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1 Vivre en groupe social : lien social et société

Au sein d’un groupe social, les individus se reconnaissent individuellement et se
comportent difféeremment les uns avec les autres selon leur degré de familiarité et les relations
sociales qu’ils ont créées (Mitani et al. 2012). Ces relations, qu’on peut appeler liens sociaux,
sont déterminantes dans la capacité des individus a coopérer et dans la maniere dont ils gerent
leurs conflits d’intéréts et s’adaptent a la compétition au sein du groupe (de Waal 1986; Aureli
and de Waal 2000; Aureli et al. 2002; Kappeler and van Schaik 2006; Mitani et al. 2012) En
effet, chaque individu est exposé aux avantages et aux inconvénients de la vie en groupe.
Coopérer avec d’autres individus va souvent lui permettre de surmonter des situations
auxquelles il ne pourrait faire face seul. Cependant, ces liens sociaux sont diversifiés et
distribués de maniere différente selon le type de société considéré (Kappeler and van Schaik
2002; Clutton-Brock 2016; Ward and Webster 2016). La capacité a s’allier a d’autres membres
du groupe, conditionnée par les patterns des liens sociaux, dépend donc fortement du type de
société (ou « systéeme social ») dans laquelle vit I’individu considéré (Mitani et al. 2012). Il est
donc fondamental de prendre en compte cette caractéristique pour appréhender les causes et les

fonctions des comportements sociaux des animaux.

Un systéme social peut étre défini par ses trois composantes : la structure sociale,
I’organisation sociale et le systéme de reproduction (Kappeler and Schaik 2002). Ces trois
composantes agissent les unes sur les autres. Elles sont toutes importantes a prendre en compte

pour comprendre les facteurs qui modulent les comportements des individus.

1.1 La structure sociale

La structure sociale est composée de trois niveaux : I’interaction entre deux individus, la
relation qui émerge de la succession d’interactions entre ces individus, et le réseau social qui
est le schéma qui résulte de 1’ensemble des relations dans le groupe (Hinde 1976). Les
interactions entre les individus sont des événements ponctuels qui peuvent étre décrits comme
des échanges de comportements affiliatifs (e. g. toilettage mutuel), agonistiques (e. g. morsure,
menace), vocaux ou gestuels. Les relations se construisent entre deux individus via les
interactions qu’ils ont échangées. La construction d’une relation requiert que les individus se
reconnaissent mutuellement et mémorisent leurs interactions passées. Comme ces interactions

peuvent étre affiliatives ou agonistiques et peuvent différer par leur frequence, la relation qui
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en résulte peut étre plus ou moins positive (affiliative, agonistique ou neutre), plus ou moins
forte et plus ou moins stable (Hinde 1976 ; Alexander 1974). Au sein d’un méme groupe, les
relations entre chaque dyade ne sont donc pas égales. La structure sociale d’une espéce résulte
de la répartition et de la qualité des relations entre tous les individus d’un méme groupe et de
la dynamique de ces relations avec le temps. Ainsi, un individu peut former des relations
affiliatives fortes (ceux avec qui ils les forment sont ses « partenaires de valeur ») et qui durent
dans le temps (on dit qu’ils sont « partenaires a long-terme ») avec certains membres de son
groupe et dans le méme temps, avoir des relations sociales faibles ou de courte durée. Ce sont
la deux extrémes mais les relations sociales peuvent bien sdr étre plus ou moins fortes et de plus
ou moins longue durée. Selon le type de société pris en compte, les partenaires de valeur
peuvent étre des individus apparentés, des partenaires de reproduction et/ou des «amis »
(individus non apparentés qui peuvent ou non étre des partenaires sexuels). Dans la suite de ma
theése, j’utiliserai les termes « liens sociaux » ou « partenaires de valeur » pour faire référence
aux relations fortes et de longue durée, en englobant ces trois cas de figure. L’identité et le
nombre de ces partenaires de valeur sont largement conditionnés par 1’organisation sociale et

le systeme de reproduction de I’espece considérée.

1.2 L’organisation sociale

1.2.1 Les différentes organisations sociales

Les especes peuvent étre réparties selon différentes organisations sociales, qui vont
contraindre les patterns des liens qu’un individu peut mettre en place avec les membres de son
groupe. Le couple avec sa progéniture est 1’organisation sociale la plus simple : les deux
individus vivent avec leurs jeunes qu’ils élevent dans un territoire qu’ils défendent contre les
conspécifiques et ne construisent des relations qu’avec leur apparié¢ et leurs petits. Ce mode de
vie est privilégié chez les oiseaux, chez certaines espéces d’amphibiens, de reptiles et quelques
primates (Bull 2000; Reichard and Boesch 2003; Brown et al. 2011; Kvarnemo 2018; Nowicki
et al. 2018a) On note aussi des hardes de femelles (sans male résidant dans le groupe), comme
chez les éléphants d’Afrique (Loxodonta africana ; Wittemyer and Getz 2007), des groupes
uni-male avec un seule male adulte résident et plusieurs femelles, souvent non apparentées (e.
g. équidés ; Klingel 1974 ; Reichard and Boesch 2003) et méme des groupes eusociaux avec
des systemes de castes (e. g. abeilles melliferes, Apis mellifera : Roubik 2012 ; rats-taupes nus,

Heterocephalus glaber ; Zenick and Goldsmith 1981). Historiquement, 1’organisation sociale
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la plus étudiée reste les groupes multimale-multifemelles. Cependant, les systemes coloniaux
commencent a étre eux aussi mieux étudiés pour mieux comprendre 1’évolution de cette

organisation sociale (Kotrschal et al. 2010).

Dans les groupes multimales-multifemelles, on retrouve plusieurs males adultes et
plusieurs femelles adultes. C’est 1’organisation sociale observée chez toutes les espéces de
macaques (une famille d’espéces trés étudiée sur le plan du lien social ; Mitani et al. 2012). Elle
est caractérisée par une certaine promiscuité : les individus se reproduisent avec plusieurs
partenaires et forment des relations sociales femelle-femelle, male-male et méme male-femelle.
C’est le cas par exemple des 1émurs a front roux (Eulemur rufus) et des bonobos (Pan paniscus)
chez qui des liens male-femelle tres forts ont été observés (Pereira and McGlynn 1997; Stevens

et al. 2006). Les groupes multimale-multifemelle peuvent étre plus ou moins cohésifs.

Les groupes coloniaux se distinguent par le nombre important d’individus qu’ils
comprennent, allant de plusieurs dizaines voire plusieurs dizaines de milliers. Cette
organisation sociale est particulierement observée chez les oiseaux (Coulson 2002) mais existe
aussi chez les insectes (Hou et al. 2010), les poissons (Tyler 1995) et certains mammiferes (e.
g. maras, Dolichotis patagonum : Taber and Macdonald 1992). Les animaux coloniaux peuvent
étre polygames, monogames a court-terme ou monogames a long-terme. Chez les coloniaux
monogames a long-terme (appelés « coloniaux monogames » ci-apres pour faciliter la lecture),
plusieurs couples (jusqu’a plusieurs dizaines) se rassemblent et vivent ensemble (Marzluff and
Balda 1992 ; Taber and Macdonald 1992). Chez ces especes, comme chez les monogames
territoriaux, le lien de couple (« pair bond ») est durable et trés fort (Black 2001; Emery et al.
2007; Kotrschal et al. 2010; Brandl et al. 2019). 1l semblerait que les individus soient capables
d’établir des relations a long-terme avec des membres du groupe autres que 1’apparié dans ces
sociétés (Frigerio etal. 2001; Boucherie et al. 2016, 2019; Brandl et al. 2019) mais on ne connait
encore que tres peu de choses de la structure sociale de ces especes.

On peut différencier ces organisations sociales selon plusieurs paramétres : le nombre
d’individus et la composition du groupe ainsi que le degré d’ouverture du groupe ou sa
cohésion. Chacun de ces paramétres peut influencer les liens sociaux entre les individus qui

vivent au sein de ces groupes, et ainsi conditionner leur comportement.



1.2.2 La composition des groupes

Le nombre d’individus d’un groupe social peut varier de deux (couple monogame sans
jeunes) a plusieurs centaines d’individus (dans les colonies d’oiseaux par exemple) voire a plus
de 20 millions chez certains chiroptéres (Bradburry and Vehrencamp 1977). Plus la taille du
groupe augmente, plus les chances que ses membres se séparent et forment des sous-unités ou
de nouveaux groupes est importante (Clutton-Brock 2016). La taille des groupes est régulée par
les naissances, la dispersion des individus lorsqu’ils atteignent 1’adolescence (ou la maturité
sexuelle), la mortalité naturelle, la compétition sexuelle et 1’éviction de certains individus

adultes du groupe.

Outre le nombre d’individus, les groupes sociaux différent en termes de sex-ratio, d’age et
de degré d’apparentement. Chez la plupart des mammiféres, le sex-ratio est déséquilibré en
faveur des femelles. C’est par exemple le cas des groupes uni-males formés par les équidés
(Clutton-Brock 2016) et les gorilles des montagnes (Harcourt and Stewart 2007). Le degré
d’apparentement entre les individus dépend du pattern de dispersion de I’espéce. En effet, chez
la plupart des mammiferes, les femelles restent dans leur groupe de naissance tandis que les
males émigrent a 1’adolescence (Clutton-Brock 2016). On dit que les femelles sont
philopatriques. C’est le cas chez toutes les espéces de macaques et les hyenes tachetées par
exemple (Mitani et al. 2012; van Horn et al. 2004). Ainsi, elles vivent avec leur mére, leurs
sceurs, leurs jeunes, des femelles non apparentées et quelques males adultes non apparentés. On
parle de clans matrilinéaires. Au contraire, chez d’autres espéces comme les chimpanzés, les
équidés et les gorilles des montagnes, les femelles émigrent a I’adolescence, donc elles n’ont
pas d’apparentés dans leur groupe social a 1’age adulte. Les males, quant a eux, vivent dans la
majorité des cas soit seulement avec des femelles soit avec des males adultes non apparentés.
Ils sont donc souvent contraints a former des liens sociaux avec des individus non apparentés
(Connor et al. 1992). Chez les oiseaux, la dispersion est plutdt biaisée en faveur des femelles
dans la plupart des cas (Greenwood 1980; Marzluff and Balda 1992) mais il existe des
exceptions comme les Anatidés, chez qui les femelles sont philopatriques (Waldeck et al. 2008;
Kotrschal et al. 2010). De plus, chez les oiseaux, le pattern de dispersion reste encore méconnu
chez de nombreuses espéces, chez qui les deux sexes pourraient émigrer (Greenwood and
Harvey 1982; Patterson and Grace 1984; Szulkin and Sheldon 2008). On sait donc encore assez
peu de choses sur le degré d’apparentement au sein des groupes d’oiseaux vivant en société

coloniale monogame.



1.2.3 Le degré d’ouverture et la cohésion

Un groupe peut étre considéré comme plus ou moins ouvert. L’ouverture d’un groupe
social peut étre définie comme la facilité d’intégration de nouveaux individus et la possibilité
de quitter ce groupe (Ward and Webster 2016). Chez les groupes multiméale-multifemelle
stables ou les groupes eusociaux, ce degré d’ouverture est trés faible : si un nouvel individu,
donc un intrus, tente de s’intégrer au groupe, il risque de se faire attaquer voire méme tuer (Hrdy
1974; Zhang et al. 2006; Clutton-Brock 2016). L’ouverture est typiquement trés faible chez les
groupes de petite taille et trés coheésifs et plus grande chez les grands groupes plus ou moins
instables (comme chez certains ongulés par exemple : Jarman and Jarman 1973; Fryxell and
Sinclair 1988). Chez les espéces coloniales, le degré d’ouverture semble particuliérement

important (Patterson and Grace 1984; Coulson 2002).

Un groupe peut étre plus ou moins cohésif : les membres d’un méme groupe peuvent passer
tout leur temps ensemble ou se séparer temporairement, selon les activités et les saisons. Chez
le colobe Guéréza (Colobus guereza), les membres du groupe restent ensemble pour toutes les
activités. Chez d’autre especes, comme chez les hyenes tachetées, les femelles adultes
fourragent seules ou par deux (Smith et al. 2008) et se rejoignent pour les autres activités. De
méme, le babouin hamadryas (Papio hamadryas) forme de grandes troupes qui se rassemblent
pour dormir ensemble mais qui se séparent en journée pour rechercher de la nourriture
(Kummer 1968). Typiquement, ces deux derniers cas sont des exemples de sociétés
fonctionnant en fission-fusion : la taille du groupe varie du fait de le groupe se scinde en sous-
unités (appelées « parties » ou « sous-groupe »s) qui se rejoignent a certains moments selon
leur activité et la distribution des ressources (Kummer 1971). Plusieurs parametres tels que le
contexte, les liens sociaux et les conflits semblent influencer la maniere dont les groupes se
scindent et se reforment (Aureli et al. 2008; Smith et al. 2008). La composition et la taille du

groupe va donc €tre plus ou moins stable selon 1’espece et le contexte étudiés.

1.2.4 Le systeme de reproduction
Quatre systéemes de reproduction existent dans les sociétés animales : la monogamie, la
polygynie, la polyandrie et la polygynandrie (ou promiscuité). La polygynie et la polygynandrie
sont les systemes de reproduction les plus répandus chez les mammiféres tandis que la

monogamie est prédominante chez les oiseaux (plus de 85% des especes : Greenwood 1980).
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Chez les premiers, un ou plusieurs méales se reproduisent avec plusieurs femelles tandis que
chez les seconds, un seul male se reproduit avec une seule femelle. Ces différences de systéme
de reproduction ont un effet important surtout dans les conflits entre males puisque la
polygynandrie, peut engendrer une forte compétition entre eux, qui est moindre dans les cas de
polygynie et de monogamie. La monogamie peut étre a court (seulement pour une période de
reproduction) ou long-terme (le lien entre les partenaires perdure au-dela de la période de
reproduction et continue pendant plusieurs périodes de reproductions successives ; Black 2001),
voire méme a vie, en particulier chez les oiseaux (e. g. oies : Black 2001; Kotrschal et al. 2010 ;
corvidés : Johnson 1988; Clayton and Emery 2007; Emery et al. 2007). La monogamie a long
terme améliore la synchronisation des partenaires, ce qui leur permettrait d’atteindre un taux de
reproduction élevé et de mieux défendre leurs ressources communes (Hall and Magrath 2007;
Nowicki et al. 2018b). La monogamie a long-terme semble favoriser la mise en place d’une
relation sociale de valeur entre les membres du couple. Ce qui signifie qu’en plus d’étre un
partenaire de reproduction privilégié, 1’apparié est souvent aussi un partenaire social de valeur,

donc un allié potentiel.

La vie en groupe social peut donc se décliner de nombreuses manieres, conduisant ainsi a
une distribution des liens sociaux différente d’une société a I’autre. Les patterns de ces liens
conditionnent en grande partie les comportements des individus. En effet, lorsqu’ils entrent en
interaction, les individus agissent de manicre différente selon les liens qu’ils entretiennent. La
prise en compte de ces liens est donc fondamentale pour comprendre 1’évolution des

comportements sociaux tels que les comportements de coopération et de compétition.

2 Vivre en groupe social : avoir des partenaires de coopération

On parle de coopération lorsque des individus s’aident de maniére passive ou active pour
atteindre un but commun ou individuel et que cela procure un bénéfice a un ou plusieurs des
partenaires de coopération (Kappeler and van Schaik 2006). Dans de nombreuses situations, les
animaux assurent leur survie et leur succes reproducteur en coopérant. La coopération a donc
bien souvent une valeur adaptative (Silk et al. 2003, 2010; Silk 2007). Elle est ’avantage
principal a la vie en groupe social. Mais elle ne se fait pas au hasard : elle est souvent
conditionnée par les liens sociaux entre les individus, donc par le type de société dans laquelle

ils vivent (Kappeler and van Schaik 2006). Dans cette section, je vais présenter brievement les



situations dans lesquelles les animaux assurent leur survie et leur succes reproducteur en
coopérant, puis je présenterai les principales théories visant a expliquer 1’évolution de ces

comportements ; enfin, j’expliciterai les contraintes qui s’exercent sur leur expression.

2.1 Les comportements de coopération : avantages de la vie en groupe

2.1.1 La défense contre les prédateurs

Le risque de prédation est une des causes majeures de la vie en groupe (Ward and Webster
2016). Il est diminué par le rassemblement des individus (effet de dilution ; e. g. Mooring and
Hart 1992) et par le partage de la vigilance (Roberts 1996). Chez de nombreuses espéces
d’oiseaux par exemple, les individus émettent des cris d’alarme lorsqu’ils détectent un
prédateur, permettant ainsi aux autres de fuir plus vite et plus efficacement (Graw and Manser
2007; Gill and Bierema 2013). Mais les individus cooperent aussi en attaquant de maniere
coordonnée un méme prédateur : c’est ce que 1’on appelle le houspillage (« mobing » ;
suricates, Suricata suricatta: Graw and Manser 2007 ; pucerons du laurier rose, Aphis nerii :
Hartbauer 2010 ; hirondelles des rochers, Ptyonoprogne rupestris : Shields 1984). Dans les cas
de houspillage, le nombre fait la force (Arroyo et al. 2001). De cette maniére, le faucon
crécerelle (Falco tinnunculus), s’éloigne des nids de ses proies, pourtant bien plus petites que
lui (Pettifor 1990).

2.1.2 La défense du territoire

Un territoire est une ressource précieuse mais parfois difficile a défendre. En vivant en
groupe, les individus ont un avantage considérable : ils peuvent coopérer pour défendre ce
territoire commun. En effet, lors de confrontations entre deux groupes de la méme espéce, c’est
le plus grand qui a le plus de chances de I’emporter (Clutton-Brock 2016). Cette défense peut
se faire sous la forme de chorus ou d’attaques synchronisées. Chez les lions (Panthera leo) par
exemple, les femelles adultes défendent efficacement leur groupe en signalant leur hostilité a
des compétiteurs potentiels via des chorus (McComb et al. 1994). Chez les oiseaux territoriaux
comme les grallines pie (Grallina cyanoleuca) et les primates monogames comme les gibbons
(Hylobatidés) par exemple, le male et la femelle font des duets, c’est-a-dire des chants trés
synchronisés pour repousser les intrus (Cowlishaw 1992; Hall and Magrath 2007). Les chorus

et les attaques en groupe sont répandues dans de nombreux taxons et profitent a I’ensemble du
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groupe (crustacés : Toth and Duffy 2005; oiseaux : Bossema and Benus 1985 ; poissons :
Nowicki et al. 2018b ; primates : Cowlishaw 1992 ; lions : Bygott et al. 1979).

2.1.3 L’accés aux ressources

Les individus coopérent aussi pour chasser leurs proies. La chasse coordonnée confere
plusieurs avantages par rapport a la chasse en solitaire : elle permet de capturer des proies
difficiles, en les rassemblant (McMahon and Evans 1992) ou en s’attaquant a plusieurs a des
proies plus grosses que soi (Macnulty et al. 2011). Chez les lycaons (Lycaon pictus) par
exemple, le succés de la chasse augmente avec le nombre d’individus impliqués (Hubel et al.
2016). La coopération pour 1’accés aux ressources s’observe aussi dans des conditions
expérimentales. Par exemple, deux individus sont capables de tirer de maniére synchrone sur

des cordes pour accéder a de la nourriture initialement hors de portée (Scheid and Noé 2010).

2.1.4 Lareproduction

Bien qu’ils soient souvent en compétition pour se reproduire, les males de nombreuses
especes cooperent pour attirer ou avoir acces a des femelles (poissons : Taborsky 2009 ;
oiseaux : Krakauer and DuVal 2011 ; mammiféres et insectes : Diaz-mufioz et al. 2014). Chez
certaines especes, une partie des individus du groupe ne se reproduit pas mais aide les
reproducteurs a élever leurs jeunes. C’est le cas bien connu des insectes eusociaux comme
I’abeille mellifére (Apis mellifera) par exemple, chez qui seule la reine se reproduit tandis que
les autres individus nourrissent les larves, entretiennent et défendent la ruche (Roubik 2012).
C’est aussi le cas chez les espéces pratiquant 1’élevage communautaire (« cooperative
breeding »), comme les suricates par exemple, chez qui le couple dominant engendre plus de

80% des jeunes, que les autres individus du groupe aident a élever (Griffin et al. 2004).

2.2 Les théories évolutives sur la coopération
Nous avons vu que les comportements coopératifs sont répandus dans les différents taxons
et qu’ils remplissent des fonctions fondamentales a la survie et au succes reproducteur des
individus. Cependant, les forces qui les poussent a agir de la sorte et non de maniére purement

égoiste sont importantes a considérer pour comprendre pourquoi ces comportements ont été
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maintenus au cours de 1’évolution (Kappeler and van Schaik 2006). Plusieurs théories ont été
formulées dans ce but, que je présente ci-apres. Le lien existant entre les individus est bien

souvent impliqué dans ces mécanismes évolutifs.

2.2.1 Lasélection de parentele

La théorie de la sélection de parentéle est la plus ancienne a avoir été proposee. Elle
soutient que les individus vont aider en priorité leurs apparentés car ils vont en tirer un bénéfice
indirect : en les aidant, les génes qu’ils partagent avec eux vont étre transmis a la génération
suivante. C’est le concept de « fitness inclusive », introduit par Hamilton (1964). Cette théorie
permet d’expliquer le fait que des individus prennent des risques en coopérant avec leurs
apparentés sans gagner de bénéfices apparents a 1’issue de 1’acte coopératif. La théorie de la
sélection de parentéle a éte tres fortement soutenue par de nombreuses preuves expérimentales
et explique bien la majeure partie des comportements coopératifs observés (Smith et al. 2010;
Bissonnette et al. 2015). Elle est particulierement vérifiée dans les groupes comprenant
beaucoup d’apparentés (Clutton-Brock 2009), qui sont souvent des alliés importants. En ce
sens, la relation sociale qui lie les apparentés entre eux est bien souvent une force qui les pousse

a cooperer.

2.2.2 Le mutualisme

Dans certains cas, les bénéfices de la coopération sont effectifs pour chacun des deux
partenaires, on parle alors de mutualisme (intra-spécifique) (Bercovitch 1988; Clutton-Brock
2009). Ainsi, il est dans I’intérét de chacun des partenaires de coopérer. Il semblerait que la
majorité des actes de coopération entre des individus non-apparentés s’explique par le
mutualisme (synthése par Clutton-Brock 2009). C’est le cas par exemple des femelles bonobos
(Pan paniscus) qui forment des coalitions pour combattre les méales qui harcélent une femelle
du groupe. Dans ce cas, toutes les femelles bénéficient du fait que les méales aient peur de s’en
prendre a une femelle au risque de se faire attaquer par une puissante coalition (Tokuyama and
Furuichi 2016). Certains auteurs soutiennent que le mutualisme pourrait étre une force qui
permet aux relations a long-terme de se développer et de se maintenir entre deux individus non-
apparentés (Emery et al. 2007; Clutton-Brock 2009). En ce sens, c’est la possibilité de gagner
des bénéfices individuels qui pousse souvent les individus a coopérer ensemble (Shields 1984;
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Chapais et al. 1991; Russell and Wright 2008; Schiilke et al. 2010; Hubel et al. 2016; Tokuyama
and Furuichi 2016; Nowicki et al. 2018b). Les liens sociaux peuvent étre tres impliqués dans
cette force car ils apportent bien souvent des bénéfices mutuels aux individus qui entretiennent
ce type de relation, comme c’est le cas chez les macaques d’ Assam (Macaca assamensis), par
exemple, chez qui les méales adultes gagnent un acces privilégié a la reproduction en formant

des liens sociaux forts avec d’autres males adultes non apparentés (Schilke et al. 2010).

