hoc procedure was applied to detect
differences between pairs of species.
Similarly, we compared the intake of seed
biomass (i.e. the product of the number of
eaten seeds and of seed mass), lipid
biomass (i.e. the product of seed biomass
and seed lipid content) and total energy
ingested (see Table 1 for seed individual
values).

The effects of the sex and body condition
of the bird on the total seed intake were

investigated with a generalized linear mixed
model (GLMM) with Poisson error with
the individual bird as random effect. Body
condition was estimated using the residuals
of a Skylark mass-size linear regression
(Green, 2001; Schulte-Hostedde, 2005).
The size was estimated with tarsus
measurements.

For the multiple choice trials, we used the
Manly’s a preference index (Manly, 1974)
to quantify, for each replicate of each pair,
the differential intake rates between the two
seed species. Following Seppila et al
(2004), we used the equation:

ln((ni —n )/ni)
In((n, =r)/n,)+In((n. =7.)/n.)

a =

where n; and n, are the number of seeds of
the two species available at the beginning
of the experiment (i.e. 50 seeds per species)
and 1; and r. the number of seeds of each
species consumed at the end of the
experiment, i.e. after 5 minutes. Manly’s o
preference index can varies from 0 (seed ¢
selected) to 1 (seed i selected) and is
symmetric for the pair, therefore seed
species i was chosen according to the
tested criterion: it was the species with the
smallest seed while testing size effect (o’,)
and the species with the richest seed while
testing for the effect of lipid content (o).
Manly’s o were also computed to
investigate a selective predation on seed
lipid biomass (a®y/ o) and energy intake
(@’ a".). In that case, we used the lipid
biomass or the energy at the beginning of
the experiment and at the end instead of the
number of seeds. The observed values of
Manly’a were compared to a situation with
no preference on seed intake (a = 0.5)
using a two-tailed nonparametric sign test.

We applied a GLMM with normal error
distribution with the individual bird as a
random effect to analyse bird preference on
seed intake, seed lipid biomass intake and
seed energy intake for each seed traits in
the multiple-choice trial based on seed mass
(seed lipid content) preference using



Manly’s o computed with seed intake (o,
(a",)), seed biomass (a’,(a",)) or seed
energy content (o.(0".)). The main effects
were the differences in seed mass, lipid and
energy content between the two species of
a pair, the interaction between seed mass
and seed lipid content, the interaction
between seed mass and seed energy content
and the sex and body condition of the bird.
In order to take into account that a similar
difference, e.g. in size, may occur between
pairs of large or small size seeds, the
difference was calculated as the difference
between the log values.

All the data analyses were performed using

R software (v 2.13.0).

RESULTS

Simple-choice trials

Ranked according to their total seed,
biomass, lipid , or energy intakes all
showed a quadratic relationship with seed
mass, with significant differences among
seeds (Kruskal-Wallis tests, X>=19.6; df=3;
p = 0.0002). The second seed in mass (C.
album) was always the most preferred, with
either the lightest or heaviest being least
preferred (upper panel of Fig. 1). However,
choice often proved not significant when
using Mann-Witney post-hoc paired-tests
between seeds (Fig. 1a-d). In particular the
number of seeds eaten by skylarks was
significantly different between the four seed
species (Fig. 1a), and there was a trend for
a higher seed intake of smaller seeds on
average, although only seed intake of the
largest seed 1i.e. P. lapathifolium was
significantly lower (Fig. 1a).

Conversely, when seeds were ranked
according to their lipid content, there was
no trend, either linear or quadratic (Fig. le-
h). Seed intake (in number) was however
higher for the richest seeds (Fig. le). In
particular, the significant difference
observed between the seed intake of P.
lapathifolium and the other three species
was no more observed when comparing
energy intake indicating that seed intake in

the four trials provided a similar resource
of energy for Skylarks in average.
Altogether, these preliminary results
suggested that skylark neither selected
linearly for either mass or lipid content, but
that these two traits were traded against
each other.