2.2.3 La coercition

On qualifie de coercition les cas ou le comportement des individus qui cooperent ne permet
de maximiser que les bénéfices immédiats d’un seul de ces individus, entrainant un cott et
aucun bénéfice pour le ou les autres (Clutton-Brock 2009). Dans ce cas, il s’agit de coopération
forcée. L’individu qui tirerait un bénéfice de la coopération utilise des stratégies coercitives
telles que le harcélement (Tebbich et al. 1996; Gilby 2006) ou la punition (Hauser 1992)pour
forcer ’autre a coopérer. Ce sont souvent les dominants qui mettent en ceuvre ces stratégies
pour forcer les dominés a les aider (Tebbich et al. 1996; Clutton—Brock and Parker 1995). C’est
donc la relation de dominance entre les individus qui conduit & la coopération et non pas un lien
social au sens affiliatif. La coercition explique une partie des comportements coopératifs

observés tels que le partage de nourriture (Gilby 2006; Silk et al. 2014).

2.2.4 L’altruisme réciproque

Pour expliquer la coopération entre individus non-apparentés, Trivers (1971) a proposé
I’hypothése de « ’altruisme réciproque ». Cette théorie soutient qu’un individu va effectuer un
comportement particulier (comme donner de la nourriture par exemple), codteux, sans gagner
de bénéfice direct mais en vue d’un bénéfice futur qui compenserait son investissement initial.
Ce bénéfice futur peut étre de la méme nature que I’investissement ou de nature différente
(Trivers 1971). Prenons le cas du don de nourriture par exemple. Un individu A donnerait de la
nourriture a un individu B qui la mangerait. A subirait donc un codt initial, la perte de nourriture.
D’apres la théorie de I’altruisme réciproque, A aurait fait ce don dans ’attente que B lui donne
de la nourriture ou 1’aide d’une autre maniere, en le toilettant ou en 1’aidant dans un conflit par
exemple, dans un futur plus ou moins proche. La théorie de I’altruisme réciproque a été
longtemps considérée comme une des explications majoritaires a la coopération entre individus
11



non-apparentés mais elle a été fortement remise en question (voir Clutton-Brock 2009 ;
Hemelrijk et al. 2015 ; Bissonnette et al. 2015). En effet, il semblerait que, dans la grande
majorité des cas, (i) les individus tirent un bénéfice, méme indirect, & coopérer ou bien ¢’est
qu’ils ont été forcés a coopérer (coercition) et (ii) que la réciprocité n’est que trés rarement
retrouvée (Clutton-Brock 2009). Il est désormais majoritairement admis que la plupart des cas
de coopération entre des individus non apparentés reposent sur de la coercition ou du
mutualisme (Chapais et al. 1991; Tebbich et al. 1996; Gilby 2006; Russell and Wright 2008;
Schiilke et al. 2010; Hubel et al. 2016; Tokuyama and Furuichi 2016; Nowicki et al. 2018b).

2.3 Les mécanismes de la coopération et les contraintes s’exercant sur son expression
Au vu de ces théories, 1’évolution de la coopération semble étre en grande partie liée au
type de liens entre les individus. Seulement, les individus ne coopérent pas systématiquement
quand ils en ont I’occasion (Melis et al. 2006), ce qui pourrait s’expliquer par I’influence de
contraintes sociales et cognitives, que je présente ci-aprés. Ces contraintes s’expriment de
maniere différente selon le type de société considéré. Il est donc important de les prendre en
compte pour comprendre comment le type de société module 1I’expression des comportements

coopératifs.

2.3.1 Ladisponibilité des partenaires : les contraintes démographiques

L’occurrence d’actes coopératifs dépend directement de la disponibilité de partenaires
potentiels. Seulement, les partenaires ne sont pas toujours présents selon le mode de vie de
I’espéce. Prenons par exemple la formation de coalitions entre males chez les primates vivant
en groupes multiméale-multifemelle. Une coalition est une attaque coordonnée faite par deux
individus ou plus, les partenaires de coalition, contre un ou plusieurs opposants, appelés cibles
de la coalition (Chapais 1995). La formation de coalitions est contrainte par le nombre de males
disponibles dans le groupe (Bissonnette et al. 2014). Par exemple, les babouins chacma (Papio
ursinus), qui forment de petits groupes, ne font pas de coalitions tandis que les babouins jaunes
(Papio cynocephalus) et olives (Papio anubis), qui forment de grands groupes, en font (Henzi
et al. 1999). Cette différence est supposée émerger du fait que, moins il y a de males dans le
groupe, moins les chances d’avoir une combinaison de partenaires pour former une coalition

efficace sont grandes (Noé 1994; Mitani et al. 2002).
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2.3.2 Latolérance

La tolérance est un prérequis essentiel a la coopération (Melis et al. 2006). En effet, pour
agir ensemble, deux individus doivent pouvoir étre & proximité I’un de 1’autre sans s’agresser.
Ainsi, les macaques rhésus (Macaca mulatta), qui présentent un niveau de tolérance tres faible
échouent a coopérer pour soulever une pierre sous laquelle se trouve de la nourriture tandis que
les macaques de Tonkéan (Macaca tonkeana), bien plus tolérants, y arrivent (Petit et al. 1992).
Des résultats similaires ont été trouvés en comparant les performances coopératives de
chimpanzés (Pan troglodytes ; peu tolérants) avec des bonobos (trés tolérants) (Hare et al.
2007). Chez les espéces monogames a long-terme, la tolérance au sein du couple est souvent
essentielle pour assurer une coopération efficace. Par exemple, chez le poisson-papillon cotelé
du Pacifique (Chaetodon lunulatus) et le poisson-papillon baronne (Chaetodon baronessa), la
capacité a défendre conjointement le territoire est fonction de I’agressivité au sein du couple.
Plus la tolérance est grande et plus le couple défend efficacement son territoire contre des

compétiteurs (Nowicki et al. 2018b). Chez les corbeaux freux (Corvus frugilegus), une espece

coloniale monogame, plus la tolérance est importante, plus les individus arrivent a coopérer

pour tirer des cordes leur permettant d’accéder a une table avec de la nourriture initialement
hors d’acces (Seed et al. 2008).

2.3.3 Lasynchronisation des partenaires

Que ce soit pour accéder a une nourriture hors d’acces seul (Melis et al. 2006; Hirata and
Fuwa 2007), ou pour défendre un territoire commun (Hall and Magrath 2007), la
synchronisation des partenaires est souvent indispensable. Plus les individus sont synchrones,
plus ils vont agir de maniére efficace. Par exemple, chez la gralline pie, plus la synchronisation
temporelle entre les vocalisations du maéle et celles de la femelle est grande, plus les
compétiteurs les évitent (Hall and Magrath 2007). De méme, chez les poissons-papillon, plus
la nage des deux membres du couple est coordonnée, plus ils arrivent a éloigner leurs
compétiteurs (Nowicki et al. 2018b). Certains auteurs suggerent que lorsque deux partenaires
agissent de maniere synergique, la force de la coalition surpasse la somme des forces de chaque
individu (Noé 1994; Bissonnette et al. 2015). Seulement, la synchronisation des partenaires
n’est pas toujours observée et peut ainsi conduire a un « échec » de la coopération (e. g. Seed
et al. 2008). Il semblerait que la durée du lien social déterminerait la capacité a agir de maniére

synchrone (Hall and Magrath 2007; Nowicki et al. 2018b). Ainsi, les individus entretenant une
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relation sociale a long-terme serait plus @ méme d’agir de maniére synergique, donc plus

efficaces.

2.3.4 L’impossibilité d’agir seul

Si les individus ont la possibilité d’accéder a la ressource par eux-mémes, ils ne cooperent
pas systématiquement, en particulier quand il s’agit d’accéder a une ressource alimentaire
(Bullinger et al. 2011). Mais dans certains cas, la difficulté de la tache peut forcer les individus
a coopérer. C’est le cas par exemple si on teste un individu avec de la nourriture inaccessible
sur une table munie d’une corde mais que, lorsqu’il tire sur une des extrémités, il lui est
impossible d’amener la table assez prés de lui pour prendre la nourriture (« string-pulling
task »). Cette tache nécessite d’étre a deux, un a chaque extrémité de la corde, et de tirer de
maniere synchrone (Hirata and Fuwa 2007). Si on teste un chimpanzé seul face a un tel
dispositif, qu’il n’arrive pas a saisir et tirer les deux extrémités a lui seul, il va ouvrir une porte
pour qu’un autre individu puisse entrer et tirer 1’autre extrémité de la corde pour accéder a la
nourriture (Melis et al. 2006). De maniére similaire, pour s’attaquer a un individu plus dominant
qu’eux, contre lequel ils n’auraient aucune chance de gagner, les animaux recourent parfois au
recrutement de partenaires de coalitions puissants, plus dominants qu’eux (Berghanel et al.

2010).

2.3.5 Les capacités cognitives

Dans les cas de nourrissage et de toilettage mutuel, les échanges de services ou de biens
ne semblent pas faire appel a des capacités cognitives tres élaborées. Interagir de maniére
répétée avec les individus les plus proches en termes de liens sociaux suffit a faire émerger de
la coopération. Les capacités cognitives pourraient cependant conditionner la formation de
coalitions (Harcourt 1992 ; Connor 2007). Dans certains cas, les individus choisissent
préférentiellement un partenaire de coalition dominant par rapport a leur cible (e. g. macaques
a bonnet, Macaca radiata : Silk 1999 ; capucins moines, Cebus capucinus : Perry et al. 2004).
Ainsi, la formation de coalitions impliquerait de connaitre les relations entre les autres membres
du groupes et non pas seulement les siennes propres (« triadic awareness » de Waal and
Harcourt 1992) pour faire le choix le plus judicieux. Ce choix serait donc basé sur une
connaissance de 1I’asymétrie de pouvoir entre les membres du groupe. L’ hypothése d’une base

14



cognitive qui sous-tendrait la coopération s’appuie sur ce concept de « triadic awareness » et
stipule que la formation de coalition nécessite des capacités cognitives poussées, que 1’on
retrouverait majoritairement chez les grands singes (Harcourt 1992). Cependant, en testant 86
groupes de primates de 38 espéces différentes, Bissonnette et collaborateurs (2014) ont montré
que les différences de capacités cognitives n’expliquent pas a elles seules la variabilité dans
I’utilisation de coalition. Cette variabilité semble mieux expliquée par le nombre de méales dans
le groupe et le degré de compétition (Bissonnette et al. 2014). D’aprés certains auteurs, les
individus se baseraient sur des regles de base simples pour former des coalitions efficaces,
comme choisir, parmi les individus disponibles, le plus dominant du groupe (Perry et al. 2004 ;
Range and Noé 2005 ; Bissonnette et al. 2009). Les coalitions peuvent méme résulter, selon
certains auteurs, d’un apprentissage de I’avantage a joindre ses forces (Chapais 1995) et étre
favorisées par la proximité spatiale entre les individus dans une situation compétitive
(Hemelrijk and Puga-Gonzalez 2012).

Ainsi, les individus cooperent souvent entre eux mais pas systématiquement: ils
choisissent avec qui coopérer dans leur groupe et quand coopérer ou agir seul. Les patterns de
coopération dépendent de nombreux facteurs sociaux qui sont en partie régis par le type de liens
entre les individus, donc par le type de société dans laquelle ils vivent. Le type de société va
donc conditionner la capacité des individus a coopérer quand ils en ont besoin pour faire face

au défi de la vie en groupe social : la compétition intra-groupe.

3 Compétition liée a la vie en groupe et importance des liens sociaux

La vie en groupe social implique de cohabiter avec des individus dont les intéréts ne
coincident pas toujours. Dans certains cas, les conflits d’intéréts peuvent conduire a des conflits
ouverts, ¢’est-a-dire a des agressions entre les individus d’un méme groupe. En effet, vivre en
groupe n’apporte pas seulement des bénéfices a I’individu, elle implique aussi une compétition
accrue car les membres du groupe sont aussi des compétiteurs potentiels, que ce soit pour
I’acceés a des partenaires sexuels, a des ressources alimentaires ou a un site de repos ou de
nidification. Ces ¢léments sont essentiels a la survie et au succes reproducteur de I’individu,
I’enjeu est donc fort. Seulement, les conflits peuvent avoir des conséquences graves pour
I’individu et la pérennité du groupe qui est elle aussi déterminante pour sa survie. Prendre en
compte les enjeux et les codts liés aux conflits au sein des groupes sociaux est essentiel pour

comprendre le fonctionnement des sociétés et le role des liens sociaux. Ainsi, j’expliciterai
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brievement les risques liés a ces conflits puis je montrerai en quoi les liens sociaux et le type de
société jouent un réle déterminant dans la minimisation de ces impacts négatifs de la vie en

groupe.

3.1 La compétition intra-groupe et les risques associés

Chez les espéces montrant une certaine promiscuité, les conflits entre males conditionnent
I’acces a la reproduction et conduisent a des conflits fréquents et de forte intensité. C’est le cas
par exemple chez les éléphants de mer (Mirounga angustirostris), chez qui seul un tiers des
males a acces a la reproduction (Le Boeuf 1974). Du fait de cette compétition, certains méales
meurent avant méme d’avoir pu se reproduire. La présence de compétiteurs conditionne aussi
I’acces a un site de reproduction favorable, comme I’emplacement d’un nid ou d’un terrier.
Chez le canard branchu (Aix sponsa), les femelles doivent quitter leur nid et leurs ceufs quand
elles perdent un conflit contre une autre femelle (Semel and Sherman 2001). Chez les oiseaux
coloniaux, la compétition pour les nids est soutenue (Coombs 1960; Kokko et al. 2004) et peut
conduire a de nombreux échecs de la reproduction ou a un succes reproducteur moindre, en
particulier pour les individus les plus petits (Coulson 1968; Burger and Shisler 1978; Burger
1979; Trivelpiece and Volkman 1979). Le nombre de compétiteurs réduit aussi I’accés a la
nourriture. En effet, chez le manchot pygmée (Eudyptula minor), par exemple, la masse
corporelle des poussins est inversement corrélée a la taille de la colonie dans laquelle ils vivent
(Dann and Norman 2006). Chez les oiseaux cacheurs, il serait plus risqué que la cache de
nourriture (donc la réserve destinée a étre consommeée par le cacheur ultérieurement) soit
trouvée par un membre du groupe et il est plus difficile de défendre une cache chez les especes
vivant en grands groupes que chez les especes vivant en groupes réduits (Balda and Kamil
1998). Ainsi, plus le groupe est grand, plus il y a de compétiteurs potentiels. Bien souvent,
certains membres du groupe, les dominés, vont étre exclus de la zone de nourrissage par les
agressions des dominants (e. g. hyénes tachetées : Frank 1986; coatis : Hirsch 2011). La
compétition pour la nourriture conduit donc a nombreux conflits. Chez le capucin brun (Cebus
apella), les conflits pour la nourriture peuvent étre 10 fois plus intenses que les conflits inter-

groupes (Janson 1985).

Une compétition forte au sein du groupe peut donc avoir des effets tres délétéres pour

I’individu. En effet, si elle est trop importante, elle peut conduire a 1’exclusion (Berghdanel et
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al. 2010; Higham and Maestripieri 2010) ou a la mort de certains individus (Gros-Louis et al.
2003; Campbell 2006). De maniere plus geneérale, elle peut conduire a un stress accru (Castles
and Whiten 1998; Wascher et al. 2010), et a la fragilisation des relations sociales (Aureli & de
Waal 2000). La fragilisation, ou I’endommagement d’une relation sociale se traduit par une
augmentation des conflits, une diminution de la tolérance et des interactions affiliatives entre
les opposants a court (Aureli et al. 2002; Patzelt et al. 2009; Fraser and Bugnyar 2011; Cordoni
and Palagi 2015; Yamamoto et al. 2015) et a long-terme (Koyama 2001). Les macaques
japonais (Macaca fuscata) restent ainsi a distance des individus avec lesquels ils sont entrés en
conflit, les toilettent moins et les agressent plus souvent, méme s’il s’agit de leurs amis ; et ces
effets négatifs sont effectifs pendant au moins 10 jours suite au conflit initial (Koyama 2001).
L’endommagement des relations sociales avec des partenaires de valeur peut ainsi étre durable
et il peut étre délétere pour I’individu car il ménerait a une perte des bénéfices liés a cette
relation de valeur, comme la possibilité d’étre toiletté ou de pouvoir manger sans €tre agressé
(Aureli and de Waal 2000) ou encore d’avoir un allié¢ pour former une coalition (Harcourt and
de Waal 1992). Quand un conflit a lieu dans le groupe, ce ne sont pas seulement 1’agresseur
(celui qui émet le premier comportement agressif) et la victime (celui qui recoit le premier
comportement agressif) qui en patissent mais souvent toute une partie du groupe (Aureli and
van Schaik 1991; Aureli et al. 1992; Watts 1995; Aureli and de Waal 2000). Suite a un conflit,
la victime s’attaque souvent a un autre membre du groupe, qui n’était pas impliqué dans le
conflit : elle redirige 1’agression (Furuichi and Tokuyama 2014). L’agression est souvent
redirigée vers un individu affilié ou apparenté a I’agresseur (Aureli et al. 1992; Emery et al.
2007) ou vers un individu dominé (Aureli et al. 1993). Les conflits ponctuels entrainent aussi
une augmentation de la tension dans le groupe, conduisant a la multiplication des conflits, méme
entre les individus qui n’étaient initialement pas impliqués. De cette maniere, les conflits
peuvent souvent escalader et engendrer des blessures graves ou la fission des groupes (Aureli
and de Waal 2000), conduisant ainsi a une perte des bénéfices liés a la vie en groupe social. Les
individus ont donc un intérét a minimiser les impacts négatifs de la compétition dans leur
groupe. Plusieurs mécanismes comportementaux peuvent limiter les effets négatifs de cette
compétition et parmi eux, la mise en place d’une hiérarchie de dominance, une tolérance accrue,
les stratégies de dissimulation d’information, mais principalement la coopération a travers les

stratégies de résolution de conflits, et la formation d’alliance. La mise en ceuvre de ces stratégies
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repose en grande partie sur les liens sociaux entre les individus, qui peuvent étre un réel

avantage pour surmonter la compétition.

3.2 L’importance des liens sociaux dans la compétition intra-groupe
Les individus peuvent agir seuls ou coopeérer pour limiter les impacts négatif de la
compétition au sein de leur groupe. Un haut degré de tolérance (Hare et al. 2007 ; Thierry 2013 ;
Melis et al. 2006 ; Emery et al. 2007) et I’établissement de relations de valeur (Aureli and de
Waal 2000 ; Aureli et al. 2002 ; Fraser et al. 2009 ; Mitani 2006 ; Connor et al. 1992 ; Berghénel
et al. 2011) devraient favoriser les stratégies coopératives telles que les coalitions et les

mécanismes de résolution des conflits.

3.2.1 Les relations de dominance

La dominance conditionne en grande partie 1’issue des conflits. Comme pour d’autres liens
sociaux, il s’agit d’une relation sociale mais cette celle-ci est fondée sur 1’issue d’interactions
agonistiques successives entre deux individus. Elle est caractérisée par la prévisibilité de 1’issue
des interactions au profit du méme individu (Drews 1993). L’individu qui est vainqueur est
« dominant » par rapport a I’autre, qui est alors appelé « dominé ». La dominance est une mesure
relative, qui est basée sur I’asymétrie des rapports de force entre les individus, et non une
caractéristique qui leur est intrinseque (de Waal 1986). Le réseau émergeant des relations de
dominance entre toutes les paires d’individus possibles dans le méme groupe permet de définir
la hiérarchie de dominance. On parle de rang de dominance pour traduire la position de
I’individu dans la hiérarchie du groupe (Drews 1993). Le rang de dominance d’un individu
permet donc de prédire sa priorité d’acces aux ressources. S’il a un rang élevé, il fera partie des
premiers individus a accéder a une ressource. Ainsi, la mise en place d’une hiérarchie de
dominance permet de définir I’ordre d’acces aux ressources et donc de limiter grandement les
conflits ouverts au sein du groupe (Aureli and de Waal 2000). La dominance structure de
maniere importante les rapports de coopération entre les individus en situation conflictuelle. En
effet, dans la grande majorité des cas, dans un conflit entre deux individus, c’est le plus
dominant des deux qui est soutenu par les autres (e. g. Smith et al. 2010; Loretto et al. 2012).
Ce sont aussi les individus dominants qui sont souvent les plus sollicités pour former des

coalitions pour remettre en cause la dominance du maéle alpha chez certaines especes de
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primates (Noé 1992; Perry et al. 2004; Young et al. 2014). Ainsi, de par leur rang de dominance,
les individus vont avoir plus ou moins de chances d’avoir des alliés et/ou d’étre des alliés
demandés. Cela est d’autant plus vrai que la hiérarchie est rigide dans le groupe et que la
compétition concerne les rangs hiérarchiques eux-mémes (Harcourt and de Waal 1992).
Seulement, la dominance n’est pas le seul fruit des caractéristiques intrinseques des individus,
elle est bien souvent conditionnée par les liens qu’ils entretiennent avec leurs partenaires
sociaux. De cette maniére, le rang hiérarchique d’un individu est conditionné par le clan
matrilinéaire dont il fait partie (plupart des primates et hyénes tachetées : Irwin and Ehardt
1985; Chapais 1995; Vullioud et al. 2019) ou par le fait qu’il soit en couple ou non (plupart des
oiseaux monogames : Lamprecht 1985; Emery et al. 2007; Braun and Bugnyar 2012). Cela
serait dd au fait que ces partenaires de valeur (les apparentés dans les clans matrilinéaires ou
I’apparié) peuvent aussi étre des alliés puissants en cas de conflits ouverts (Lamprecht 1985;

Kikkawa et al. 1986; Harcourt and de Waal 1992; Scheiber et al. 2009).

Bien qu’elle minimise la fréquence des conflits, la dominance est une contrainte pour les
dominés. En effet, I’accés aux ressources est restreint pour eux dans de nombreux contextes
comme lorsque la nourriture est rare et/ou monopolisable par exemple. Dans ces cas-1a, les
dominés peuvent tout de méme tenter d’accéder aux ressources. S’ils font partie d’une espece
peu tolérante, ils risquent d’étre agressés et repoussés en dehors de la zone de nourrissage tandis
que dans le cas d’une espéce treés tolérante, le risque est moindre et les dominants peuvent les
laisser manger a leurs cotés (Rebout et al. 2017). La tolérance permet ainsi de limiter
I’occurrence de conflits au sein du groupe et donc d’éviter les conséquences négatives qu’ils

peuvent engendrer.

3.2.2 Les stratégies cognitives : la dissimulation d’information et la tromperie
L’individu peut aussi agir seul pour contourner la compétition. En effet, certains
comportements permettent d’accéder a une ressource sujette a compétition, tout en évitant les
conflits. C’est le cas de la dissimulation d’information et de la tromperie. La dissimulation
consiste a ne pas transmettre au reste du groupe une information qui pourrait profiter aux autres
mais qui, souvent, causerait une compétition (Byrne and Whiten 1992). En présence de
compétiteurs potentiels, I’individu peut dissimuler la présence de nourriture en inhibant ses cris

(Hauser 1992), en modifiant son trajet vers la nourriture (Ducoing and Thierry 2003; Hirata &
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Matsuzawa 2001) ou cherchant un endroit hors de vue pour cacher de la nourriture a laquelle il
a eu acces (Dally et al. 2005b; Grodzinski and Clayton 2010). L’individu contourne ainsi la
compétition directe en modifiant son comportement en réponse a la présence de compétiteurs
potentiels. C’est précisément ce que font les capucins bruns, les macaques crabiers (Macaca

fascicularis) et les singes-araignée de Geoffroy (Ateles geoffroyi) (Amici et al. 2009).

La compétition directe peut aussi étre évitée en émettant de faux signaux de
communication pour détourner les autres membres du groupe de la compétition en cours. Par
exemple, les individus émettent de faux cris d’alarme pour accéder a la nourriture ou a un
partenaire sexuel pendant que les autres cherchent le prédateur ou fuient (Mgller 1990, 1998;
Wheeler 2009). 11 est important de noter que ces stratégies peuvent étre mises en ceuvre par des
individus faibles physiquement et/dominés dans le groupe (Ducoing and Thierry 2003; Brown
et al. 2012; Shaw and Clayton 2012). C’est-a-dire des individus qui ont généralement du mal a
accéder aux ressources. C’est le cas par exemple des individus dominés chez les corvidés, qui
ne peuvent gagner la compétition contre un cacheur plus dominant qu’eux. Dans ce cas, ils
espionnent et attendent que ce dernier parte pour piller sa cache, sans risquer de se faire attaquer
(de Kort et al. 2006; Grodzinski and Clayton 2010; Shaw and Clayton 2012). De méme, chez
les chimpanzés, si on teste deux individus dans une situation de compétition alimentaire et que
seul le dominé est capable de voir ou se trouve la nourriture, il va courir pour 1’attraper avant

le dominant (Call 2001).

3.2.3 Les modes de résolution des conflits

Les conflits ou leur renouvellement peuvent étre évités en s’¢loignant les uns des autres
(Aureli et al. 1995), en se soumettant (Kutsukake and Clutton-Brock 2008) ou en évitant un
individu potentiellement hostile (Sommer et al. 2002; Kutsukake and Clutton-Brock 2008).
Mais, aprés un conflit, les individus peuvent aussi recourir a des stratégies de résolution de
conflits qui vont faire intervenir une affiliation avec un autre individu. On parle de
réconciliation lorsqu’une affiliation entre deux opposants est observée juste apres un conflit (de
Waal & van Roosmalen 1979). La réconciliation est le mode de résolution des conflits le plus
étudié et semble étre utilisée par de nombreuses espéces (Demaria and Thierry 2001; Wahaj et
al. 2001; Aureli et al. 2002; Leca et al. 2002; Weaver 2003; Palagi et al. 2004; Cordoni and
Palagi 2008; Thierry et al. 2008). Elle permet de restaurer la relation entre les opposants apres

un conflit (Aureli et al. 1989; Wittig and Boesch 2005; Aureli and Schaffner 2006), en
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diminuant le risque de renouvellement d’agression entre eux (Aureli and de Waal 2000; Aureli
et al. 2002). Le risque de renouvellement d’agression ainsi que le stress des opposants peuvent
aussi étre diminués par ’affiliation avec un tiers (parfois appelée « consolation ») (Fraser et al.
2009). On parle d’affiliation avec un tiers quand, suite au conflit, un des opposants est engagé
dans des interactions affiliatives avec un autre individu, non impliqué dans le conflit (de Waal
and van Roosmalen 1979). La coopération avec un tiers peut permettre de stopper un conflit.
On parle alors d’intervention agressive quand deux individus se battent ou se menacent et qu’un
troisieme individu, non impliqué, intervient de maniere agressive (Watts et al. 2000) et
d’intervention pacifique lorsque I’intervention d’un tiers est pacifique (Ren et al. 1991; Petit et
al. 1997). Par exemple, chez les macaques de Tonkéan, un individu peut stopper le conflit en
enlacant un des opposants (Petit and Thierry 1994).

Les conflits n’ont pas les mémes patterns et les mémes impacts selon le type société
considérée. Donc I’impact des conflits sur les relations varie d’une espéce a I’autre. Cette
variabilité explique en partie les différences dans les mécanismes de résolution des conflits. En
effet, chez les espéces peu tolérantes telles que les macaques japonais (Macaca fuscata), les
conflits sont peu fréquents mais de forte intensité (Petit et al. 1997). Les conséquences des
conflits peuvent donc étre lourdes : un stress accru, des blessures et des relations sociales
abimées. A I’opposé, chez les tamarins, les conflits sont rares et de faible intensité. Ils ne
semblent pas avoir d’impact sur les individus ni affecter leurs relations (Schaffner et al. 2005).
Ainsi, les enjeux ne sont pas les mémes selon que les conflits soient dangereux ou non pour les
individus et leurs relations. Il est donc important de prendre en compte 1’intensité des conflits
dans une espéece, voire méme dans un groupe pour pouvoir poser des hypotheses sur les
comportements qui pourraient probablement étre mis en ceuvre pour limiter les conflits ou
réparer leurs effets négatifs. Malheureusement, cette information n’est pas toujours citée dans
la littérature et il est difficile de comparer I’intensité des comportements agonistiques d’une
espece a ’autre, surtout quand elles sont de taxons tres €loignés, comme les primates et les

oiseaux par exemple.

3.2.4 Les coalitions et les alliances
Dans de nombreux cas, il est plus efficace de se battre a plusieurs plutdt que seul (Harcourt

and de Waal 1992), que ce soit pour accéder a de la nourriture (Hubel et al. 2016; Schmelz and
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Call 2016), a un partenaire sexuel (Schilke et al. 2010; Diaz-mufioz et al. 2014) ou pour
défendre un territoire (Heinsohn and Packer 1995; Nowicki et al. 2018b), en particulier contre
des individus dominants ou quand le degré de compétition est important (Mitchell 1994;
Szykman et al. 2003; Higham and Maestripieri 2010). Dans la grande majorité des cas, les
coalitions sont faites par deux individus contre une seule cible (Bissonnette et al. 2015). On
retrouve des coalitions chez de nombreuses espéces, quel que soit leur taxon (Scott 1980;
Harcourt and Stewart 1989; Chapais et al. 1991; Connor et al. 1992; Noé and Sluijter 1995;
Vogel et al. 2007; Scheiber et al. 2009; Smith et al. 2010a; Higham and Maestripieri 2010;
Schilke et al. 2010; Berghénel et al. 2011; Loretto et al. 2012; Tokuyama and Furuichi 2016;
Surbeck et al. 2017). Les coalitions peuvent démarrer de différentes maniéres : les partenaires
peuvent attaquer une victime commune, ou bien un individu peut se joindre a un conflit déja en
cours, apres avoir été sollicité par un des combattants ou non (Chapais 1995; Schilke et al.
2010; Bissonnette et al. 2015). Les coalitions peuvent étre opportunistes, c¢’est-a-dire
temporaires (Bissonnette et al. 2009), ou aboutir a des relations durables, on parle alors
d’alliance (de Waal and Harcourt 1992). Une alliance est une relation qui se construit entre
deux individus formant des coalitions ensemble de maniére répétée et sur le long terme (de
Waal & Harcourt 1992 ; Tomasello & Call 1997).

La valeur du lien joue un role fondamental dans de nombreux aspects du comportement
social tels que la réconciliation (Aureli and de Waal 2000), I’affiliation avec un tiers (Fraser et
al. 2009) et la formation de coalitions (Connor et al. 1992). Elle peut ainsi étre un véritable
avantage pour lutter contre la compétition intra-groupe. Les individus se réconcilient plus avec
des partenaires avec qui ils ont une relation de qualité qu’avec d’autres individus du groupe
(Cords and Thurnheer 1993; Aureli and Schaffner 2006; Patzelt et al. 2009; Peterson 2015).
L’hypothése de la relation de valeur soutient que si un conflit perturbe une relation de qualité
entre deux individus, alors la probabilité que ces deux individus se réconcilient est forte (Aureli
et al. 2002). C’est aussi le cas pour 1’affiliation avec un tiers car la probabilité qu’un individu
entre en affiliation avec un autre aprés avoir été impliqué dans un conflit dépend de la qualité
de la relation sociale qu’il entretient avec ce tiers (Fraser et al. 2009). Comme nous 1’avons vu
plus tot, les coalitions peuvent étre temporaires (Boesch and Boesch-Achermann 2000 ; Smith
et al. 2010) ou a long-terme (Connor et al. 1992). Le choix de I’allié repose majoritairement sur
la qualité de la relation sociale entre les individus. En effet, chez les dauphins, par exemple, les

males forment des alliances stables avec leurs amis (Connor et al. 1992). Ces relations a long-
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terme apportent un avantage considérable a I’individu : du fait de la simple présence de ses
alliés dans le groupe, son rang hiérarchique peut augmenter (Emery et al. 2007; Braun and
Bugnyar 2012), les autres individus peuvent étre dissuadés d’entrer en compétition avec lui
(Chapais 1995). Cela signifie aussi que ne pas avoir d’alliés, quel que soit la force de 1’individu
et ses chances de gagner en un-contre-un, peut étre un véritable handicap dans une situation
compeétitive (Schulke et al. 2010). Ainsi, plus un individu a d’alliés potentiels dans son groupe,
plus ses relations avec ses partenaires sont stables et plus il va pouvoir faire face a la compétition
intra-groupe, en coopérant avec eux (Scheiber et al. 2009). La capacité a former et maintenir
des relations sociales de qualité, stables et durables, a donc généralement une valeur adaptative
(Silk et al. 2003).

Ainsi, nous avons vu que les partenaires de valeur sont des alliés potentiels dans les
situations de compeétition intra-groupe : ce sont des partenaires de coopération potentiels qui
permettent bien souvent de surmonter et de limiter les impacts négatifs de la vie en groupe
social. La coopération est une clé pour faire face a la compétition intra-groupe. Pour activer
cette clé, il est nécessaire d’avoir des alliés potentiels, ce qui est déterminé par la mise en place
de liens sociaux forts et a long-terme, eux-mémes conditionnés en grande partie par le systeme

social dans lequel vivent les individus considérés.

3.3 Pourquoi étudier les espéces coloniales monogames ?
3.3.1 Les sociétés coloniales monogames

Au vu des travaux présentés ici, il apparait que le lien social est la pierre angulaire de la
vie en groupe : il conditionne en grande partie les interactions entre les individus. Seulement,
pour comprendre dans quelle mesure et de quelles manieres les liens sociaux modulent les
comportements de coopération en situation de compétition chez les animaux, il est nécessaire
de tester des espéces vivant dans des sociétés tres différentes. La majorité des études effectuées
a ce jour ont été menées sur des especes vivant en groupes multimale-multifemelle. Ce type de
societé est minoritaire dans le regne animal et est surtout représenté chez les primates tandis
que de nombreuses especes d’insectes, d’oiseaux et de poissons vivent en groupes coloniaux
(Coulson, 2002; Mitani et al. 2012). Seulement, les comportements sociaux de ces animaux
sont encore trés peu connus en comparaison avec ceux vivant en groupe multimale-

multifemelle. Les sociétés coloniales se distinguent de ces derniers en ce qu’elles comptent de
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nombreux individus, présentent un degré d’ouverture souvent élevé (de nouveaux individus
peuvent souvent rejoindre la colonie) et un degré de cohésion plus ou moins faible. Les
individus vivent donc dans un environnement social hautement imprévisible (Boucherie et al.
2019). Cela signifie aussi que ces sociétés tolérent de nouveaux individus facilement,
contrairement a ce qui est observé chez la plupart des sociétés multimale-multifemelle. Les
liens sociaux au sein de ces sociétés sont encore peu connus mais il apparait que, chez les
espéces coloniales monogames, la structure sociale soit basée sur le lien de couple et parfois
sur ’unité familiale (Kotrschal et al. 2010). Du fait du nombre d’individus, cet environnement
social pourrait faire face a une compétition intra-groupe importante. Dans cette compétition, les
individus auraient toujours la possibilité de faire appel a leur(s) partenaire(s) de valeur, comme
leurs parents, leur apparié et/ou leurs amis. Seulement, nous savons encore trés peu comment
les individus limitent les impacts négatifs de la compétition intra-groupe chez ces especes et
s’ils mettent effectivement en ceuvre leurs relations de valeur soit de maniére systématique soit
en fonction du degré de compétition. Les mécanismes de résolution des conflits et de formation
d’alliances sont encore largement méconnus chez ces espéces. De méme, le recours aux
coalitions a été tres peu documenté alors que les conditions favorables a leur utilisation
(compétition intra-groupe et présence de partenaires de valeur) semblent présentes. On ne sait
pas encore dans quelle mesure les patterns de dominance, de tolérance, de conflits et
d’affiliation peuvent influencer la mise en ceuvre de ces réponses a la compétition dans ces
sociétés. On ne sait pas, pour la majorité d’entre elles, si les individus forment des relations
seulement au sein du couple ou aussi en dehors et si ces relations peuvent étre de qualité
comparable a celles que 1’on retrouve chez les groupes multimale-multifemelle ou uni-males.
Il est donc particulierement compliqué de tester ’influence des facteurs identifiés chez ces
especes dont on ne connait que trés peu la structure sociale. Quelques especes font cependant
exception : les oies ainsi que les corvidés sociaux. Ces espéces vivent en groupe toute I’année,
que ce soit pour se nourrir, former des dortoirs, ou se reproduire et forment des relations sociales
de qualité (Emery et al. 2007).

3.3.2 Modéle d’étude : le corbeau freux
Mon travail s’est donc attaché a étudier les comportements de coopération en situation de
compétition intra-groupe chez une espéce de corvidé coloniale monogame a long-terme : le

corbeau freux. Les corvidés sont connus pour leurs capacités cognitives, dans le domaine de la
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cognition physique (Kenward et al. 2006; Seed et al. 2006; Raby et al. 2007; Bird and Emery
2009a, b; Auersperg et al. 2011) et sociale (Bednekoff and Balda 1996a, b; Emery and Clayton
2001; Bond et al. 2003; Dally et al. 2005a, 2010; Bugnyar and Heinrich 2006; Shaw and Clayton
2012; Legg and Clayton 2014; Bugnyar et al. 2016). lls sont tres attentifs aux comportements
les uns des autres et I’intégrent pour produire les réponses les plus a méme de leur faire gagner
la compétition (de Kort et al. 2006). Les corvidés forment des groupes ouverts qui semblent
démontrer une certaine complexité sociale (Clayton and Emery 2007; Boucherie et al. 2019).
Cependant, pour le moment, les réponses a la compétition ont été majoritairement étudiées chez
des corvidés vivant en couples (territoriaux) et non pas chez especes coloniales monogames.
Parmi les espéces de corvidés coloniaux monogames, le corbeau freux semble particuliérement
intéressant pour comprendre comment les facteurs sociaux peuvent influencer les réponses a la
compétition. En effet, les corbeaux freux forment des couples a long-terme (voire a vie) et
vivent toute I’année en groupe social, nichant dans des colonies de plusieurs dizaines voire
plusieurs centaines d’individus dont la composition peut beaucoup varier (Coombs 1961a, b).
Chez le corbeau freux, les individus d’un méme groupe sont en compétition pour les sites de
nidification et la nourriture, directement accessible ou sous forme de caches. En effet, la
compétition pour I’emplacement des nids (de préférence en hauteur) dans la colonie entraine
de nombreux conflits de forte intensité chez cette espéce (Coombs 1960, 1961b). Ces oiseaux
fourragent en groupe et se battent souvent pour accéder a une ressource trouvée par un autre
individu (vers de terre par exemple), bien qu’il s’agisse d’une espéce omnivore et opportuniste.
Comme la majorité des corvides, les corbeaux freux cachent une partie de la nourriture qu’ils
trouvent, ¢’est-a-dire qu’ils placent de la nourriture dans un trou, une crevasse ou autre endroit
pour ensuite revenir la récupérer et la consommer (ou nourrir un autre individu avec) (Goodwin
1976; Waite 1985; de Kort and Clayton 2006; Kallander 2007). Comme ils vivent en
permanence en groupe, les corbeaux freux sont aussi soumis a la présence de potentiels
compétiteurs lorsqu’ils cachent et subissent des pillages régulierement (K&llander 2007). Ils
peuvent tous étre a la fois pilleurs et cacheurs dans un méme groupe. Ainsi, dans leur vie de
tous les jours, les corbeaux freux doivent faire face aux conséquences négatives de la présence
d’autres individus. Cependant, ils en tirent aussi des bénéfices car ils coopérent pour repousser
des compétiteurs potentiels en faisant du houspillage et se regroupent en dortoirs 1’hiver
(Coombs 1961b; Swingland 1977), limitant ainsi notamment la mortalité due au froid. lls

gagnent aussi probablement de nombreux avantages dans la localisation de sites de nourrissage
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de qualité et dans la vigilance mais ces aspects n’ont pas encore ¢té formellement testés. De
plus, les corbeaux freux sont capables de coopérer pour accéder a une ressource difficile d’acces

lorsqu’ils sont testés en captivité.

Avant la maturité sexuelle, les corbeaux freux forment des liens sociaux avec leurs
apparentés et des individus de méme sexe (Clayton and Emery 2007). lls se nourrissent et se
toilettent entre eux et peuvent coopérer ensemble (Emery et al. 2007; Scheid et al. 2008). Au
fur et a mesure, les corbeaux freux interagissent plus avec des partenaires de sexe opposé
(Emery et al. 2007) puis de plus en plus sélectivement avec un seul partenaire, avec qui ils
formeront un couple (Emery et al. 2007). Chez les corbeaux freux adultes, la structure sociale
est centrée sur le lien de couple. Le lien intra-paire est trés fort, stable et durable et 1’agression
intra-paire est rare voire inexistante (Logan et al. 2012; Seed et al. 2007). Au sein du couple,
les interactions affiliatives sont tres fréquentes : les individus passent la majeure partie de leur
temps ensemble, ils se nourrissent directement dans le bec, mutuellement, se toilettent,
vocalisent ensemble et cooperent pour la construction du nid et 1’élevage des jeunes (Coombs
1960; Clayton and Emery 2007; Emery et al. 2007). Les liens sociaux hors-couple sont encore
tres peu connus chez le corbeau freux mais il semblerait que, méme a I’age adulte, les relations
sociales puissent exister en dehors de la paire, avec un ou plusieurs individus (Boucherie et al.
2016). Ainsi, ces oiseaux peuvent avoir des interactions affiliatives avec les autres membres du
groupe, méme s’il ne s’agit pas de leur apparié (e. g. toilettage mutuel, nourrissage ; Boucherie
et al. 2016). De plus, les corbeaux freux semblent montrer une tolérance importante vis-a-vis

des autres membres du groupe (Scheid 2008), exacerbée au sein du couple (Emery et al. 2007).

Les conflits pourraient étre limités par I’établissement d’une hiérarchie de dominance chez
cette espece mais les études qui ont tenté de le montrer ont donné des résultats divergents et
suggerent que les interactions agonistiques ne sont pas ou trés peu conditionnées par des
relations de dominance (linéarité faible voire absente, renversements de rangs fréquents,
« steepness » absente: Emery et al. 2007; Logan et al. 2012; Jolles et al. 2013; Boucherie,
unpublished data) . Les études sur les mécanismes de résolution des conflits ont elles aussi
apportés des résultats contradictoires sur 1’utilisation de ’affiliation avec un tiers. On ne sait
donc pas encore comment les corbeaux freux résolvent leurs conflits. Enfin, il semblerait que
ces oiseaux puissent coopérer avec leurs partenaires de valeur en formant des coalitions en cas
de conflits avec d’autres membres du groupe (Emery et al. 2007). Seulement, les facteurs

conditionnant 1’utilisation de stratégies coopératives restent encore tres peu connus chez cette
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espece. Au vu de ces différentes caractéristiques reunies, les corbeaux freux semblent étre un
modéle intéressant pour comprendre dans quelle mesure et de quelles maniéres les liens sociaux
modulent les comportements de coopération en situation de compétition chez les animaux
vivant en société coloniale monogame. En testant les comportements de coopération en
situation de compétition chez cette espece, je pourrai aider a mieux comprendre comment le

systeme social peut conditionner les comportements sociaux des individus.

4 But de la these

Le but de ma these est de déterminer quelles réponses les corbeaux freux adoptent pour
lutter contre la compétition au sein de leur groupe social et dans quelle mesure les liens sociaux
influencent les comportements de coopération dans des situations conflictuelles. Cela permettra
de savoir si I’on retrouve les mémes mécanismes de résolution des conflits et les mémes patterns
de formation de coalitions que chez des espéces vivant dans d’autres sociétés et ayant des
structures sociales différentes afin de mieux comprendre 1’influence des contraintes sociales sur

ces comportements.
Pour ce faire, j’ai testé les corbeaux freux dans 3 contextes :

Dans le premier chapitre, je les ai observés en condition spontanée. J’ai observé les patterns
des conflits et les comportements des victimes aprées les conflits. Le but de ce chapitre est de
déterminer comment les conflits sont résolus dans un groupe de corbeaux freux. J’ai testé si les
victimes se réconciliaient avec leur agresseur et/ou s’affiliaient avec leur apparié¢ apres un
conflit ou s’ils recouraient plutdét a des stratégies alternatives, telles que 1’évitement de

I’agresseur pour mettre fin aux renouvellements d’agression.

Dans le second chapitre, j’ai testé les corbeaux dans une situation de compétition
alimentaire trés controlée dans laquelle les ressources étaient monopolisables. J’ai répété cette
expérience pendant trois ans. Le but de ce chapitre est de déterminer si les corbeaux freux
adultes forment des coalitions pour accéder a la nourriture et si oui, avec quel(s) partenaire(s),
si la formation de coalition leur donne vraiment un avantage compétitif et s’ils gagnent des

bénéfices directs (acces a la nourriture) et équitables en coopérant.