Multiple-choice trials

A total of 1926 seeds were eaten by 69
skylarks in the multi-choice trials with in
average 16.05 seeds per trial. Highest
predation rates were observed on seeds of
the couples 1 (C. album and C.
polyspermum; in average 31.85 seeds/trial
+ 31.58) and 2 (F. officinalis and P. rhoaes
in average 22.1 seeds/trial + 19.49). The
lowest predation rates were noticed for the
couple 4 (P. lapathifolium and P.
aviculare; in average 7.45 seeds/trial +
6.57). There was a strong effect of pair
identity on total number of consumed seeds
(GLMM, with bird identity as a random
factor, var=0.642, sd=0.801), but in
addition, the sex and body condition of the
skylarks tested had significant effects (but
not their interaction: z-value=0.442, p =
0.66). Seed intake was higher for males
(estimate =0.330 (£ 0.07), z-value=2.017,
p = 0.04) and lower when birds were in
good condition (estimate =-0.271 (£ 0.07),
z-value= -3.971, p<0.0001). As a
consequence, we kept these two factors in
the following analysis.

We then analysed Manly’s preference index
for each trial (n=120). Nine different
models were run (according to whether
Manly index was calculated for seed intake,
total lipid content ingested, and total
energy acquired with a focus on mass, lipid
content or energy content per seed as the
selective  criteria). In each model,
explanatory variables were seed mass, seed
lipid content and seed energy content, as
well as the two second-order interactions,
body condition and sex as fixed effects, and
individual identity of the bird as a random
effect. All results are summarised in Table
2. According to the number of seed
ingested, selective predation towards



smaller seeds was significantly and
positively related to the difference between
the three seed traits, indicating that the
highest the differences in seed mass/size,
lipid and energy content between the two
seeds within the pair, the highest the
preference for the smallest seed of the pair
will be. Our results also revealed a
significant negative effect of the two-way
interactions on seed predation towards
smaller seeds (Table 2a). The opposite sign
of the simple fixed effects (always positive)
and the interaction coefficients (always
negative) revealed a trade-off in the weed
seed choice of Skylark. The two major
effects on selective predation were the
interaction between seed mass and seed
energy content differences and the
difference between seed energy content.
Similar results were observed for a
selective predation towards seeds rich in
energy for which the three seed traits had a
significant positive effect and the two
interactions a significant negative one. In
contrast, the number of seeds ingested was
negatively and significantly affected by
three seed traits when the selection
operated on seeds with high lipid content,
and the two interactions had a positive and
significant effect. Similar outputs were
obtained with the three models run for the
Manly index calculated with the total
energy ingested (Table 2 or Appendix).
Conversely, the analysis of the selective
predation based on the total lipid ingested
did not show any significant effect of any
traits when selection for seed mass was the
criteria. When the selection criteria was the
seed lipid content, selective predation
towards a higher lipid biomass was
negatively and significantly driven by the
differences in lipid and energy contents
between the two seeds of the pair. Here
again, we observed a trade-off revealed by
the significant but opposite (positive) effect
of both interaction. Finally, only the
difference in lipid contents and the
interaction between the difference in seed
mass and the difference in lipid content had

a positive and negative significant effect on
predation, respectively.

Seed preference according to pair identity
was studied by the same Manly’s
preference index on seed intake according
to the three seed traits. Selective predation
on the number of seeds eaten according to
the difference in size between the two seeds
of the pair was apparent only when
difference was large and seed size small
(Fig. 2a). When the difference was highest
(i.e. a pair containing a very large and a
very small seed), selection ratio was highest
towards the smaller seed (Fig. 2a, upper
right side). When the difference was
intermediate (a pair of small seeds),
skylarks still showed preference toward the
smaller seed or no preference. Conversely,
when the size difference was minimal, i.e.
the seeds were of similar size and both
seeds were large (in this case traits were
additive), skylark chose the seed which had
the highest lipid content (Fig. 2a, bottom
left). By contrast, such selection was not
revealed when seed pairs were ranked
according to difference in lipid content
(Figure 2b), or energy content (Fig. 2c).
Manly’s preference index on total lipid and
energy intake showed that whatever the
traits, skylarks usually showed a preference
toward richest seed either in lipid (Fig.
2def) or in energy (Fig. 2 ghi), but with no
clearer trend for a selective predation on
seed lipid or energy with seed lipid or
energy difference.