Dans le troisieme chapitre, j’ai testé les corbeaux freux dans un contexte de compétition

alimentaire auquel ils sont fréqguemment confrontés en conditions de vie naturelle : la cache de
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nourriture. Tous les individus pouvant étre a la fois cacheurs et pilleurs et la nourriture pouvant
étre dissimulée ou visible, la compétition au sein du groupe dans cette situation peut donner
lieu a de nombreuses stratégies et complexifier I’accés a la nourriture. Le but ici était d’évaluer
si les corbeaux freux choisissent avec qui et quand former des coalitions pour avoir les
meilleures chances de surmonter la compétition et d’identifier 1’efficacité des stratégies
choisies. En particulier, j’ai testé si les patterns de coalitions étaient affectés par le degré de
compétition dans le groupe. J’ai donc testé les corbeaux selon deux conditions : une ou les
ressources (nourriture disponible pour mettre en place des caches) étaient éparpillées et une ou
les ressources étaient monopolisables. Le but de ce chapitre est de déterminer 1’influence du

degré de compétition sur la formation de coalitions.

Au vu des caractéristiques sociales des corbeaux freux et de leur propension a coopérer,
on pourrait s’attendre a ce qu’ils coopérent en situation de compétition, a ce que cette
coopération se fasse de maniére sélective, donc majoritairement avec 1’apparié¢ du fait de la
force du lien de couple dans ces sociétés, a ce que cette coopération apporte un avantage
compétitif commun (aux partenaires de coopération de maniére générale et pas seulement aux
membres du couple). Au vu de la tolérance qui semble liée au mode de vie colonial de I’espéce,
Je m’attendais également a ce que les individus bénéficient de manicre équitable des gains de
leur coopération. Je détaille ci-apres les prédictions j’ai faites pour chaque étude. Premi¢rement,
au vu des études faites sur les corvidés adultes et du fait que les conflits sont quasi-inexistants
au sein du couple, la réconciliation devrait étre absente chez les corbeaux freux. Des résultats
contradictoires ont été trouvés concernant la mise en ceuvre de ’affiliation avec un tiers chez
les corbeaux freux, trés présente dans un groupe mais visiblement rarement utilisée dans un
autre et surtout non efficace pour protéger la victime des renouvellements d’agression de la part
de I’agresseur. Les corbeaux freux n’auraient donc aucun intérét a utiliser cette stratégie, mais
pourraient utiliser des stratégies alternatives. Les renouvellements d’agression étant fréquents
et la dispersion étant aisée chez cette espece, les individus pourraient par exemple recourir a
I’évitement pour mettre fin aux conflits. Deuxiémement, étant donné que les corbeaux freux
ont des partenaires de coopération potentiels dans leur groupe, ils devraient former des
coalitions avec ces individus dans une situation compétitive ou ils sont hautement motivés. Les
coalitions devraient étre majoritairement biaisées en faveur de 1’apparié puisque le lien de

couple est la relation la plus forte au sein du groupe et que la force des relations détermine bien
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souvent le choix du partenaire de coalition chez de nombreuses especes dans les sociétés
multimale-multifemelle ainsi que chez les oies cendrées, qui vivent aussi en société coloniale
monogame. Les individus devraient avoir des chances de victoire accrues quand ils font des
coalitions par rapport aux cas ou ils combattent seuls pour ’acces a la nourriture. Enfin, dans
la majorité des cas de coopération entre individus non-apparentés, chacun des partenaires de
coopération gagne un bénéfice direct suite a la coalition (mutualisme). Ce devrait aussi étre le
cas chez les corbeaux freux : ils devraient manger ensemble en se tolérant mutuellement. Enfin,
au vu des résultats sur d’autres espéces de corvidés monogames cacheuses et les patterns de
coalition observés chez les mammiferes, les corbeaux freux devraient former des coalitions
principalement avec leur apparié mais aussi dans certains cas avec d’autres individus, plus
puissants, lorsque le rang du compétiteur est élevé et/ou lorsque le degré de compétition est
fort. Les coalitions devraient étre majoritairement formées pour piller et protéger les caches
quand le besoin de coopération est fort : quand le compétiteur est de rang trop élevé pour que
I’individu puisse le battre seul et/ ou quand la nourriture est rare (donc quand la compétition est
forte). Enfin, les coalitions devraient augmenter les chances de victoire dans les conflits et ainsi
donner un meilleur acces aux caches de nourriture que quand les individus tentent de protéger

ou de piller les caches seuls contre les autres membres du groupe.
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1 Espece étudiée

1.1 Lescorvidés
Les corbeaux freux sont des oiseaux de ’ordre des Passeriformes, de la famille des
corvidés. Cette famille regroupe les geais, les pies, les choucas, les cassenoix, les corneilles et
les corbeaux. Elle est constituée de plus de 120 especes, présentes sur tous les continents hormis
les pbles (Goodwin 1976). Les corvidés sont caractérisés par une longue durée de vie et un
rapport cerveau/taille corporelle parmi les plus importants chez les oiseaux (Emery et al. 2007).
La plupart des corvidés sont monogames a long terme (Clayton and Emery 2007) et cachent de

la nourriture pour la consommer plus tard (de Kort and Clayton 2006).

1.2 Le corbeau freux : caractéristiques morphologiques et socio-écologiques
1.2.1 Caractéristiques morphologiques
Le corbeau freux a le plumage entierement noir et présente un bec droit et gris. 1l a une
poche sublinguale qui lui permet de transporter de la nourriture. I est I'un des plus gros
passereaux. Il mesure 44 a 46 cm pour une envergure de 81 a 99 cm et un poids compris entre
460 et 520 g (Hume et al. 2013). Il n’y a pas de dimorphisme sexuel chez cette espéce. Les
corbeaux freux peuvent vivre jusqu’a 20 ans. La maturité sexuelle est atteinte a deux ans

(Dunnet et al. 1969).

1.2.2 Aire de répartition et habitat
Le corbeau freux est largement répandu en Europe et en Asie. Il a été introduit en Nouvelle-
Zélande. Il est considéré comme migrateur partiel. Il est sédentaire dans la majeure partie de
I’Europe, comme en France par exemple (Hume et al. 2013). 1l occupe des habitats variés tels
que la campagne cultivée avec bosquets, les champs, les prairies, les foréts ainsi que les
agglomérations. Les plantations de platanes et de peupliers sont tres favorables a I’installation
de colonies de corbeaux freux, en particulier dans les agglomérations proches de zones agricoles

(Olioso 2016). Le corbeau freux est considéré comme non menacé par I’UICN.
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1.2.3 Houspillage et défense collective

Les corbeaux freux harcelent et attaquent collectivement les prédateurs potentiels ou
compeétiteurs (e. g. buse variable, Buteo buteo ; faucon pelerin, Falco peregrinus ; renard roux,
Vulpes vulpes) qui s’approchent de leur colonie (Coombs 1960; Réell and Bossema 1982). On
observe ainsi fréeqguemment plusieurs corbeaux qui attaquent en vol une méme buse variable par
exemple. Chez les corbeaux freux, les vocalisations d’alarme émises lors de tels événements
alertent rapidement toute la colonie, ce qui provoque les cris et I’arrivée d’autres individus,
parfois par centaines. Le houspillage permet ainsi de prévenir les autres individus de la présence
d’une éventuelle menace et de décourager des potentiels prédateurs ou compétiteurs d’attaquer

le groupe ou de s’en approcher.

1.2.4 Reproduction et nidification

Les corbeaux freux sont reconnaissables aux colonies qu’ils forment pendant la période de
reproduction (Figure 1), regroupant de nombreux nids (Benchley 1986). La période de
reproduction s’étend de mars a fin mai (Owen 1959; Macdonald and Whelan 1986). Dés la fin
du mois de février et le début du mois de mars, les corbeaux commencent la construction ou la
rénovation d’un nid, & la cime d’un grand arbre (souvent un platane ou un peuplier),
généralement pres d’un point d’eau. Le nid est fait de branches, d’herbes séches, de feuilles et
de mousse. Il semblerait que les corbeaux freux soient fideles a leur colonie voire a leur nid
(Goodwin 1976; Richardson et al. 1979). Les deux membres du couple le construisent
ensemble. Au mois de mars, la femelle pond 3 a 6 ceufs. Elle les couve seule pendant toute la
période d’incubation (17 a 20 jours ; Olioso 2016). Durant cette période, la femelle ne quitte
quasiment jamais le nid et se fait nourrir par le méle (Coombs 1960; Rgskaft 1983). Les jeunes
sont nidicoles et s’envolent 35 jours apres 1’éclosion. Leurs parents continuent a les nourrir
jusqu’a ce qu’ils soient nutritionnellement indépendants, en général en juillet de la méme année
(Owen 1959). Une fois I’indépendance nutritionnelle atteinte, les jeunes se regroupent en

bandes d’une trentaine d’individus (Dunnet et al. 1969; Henderson and Hart 1991).
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Figure 1. Colonie de corbeaux freux. Strasbourg. Source : Aicha Mohamed Benkada

1.2.5 Régime alimentaire, modes de fourragement et cache de nourriture

Le corbeau freux a une alimentation trés variée, il est omnivore et opportuniste. Il se nourrit
de graines, de céréales, de racines, de cadavres de petits rongeurs, de glands, de noix, de fruits
et d’invertébrés (Purchas 1980; Hume et al. 2013). Les corbeaux freux se regroupent souvent
dans les champs a I’aube et fourragent en groupes, souvent accompagnés par des corneilles
noires, (Corvus corone), des choucas des tours (Corvus monedula) et des pigeons ramiers
(Columba palumbus) ou colombins (Columba oenas). En général, les corbeaux freux fourragent
en petits groupes d’environ dix ou vingt individus (Patterson et al. 1971; East 1988) mais ces
groupes de fourragement peuvent occasionnellement compter plusieurs centaines d’oiseaux
(Kaprzykowki 2003). Le fait de fourrager en groupe permet aux corbeaux freux d’avoir un

meilleur apport alimentaire que s’ils mangeaient seuls (Feare et al. 1974).

Comme la grande majorité des espéces de corvidés, les corbeaux freux cachent une partie
de la nourriture qu’ils trouvent (Figure 2 ; Goodwin 1976; de Kort and Clayton 2006; Kallander
2007). Les caches sont espacées les unes des autres, la nourriture étant ainsi dispersée (« scatter-

hoading ») et non pas regroupée dans une seule cache (« larder-hoarding ») (Waite 1985). Les
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corbeaux freux sont considérés comme des cacheurs modérés, ¢’est-a-dire qu’ils font des caches
occasionnellement et ne sont jamais complétement dépendants de la nourriture cachée pour
survivre (de Kort and Clayton 2006). Pour faire une cache, un corbeau freux creuse un petit
trou dans la terre et y place la nourriture (e. g. vers de terre, glands, noix) ou la place directement
dans une crevasse puis la recouvre de divers matériaux tels que des feuilles mortes, de I’herbe
ou des pierres par exemple (Waite 1985). La nourriture est en général cachée dans la terre, de
preférence dans des hautes herbes (Kallander 2007). L’activité de cache de nourriture est
particulierement intense de septembre a novembre, elle decroit en hiver et devient rare au
printemps et en été (Purchas 1980; Kallander 2007). Les corbeaux freux semblent capables de
retrouver les caches qu’ils ont faites (Purchas 1980; Ké&llander 2007). Elles sont en général

récupérées dans la journée ou dans les mois qui suivent la cache (Purchas 1980; Kéllander

2007). Le pillage de caches semble étre commun chez cette espéce (Kallander 2007).

-
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Figure 2. Corbeau freux cachant un ver de terre. S’arréte derriére le pied d’un perchoir avec un
ver de terre dans le bec (a), I’enterre (b), puis saisit une pierre (c) et recouvre la cache avec (d).
Source : Aicha Mohamed Benkada
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1.2.6 Organisation sociale
Les corbeaux freux vivent en groupe tout I’année (Coombs 19613, b). La composition d’un
groupe varie constamment, dans la journée (séparation des individus en sous-groupes pour aller
sur les sites de nourrissage) et d’une saison a I’autre (Patterson et al. 1971; Purchas 1980). Les
corbeaux freux forment des dortoirs et nichent en colonie. Les dortoirs comptent plusieurs
dizaines de milliers d’individus, comprenant aussi des choucas des tours (Coombs 1961a;

Swingland 1977).

Les colonies de corbeaux freux comprennent un nombre variable d’individus et sont des
groupes ouverts : de nouveaux individus peuvent intégrer la colonie ou la quitter. La taille de
la colonie dépend de la distribution des ressources alimentaires et de la compétition avec les
colonies voisines (Griffin and Thomas 2000). Les colonies peuvent compter plusieurs dizaines
a plus de 6000 individus (synthétise par Patterson et al. 1971). Elles sont majoritairement
constituées de couples mais peuvent aussi comporter des individus adultes célibataires et des
juvéniles (Coombs 1961b; Patterson and Grace 1984; Rytkonen et al. 1993 ; Olioso 2016 ). Le
pattern de dispersion de 1’espece est encore méconnu. Durant leur premicre année de vie, les
jeunes peuvent disperser a plus de 50 voire 100 km de leur colonie natale (Dunnet et al. 1969;
Patterson and Grace 1984). L’observation de corbeaux freux sauvages a montré que certains
individus reviennent dans leur colonie pour y nicher, une fois la maturité sexuelle atteinte
(Patterson et al. 1971; Patterson and Grace 1984). Ainsi, il serait possible que des individus
apparentés fassent partie de la méme colonie a I’age adulte, mais cela nécessite d’étre évalué
par des études supplémentaire. Les colonies de corbeaux freux intégrent aussi des individus

provenant d’autres colonies (Patterson and Grace 1984).

1.3 Sujets et conditions d’étude
1.3.1 Le groupe étudié
Le groupe éetudié est constitué de 14 individus : 8 méles et 5 femelles. Le groupe a été
constitué en 2006. Sur les 14 individus étudiés ici, 8 ont été capturés en 2006 a 1’age de deux
semaines, dans leur nid, dans une colonie sauvage a Cronenbourg a Strasbourg (France) puis
¢levés a la main. Quatre ont été sauvés de pieges agricoles dans le sud de I’ Alsace et intégrés

au groupe en Octobre 2013 (trois étaient adultes et un avait environ un an : Bashir). Deux ont
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été récupérés apres 1’envol (en mai) dans une colonie sauvage locale aussi, a Cronenbourg, a

Strasbourg, et intégrés au groupe en juin 2016.

Pendant la durée de ma thése, le groupe comptait 5 couples (4 male-femelle, 1 méale-male ;
Tableau 1). Un couple s’est formé pendant la premiére année de ma thése (Jolene - Osiris) et
une triade s’est formée pendant ma troisiéme année (Feisty s’est appariée a Elie et Tom qui
étaient déja en couple ensemble depuis plus de 10 ans). Trois individus étaient seuls. Parmi les
14 individus du groupe, seuls deux sont apparentés (Elie et Jonas). Tous les oiseaux sont
équipés de bagues de couleur aux pattes pour permettre la reconnaissance individuelle. Chaque
oiseau possede une combinaison unique. Le groupe est habitué a la présence d’observateurs

humains.

Tableau 1. Composition du groupe

Individu Sexe Couple Année de capture
Bashir M 1 2013
Brain M NA 2006
Elie M 2 2006
Feisty F NA/2* 2016
Gigi F 1 2013
Jonas F 3 2006
Kafka M 4 2006
Jolene F NA/5** 2016
Merlin M 3 2006
Noah M NA 2006
Osiris M 5 2006
Pom*** F 4 2013
Siobhan F NA 2013
Tom M 2 2006

* seule de 2016 & mars 2018 puis en couple avec Elie et Tom
** seule de 2016 a mars 2017 puis en couple avec Osiris

***individu blessé a la patte pendant la thése (engendrant des difficultés de déplacement)

1.3.2 Les conditions d’élevage et d’observation
Les oiseaux ont un acces ad libitum a I'eau et sont nourris avec un régime composé de

granulés (BeoBird), de produits laitiers, d'ceufs et de fruits. La nourriture leur est distribuée une
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fois par jour, répartie sur deux tables dans la voli¢re. Pendant les périodes d’expérimentation,
les oiseaux sont privés de nourriture de 16h a 9h le lendemain. Aprés la fin de chaque test, ils
ont de nouveau acces a leur nourriture habituelle. Pendant les expérimentations, ils sont nourris
avec des glands, du fromage et des biscuits pour chiens (Mini Frolic©) en complément de leur

régime de base.

Les oiseaux sont logés ensemble dans une grande voliere extérieure (18 mx6mx 3,5m ;
Figure 3) située sur le campus CNRS de Cronenbourg, a Strasbourg (France). La voliére est
composée de 2 grands compartiments et de 3 petits compartiments (Figure 4). Toute la voliére
est délimitée par un grillage. Tous les accés entre les compartiments sont laissés ouverts en
permanence pour permettre la circulation libre des oiseaux. La voliére est accolée a un
bungalow (Figure 4), depuis lequel les observations sont faites. Toutes les parties de la voliére
sont visibles depuis le bungalow et les oiseaux sont habitués a étre observés depuis cet endroit.
La voliére est enrichie de perchoirs, d'arbres, de plateformes, de cordes, de brindilles et de

bassins. Le sol de la voliére est constitué de terre recouverte de cailloux, de sable et d’herbe.

e B st

Figure 3. Voliére
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Figure 4. Plan de la voliére

2 Procédures d’observation

2.1 Périodes d’observation
La période totale d’observation s’étend d’Octobre 2016 a Mars 2019. Les observations

faites par une étudiante en Master 2 (Florence Pontier) ont été incluses dans les chapitres 1 et 2

pour la période de Janvier a Avril 2016. Les périodes d’observations sont les suivantes :

- Chapitre 1 : Janvier - Avril 2016 (FP) ; Octobre 2016 - Février 2017
- Chapitre 2 : Février - Mars 2016 (FP) ; Octobre 2016 ; Février 2017 ; Juin 2017 ; Février
2018 ; Juin-Juillet 2018 ; Mars 2019
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- Chapitre 3 : Décembre 2017-Février 2018 ; Janvier-Février 2019

En dehors de ces périodes, les oiseaux sont observés quasiment tous les jours d’Octobre
2016 a Mars 2019, majoritairement pour mettre en place de nouvelles expériences et pour les
habituer a de nouvelles procédures et dispositifs (les corbeaux freux sont néophobes) ainsi que
pour suivre les relations sociales dans le groupe (Janvier 2017 a Novembre 2018).

2.2 Méthodes d’observation
Les données ont été enregistrées a 1’aide d’un dictaphone pour les chapitres 1 et 3 pour
pouvoir suivre simultanément tous les oiseaux dans toute la voliére. Pour le chapitre 2, les
données ont été récoltées par enregistrement vidéo, ce qui a été possible car la zone

d’expérimentation est trés restreinte. Les méthodes d’observation utilisées sont les suivantes :

- L’échantillonnage par sujet (« focal animal sampling » ; Altmann 1974) : I’observateur
se focalise sur un seul individu et enregistre tous les comportements émis pendant une
durée de temps donnée. Chapitre 1

- L’échantillonnage par comportement (« all occurrence sampling » ; Altmann 1974) :
I’observateur sélectionne un ou plusieurs comportements précis et les reléve a chaque
fois qu’ils sont émis, chez tous les individus a la fois. Ce mode de relevé est
particuliérement utile pour I’étude des comportements peu fréquents ou rares. Chapitre
1,2et3

- L’échantillonnage en instantané (« scan sampling » ; Altmann 1974) : ’observateur
enregistre le comportement et/ou la position d’un ou plusieurs individus en méme temps

a intervalles de temps réguliers. Construction du réseau social (Annexes 1 et 2)

- La technique d’observation contrélée (de Waal 1991) : I’observateur suit un individu
qui vient d’étre impliqué dans un conflit pendant une durée de temps donnée, la
« période post-conflit ». L’observateur enregistre tous les comportements de 1’individu
pendant la période post-conflit. La méme observation, de méme durée, sur le méme
sujet, en 1’absence de conflit, est réalisée le jour suivant: c’est la « période
d’observation controle ». La comparaison du comportement de I’individu au cours de
deux périodes permet de déterminer si le conflit a une influence sur le comportement de

I’individu ou non. Chapitre 1
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2.3 Ethogramme
Les observations sont centrées sur les comportements agonistiques (Chapitres 1, 2, 3;
Tableau 2 ; Figure 6), les comportements affiliatifs (Chapitres 1 et 2 ; Tableau 2 ; Figure 5) et
les comportements de cache et de pillage de nourriture (Chapitre 3). Les proximités spatiales
sont utilisées pour déterminer les relations sociales affiliatives entre les individus (Annexes 1
et 2).

Un conflit est défini comme I'émission d'un comportement agressif par un individu
(I'agresseur) et la réponse, agressive ou non, de son adversaire (la victime) (Tableau 2 ; Figure
6).

Une coalition est définie comme une attaque conjointe de deux individus ou plus (les
partenaires de coalition) contre un (ou plusieurs) méme individus (la ou les cibles de la
coalition) (Tableau 2 ; Figure 6).

Tableau 2. Ethogramme

Role Comportement Description

Comportements agonistiques

Agresseur

Intensité faible

Menace Marche lentement et nettement vers un autre individu le
corps droit et la téte dirigée vers ’autre, le regard fixe
sur ’autre, sans agitation des ailes, sans saut(s). Le
plumage est gonflé.

Coup de bec Déplace rapidement son bec vers un autre oiseau. Il peut
le toucher ou non.

Charge Un oiseau se déplace rapidement vers un autre, les ailes
ouvertes, la téte dirigée vers l'autre, le cou tendu. Il n’y
a pas de contact entre les deux individus.

Intensité élevée

Poursuite Un oiseau en poursuit un autre en vol. Cela peut durer
plus de 10 s.

Tirage de Saisit une ou plusieurs plumes d'un autre oiseau avec

plumes son bec et tire vigoureusement.

Saisie Saute et en saisit un autre oiseau avec ses griffes.

L'oiseau attaquant est sur ’autre, I'immobilisant et le
plaguant au sol.
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Attaque

Saute ou vole vers un autre oiseau, les pattes orientees

aérienne vers lui. 1l donne des coups de pattes et de bec en vol.

L'autre peut répondre de la méme maniére ou pas.
Victime

Reste Reste a moins de 50 cm de son agresseur et ne recule
pas, ne s'envole apres avoir recu ’agression. Il peut
reculer la téte. Il peut émettre un cri.

Recule Fait un ou plusieurs pas en arriére aprés avoir regu une
agression de la part d'un autre oiseau. Il peut émettre un
cri.

Fuit S'enfuit en s'envolant aprés avoir regu une agression. Il
s’¢loigne d’au moins 2 m de son agresseur.

Contre-attaque La victime réagit a l'agression en manifestant un
comportement agressif envers son agresseur.