DISCUSSION

In both types of tests, skylarks showed
preference for smaller seeds. Results of
simple-offer experiments are consistent
with gizzard analysis (Powolny et al.
unpublished data) since Chenopodium (in
particular C. album) and Polygonum (in
particular P. aviculare) are two weed
genus preponderant in skylark gizzards
analysed so far. We thus suggest that seed
size is a putative trait for selection by the
skylark which seems to prefer small seeds
in general. When seeds are both large in



size and poor in lipid content (Polygonum
sp. seeds), i.e. there is an additive effect of
size and content, no or few selection for
seeds were observed. These large and low
oil content seeds combine two potentially
prejudicial features for bird predation since
they impose high handling costs not offset
by their nutritional provision. Conversely,
when both seeds were small in size and rich
in lipid content (Papaver, Fumaria), small
seeds were strongly selected. However,
when size was traded against lipid content
(i.e., interactive effect between size and
lipid content), smaller seeds were still
preferred if present, but if only a pair of
large seed was tested, relatively larger
seeds were selected. Indeed, seed intake
was significantly influenced by lipid content
only when its effect was considered within
size-lipid content interaction. Seed lipid
content could thus indirectly mediate seed
selection via seed size. For two species
with similar lipid content (high or low) but
contrasting with regard to their size, we
observed a significant preference for small
seeds  highlighting that size is a
preponderant choice criterion for seed
selection. This significant relation supports
the hypothesis that farmland birds choose
small seeds. However, seed size alone
cannot explain the seed selectivity of these
granivores. Our results indicate that
relating seed size and granivore selectivity
might take into account the potentially
confounding influences of the nutritional
characteristics of the seeds. Small seeds
could be potentially richer in lipid and/or
energy, hence seed selection could be
indirectly determined by seed lipid and/or
energy content.

Several studies have already demonstrated
that the amount of calories by seed was
positively correlated with seed mass
(Kelrick et al. 1986), suggesting that seed
nutritive and/or energetic global value
increases with size (Anhalzer et al. 2010;
Celis-Diez et al. 2004; Martinez et al.
2006). However, large seeds can contain
higher levels of carbohydrates or proteins

than of lipids and be less attractive for
birds in winter. Moreover, large seeds are
more likely to contain toxic secondary
metabolites (Diaz 1996). Mason et al.
(1991) found that the red-winged blackbird
(Agelaius  phoeniceus) was able to
discriminate between sunflower seeds of
various oil contents when difference was at
least of 15% (or 5% in one case). Various
fatty acid profiles are found in bird diets,
and influence their metabolic performances
as their growth rate, aerobic capacity or
enzymatic activity. It has been suggested
therefore that birds may choose their food
according to these fatty acid profiles
(McCue et al. 2009). Long-chain
unsaturated fatty acids are more valuable
for migratory birds, such as skylark, during
periods of fat storage since they may be
more efficiently absorbed in the fat stores
of birds than saturated fatty acids
(McWilliams et al. 2002) and are more
digestible. Within unsaturated fatty acids,
poly-unsaturated fatty acids (with several
double bonds) are even more interesting for
birds than mono-unsaturated fatty acids. In
our trials however, the two seed species
(per pair) had about the same amount of
total fatty acids (poly-unsaturated, mono-
unsaturated and saturated fatty acids; data
not shown).