Comportements d’approche et d’évitement

Approche Se déplace vers un autre oiseau, soit en marchant soit en
volant. L'oiseau est a moins de 2 m de l'autre.

Evitement Recule ou s'envole en réponse a lI'approche d'un autre
individu en moins de 3 s. 1l s'éloigne d'au moins 2 m de
l'oiseau qui I’approche.

Approche Ne se déplace pas en réponse a l'approche d'un autre

acceptée oiseau, il reste a moins de 2 m de l'autre.

Comportements affiliatifs

Entrée en Marche ou atterrit pres d'un autre individu. La distance

contact qui les sépare est inférieure a 10 cm.

Toilettage social Un oiseau en toilette un autre. Il fait passer son bec a
travers les plumes de l'autre.

Duo vocal Deux oiseaux vocalisent en courbant leur corps et en
éventant leur queue en alternance.

Jumelage des Deux oiseaux tiennent leur bec alternativement.

becs

Nourrissage Met de la nourriture dans le bec ou la gorge d'un autre
oiseau.

Comportements de cache et de pillage de nourriture

Cacheur

Cache

Creuse un petit trou et y met de la nourriture. Il couvre
les aliments avec divers matériaux (e. g. herbe,
branches, terre) et quitte le site de cache.

Arréte de cacher

Cache la nourriture et la couvre éventuellement en
partie mais, avant de finit la cache, ramasse la
nourriture et repart avec.

Récupére sa
cache

Retourne a sa cache, récupere la nourriture de la cache
et repart avec.
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Défense Reste pres de sa cache ou y retourne et menace et/ou
agressive attaque agressivement les congéneres qui s'approchent
de la cache.
Pilleur
Espionne Déplace la téte d'un c6té et fixe un individu en train de
cacher.
Pille S'approche d'une cache faite par un autre individu,

prend la nourriture de la cache et s’en va avec la
nourriture et/ou la mange.

Pillage agressif

S'approche d'une cache alors que le cacheur est encore
présent, en train de cacher, ou a moins d'un metre de la
cache, et I'attaque puis vole la nourriture dans la cache
et la s’en va ou mange.

Pillage differé Attend que le cacheur quitte le site de la cachette (a plus
de 2 m du site de la cachette), puis s'approche de la
cachette et récupere la nourriture et I'emporte ou mange
la nourriture sur place.

Proximités spatiales

En contact Les individus sont espacés de 10 cm ou moins.

Proximité au Les individus sont espacés de 10 cm a 50 cm sur le

perchoir perchoir.

Proximité au sol

Les individus sont situés a une distancede 10cmalm
les uns des autres au sol.
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Figure 5. Comportements affiliatifs des corbeaux freux. De gauche a droite : Toilettage,
nourrissage, jumelage des becs et duo vocal. Source : Aicha Mohamed Benkada

2.4 Réseaux sociaux

Nous avons relevé les distances interindivuelles entre les 14 individus du groupe afin de
construire des réseaux sociaux (Annexes 1 et 2). Les distances interindividuelles («en
contact », « proximité au perchoir » et « proximité au sol » ; Tableau 2) ont été relevés entre
tous les oiseaux du groupe en utilisant la méthode du « scan sampling » (Atmann 1974) toutes
les 15 min pendant des périodes d’observation d’une durée totale de 1h30. Les périodes
d’observation ont été faites tout au long des années 2017 (de janvier a décembre ; 63 de collecte

de données) et 2018 (de janvier a novembre ; 64 jours de collecte de données). Les observations

43



¢taient alternées entre le matin et 1’apres-midi. Elles étaient toujours faites en dehors des
périodes de nourrissage et de nettoyage pour éviter toute perturbation. Les observations étaient
faites seulement en 1’absence de perturbations extérieures (passage de rapaces, cris d’alarme de
corvidés, vent fort) et quand les oiseaux étaient tous calmes (les scans n’étaient pas pris si les
corbeaux étaient en situation d’alerte car ils se rassemblent tous sur les méme perchoirs quand

ils émettent des cris et des comportements d’alarme).

Les proximités relevées ont toutes été rassemblées dans une seule matrice de proximités
par année. J’ai compilé les trois types de proximités dans une méme matrice. J’ai construit le
réseau social de tout le groupe (un par année) a partir de cette matrice sur le logiciel Gephi
(version 0.9.1 ; Bastian et al. 2009). Cette représentation permet de visualiser les liens entre les
différents individus du groupe. Le réseau de 2017 a été basé sur 426 scans et celui de 2017 a

été basé sur 441 scans.
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CHAPITRE 1

Conflict management in rooks (Corvus frugilegus):
victims do not display post-conflict affiliation but avoid
their former aggressor

Aicha Mohamed Benkada® 2, Florence Pontier? and Valérie Dufour?

1UMR Physiologie de la Reproduction et des Comportements, Equipe Ethologie Cognitive et
Sociale, INRA — CNRS — Université de Tours — IFCE, Nouzilly, France

2Université de Strashourg, France

Soumis a Aggressive Behavior
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Synthése du chapitre 1

Gestion des conflits chez les corbeaux freux
(Corvus frugilegus) : les victimes ne font pas
d'affiliation post-conflit mais evitent leur agresseur

Objectif de I'étude

De nombreuses especes sociales utilisent des comportements post-conflit pour atténuer les
conséquences négatives des conflits (augmentation du stress, risque de renouvellements
d’agression et endommagement des relations sociales) au sein de leur groupe. De nombreuses
¢tudes ont montré que la réconciliation et I’affiliation avec un tiers (parfois appelée
« consolation ») sont les principaux mécanismes de résolution des conflits chez les
mammiféres. Cependant, la maniere dont les oiseaux résolvent leurs conflits reste trés peu
étudiée donc trés peu connue. Les études sur les mécanismes de résolution des conflits chez les
oiseaux concernent principalement les corvidés, et plus particulierement les corbeaux freux
(Corvus frugilegus). Chez cette espéce coloniale monogame, la relation sociale la plus forte est
celle avec ’apparié. Elle est rarement conflictuelle et, par conséquent, la réconciliation ne
semble pas étre nécessaire. Néanmoins, des conflits peuvent survenir avec d'autres partenaires
sociaux et l'affiliation avec un tiers pourrait étre le principal comportement post-conflit dans
ces sociétés. Mais les études précédentes fournissent des résultats contradictoires quant a
I’utilisation de ce comportement. Cette étude a donc pour but d’étudier plus en détail les patterns
des conflits et les comportements post-conflits des victimes chez les corbeaux freux pour mieux
savoir comment les conflits sont résolus dans ces sociétés. Les objectifs de I'étude étaient triples
: examiner (1) si les corbeaux freux recourent a la réconciliation et/ou (i1) a I’affiliation avec un

tiers et/ou (iii) s’ils utilisent une stratégie alternative telle que 1’évitement suite a un conflit.
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Prédictions :

Q) La réconciliation devrait étre absente conformément aux observations faites
chez tous les groupes de corvidés adultes ;

(i) L’affiliation avec un tiers ne devrait pas étre utilisée car elle ne permettrait pas
de réduire efficacement le risque de renouvellement d’agression envers la
victime ;

(iii) La victime devrait éviter son agresseur suite a un conflit et ainsi échapper aux

renouvellements d’agression.

Meéthodes

L’¢étude a été effectuée sur un groupe captif de 14 corbeaux freux. Les comportements des
victimes ont été observés au cours de 116 heures. Nous avons relevé 254 conflits, impliquant
tous les individus du groupe. L’occurrence de réconciliation, d’affiliation avec un tiers ou
d’évitement a été évaluée en utilisation la méthode « post-conflict-matched control » (« PC-
MC »). Cela consiste a comparer les comportements affiliatifs et agonistiques des victimes entre
la période suivant un conflit (pendant 10 minutes : période post-conflit ou « PC ») et une
période de méme durée, dans des conditions similaires, mais en situation sans conflit (période

contréle : « MC »). Nous avons récolté 120 PC-MCs.

Résultats principaux

Les conflits au sein du couple étaient trés rares tandis qu’ils étaient fréquents et souvent
renouvelés avec les autres membres du groupe. Les agressions étaient en trés grande majorité
de faible intensité et n’ont jamais causé de blessures. La victime est restée a proximité de son
agresseur dans 39% des conflits. Les comportements d’affiliation des victimes n’ont pas été
affectés par la survenue de conflits. Nos résultats montrent que les victimes n'ont pas fait de
réconciliation ou d'affiliation avec un tiers, mais qu'elles ont évité leur ancien agresseur, ce qui

leur a permis d’échapper aux renouvellements d’agression.
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Conclusion

Nos résultats confirment que (i) la réconciliation est absente chez les corvidés adultes et
que (ii) I’affiliation avec un tiers n’est pas nécessairement utilisée dans toutes les colonies de
corbeaux freux. De plus, nos résultats montrent que (iii) les corbeaux freux recourent a une
stratégie simple : I’évitement. Pris dans leur ensemble, nos résultats suggérent que le simple
éloignement entre les opposants serait suffisant pour résoudre les conflits chez cette espece
coloniale. Le faible degré de cohésion et la taille de ce type de sociétés semble favoriser

I’utilisation de stratégies dispersives.
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Abstract

Many social species use post-conflict behaviors to mitigate the consequences of conflicts
within their group. Numerous publications have studied reconciliation and third-party
affiliation (sometimes called consolation) in mammals. These two behaviors are employed to
alleviate stress and/or help restore relationships damaged by conflict. Studies of conflict
management strategies in birds mostly concern corvids, and more specifically rooks (Corvus
frugilegus). In this colonial pair-bonded species, the most valuable relationship is with the mate.
It is rarely conflictual and subsequently reconciliation should not be needed. Still, conflict can
occur with other social partners and third-party affiliation could be the main post-conflict
behavior. But previous studies provide contradictory results and the picture remains blurred
concerning conflict management in rooks. The present study seeks to shed light on this issue
by investigating the post-conflict behaviors used by victims of aggression. We recorded
conflicts and post-conflict behaviors in a captive group of rooks using the standard post-conflict
matched control method. Our results show that the victims did not perform reconciliation or
third-party affiliation, but did avoid their former aggressor. Our results confirm that post-
conflict affiliations are not necessarily used in all rook colonies and that avoidance of the former
aggressor may be a more commonly used strategy than previously thought, as it is an efficient

means to cope with renewed aggression.

Keywords: aggression; reconciliation; third-party affiliation; former aggressor avoidance;
corvids
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Introduction

Living in social groups generates conflicts of interests among group members, meaning
that individuals sometimes fight to protect their own interest (Aureli & de Waal, 2000) .
Aggression is a natural aspect of life in social animals, but unresolved conflicts and renewed
aggression can escalate into severe injuries or damage relationships between allies or Kin
(Koyama, 2001; Aureli & de Waal, 2000). Aggression can impact the social structure of the
group, causing the separation of group members (Smith, Kolowski, Graham, Dawes, &
Holekamp, 2008), or even the exclusion of certain individuals from the group (Berghénel,
Schillke, & Ostner, 2010; Alberts & Altmann, 1995). To alleviate the consequences of
aggression, many species deploy conflict management strategies like post-conflict behaviors.
These behaviors are mainly used to restore relationships damaged by conflicts (Aureli, van
Schaik, & van Hooff, 1989; Wittig & Boesch, 2005; Aureli & Schaffner, 2006) and to reduce
stress and the risk of renewed aggression for the victim following a conflict (Aureli, Cords, &
van Schaik, 2002; Fraser, Koski, Wittig, & Aureli, 2009).

Reconciliation, i.e. an affiliation between former opponents after a conflict (de Waal &
van Roosmalen, 1979), is one of the most widely studied post-conflict behaviors to date. It has
been described in many species (e.g. chimpanzees — Pan troglodytes, de Waal & van
Roosmalen, 1979; Tonkean macaques — Macaca tonkeana, Demaria & Thierry, 2001; domestic
goats — Capra hircus, Schino, 1998; spotted hyenas — Crocuta crocuta, Wahaj, Guse, &
Holekamp, 2001; wolves — Canis lupus, Cordoni & Palagi, 2008; ravens — Corvus corax, Fraser
& Bugnyar, 2011; carrion crows — Corvus corone, Sima, Matzinger, Bugnyar, & Pika, 2018;
and budgerigars — Melopsittacus undulates, Ikkatai, Watanabe, & Izawa, 2016). Another post-
conflict behavior is third-party affiliation, i.e. an affiliation between the victim and an individual
that was not involved in the conflict (this behavior is sometimes called consolation; see de Waal
& van Roosmalen, 1979). Third-party affiliation may occur when the risk of renewed
aggression when approaching the former opponent is too high (Wittig & Boesch, 2003).
Although third-party affiliation is less common than reconciliation, it also plays a role in
alleviating distress and/or protecting victims (Fraser, Koski, Wittig, & Aureli, 2009) in some
mammal species (chimpanzees — Pan troglodytes, de Waal & van Roosmalen, 1979; bonobos
— Pan paniscus, Palagi, Paoli, & Tarli, 2004; wolves, Cordoni & Palagi, 2015; dolphins —
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Tursiops truncatus, Yamamoto et al., 2015) and in several species of corvids (ravens, Fraser &

Bugnyar, 2010; carrion crows, Sima, Matzinger, Bugnyar, & Pika, 2018).

Another type of post-conflict behavior is the avoidance of a former aggressor by the victim
(Kutsukake & Clutton-Brock, 2008). This has been reported in some mammal species (e.g.
Hanuman langurs — Semnopithecus entellus entellus, Sommer, Denham, & Little, 2002;
mountain gorillas — Gorilla gorilla, Watts, 1995). However, very few studies have tested the
role of this behavior. The only publications concern meerkats (Suricatta suricatta), in which
avoidance was found to efficiently reduce the risk of renewed aggression (Kutsukake &
Clutton-Brock, 2008).

Finally, the redirection of aggression by the victim towards an uninvolved individual
(Eaton, 1984) can also occur during a conflict. Redirection has mainly been described in
primates (e.g. vervet monkeys — Chlorocebus pygerythrus, Cheney & Seyfarth, 1989; Japanese
macaques — Macaca fuscata, Aureli, Veenema, van Panthaleon van Eck, & van Hooff, 1993),
where this behavior has been found to alleviate the distress of the victim and its risk of receiving
renewed aggression, and even facilitate reconciliation (Aureli & van Schaik, 1991; Kazem &
Aureli, 2005).

The propensity to display these different post-conflict behaviors varies according to a
number of factors including conflict intensity (Sima, Matzinger, Bugnyar, & Pika, 2018), the
quality of the relationship (Fraser & Bugnyar, 2011), the social status of the victim (Demaria
& Thierry, 2001) and also the social style and structure of the species (Thierry, 2000). For
example, rates of reconciliation are rather high in tolerant species of macaques such as Tonkean
macaques — Macaca tonkeana, in which the risk of injury is low compared to less tolerant
species such as rhesus macaques — Macaca mulatta (Demaria & Thierry, 2001; see Thierry et
al., 2008 for a review). This influence of social structure on how individuals manage their
conflict should also be observed in non-primate species, and particularly in colonial
monogamous birds. In the example of rooks (Corvus frugilegus), social interactions take place
almost exclusively between mates, so the group is mostly composed of pairs sharing rather
weak relationships with other group members (Seed, Clayton, & Emery, 2007; but see
Boucherie, Mariette, Bret, & Dufour, 2016). Mates rarely aggress each other, and most conflicts
occur with individuals outside the couple (Emery, Seed, von Bayern, & Clayton, 2007; Seed,
Clayton, & Emery, 2007). This questions the need and the type of post-conflict behaviors used
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in this type of society. Only the relationship between mates is worth being restored, making it
unlikely that individuals outside the couple would engage in reconciliation (valuable
relationship hypothesis, Aureli, Cords, & van Schaik, 2002). Indeed, several studies failed to
find evidence of reconciliation in adult rooks (Logan, Emery, & Clayton, 2012; Seed, Clayton,
& Emery, 2007) or in jackdaws (Corvus monedula), another colonial corvid (Logan, Emery, &
Clayton, 2012).

Third-party affiliation seems more likely to be used in adult social corvids. Seed, Clayton,
& Emery (2007) tested this in adult rooks by using the standard post-conflict matched control
method (de Waal & Yoshihara, 1983). The victim or a third party initiated post-conflict
affiliations earlier after a conflict compared to a control period. This result suggests that third-
party affiliation is used to mitigate the consequences of conflicts for the victim. However,
Logan and colleagues (2012) failed to detect third-party affiliation with the same method in
another group. Nonetheless they found that frequencies (and duration) of affiliations with a
third-party were higher (and longer) just after a conflict compared to control periods. Frequency
and duration variables could therefore be a new means to detect third-party affiliation in rooks.
However, the same research team showed in a follow-up study that third-party affiliation did
not decrease the risk of renewed aggression for victims (Logan, Ostoji¢, & Clayton, 2013).
Thus, third-party affiliation apparently failed to protect any victim from further aggression and

it remains unclear why victims would need this post-conflict behavior.

Victims may use alternative behaviors such as the avoidance of a former aggressor or
redirection, which was not investigated in this species yet. This study aims to investigate
conflict management in greater detail and evaluate the need for post-conflict behaviors in a
group of captive rooks. We hypothesize that (i) rooks will not engage in reconciliation unless
they share a strong bond with the former aggressor, that (ii) victims will not engage in third-
party affiliation as it does not reduce the risk of renewed aggression, and that (iii) victims may

choose to avoid their former aggressor or redirect aggression after a conflict.
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Methods
Subjects and Housing

We studied a captive group of 14 rooks composed of 8 adult males, 4 adult females and 2
juvenile females. Eight of these individuals were collected as nestlings in 2006 in a local colony
in Strasbourg and hand-reared. Three adult females and one juvenile male were rescued from
hunting traps in Southern Alsace in 2013 and were added to the group as adults. The two
juvenile females were collected as fledglings from a local colony in Strasbourg and were added
to the group during the course of the study in 2016. All individuals except the two juvenile
females were adults at the time of the study. Two of the group members were siblings (1 adult
male and 1 adult female, both caught in 2006); all remaining rooks were unrelated. At the time
of the study, the group consisted of three male-female pairs, one male-male pair and six single
individuals. The group was housed in an outdoor aviary (18 x 6 x 3.5 m) enriched with perches,
trees, ropes, pools, tables, baskets and platforms. The birds were equipped with colored leg
rings for individual recognition. They were fed with milk products, granules, fruits,
insectivorous swill, cheese and pellets and had access to water ad libitum. After the study had
ended, the rooks remained in the aviary for further behavioral studies.

Data collection

FP collected data from January to April 2016 (this period included part of the rook breeding
season, which occurs from March to May; Owen, 1959) and AMB collected data from October
2016 to February 2017. Observations were carried out between 9.00 a.m. and 6.00 p.m. Data
were collected outside of food-provisioning or any other caregiving time in order to prevent
any disruption of the birds’ behavior, as previous studies have shown that food-related conflicts
can lead to different post-conflict behaviors than those following conflicts in other contexts
(Aureli, 1992; Schaffner, Aureli, & Caine, 2005). We observed the whole group for 116 hours.
All agonistic and affiliative behaviors and approaches were recorded ad libitum (Altmann,
1974; see Table 1) during daily 1h30 observation sessions. A conflict is defined as the emission
of an aggressive behavior (see Table 1) by an individual (the aggressor) and the aggressive or
non-aggressive response (see Table 1) of its opponent (the victim). The aggressor and the victim

are hereafter referred to collectively as the opponents. For each conflict, we recorded the
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identities of the two opponents, the aggressive behavior used by the aggressor and the intensity
(mild or severe, see Table 1) thereof, and the response of the victim. We considered only dyadic
conflicts, i.e. when the victim and the aggressor were at least 50 cm away from any other
individual. As soon as the conflict had clearly ended (i.e. when the victim flees, or when the
victim stays but the aggressor ceases its attack for 30s or more), we monitored the victim (post-
conflict period) for 10 min using focal sampling (Altmann, 1974), except in cases where a new
conflict involving the victim happened. If a new conflict involving the victim occurred during
this period, we conducted the focal observation on the victim of this last conflict. During the
post-conflict period, we recorded all the affiliative and agonistic interactions in which the victim
was involved, noted the approaches that the latter initiated and received and recorded whether
they were accepted or avoided (see Table 1). To investigate reconciliation, third-party affiliation
and former aggressor avoidance, we used the post-conflict (PC) matched control (MC) method
(de Waal & Yoshihara, 1983). For each PC, we needed to record a corresponding control period
a MC, which is a period of similar duration to the PC, but without conflicts involving the victim.
Thus for each PC, we attempted to record an MC on the next possible day, at the same time of
the day of the corresponding PC. If the victim was involved in a conflict in the 10 min preceding
the planned MC time or during the MC, we waited for ten minutes then renewed the MC
observation. If the opportunity to record the MC without conflict did not arise in the hour
following the planned MC time, the MC was cancelled and rescheduled on the next possible
day. All MCs were recorded within 7 days of the recording of the corresponding PCs. The MC
began when the opponents were at least 2 m apart. To test whether the victim displayed post-
conflict affiliation (reconciliation and/or third-party affiliation), for each PC-MC, we compared
the latency of the first affiliative interaction between individuals (i.e. between the victim and
either its former aggressor or a third-party, respectively) in the PC with that of the
corresponding MC. If the first affiliative interaction between these individuals occurred earlier
in the PC than in the MC or only in the PC, the pair was labelled ‘attracted’; if it happened
sooner or only in the MC, the pair was labelled ‘dispersed’; if it happened at exactly the same
time or neither in the PC nor in the MC, the pair was labelled ‘neutral’ (de Waal & Yoshihara,
1983).
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Table 1. Recorded behaviors

Behavior

Description

Aggressive behaviors

Mild aggression

Pecking

One bird rapidly moves its bill towards another bird. It can touch it
or not.

Charge

One bird rapidly moves towards another bird, wings opened, the head
directed towards the other, the neck stretched.

Severe aggression

Pursuit

One bird flies after another bird. It can last for more than 10 s.

Feather pulling

One bird seizes one or several feathers of another bird with its bill
and pulls vigorously.

Seizing One bird jumps and seizes another bird with its claws. The attacking
bird is one the back of the other, pushing and immobilizing it.
Flying attack One bird jumps or flies towards another bird, its feet oriented towards

the other one. It kicks peaks the other one in flight. The other could
respond the same way or not.

Victim’s behaviors

Staying

One bird stays less than 50 cm close to its aggressor and does not
step back nor flies off after receiving the aggressive behavior. It
moves its head back. It can emit a scream or not.

Stepping back

One bird takes one or more steps backwards after receiving an
aggressive behavior from another bird. It can emit a scream or not.

Flight One bird flees by flying away from after receiving the
aggressive behavior.
Retaliation One bird respond to the aggression by displaying an aggressive

behavior towards its aggressor.

Approach behaviors

Approach One bird moves towards another bird, either by walking or flying.
The bird is less than 2 m from the other.
Avoidance One bird steps back or flies off in response to another individual's

approach within 3 s. It moves at least 2 m away from the approaching
bird.

Accepted approach

One bird does not move in response to another bird’s approach or
steps back but stays within less than 2 m from the other bird.

Affiliative behaviors

Contact sitting

One bird walks or lands near another individual. The distance
separating them is less than 10 cm.

Allopreening One bird preens another bird. It passes its bill through the other’s
feathers.

Displaying Two birds vocalize while bowing their body and fanning their tail in
alternation.

Bill twining Two birds hold their bills alternatively.

Food sharing

One bird drops some food in another bird’s bill or throat.
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Statistical analysis
Patterns of conflicts

Cases in which the victim aggressed its aggressor or another individual during an ongoing
conflict (less than 30s after the last attack from the aggressor; Eaton, 1984) were considered as

retaliation or redirection, respectively.

Post-conflict interactions
Renewed aggression

We considered that renewed aggression occurred if the victim aggressed or was aggressed
by its former aggressor or another individual within the 10 min following the end of the initial
conflict. Only individuals which contributed to at least 6 conflicts were included in this analysis

(i.e. 13 individuals over 14).

Reconciliation

For the analysis concerning reconciliation and to prevent ‘false attracted pairs’, we
discarded cases in which the victim remained in contact-sitting after the aggression (5 PC-
MCs). Therefore, the analysis was performed on 115 PC-MCs. All individuals were included
in the analyses. Then, for each individual, we calculated the proportion of attracted and
dispersed pairs and compared them using a Wilcoxon signed-rank test (two-tailed). For each
individual, we calculated the Corrected Conciliatory Tendency (CCT) defined as follows:
(number of attracted pairs - number of dispersed pairs)/total number of pairs (Veenema, Das,
& Aureli, 1994).

Third-party affiliation

For the analysis of third-party affiliation and to prevent ‘false dispersed pairs’, we
discarded cases in which the victim was already in contact-sitting or involved in any affiliative
contact with a third-party (any individual not involved in the conflict) at the start of the MC (19

PC-MCs). Therefore, the analysis was performed on 101 PC-MCs. One individual (a mated
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male) was not included in this analysis because it contributed to only 2 PC-MCs. Then, for each
individual, we calculated the proportion of attracted and dispersed pairs and compared them
using a Wilcoxon signed-rank test (two-tailed). For each individual, we calculated the Triadic
Conciliatory Tendency (TCT) defined as follows: (number of attracted pairs-number of
dispersed pairs)/total number of pairs (Call, Aureli, & de Waal, 2002). In addition, like in Logan
and colleagues’ study (2012), we considered the alternative way of measuring third-party
affiliation based on the affiliation frequency difference between PCs and MCs. To do so, we
ran GLMM analyses with a Poisson zero-inflated distribution (the dataset contained many
zeros) with a log link. The response variable was the frequency of affiliation. We included the
treatment (‘PC’ or ‘MC”) as a fixed factor and the PC-MC pair and the identity of the victim as

random factors.

Avoidance of former aggressor

We tested if the victim avoided its former aggressor by comparing the number of avoided
and accepted approaches (see Table 1) in PCs and in MCs by using binomial exact tests. We
made the same analyses to test if victims avoided approaches from other individuals during PCs
and during MCs. We tested the effect of avoidance of former aggressor on renewed aggression
by the former aggressor by running GLMM analyses with a Binomial error distribution with a
logit link. We considered only conflicts in which the victim did not stay in close proximity with
its aggressor after the initial aggression and in which the former aggressor approached the
victim at least one time after the initial conflict before any renewed aggression by another
individual (N = 50 conflicts). The analysis was based on the first approach of the former
aggressor. The response variable was the outcome of the approach: renewed aggression (value
1) or no aggression (value 0). We considered if the victim stayed in response to its former
aggressor approach or if it avoided it (fixed factor). The identity of the victim was set as a

random factor.

All analyses were performed on R 3.3.2 (R Core Team, 2015) and alpha was set at 0.05
for all tests. We used general mixed model (GLMM) analyses using the package Ime4. For each
analysis using GLMMs, we selected the model by using the Likelihood ratio test. We also used

non-parametric tests when our data were not normally distributed.
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Ethics statement

The study was in accordance with French laws regarding animal studies for scientific
purposes, and was purely observational. These observations were approved by the regional

ethical committee on animal experimentation under license n® A67-382.

Results
Patterns of conflicts

We collected 254 conflicts. All individuals were involved as victims (mean individual
value: 18.1 + 2.9 conflicts) and as aggressors (mean individual value: 18.1 + 3.3 conflicts). The
vast majority of aggressions were of mild intensity (243 over 254 conflicts). The vast majority
of aggressions occurred between non-mates, as only 4 conflicts over 254 occurred between
mates. In 3 of these conflicts, the victim stayed in close proximity with its mate and it fled
closeby in the last case. The victim stayed in proximity with its aggressor in 99 conflicts (39%)
and vocalized in response to the aggression in 43 conflicts (17%). It retaliated in 13 conflicts

(5%) and redirected aggression towards another individual in 4 conflicts (2%).

Post-conflict interactions

We collected 120 PC-MCs (among the 254 conflicts recorded), 52 involved mated victims
and 68 single victims, with 72 different aggressor-victim dyads. All individuals contributed to
at least 3 PC-MCs as victims (N = 14; mean individual value: 8.57 + 0.82 PC-MCs). Thirteen
out of the 14 individuals also contributed as aggressors (mean individual value: 9.23 + 1.73 PC-
MCs).

Renewed aggression

Overall, victims received renewed aggression after 109 of the 254 conflicts, either from
their former aggressor (67% of the cases), or from other group members (33%). Victims

received significantly more renewed aggression from their former aggressor than from other
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group members (Binomial test: x = 73, n = 109, P = 0.0005). Victims also emitted renewed
aggression (after 40 conflicts), either towards their former aggressor (30%) or towards other
group members (70%). Aggressors initiated significantly more renewed aggression toward
victims than victims did toward aggressors (Binomial test: x = 73, n = 85, P < 0.001). Victims
emitted renewed aggression significantly less often toward their former aggressor than they did
toward other individuals (Binomial test: x = 12, n = 40, P = 0.016). Victims emitted renewed
aggression as often as they received from other group members (Binomial test: x = 28, n = 64,
P = 0.38). Victims never received renewed aggression from their mate (when it was not

involved in the conflict) nor did they give renewed aggression to their mate.

Reconciliation

Victims exchanged affiliative behavior with their former aggressor in only 4 PCs and 2 MCs
over 115 PC-MCs. The mean Corrected Conciliatory Tendency was very low and equal to 0.035
+ 0.02. According to the first affiliation latency, the proportion of attracted and dispersed pairs
were similar (Wilcoxon signed-rank test: N =14, V =17.5, P = 0.17) (Figure 1).
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Figure 1. Proportion of attracted and dispersed PC-MC pairs between former opponents. The
boxes show the median and interquartile range. The whiskers represent the maximum and
minimum values.

Third-party affiliation

Conflicts occurred almost exclusively between non-mates. We observed affiliation
between a victim and a third-party in 39 PCs and in 31 MCs over 101 PC-MCs. Mostly,
affiliation occurred between the victim and its mate (65% in PCs and 81% in MCs). Mated
victims (35 over 101 PC-MCs) exchanged affiliative behaviors only with their mate during PCs
and in 93% of the cases in MCs. Taking the whole group, the mean Triadic Conciliatory
Tendency was very low and equal to 0.034 + 0.05.The mean TCT remains very low and equal
to -0.002 £ 0.09 when considering only mated victims (N = 7). The TCT was equal to 0.08 £
0.05 when considering only single victims (N = 6). The proportions of attracted and dispersed
pairs were similar when using both the first affiliation latency and the affiliation frequency
(respectively, Wilcoxon signed-rank test: N = 13, V = 30, P = 0.41; Figure 2; GLMM: pc vs.
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mc, estimate = -0.35, standard error = 0.30, z-value = -1.19, P = 0.23; Log-likelihood: -365.7;
df = 4).
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Figure 2. Proportion of attracted and dispersed PC-MC pairs between the victim and a third-
party. The boxes show the median and interquartile range. The whiskers represent the maximum
and minimum values.

Avoidance of former aggressor

Aggressors approached victims significantly more in PCs than in MCs (Binomial test: x =
34,n=44,P =0.0004). Victims avoided most of their aggressor’s approaches in PCs (Binomial
test: X = 26, n = 34, P = 0.003) whereas they avoided and accepted them equally often in MCs
(Binomial test: x = 3, n = 10, P = 0.34). On the contrary, victims accepted most of other
individuals’ approaches both in PCs (Binomial test: x = 51, n = 179, P < 0.001) and MCs
(Binomial test: x =43, n =128, P < 0.001).

Victims were significantly less likely to receive renewed aggression from their former

aggressor when they avoided its first approach (GLMM: avoided vs. accepted, estimates = -
61



3.94, standard error = 1.12, z-value = -3.51, P= 0.0005; Likelihood ratio test: df = 1, x> = 23.5,
P <0.001).

Discussion

The aim of this study was to investigate further conflict management and the type of post-
conflict behaviors enacted by the victims of aggression in rooks. We observed almost
exclusively mild intensity aggressions, but there were frequent renewed aggressions, half of
them from the former aggressor towards the victim. The victims did not engage in reconciliation
nor in third-party affiliation. Instead, they used an alternative strategy, avoiding former
aggressor, and doing so, were less likely to receive renewed aggression from their former

aggressor.

One of the main question motivating this study was whether rooks really needed post-
conflict interactions such as reconciliation or third-party affiliation to solve their conflicts.
Despite the fact that aggression presents a low risk in this species (almost only conflicts of mild
intensity), it nevertheless occurs and most importantly, it can be frequently renewed after an
initial conflict. Thus, it would be beneficial for individuals to manage such resumption of
aggression. In most species, post-conflict behaviors are used to prevent escalation of the
conflict.

Concerning reconciliation, our results confirm that it is not a strategy used in adult corvids
which confirms two previous studies in rooks (Seed, Clayton, & Emery, 2007; Logan, Emery,
& Clayton, 2012). This is not surprising as adult rooks mostly share one strong bond with their
mate, with whom they rarely fight (Emery, Seed, von Bayern, & Clayton, 2007; Seed, Clayton,
& Emery, 2007; Logan, Emery, & Clayton, 2012; this study). Reconciliation has been found in
some groups of juvenile corvids (Fraser & Bugnyar, 2011; Sima, Matzinger, Bugnyar, & Pika,
2018), but young birds are still working on building new bonds contrary to adults (Fraser &
Bugnyar, 2011; Sima, Matzinger, Bugnyar, & Pika, 2018) and these bonds are thus potentially

damageable.

Considering third-party affiliation, victims here did not use this strategy as we observed
similar rates of affiliations after conflicts and in baseline situations. Using the latency to first

affiliation, i.e. the measure used in the great majority of studies on post-conflict behavior (e.g.
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Call, Aureli, & de Waal, 2002), Seed and colleagues (2007) found clear evidence of third-party
affiliations in their group whereas Logan and colleagues (2012) and us did not. Using a different
measure, however, based on the frequency and duration of affiliation, Logan and colleagues
(2012) found some evidence of third-party affiliation. Using both measures, we did not find any
evidence of third-party affiliation. Thus, differences between studies cannot be explained by
the measure chosen. Given that our sample size is higher or equivalent to those studies (35 PC-
MC in Seed, Clayton, & Emery, 2007; 108 in Logan, Emery, & Clayton, 2012), the sample
size cannot explain the differences between studies either. Logan and colleagues (2012)
hypothesized that the individuals of their group may not have fully acquired the mechanisms of
third-party affiliation due to the age difference with the group studied by Seed and colleagues
(2007). But this hypothesis does not hold as our group is intermediate in terms of age
composition (12 individuals over 14 year old and 2 juveniles) compared to the groups studied
by Seed and colleagues (2007) (only adult rooks) and Logan and colleagues (2012) (only

juveniles at the beginning of the study and adults at the end).

We could also hypothesize that social constraints could explain these discrepencies
between studies. The pairing status, for example, also differed between the studied groups. In
Seed and colleagues’ study (2007), the group was composed of 8 mated individuals and 2 single
birds. However, Logan and colleagues (2012) group showed a similar composition to ours (8
mated individuals in both groups and 5 single birds in their group versus 6 in ours). Given that
single individuals have no partners to safely exchange affiliative behaviors with, the number of
single partner might admittedly influence the rate of third-party affiliation at the group level.
We would then expect a lower TCT the more single individuals in the group. However, in our
study, the triadic conciliatory tendency (TCT) was higher when the whole group (including
single individuals) was taken into account compared to when only mated pairs were considered.

Thus, the differences in pairing status does not explain the differences between studies.

From one study to the other, the TCT could vary from 0.03 to 0.8 (for victims) which is a
very large range (this study; Seed, Clayton, & Emery, 2007). We suggest that the intergroup
differences between studies might mirror natural variations within rooks. These variations
could concern many other aspects of their social life (the social network, intensity of aggression,
frequency of conflicts) and not just the pairing status. Severe aggression can lead to a high-
stress increase for the victim (Castles & Whiten, 1998; Wascher, Fraser, & Kotrschal, 2010).

For example, in juvenile carrion crows, victims engaged in third-party affiliation only after
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conflicts of high intensity (Sima, Matzinger, Bugnyar, & Pika, 2018). In our group, conflicts
were frequent, of mild intensity, and often renewed but they never caused any injury. Thus, the
level of stress provoked by the aggression was maybe too low to warrant these post-conflict
behaviors. We might also consider that conflicts are of such a mild intensity that they do not
affect relationship. An indication of this comes from the 99 conflicts (39%) where the victim

stayed close to the aggressor.

We could also think that extra-pair relationships may be too weak to induce post-conflict
affiliation. However, individuals of our group have known each other for years. Social
relationships do exist and individuals do not simply cohabit, ignoring each other. They
exchange affiliation even between non-mates (Boucherie, Mariette, Bret, & Dufour, 2016; 6.79
+ 0.58 affiliations per hour vs 9.02 + 0.6 aggressions per hour, personal observation). Thus,
everything happens as if rooks of our group were mostly bickering between each other, without

main consequences for their safety or the relationship whatever its strength.

Avoidance of the former aggressor is sufficient to buffer aggression towards the victim in
rooks. Although quite simple and really common, avoidance had never been investigated in
corvids. We show for the first time that it can be the main post-conflict behavior enacted in
rooks. Avoidance may cause group dispersion, which in most species can impact the group
cohesion. However, losing cohesion in a group of rooks is not necessarily that problematic as
this species is used to form open and large groups in the wild. Individuals spent time in sub-
groups over the winter, and then gather in colonies of several hundreds, or even thousands of
individuals during the breeding season or when joining sleeping sites (Coombs, 1960;
Patterson, Dunnet, & Fordham, 1971; Swingland, 1977). So, rooks constantly switch from
cohesive gathering to dispersed subgroups. In that configuration, avoidance is a straightforward
strategy, where individuals can fly away and come back after the tension decreased. Given the
diversity of conflict management strategies coming out from the various rook studies, we
highlight the urge to collect data in the wild. Crucially, we need to understand what are the
social constraints and needs rooks have to face in naturally occurring groups in order to better
apprehend the variability of conflict management in relation to the social dynamics in this

species.
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Synthése du chapitre 2

Coalitions chez une espece coloniale monogame : les
corbeaux freux forment des coalitions avec leur apparié
dans un contexte de competition alimentaire

Objectif de I’étude

Vivre en groupe social augmente la compétition pour les ressources convoitées. Pour avoir
acces aux ressources malgreé cette compétition, les animaux sociaux ont la possibilité de former
des coalitions avec un autre membre du groupe. Le choix du partenaire de coalition est
déterminé par la parenté, la dominance et les liens sociaux chez la plupart des espéces. Chez les
espéces coloniales monogames, les individus forment un lien fort et durable avec leur apparié,
avec lequel ils pourraient former des coalitions quand le besoin s’en fait sentir. Cependant, cela
n'est pas clair car la formation de coalitions a été principalement étudiée chez les primates et
d'autres mammiféres polygames, chez qui les liens de valeur sont limités aux proches parents
ou aux individus de méme sexe. Cette étude s’attache donc a tester si une espece coloniale
monogame, le corbeau freux (Corvus frugilegus), recourt aux coalitions pour faire face a la
compeétition intra-groupe et a évaluer I’importance du lien de couple dans le choix du partenaire
de coalition dans ce type de société. Les objectifs de I'étude étaient triples : examiner (i) si les
corbeaux adultes forment des coalitions et avec qui, (ii) si la formation d'une coalition donne
un avantage dans l'acces aux aliments convoitées, et (iii) si les deux partenaires de la coalition

bénéficient directement et également de la coalition.

Preédictions :

Q) Les coalitions devraient étre majoritairement formées avec 1’apparié mais
aussi, a certaines occasions, avec d’autres membres du groupe sachant que les
corbeaux freux peuvent aussi former des relations en dehors du couple ;

(i) Les individus devraient avoir des chances de victoire accrues quand ils font des

coalitions par rapport aux cas ou ils combattent seuls pour ’acces a la

nourriture ;
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(iii) Suite a une coalition réussie, les partenaires devraient manger ensemble en se
tolérant mutuellement (bénéfices directs pour chaque individu, i.e.

mutualisme).

Méthodes

L’¢étude a porté sur un groupe de 14 corbeaux freux captifs, comportant 5 couples et 4
individus non-appariés. Les corbeaux ont été testés dans une situation de compétition
alimentaire contrélée : une seule source de nourriture était accessible pour tout le groupe. La
nourriture (aliments préférés des corbeaux freux) était disposée dans un distributeur accessible
seulement a un ou deux oiseaux a la fois. Nous avons testé les corbeaux freux lors de sept
sessions de 10 jours étalées sur 3 ans (Février 2016 a Mars 2019). Tous les conflits dyadiques
(2155) ainsi que les conflits polyadiques impliquant une coalition (163) ont été analysés.

Résultats principaux

Presque toutes les coalitions ont été faites avec 1’apparié (159 sur 163). Les corbeaux freux
avaient plus de chances de gagner un conflit en formant une coalition que lorsqu’ils
combattaient seuls. Cependant, le taux de reussite était déja trés élevé dans les conflits
dyadiques. Les coalitions impliquaient rarement des contre-attaques et étaient presque toujours
couronnées de succés. Dans la majorité des coalitions réussies, les partenaires ont mangé
ensemble bien que, dans quelques cas, le méale ait monopolisé la nourriture vis-a-vis de sa

femelle.

Conclusion

Nous avons montré pour la premiére fois que les corbeaux freux adultes forment des
coalitions. Nous avons également montré que, dans un contexte de compétition alimentaire, (i)
les corbeaux freux forment des coalitions presque exclusivement avec leur apparie, I'individu
avec lequel ils partagent le lien le plus fort dans leur groupe. Nous aurions pu nous attendre a

ce qu'ils tentent des coalitions avec d'autres membres du groupe, mais le choix de I’apparié
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semble étre une stratégie correcte et a faible risque pour gagner la compétition. (ii) Le faible
avantage apporté par la formation de coalitions dans ce contexte suggere qu’elles peuvent avoir
des fonctions supplémentaires au simple avantage nutritif. Enfin, (iii) la formation d'une
coalition semble étre motivée par le mutualisme chez les corbeaux freux, les deux partenaires
de la coalition se partageant la nourriture dans la plupart des cas apres des coalitions réussies.
Ces patterns de coalitions s'expliquent bien par le lien de couple qui caractérise les sociétés de
corbeaux freux. Nous devons maintenant déterminer s’ils sont capables de choisir de former
des coalitions de maniére stratégique lorsqu'ils en ont le plus besoin, c'est-a-dire dans un
contexte ou ils ne peuvent assurer leur succes seuls, et si cela leur donne un avantage compeétitif
dans ces situations. Le contexte de protection et de pillage de cache de nourriture ainsi que la
défense des nids semblent étre des situations intéressantes pour étudier plus en avant cette

question chez cette espéce.
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Abstract

Living in social group implies that individuals compete for limited resources among group
members. To gain access to resources despite this competition, social animals have the
possibility to form coalitions with another group member. In most species, the choice of the
coalition partner is determined by kinship, dominance and social bonds. In colonial
monogamous species, the unique strong bond with the mate is expected to sustain most
coalitions. However, this remains unclear as coalition formation has mainly been studied in
primates and other polygamous mammals, in which strong bonds are restricted to close kin or
individuals of the same sex. We investigated partner choice and benefits sharing in a group of
adult rooks (Corvus frugilegus), a colonial monogamous corvid species, in a food competition
experiment. The food was clumped in a feeder permitting only two individuals to access the
food. We found that rooks almost exclusively form coalitions with their mate. Rooks were more
likely to win a conflict when forming a coalition than when fighting alone. However, success
rate in gaining access to food when alone was already really high. Coalitions rarely involved
counterattacks and were almost always successful. Thus, coalitions seems to be used as an
optional and low risk strategy to guarantee access to food rather than a crucial way to overcome
competition. Benefits were shared in the majority of the successful coalitions. This suggests
that mutualism may be the main driving force leading to coalition formation in this species, at
least in a food competition context. Further studies with higher degree of competitions and/or
different contexts may be needed to investigate potential strategic choices in coalition formation

in this species.

Keywords: food competition; coalitions; pair bond; colonial monogamous bird; corvids;
mutualism
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Introduction

Living in social group provides many advantages like common defence against predators
and enhanced information transfer but it also increases competition over limited resources like
mates (Hrdy 1974; Johnson 1988; Schulke et al. 2010) or food (Frank 1986; Murray et al. 2006;
Vogel et al. 2007). In social animals, access to resources is mainly determined by dominance
and the ability to form coalitions. A coalition is defined as a joint aggression performed by two
or more individuals (the coalition partners) against a common target (de Waal and Harcourt
1992). Individuals may form coalitions opportunistically, on a case-by-case basis, or they can
repeatedly form coalitions with the same individual, maintaining a long-term cooperative

relationship, a so-called ‘alliance’ (de Waal and Harcourt 1992).

Coalitions give significant competitive advantages to the individuals who participate in
them. Through coalitions, individuals improve their dominance rank (Chapais et al. 1991,
Vullioud et al. 2019), mating success (Schlke et al. 2010; Gilby et al. 2013) and food access
(Lefebvre and Henderson 1986; Vogel et al. 2007). Indeed, the ability to form coalitions is a
real advantage because it often outperforms individuals which could not be beaten alone (e.g.
Chapais et al. 1991; Surbeck et al. 2011). This is the case, for example, with Japanese macaques
(Macaca fuscata), where females can only win against dominant individuals if they engage in

joint aggression with another female (Chapais et al. 1991).