Body condition had a negligible influence
on seed selection by individuals in our
experiments (Brown and Sherry 2006). Sex
also had a negligible influence on seed
selection, though significant. Body size
differences, particularly beak length,
between males and females skylarks might
be too small to affect significantly their
seed preferences. Females showed shorter
bills than males in our sample test. A sexual
difference in beak length may lead to
segregation of seed size preferences
between males and females according to
their different abilities to uptake seeds
(Avery 1996). Indeed, beak size may
influence foraging strategies because beak
depth is related to the maximal
compression force that mandibles can apply



without risks of skull injuries (Diaz 1994).
Mason et al. (1991) suggested that others
factors may influence seed discrimination as
training, sensory or visual cues. Indeed,
seed colour is a potential factor influencing
seed selection by birds since it can favour
seed detection contrasting with substrate or
creating signal of toxicity. It would be
interesting in further studies to take into
account tegument thickness since it may be
a criterion influencing seed selection by
granivorous, especially birds. Finally, seed
selection by granivorous is likely to depend
on seed availability, which varies with
season and weed species (Molokwu et al.
2011).
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Table 1: List of the ten weed species used for the multiple-offer experiments including the four species
used for the simple-offer experiments (*).

Lipid
Species Family Se(i(ll nligss conlt):ent Egﬁ;‘g ' Pair
(in %)
Chenopodium album* Chenopodiaceae | 0.60 ° 9.40° 22138 1
;johl;’;;]g :ZLMIZZ* Chenopodiaceae | 0.30° 15.22¢ 24011 1
Fumaria officinalis Papaveraceae 3.17° 29.56* 26882 2
Geranium molle Geraniaceae 1.09° 19.53* 27560 3
Geranium robertianum Geraniaceae 1.50° 24.82* 19487 3
Papaver rhoaes Papaveraceae 0.20° 43.47° 28289 2,6
Polygonum aviculare* Polygonaceae 1.30° 4.20° 20651 4
Polygonum lapathifolium*  Polygonaceae 2.20° 5.50° 18711 4
Stellaria holostea Caryophyllaceae | 2.70° 2.29° 18487 5
Stellaria media Caryophyllaceae | 0.48° 5.28* 18202 5,6

1. Kiihn, I., Durka, W., Klotz, S., 2004. BiolFlor — a new plant-trait database as a tool for plant invasion
ecology. Diversity and Distributions 10, 363-365.

2. Royal Botanic Gardens Kew. (2008) Seed Information Database (SID). Version 7.1. Available from:
http://data.kew.org/sid/

3. J Amer Oil Chem Soc (2004) 81:559-561

4. UMR1347 Agrocology, personal data base

5. Gardarin, A., Daurr, C., Colbach, N., 2011. Prediction of germination rates of weed species: Relationships
between germination speed parameters and species traits. Ecological Modelling 222, 626-636.


http://data.kew.org/

Table 2: Results of the three models run for oo Manly index calculated on seed intake with the selective criteria being the mass, lipid and energy content of a

seed.