Unsuccessful coalitions can result in loss of time and energy, but also injuries, social
instability and even expulsion from the group or death (Bissonnette et al. 2015). The choice of
coalition partner is therefore crucial because it can determine the outcome of the coalition
(Bissonnette et al. 2009; Berghénel et al. 2011) and the benefits that each partner can obtain in
the event of success (reviewed by Clutton-Brock 2009; Bissonnette et al. 2015). Social animals
therefore carefully choose their coalition partner. Most of the time, they form coalitions with
their kin, with whom they form strong and long-term bonds (in mammals: Smith et al. 2010; in
birds: Loretto et al. 2012). In doing so, individuals secure benefits through inclusive fitness, as
they help close relatives access resources and improve their reproductive success (‘kin selection
theory’, Hamilton 1964) and can also obtain direct benefits through rank stabilization, for
example (Smith et al., 2010). But this trend is most noticeable in primates and other animals in

groups composed of close relatives (see Smith et al. 2010).
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In groups in which close kin are rare or when studying coalitions between males,
researchers have found that coalitions also occur between unrelated individuals (Chapais et al.
1991; Noé and Sluijter 1995; Gilby et al. 2013; Tokuyama and Furuichi 2016). When coalitions
involve unrelated individuals, the partner choice is determined by dominance rank and social
bonds (Noé 1992; Bissonnette et al. 2009; Schiilke et al. 2010; Wiszniewski et al. 2012; Young
etal. 2014, Loretto et al. 2012). Dolphins, for example, form strong and long-term social bonds
between adult males and cooperate with each other to bring together receptive females (Connor
etal. 1992). Such a relationship has benefits for both coalition partners. These types of alliances
were previously assumed to be based on reciprocal altruism, i.e. cooperating to receive future
returns or benefits, but at an initial cost (Trivers 1971) but there is growing evidence that such
behaviour is beneficial to both parties. It is therefore not based on ‘altruistic’ behaviour (see
Clutton-Brock 2009; Bissonnette et al. 2014; Hemelrijk et al. 2015) but rather on mutualism
(Bercovitch 1988). Mutualism is considered to be the main driving force leading to cooperation
between unrelated individuals (Clutton-Brock 2009). In cases of mutualism, both partners

benefit from cooperating together (Bercovitch 1988).

Coalitions and alliances have been studied mainly among polygamous species (Harcourt
and de Waal 1992; Smith et al. 2010; Hemelrijk et al. 2015) in which such cooperation is mainly
observed among female-female dyads (Japanese macaques: Chapais 1995; savannah baboons,
Papio cynocephalus: Silk et al. 2004; spotted hyenas, Crocuta crocuta: Smith et al. 2010;
bonobos, Pan paniscus: Tokuyama and Furuichi 2016) and in male-male dyads (bottlenose
dolphins, Tursiops truncatus: Connor et al. 1992; savannah baboons: Noé 1992; Asamese
macaques, Macaca assamensis: Schiilke et al. 2010; chimpanzees, Pan troglodytes: Gilby et al.
2013). However, coalitions could also be formed between unrelated male-female dyads (Pereira
and Glynn, 1997). We know that strong social bonds exist in male-female dyads, particularly
in pair-bonded species such as corvids (Emery et al. 2007; Fraser and Bugnyar 2010; Logan et
al. 2012). These bonds are in some ways comparable to those found in primates (Emery et al.
2007). In corvids, pair bonds are long-term relationships based on a high frequency of affiliation
interactions (Emery et al. 2007). In addition to the pair bond, corvids also form social bonds
with other group members such as kin or unrelated individuals (Fraser and Bugnyar 2010;
Loretto et al. 2012; Boucherie et al. 2016, 2018). Thus, they may have different opportunities
to choose their social partner when forming a coalition in a competitive context. In addition,

the pair bond may not necessarily means an equal share of the benefits. However, to date, the
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formation of coalitions and alliances has been extensively studied in primates, dolphins and
spotted hyenas, providing little available information on the determinants of choice of bird
coalition partners. Studies have been conducted on greylag geese (Anser anser: Scheiber et al.
2005, 2009) and juvenile ravens (Fraser and Bugnyar 2012; Loretto et al. 2012), which live in
large groups comprising both kin and unrelated individuals (Frigerio et al. 2001; Emery et al.
2007; Scheiber et al. 2009; Boucherie et al. 2019). These studies indicate that the coalition
partner is mainly chosen according to kinship and pair bond (Scheiber et al. 2005, 2009; Loretto
et al. 2012), suggesting that the same factors determine the choice of partner for mammals and
birds. To expand on these results and investigate how coalitions benefit to individuals involved
in it, we need more information on species living in groups composed differently from those

already studied, i.e. in adult colonial monogamous corvids.

Rooks (Corvus frugilegus) are a particularly promising animal model to study the choice
of coalition partner in this context because they live year-round socially (Swingland 1977
Macdonald and Whelan 1986). They form aggregations to forage, nest in large colonies and
can roost with a huge amount of individuals (Coombs 1961; Swingland 1977). They are a long-
living species which often pair for life (Clayton and Emery 2007; Emery et al. 2007 but see
Boucherie et al. 2018). Rooks spend most of their time with their mate, engaging in close spatial
proximity, active food-sharing, allopreening and sexual behaviours (Clayton and Emery 2007,
Scheid et al. 2008). Pairs jointly build the nest and jointly protect it and the offspring (Coombs
1960) and almost never fight between each other (Emery et al. 2007; Seed et al. 2007; Logan
et al. 2012). Both individuals benefit from the presence and the behaviour of the other (Emery
et al. 2007) and, because of long-term monogamy, the reproductive success is dependent on the
mate’s survival (Kvarnemo 2018). Juvenile rooks form strong bonds with several individuals,
including their kin (Emery et al. 2007; Scheid et al. 2008) and start to exchange affiliation
almost exclusively with their mate only latter (Emery et al. 2007). A study has suggested that
juvenile rooks’ coalition is not biased towards kin and revealed that individuals mainly form
coalitions with their future mate (Emery et al. 2007). But we still do not know if this pattern is
consistent in adult rooks, if they gain any direct competitive advantage by engaging in coalitions

and what benefits they derive from doing so.

In this study, we investigated coalition formation in rooks further by testing adult rooks in
a food monopolization experiment. In rooks, conflicts over food are common and may involve

polyadic interactions (Lockie 1956; Coombs 1960). A food monopolization experiment
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enhances the difficulty to access the food by increasing the competition level and thus should
increase the chances of coalition formation among group members. Food consisted in highly
preferred food clumped in only one location while the entire group had free access. The food
was placed in a feeder that allowed no more than one or two individuals to eat at the same time,

so that two birds had to tolerate each other in close proximity in order to eat together.

The objectives of the study were threefold: to examine (i) if adult rooks form coalition and
with whom, (ii) if the formation of a coalition gives an advantage in accessing disputed food,
and (iii) if both coalition partners benefit directly and equally from the coalition. Assuming that
the choice of coalition partner is based on the social bonds in adult rooks, we predict that they
should mainly form coalitions with their mate. But given that some social relationships exist
outside the pairs (Boucherie et al. 2016) they may also (but less frequently) form coalitions with
other group members. In many species, coalitions provide significant benefits to individuals in
competitive situations. Thus, we predict that rooks will be more effective in displacing others
when they form a coalition than when they act alone. Finally, based on previous studies on
coalitions among unrelated individuals, we expect mutualism to be the driving force behind
coalition behaviour among rooks; if this assumption is true, we predict that both coalition

partners should have access to food after a successful coalition.

Methods
Subjects

We studied a captive group of 14 rooks (8 males, 6 females). Eight were collected as
nestlings in 2006 in a local colony in Strasbourg and then hand-reared. Four were rescued from
hunting traps in Southern Alsace in October 2013 (three were adults and one was juvenile at
the time of the capture). Two were collected as fledglings from a local colony in Strasbourg in
May 2016 and were added to the group during the course of the study, in June 2016. All
individuals except the two juveniles were adults at the beginning of the study. Two birds were
siblings (1 adult male and 1 adult female, both caught in 2006); all others were unrelated. At
the time of the study, the group consisted of four male-female pairs, one male-male pair and
four single individuals. The group was housed in an outdoor aviary (18 x 6 x 3.5 m) enriched

with perches, trees, ropes, pools, tables, baskets and platforms. The birds were equipped with
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coloured leg rings for individual recognition. They were fed with milk products, granules, fruits
and insectivorous swill and had access to water ad libitum. After the study had ended, the rooks
remained in the aviary for further behavioural studies.

Procedure

We collected data from February 2016 to March 2019. Seven sessions have been
conducted: February-March 2016; October 2016; February 2017; June 2017; February 2018;
June-July 2018; March 2019. The experiment took place in the home aviary of the birds in
which all birds could move freely. Testing took place on the usual feeding table, to which the
birds were highly habituated. Data were collected using a camera (JVC GZ-MG633SE) placed
one meter above the apparatus (Figure 1).

We used a transparent Plexiglas feeder (Figure 1). The feeder allowed a maximum of two
birds to feed simultaneously, but could be monopolised by a single bird. The feeder was fixated
on the table so that the birds could not move it and push it out of the table. The area of the table
was considered as the experimental area. The feeder was filled with highly valuable food for
rooks: granules, cheese and dog pellets (Mini Frolic©). In order to prevent highly neophobic
responses, we put the feeder (empty) on the table during three consecutive days before the onset
of each session.

Before each test, the birds were deprived during 2 hours. Each test lasted 45 min. The
experimenter filled the feeder, tied it to the surface table and then returned to the observation
hut during the whole test. All events displayed on the table were recorded. For each session, the
test was repeated on 8 consecutive days. After the end of the test, the feeder was removed and

the maintenance diet put back.

Analyses
Video analyses

All recorded videos were analysed with the software The Observer XT 12.5 (Zimmerman
et al. 2009). We analysed all dyadic conflicts and all coalition events (Figure 1). Conflicts were
defined as the display of one aggressive behaviour (see Table 1) by an individual (the aggressor)

79



towards another individual (the victim) and the response of this individual. When two
individuals jointly attacked one (Figure 1) or more individuals simultaneously, we recorded the
attack as a coalition (Chapais 1995). The attack/coalition was categorized as successful if the
opponent(s) left the table (avoidance or flight) in response to it. On the contrary, if the
opponent(s) remained on the table or counter-attacked, it was considered a failure. For each
conflict, we recorded the identity of the opponents and the behaviours displayed (Table 1) and

the outcome of the conflict.
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Figure 1. Two individuals (on the left) forming a coalition to attack a third (on the right) to
access the food

After each successful coalition, we observed if the coalition partners shared the food or
not. If both individuals ate together in the feeder (co-feeding, Table 1) or if one fed the other
after eating in the feeder (active food sharing, Table 1), we considered that coalition partners
shared the food. If only one individual ate while the other did not, we considered that coalition
partners did not share the food. We recorded aggressive behaviours between coalition partner

if any occurred during that period.
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Table 1. Ethogram

Behaviour Description
Aggressive behaviours

Threat One bird walks slowly and clearly towards another bird without
shaking its wings, without jJumping. Its body is straight and its head
is directed towards the other. The plumage is swollen.

Pecking One bird quickly moves its bill towards another bird. It may or may
not touch it.

Charge One bird moves quickly to another bird either by walking, jumping
or even flying. Its wings are open, its head pointing towards the
other, its neck stretched. There is no contact between the two
individuals.

Flying attack One bird jumps or flies to another bird, legs facing it. It kicks and
pecks it in flight.

Seizing One bird jumps and grabs another bird with its claws. The attacking
bird is on the other’s back, immobilizing and tackling it to the
ground.

Victim’s responses

Avoidance One bird flies away as another bird approaches before any contact
between the two individuals.

Flight One bird escapes by flying away after receiving an attack.

Stepping back

One bird takes one or more steps backwards after receiving an attack
from another bird.

Stays

One bird remains within 50 cm of the aggressor and does not back
away, does not fly away after receiving the aggression.

Counter-attack

The victim reacts to the aggression by displaying aggressive
behaviour towards its aggressor.

Coalitionary behaviours

Pincer tactic

Two birds go towards one or more individuals in a coordinated
manner, each arriving on one side of the competitor, in order to grab
it in a pincers.

Bill twinning

Two birds intertwine their bills.

Bow and tail fanning

Two birds alternatively bow their body and open their tail. As each
individual bows its body, it emits a loud vocalization.

Feeding behaviours

Eating

One bird eats in the feeder.

Co-feeding

Two birds eat at the same time in the feeder.
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Active food sharing  One bird puts some food directly in another bird's bill or throat.

Statistical analyses

We used non-parametric tests as our data were not normally distributed. To determine the
identity of the coalition partner, we considered all individuals who had formed at least one
coalition during the whole course of the study (N = 10). We pooled all the data. We used a
Binomial test to compare the number of coalitions made with the mate and those made with

other members of the group.

We used Mann-Whitney U test to tests if males and females differed in the number of

attacks and in their success rate when they fought alone.

To compare the chances of winning when attacking alone and when in a coalition, we
considered only individuals who had been involved in at least 3 coalitions during the whole
course of the study (N = 10). Among the conflicts initiated alone, we calculated the proportion
of success for each individual. We compared the proportion of success when initiating attacks
alone and as a coalition by using a Wilcoxon signed-rank test.

To investigate sharing after a coalition, we considered only the coalitions won. We
removed cases where an external disturbance (e.g., a plane or a raptor) or conflicts occurred
immediately after the end of the coalition (within 10 s; 29 cases in total). We considered that
both individuals shared if they ate at the same time or if they each ate in turn in the feeder.
Individuals may also feed each other (‘active food sharing’; see Table 1). We considered that
an individual ate alone (no sharing) if it ate directly from the feeder (where the appreciated food
is located). We compared the number of cases in which both individuals shared the food with
the number of cases in which one individual ate alone using a Binomial test. When one
individual ate alone, we tested if it was more frequent in one sex over another by using a Mann-
Whitney U test. We used R 3.3.2. (R Core Team 2015) for all analyses. Alpha was set at 0.05.
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Ethical statement

The study was in accordance with French laws regarding animal studies for scientific
purposes and approved by the regional ethical committee on animal experimentation under
license n® A67-382.

Results

We recorded 2155 conflicts, including 1992 dyadic conflicts and 163 coalitions. All 14
birds initiated dyadic conflicts (mean £ s. e.: 142.3 = 43.6 conflicts per individual). Among
them, 10 individuals, only mated ones, initiated coalitions (mean % s. e.: 32.6 £ 7.2 coalitions
per individual). When only heterosexual pairs were considered (Nmaes = Nfemates = 4), males
initiated significantly more attacks than females (Mann-Whitney U test: W =0, p = 0.03; Figure
2).
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200
|

Number of attacks initiated alone

Female Male

Figure 2. Number of attacks initiated by males and females considering dyadic conflicts only.
Only mated individuals of heterosexuals pairs (Nmaes = Nfemates = 4) are included. The boxes
show the median and interquartile range. The whiskers represent the maximum and minimum
values. Mann-Whitney U test: *p < 0.05.
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Patterns of coalition
The coalition partner

The rooks made coalitions almost exclusively with their mate (Binomial test: 95%CI: 0.94
—0.99; p <0.0001; Figure 3). Exceptions occurred: two birds (Jonas and Osiris), who were not
a couple, made four coalitions together (Figure 3). Note that these two birds were a couple a
few years before the study. Apart from this case, the coalition partner remained the same for
the entire duration of the study, i.e. for more than 2 years. The two siblings in the group (Jonas

and Elie) never formed coalitions together.

Agonistic behaviours and synchrony

The majority of coalitions involved aggressions of mild (threats; 56%) or intermediate
intensity (pecking, charge; 34%). Severe aggressions (flying attack, seizing, pincer tactic)
during coalitions were rare (9%). Counter-attacks occurred very rarely against a coalition (5%

of cases). No injuries occurred during the entire study, even during coalitions.

Among the coalitions recorded, 37 (23%) were performed by individuals already on the
table, trying to monopolise the food against arriving individuals and 126 (77%) were made to
displace individuals which were monopolizing the food. Among the 126 made to access the
food, 57 (45%) involved a synchronous arrival and attack of the two coalition partners.

Considering all coalitions observed, 25 (15%) involved the pincer tactic (see Table 1).

Pre-coalition affiliative behaviours

Among the 163 coalitions observed, 8 were preceded by loud vocalizations by one of the
coalition partners, which was then joined by its partner to perform the coalition. This was
recorded in three different pairs. Bill-twinning was observed in 12 over 163 coalitions,

displayed by three different pairs.
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Figure 3. Number of coalitions made with the mate or with another group member. N = 10
individuals. Binomial test: ***p < 0.001.

Chances of winning
Dyadic conflicts

When attacking alone, the birds won the majority of the conflicts they initiated (75% +
3%; Wilcoxon signed-rank test: V = 55, p = 0.002). The success rate did not depend on sex
(males: N = 6; mean proportion of success * s. e.: 0.69 + 0.03; females: N = 4; mean proportion
of success £ s. e.: 0.83 £ 0.02; Mann-Whitney U test: W = 21; p = 0.07).

Coalitions

Coalitions were almost always successful in defeating the target (92% + 2%; Binomial
test: 95%CI: 0.84 — 0.94, p < 0.0001; Figure 4). The birds successfully displaced competitors
significantly more when they formed a coalition than when fighting on their own (Wilcoxon
signed-rank test: V = 1, P = 0.004) even though the success rate was very high in both cases
(Figure 4). The synchrony (arriving together on the table) did not have any effect on the success
rate of coalitions (Binomial test: 95%CI: 0.44 — 0.63, p = 0.51).
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Figure 4. Proportions of success alone and when forming a coalition. The boxes show the
median and interquartile range. The whiskers represent the maximum and minimum values.
Wilcoxon signed-rank test: **p < 0.01.

Sharing of coalition gains

After successful coalitions, co-feeding occurred significantly more often than food
monopolization by one of the coalition partners (Binomial test: 95%CI: 0.65 —0.80; p < 0.0001,
Figure 5). However, both situations happened equally often in one out of the five pairs
(Binomial test: 95%CI: 0.39 — 0.68, p = 0.67). In cases in which only one individual had access
to the feeder, it was the male in most cases (Binomial test: 95%CI: 0.60 — 0.90; p = 0.001) and,
in those cases, the male actively prevented the female from eating at the same time by

threatening her. Active food sharing (from bill to bill) was observed only once.
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Figure 5. Sharing of coalition gains: one individual or both coalition partners share the food
after a successful coalition. Data from the six coalition associations (N = 10 individuals) were
pooled. Binomial test: ***p < 0.001.

Discussion

Our results show that, as predicted, rooks mainly formed coalitions with their mate.
Overall, when they initiated attacks, individuals had great chances to win, whether they acted
alone or as a coalition, whatever their sex. But males initiated more attacks than females.
Coalitions were almost always successful and never involved any injuries. Thus, coalition
formation appears to give only a slight competitive advantage to individuals. As predicted, in
the major part of the cases, both coalition partners shared the food, but, surprisingly, it was not

always the case as the male sometimes monopolized the food from its mate.

Here, we show that the coalition partner in adult rooks is almost exclusively the mate,
namely the individual with whom the strongest bond is shared. The four coalitions that
happened between non-mates were performed by individuals which previously formed a pair

and divorced 2 years before the start of the study (Boucherie et al. 2018). The two siblings in
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the group never formed any coalition together. The pattern of coalition formation found here
seems quite rare in nature as the great majority of species studied to date form polygynous
groups characterized by strong female-female (e. g. Japanese macaques: Chapais 1995; spotted
hyenas: Smith et al. 2010) or male-male bonds (e. g. chimpanzees: Gilby et al. 2013; Asamese
macaques: Schilke et al. 2010). However, despite these differences, in those species, strong
bonds (including with close relatives) also largely determine the choice of the coalition partner,
as it does in adult rooks here. Thus, our results show that the pair bond determines the coalition
partner choice in adult rooks, as it was previously found in juvenile ones (Emery et al. 2007).
Coalitions are likely to be a consequence of the long-term cooperative partnership between
them.

Our results show that rooks gain only a slight competitive advantage by making coalitions,
contrary to our prediction. This seems to be due to the fact that the rate of success was already
very high when individuals fought alone. Thus, it does not seem necessary for rooks to engage
in coalitions to gain access to food. Rather, individuals may form coalitions as a result to female
opportunism, to have a guaranteed access to food or to strengthen the pair bond and its
synchrony. We discuss these hypotheses in turn. First, one may think that females, which
initiated less attacks than males, were responsible of coalition formation. If this hypothesis was
true, females would have benefited more than males by doing coalitions. This was not the case
as success rate was very high when attacking alone, both for males and females. Furthermore,
we did not find any evidence that females recruited their mate before a coalition and in a non-
negligible part of events, the male and the female attacked synchronously. Thus, coalitions seem
to be a joint action rather than a result of female opportunism. Second, we should consider that
coalitions guaranteed access to food as they were almost always successful and did not present
any risk for individuals involved in it as counter-attacks were very rare and injuries never
happened in more than 2 years. This way, rooks could use coalitions as a supplementary,
optional strategy, securing access to food while enduring no cost. We think that these benefits
may be sufficient to explain coalition formation in this context in rooks here. Besides, coalitions
in this context could also serve supplementary functions like strengthening the pair bond and
its synchrony. Indeed, in rooks, mates are highly synchronous, in particular when they perform
bow and tail fanning displays, which is frequently seen in nest defence contests (Coombs 1960).
Nests are a crucial resource for reproductive success in rooks but nest stealing and nest materials

thefts are frequently observed in these species (Coombs 1960; Griffin and Thomas 2000;
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personal observations) and rooks fiercely fight to protect their nest from the other members of
the colony (Réell and Bossema 1982; personal observations). As mates’ synchrony may be
crucial to efficiently defend a common resource in long-term monogamous species (e.g.
Australian magpie larks, Grallina cyanoleuca: Hall and Magrath 2007; butterflyfishes:
Chaetodon lunulatus: Nowicki et al. 2018), we think that coalitions may have important
implications for rooks in nest defence. In fact, it may be crucial for the mated birds to keep
ending signal about how cohesive they are to other group members, during and outside the
breeding seasons. Further studies on the effect of repeated coalitions on pair synchrony and

efficiency on nest defence are needed to test this hypothesis in rooks.

We found that rooks shared food in the majority of successful coalitions but we also
observed that males sometimes monopolized the food from females. In rooks, tolerance
between mates is very high (Emery et al. 2007; Seed et al. 2007; Logan et al. 2012) but it was
rarely tested in competitive context, were individuals are highly motivated to get a limited and
highly valuable resource. Thus, we could think that the limited tolerance sometimes observed
here between mates was a result of motivation to get the food. However, not sharing was mostly
seen in one pair over five. Apart from this pair, other rooks shared the coalition benefits between
mates. Thus, each coalition partner seems to gain direct benefits in most of cases, meaning that
coalitions may be a mutualistic behaviour in rooks. Mutualism seems to be the main driving
force behind cooperation between non-kin in most species studied to date (Clutton-Brock 2009)
and appears to be involved when non-kin allies initiate attacks against the same target
simultaneously (Chapais 1992). Our results are in line with those findings. This may be due to
the fact that individuals share a common goal and are able to share resources (Chapais 1995).