o Manly - Mass o Manly - Lipid o Manly - Energy

Value Std.Error DF t-value  p-value | Value Std.Error DF t-value p-value Value  Std.Error DF  t-value  p-value
(Intercept) -0.6542 0.2839 67 -2.3046  0.0243 1.9035 0.2903 67  6.5579 0.0000 -0.9954 0.2892 67  -3.4423  0.0010
size difference (log) 1.0116 0.2960 45 3.4181 0.0013 |-1.3114 0.3047 45  -4.3034 0.0001 1.5038 0.3021 45 4.9777 0.0000
lipid difference (log) 1.7626 0.6608 45 2.6672 0.0106 |-3.0803 0.6816 45  -4.5193 0.0000 2.7732 0.6748 45 4.1095 0.0002
energy difference (log) 3.7841 0.9187 45 4.1188 0.0002 |-4.2775 0.9472 45  -4.5159 0.0000 3.9785 0.9381 45 4.2408 0.0001
sexe (M) 0.0789 0.0727 67 1.0852 0.2817 |-0.0266 0.0664 67  -0.4002 0.6903 -0.0099 0.0717 67  -0.1377  0.8909
body condition -0.0022 0.0104 45 -0.2149  0.8308 |-0.0140 0.0099 45 -1.4057 0.1667 0.0077 0.0104 45 0.7405 0.4628
interaction size difference:lipid
difference -1.1564 0.5128 45 -2.2549  0.0291 |2.4085 0.5284 45 4.5579 0.0000 -2.4264 0.5235 45 -4.6345  0.0000
interaction size difference:energy
difference -7.6992 2.1404 45 -3.5971  0.0008 | 9.6529 2.2127 45  4.3626 0.0001 -7.4188 2.1871 45 -3.3921  0.0015
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Figure 1: Boxplot indicating median and variation of the predation, expressed in (a) number of seeds,
(b) total biomass and (c) lipid biomass for the four seed species used during the simple-offer
experiments.
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Figure 2: Variation of Manly’ o with seed mass (first column), seed lipid (second column) or energy
(third column) difference. Manly’s a preference index was computed with seed intake (ay,), lipid biomass
(ap) and energy (og). For each of them, species i was the smallest seed, the richest in lipid or energy,
respectively. * indicates a significant selective predation following non-parametric Sign test.









Résumé - Abstract

Résumé:

La quantité et la qualité de la ressource alimentaire varient dans le temps et dans 1’espace sous
I’influence des conditions environnementales. Il est & présent reconnu qu’une diminution de
cette ressource est a I’origine d’un déclin pour bon nombre d’espéces granivores inféodées aux
milieux cultivés. Face a cette hétérogénéité, les individus mettent en place différentes stratégies
individuelles ou collectives pour garantir leurs besoins énergétiques Dans ce contexte, ce
travail s’est attaché a comprendre les stratégies mise en place chez une espéce aviaire
caractéristique des agrosystémes. L’étude expérimentale du compromis alimentation/prédation
révele 'importance de variables environnementales, liées a la ressource, a la taille du groupe ou
encore au risque de prédation sur leurs gains énergétiques des individus. Plus étonnamment,
nos résultats ont mis en évidence des différences sexuelles dans les stratégies d’acquisitions
d’¢énergie. Les choix effectués par les individus dans la réalisons de ce compromis ont des
conséquences sur la sélection de I’habitat. L’¢étude de la réponse agrégative a ainsi souligné
I’impact du type de culture ou de variables paysageres dans ’utilisation de I’habitat. Enfin, une
¢tude sur le sex-ratio en fonction de la latitude en France a pu mettre en évidence une
ségrégation spatiale entre les sexes, avec une forte proportion de maéles au nord, et un
rééquilibrage vers le sud. Cette ségrégation sexuelle a pu étre mise en relation avec des
capacités physiologiques différentes (dépenses énergétiques et hypothermie), soulignant une
plus forte tolérance des males aux faibles températures hivernales rencontrées dans les latitudes
plus élevées.

Abstract:

Both quantity and quality of food vary in time and space under the influence of environmental
conditions. It is now recognized that a decrease of food is involving in a decline for many
species of seed-eating farmland birds. According to this heterogeneity, individuals promote
strategies to ensure individual and collective energy needs. In this context, this work has
focused on understanding the strategies developed in an avian species characteristic of
farmland. The experimental study of the trade-off between foraging and predation reveals the
importance of environmental variables related to the resource, the group-size and group
density, or the predation risk on the intake rate of individuals. More surprisingly, our results
have shown sexual differences in energy acquisition strategies. The choices made by individuals
under this trade-off have strong consequences on habitat selection. The study of the
aggregative response has highlighted the impact crop type and different landscape variables in
habitat use, more specially for foraging habitat. Finally, a study on the sex ratio in relationships
with latitude in France has been able to demonstrate a spatial segregation between the sexes,
with a high proportion of males in the north. This sexual segregation could be related with
different physiological capabilities (energy expenditure and hypothermia), emphasizing a
greater tolerance of males at low winter temperatures encountered in the higher latitudes
during wintering period.