We have shown for the first time that adult rooks form coalitions even when they don’t
necessarily need them to access food resources and that they are able to share the benefits. We
now need to investigate better when and why they form these coalitions. We also showed in a
food competition context, that rooks form coalitions almost exclusively with their mate, the
individual with whom they share the strongest bond in their group. We could have expected
them to attempt coalitions with other group members, but choosing the mate, appears to be an
efficient and low risk competitive strategy to win the competition. Finally, coalition formation
seems to be driven by mutualism in rooks as both coalition partners shared the food in most of
the cases after successful coalitions. These patterns of coalitions are well explained by the pair-

bonded nature of rooks. We now need to investigate if rooks, are able to choose to form
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coalitions strategically when they need them the most, i.e. in a context in which they cannot
assure their success alone, and if it give them a competitive advantage in those situations. Cache
protection, pilfering context and nest defence seem to be interesting situations to further

investigate this issues in this species.
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Synthése du chapitre 3

La formation de coalitions pour la protection et le
pillage des caches dépend du rang du compétiteur et du
degré de compétition chez les corbeaux freux

Objectif de I’étude

Chez les especes sociales, les individus forment parfois des coalitions pour surmonter la
compétition contre les autres membres de leur groupe. D'un point de vue individuel, la
formation d'une coalition consiste toujours a choisir avec qui et quand former une coalition.
Cependant, les coalitions demeurent des événements rares qui ne se retrouvent pas chez
certaines especes et qui ne se produisent que dans des contextes spécifiques, ce qui rend 1’étude
du pourquoi et du quand les individus choisissent de former des coalitions difficile. Quelle que
soit l'espece considérée, les individus forment principalement des coalitions avec leurs
partenaires de valeur, qui peuvent étre leurs proches parents, leur(s) partenaire(s) sexuel(s) et/ou
leurs amis. Jusqu'a présent, la formation de coalitions a été trés peu testée chez les espéces
coloniales monogames, qui semblent pourtant faire face a des situations favorables a
I’émergence de coalitions. En effet, ces sociétés se caractérisent par un grand nombre
d’individus (donc beaucoup de compétiteurs potentiels) et la présence d’au moins un partenaire
de coalition potentiel, I’apparié, avec qui le lien est fort et durable. Dans le chapitre précédent,
j’ai montré que les corbeaux freux (Corvus frugilegus) choisissaient systématiquement leur
partenaire sexuel pour former des coalitions lors d’un test de monopolisation de nourriture.
Cependant on sait que d’autres relations de type amicales peuvent exister chez cette espéece.
Pour mieux comprendre ce qui module la formation de coalitions j’ai donc étudié les patterns
de coalitions du corbeau freux, dans un contexte compétitif se produisant naturellement dans la
nature : la cache de nourriture. Tous les individus pouvant étre a la fois cacheurs et pilleurs chez
cette espéce et la nourriture pouvant étre dissimulée ou visible, la compétition au sein du groupe
dans cette situation peut donner lieu & de nombreuses stratégies et complexifier ’accés a la
nourriture. Les objectifs de cette étude étaient triples : vérifier (i) si le choix du partenaire est

affecté par le rang de dominance du compétiteur et/ou le degré de compétition, (ii) si les
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coalitions sont mises en ceuvres a des moments particuliers ou de maniére systématique ; et (iii)

si les elles procurent des avantages dans ce contexte de cache de nourriture.
Prédictions :

Q) Les corbeaux freux devraient former des coalitions principalement avec leur
apparié mais aussi dans certains cas avec d’autres individus, plus puissants,
lorsque le rang du compétiteur est élevé et/ou lorsque le degré de compétition
est fort ;

(i) Les coalitions devraient étre majoritairement formées quand le compétiteur est
de rang trop élevé pour que I’individu puisse le battre seul et/ ou quand la
nourriture est rare (donc quand la compétition est forte) ;

(iii) Les coalitions devraient augmenter les chances de victoire dans les conflits et
ainsi donner un meilleur acces aux caches de nourriture que quand les individus
tentent de protéger ou de piller les caches seuls contre les autres membres du

groupe.

Meéthodes

L’¢tude a été effectuée sur 13 corbeaux freux captifs. L’expérimentation a eu lieu dans leur
voliére habituelle pour éviter de perturber leurs comportements spontanés de cache et de pillage
de nourriture. Le comportement des oiseaux a été testé dans deux conditions : une ou les
ressources (glands : nourriture disponible pour mettre en place des caches) étaient éparpillées
(compétition faible) et une ou les ressources étaient monopolisables (compétition forte). Pour
la premiere condition, 20 glands ont été divisés dans 4 pots, dispersés aux quatre coins de la
voliére pour permettre leur acces a tous les individus. Pour la seconde, 6 glands ont été placés
dans un seul pot, placé au centre de la voliere. Nous avons effectué 39 sessions (28 en
competition faible, 11 en compétition forte) de 50 min au cours desquelles nous avons relevé
tous les comportements de cache (389 évenements) et de pillage (223 événements) de tous les
individus. Parmi ces événements, nous avons relevé tous les conflits dyadiques (104) et les

coalitions (38).
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Résultats principaux

Les corbeaux freux ont fréquemment formé des coalitions pour protéger leurs caches et
piller celles des autres. Ils n‘'ont formé des coalitions qu'avec leur apparié (quelle que soit le
niveau de compétition), qu'ils ont laissé piller leurs caches sans les agresser. Les corbeaux freux
ont formé des coalitions principalement contre des individus de rang supérieur ou similaire au
leur. Le degré de compétition a augmenté la probabilité de former des coalitions. Quasiment
toutes les coalitions ont été efficaces pour battre le compétiteur. De maniére globale, les chances
de victoire n’ont été que 1égérement accrues par la formation d'une coalition car les corbeaux
arrivaient souvent a défendre leurs caches seuls (contre des pilleurs subordonnés) et, pour ce
qui est du pillage, le fait de gagner le conflit ne garantissait pas a 1’acces a la nourriture. Bien
que les pilleurs gagnaient le conflit lorsqu’ils formaient une coalition, cela ne leur donnait pas

souvent acces le cacheur fuyait avec dans de nombreux cas.

Conclusion

Nous avons montré pour la premiére fois que les corbeaux freux forment des coalitions
dans un contexte de cache de nourriture. Dans l'ensemble, nos résultats suggerent que le
comportement de coalitions de ces oiseaux est faconné par leur systeme social colonial
monogame: le mécanisme de choix du partenaire semble simple, (i) ils choisissent toujours leur
apparié ; mais comme ils vivent en permanence en grands groupes, ils doivent identifier
l'opportunité appropriée pour utiliser les différentes stratégies a leur disposition. J’ai démontré
qu'ils ont su le faire: (ii) mes résultats ont montré que les corbeaux freux formaient des
coalitions principalement quand ils étaient confrontés a des compétiteurs contre lesquels ils
pouvaient perdre et quand la compétition était forte. (iii) Les avantages apportés par la
formation de coalitions demeurent cependant incertains, car les corbeaux freux n'ont gagné
qu'un léger avantage compétitif en combattant a deux plutdt que seuls dans ce contexte et cela
ne leur pas toujours permis d’accéder a la nourriture. D'autres études sur les coalitions chez les
oiseaux coloniaux monogames permettraient de mieux connaitre les fonctions et les avantages

a long-terme de ce comportement dans ces sociétés.
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Abstract

In social species, group members often become competitors. In these species, individuals
sometimes form coalitions to overcome this competition. The propensity to form coalitions is
expected to increase with the degree of competition. However, this has rarely been tested
directly, especially in monogamous species. In addition, most monogamous species are
expected to form coalitions with their mate with whom they share a strong bond, but we could
expect other (more adequate) coalition partners to be recruited when the competition becomes
fierce. We tested these hypotheses in adult rooks (Corvus frugilegus), a colonial monogamous
corvids that live in large groups and form a strong, long-term bond with their mate. Rooks have
shown cognitively advanced skills and may show some strategic choices by recruiting partners
that would be more adequate (i.e. more powerful) than their mates to ensure access to a resource.
To evaluate this, we studied coalition patterns in a food-caching context, under two conditions:
with dispersed food (low-competition) and with clumped food (high-competition). Our results
show that rooks commonly use coalitions to protect and pilfer caches, but exclusively with their
mate. We found that rooks form more coalitions when the competitor is of similar rank or
dominant to them and when the degree of competition is high. The benefits of forming
coalitions in this context remain unclear as rooks did not significantly increase their success
rate compared to when they fought alone. Overall, our results show that the coalition patterns
of rooks are well explained by the features of their social organization and suggest that studies
on colonial monogamous birds could give new insights on the factors involved in coalition

formation and their functions.

Keywords: coalitions; competition; cache protection; pilfering; pair bond
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Introduction

Individuals often need to compete against each other for food, mates or territories (Janson
1985; Frank 1986; Krause and Ruxton 2002; Kokko et al. 2004; Clutton-Brock 2016). In some
social species, individuals can form coalitions to win this competition (Harcourt and de Waal
1992). A coalition is the fact that two or more individuals act together against another or several
individuals in an aggressive or competitive context (de Waal and Harcourt 1992). Coalitions
generally have positive consequences for individuals involved in it (Scott 1980; Chapais et al.
1991; Young et al. 2014; Tokuyama and Furuichi 2016) but it is not always successful and it
entails risks such as injuries, time and energy loss (reviewed by Bissonnette et al. 2015).
Moreover, the benefits of acting with others compared to acting alone is not always clear (Smith
et al. 2010).

Researchers have developed theories to explain how natural selection may have favoured
coalitions (reviewed by Bissonnette et al. 2015). The kin selection theory posits that individuals
should help their close relatives in competitive contexts because they would gain inclusive
fitness benefits by doing so (Hamilton 1964). This theory explains well the vast majority of
coalitions in different taxa, in which individuals mainly form strong bonds with close relatives
(in hyenas: Smith et al. 2010; in primates: Silk et al. 2004; in geese: Scheiber et al. 2009; in
ravens: Loretto et al. 2012). Coalitions also occur between unrelated individuals (reviewed by
Clutton-Brock 2009). In those cases, they are mainly explained by mutualism (every
cooperative partner gains direct benefits through cooperation: Bercovitch 1988) and in rare
cases by reciprocal altruism (one or several individuals help another to gain benefits but do not
benefit from the cooperation themselves and endure a cost: Trivers 1971). Indeed, in the
majority of species studied to date, all cooperative partners gain individual benefits by forming
coalitions (Clutton-Brock 2009), especially if they share a strong bond (Schilke et al. 2010;
Young et al. 2014).

Whatever the species, individuals mainly form coalitions with their long-term partners,
which could be their close relatives, their mate(s) and/or their friends (Connor et al. 1992; Huber
and Martys 1993; Chapais 1995; Silk et al. 2004; Scheiber et al. 2005; Schiilke et al. 2010;
Loretto et al. 2012; Young et al. 2014). Thus, the formation of coalitions depends strongly on
the presence and the availability of long-term partners, and therefore on the social organization

of a given species (Bissonnette et al. 2014). So far, the main corpus of coalition studies has
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focused on species forming very stable and cohesive groups (e. g. monkeys, Macaca sylvanus:
Widdig et al. 2000; baboons, Papio cyanocephalus, Papio anubis: Noé and Sluijter 1995;
gorillas: Gorilla gorilla, Harcourt and Stewart 1989; squirrel monkeys, Saimiri sciureus:
Mitchell 1994) and species with fission-fusion dynamics (chimpanzees, Pan troglodytes: Gilby
et al. 2013; bonobos, Pan paniscus: Tokuyama and Furuichi 2016; dolphins, Tursiops
truncatus: Connor et al. 1992, spotted hyenas, Corcuta crocuta: Smith et al. 2010). In stable
groups, individuals stay for several years in a group which composition changes relatively little
over time. This makes the occurrence of long-term relationships more likely. In fission-fusion
societies, most individuals know each other but group fission affects the availability of potential
partners and can also offer new coalition opportunities (Connor and Whitehead 2005;
Wiszniewski et al. 2012).

From an individual point of view, forming a coalition is still about choosing when and
whom to make a coalition with (Bissonnette et al. 2015). This type of decision-making holds a
cognitive component (Tomasello and Call 1997; Harcourt and de Waal 1992; Schmelz and Call
2016). In societies where long-term relationships exist, individuals know each other social
status (kinship, allies, rank: Shettleworth 2010; Tomasello and Call 1997) and this information
can be used strategically to select the best opportunity and/or the best coalition partner
according to the strength of the various parties involved (Noé 1992; Tomasello and Call 1997,
Harcourt and de Waal 1992). For example, baboons select amongst two potential partners the

one demonstrating the highest rank to overcome a high ranking individual (Noé 1992).

Regardless of the species, coalitions remain rare events which are not found in some
species and that happen only in specific contexts (reviewed by Bissonnette et al. 2015), making
it difficult to know why and when individuals choose to form coalitions. Understanding the
factors leading to coalition formation is critical to determine the mechanisms underlying
decision-making and social behaviour. Coalitions are expected to happen when access to
resources is limited and when forming coalitions improve individuals’ access to this resource
(Harcourt and de Waal 1992). The degree of competition is thus expected to increase the
propensity to form coalitions (Hemelrijk et al. 2015). But this have rarely been tested directly
and was investigated only in species living in stable and cohesive groups (Berghénel et al.
2010).
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To date, the effect of competition on coalition formation has never been tested in colonial
monogamous species. This is surprising because these species live in societies where the
conditions for frequent occurrence of coalitions are met. They live at the edge between very
stable and cohesive pairs and open groups in a highly unpredictable social environment. This
social system presents two important features: individuals share a very strong bond with one
particular individual and face numerous competitors (Clayton and Emery 2007; Emery et al.
2007). Among these species, rooks (Corvus frugilegus) are of particular interest to study
coalitions. They form a long-term (often lifelong) bond with one individual (the mate) very
early in life (Emery et al. 2007) and live in large groups year round (Coombs 1960, 1961a;
Patterson et al. 1971). Mates raise offspring together, share food and exchange frequent
affiliative behaviours like allopreening for example (Coombs 1960; Clayton and Emery 2007).
Conflicts are frequent but rarely happen inside the pair bond (Emery et al. 2007; Logan et al.
2012). Cognitively speaking, rooks are often compared to primates with whom they share
advanced skills in social and physical cognition (Emery 2004; Seed et al. 2006; Emery et al.
2007; Tebbich et al. 2007; Bird and Emery 2009b). Thus, we would expect them to form
coalitions to compete, as do many primates and other mammals. In addition, they may show
some strategic choice about with whom and when to form a coalition. For example, they should
form coalition mostly when facing a high ranking competitor and may choose to form a
coalition by recruiting a non-mate, if the competition becomes fierce and if the need of powerful
allies arises. Given that rooks can form social relationships outside the pair bond, they are an
interesting model to test the effect of the degree of competition on coalition formation. For this
purpose, we investigated patterns of coalitions in rooks in a food caching context, which is a
competitive context naturally occurring in the wild. Rooks cache food to consume it later
(Goodwin 1976; de Kort and Clayton 2006) and caches are susceptible to be pilfered by other
individuals (Kéllander 2007). Caching and pilfering behaviours have been extensively studied
in corvids (reviewed by Grodzinski and Clayton 2010). Corvids adapt their caching and
pilfering behaviour to the amount of information the other individuals have (Dally et al. 2006;
de Kort et al. 2006) , to their relative dominance (Eurasian jays, Garrulus glandarius: Shaw
and Clayton 2012; ravens, Corvus corax: Bugnyar and Heinrich 2006) and to the bond they
share with them (California scrub-jays, Aphelocoma californica: Dally et al. 2005; Stellers' jays,
Cyanocitta stelleri: Kalinowski et al. 2015). We also know that in California scrub-jays, which

are also long-term monogamous corvids, the mate can be indirectly involved in cache
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protection. Indeed, Dally et al. (2005) showed that the more competitors try to pilfer one
individual’s cache, the more likely its mate will displace it in new locations. Thus this context
seems favourable to the emergence of coalition in corvids. But to date, coalition formation has
never been tested in a caching context in corvids. This could give a significant advantage to the
individual as it could cooperate to protect and pilfer caches against individuals it could not
displace by itself. Indeed, in corvids, individuals are not able to protect their caches nor to pilfer
aggressively others caches against dominant competitors (de Kort et al. 2006; Shaw and Clayton
2012).

The aims of this study were threefold: (1) verify the with ‘whom’: is the coalition partner
always the mate or can it be a more powerful individual; (2) verify the ‘when’: will rooks make
coalitions in a systematic way (always) or only when needed (i.e. when facing a dominant
competitor or when the degree of competition arises); and (3) verify if coalitions give
advantages in this context of caching. To do this, we observed the cache protection and pilfering
behaviours of adult rooks living in a captive group under two conditions: with dispersed (that
could not be monopolised; ‘low-competition’ condition) and clumped food (that could be
monopolised; ‘high-competition’ condition). All birds were free to compete over food and over
caches. (1) We expected rooks to mainly form coalition with their mates but with some
occurrences of coalition with more powerful allies whenever the rank of the competitor was
higher than its own and whenever the degree of competition was high. (2) We predicted that
rooks would mostly form coalitions when needed (i.e. when the competitor was dominant
and/or when the competition was high. (3) Finally, we predicted that rooks would increase their
success rate in conflicts over caches when forming coalitions compared to when they fight

alone.

Methods
Subjects

Thirteen rooks (eight males, five females) from a group of 14 participated in the study.
One additional individual sustained an injury before the start of the study (she almost stopped
spending time on the ground) and was therefore unable to participate in this study. Two females

were sub-adults at the time of the experiment. They were caught just after fledging in a local
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colony, in Strasbourg, France, in May 2016. The other 12 individuals were adults. Four of them
(1 male, 3 females) have been rescued from hunting traps in Southern Alsace in October 2013
(the male was a juvenile and the females were already adults at the time of the trapping). The
eight other individuals (7 males, 1 female) have been collected from the nest at two weeks of
age in a local colony in Strasbourg (France) in 2006 and have been hand-reared. At the time of
the study, the group consisted in 10 mated individuals (four male-female and one male-male
pairs) and 4 single individuals. All birds had unique leg ring combination for individual
recognition. The birds had ad libitum access to water and were fed on a maintenance diet
consisting in pellets, milk products, eggs and fruits. The birds were housed together in a large
outdoor aviary (18 m x 6 m x 3.5 m) enriched with perches, trees, ropes, twigs, pools, sand,
grass. The soil of the aviary consisted in soil covered by stones.

Procedure

Data were collected from December 2017 to February 2018 between 9 and 12am. for the
low-competition condition and from January to February 2019 for the high-competition
condition by AMB. The birds were highly habituated to her before the onset of the observations
and were used to cache in her presence. Observations were made from an observational hut
close to the aviary from which all birds were visible. Data were collected using a digital voice
recorder Olympus VN-8500PC. Observations were made in the home aviary to prevent any
disruption of the birds’ behaviour. All individuals were present and could move freely in the
aviary. Before each trial, the maintenance diet was removed in the evening of the day before. It

was returned after the end of each trial.

For each trial, we provided acorns (a valuable food item for rooks) in small seedling pots
(7.5cm in diameter) placed in each corner of the observation compartment. The birds were
exposed for several days to these pots (empty) to avoid neophobic responses to the pots before
the start of the observations. Apart from that, the experiment did not require any training as the
rooks cache spontaneously in their aviary. Each trial consisted in 50 min of continuous
observation starting just after the moment the experimenter had finished placing the acorns in
the aviary and gone back to the observation hut. We recorded all caching and pilfering
behaviours (Table 1) displayed by all individuals using all occurrence sampling method
(Altmann 1974). Observations were conducted almost every day. If an external factor disturbed

104



the birds (e.g. a dog, a raptor) during the trial, it was cancelled and renewed on the following

day (it happened 11 times).

For the low-competition condition, we provided 20 acorns, scattered in 4 pots, each
containing 5 acorns. Each pot was placed in a corner of the observation compartment to avoid
food monopolization by higher ranking individuals and to favour access even for subordinate
birds. For the high-competition condition, we provided 6 acorns, all put in a single pot placed

in the middle of the observation compartment in order to increase competition among birds.

Caching behaviour

For each caching instance, we recorded the identity of the cacher, the number of items
cached and the cache location relative to landmarks in the aviary using predrawn sketches of
the aviary. We recorded if the item cached was moved from one cache site to another and the
location of the new cache site. We recorded the responses of the cacher when other individuals
approached his/her cache (see Table 1). If aggressive cache protection (‘aggressive cache
defence’; Table 1) occurred, we recorded if the cacher was alone or it was helped by another

individual and the outcome of the conflict.

Pilfering behaviour

For each approach towards a cache, we recorded the identity of the approaching
individual(s). We recorded if the cacher was present at the cache site or away (more than 2 m
from the cache) at the start of the approach. This was done to assess if the approaching
individual delayed pilfering and waited until the cacher had left the cache site to try to pilfer it
(‘delayed pilfering’, Table 1). We recorded if the approaching individual attacked the cacher
(‘aggressive pilfering’; Table 1) or not (‘approach without aggression’, Table 1). We also
recorded the outcome of the approach, namely if the pilfering attempt was successful or failed.
In cases of aggressive pilfering, we also recorded the outcome of the conflict.
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Data analysis

The dominance hierarchy was determined using agnostic interactions (involving threats,
peaking, charges, seizing, flying attacks and pursuits) recorded in a food monopolization
experiment (Mohamed Benkada et al., In prep). We considered only dyadic conflicts with a
decided outcome (the receiver fled in response to the aggression; N = 586 conflicts). The data
used included conflicts from June 2018 to March 2019. We organized all agnostic interactions
in a winner-loser matrix. We tested the linearity using the Landau’s index h and the index of
linearity /2’ (which takes into account unknown relationships; de Vries 1995) which vary from
0 (no linearity) to 1 (complete linearity). We also tested the steepness (a measure of power
asymmetry between individuals; de Vries et al. 2006), which varies from -1 (steep hierarchy)
to 0 (non-steep hierarchy). These analyses were made using SOCPROG 2.7 (Withehead 2016)
using 10000 randomizations. We found a weakly linear (h = 0.48; 2’ = 0.53; p = 0.001), not
steep (steepness = -0.475; p = 1.0) hierarchy. Thus, we could not classify all individuals with
an absolute rank as it is made when the hierarchy is strongly linear and steep. Rather, we
classified individuals in three categories depending on the proportion of conflicts they won:
dominant (above 0.60), subordinate (below 0.10) and intermediate (between 0.10 and 0.60).
Dominant individuals always ranked at the top of the hierarchy whatever the dominance index
used (David’s score, David 1987; 1&SI, de Vries 1998; Brown 1975; Crow 1990); as well as
subordinates were always at the bottom. This classification permits to avoid false rank
attributions between ‘intermediate individuals’ as classifications between them were highly
inconsistent between dominance indexes. To test the effect of dominance, we considered the
relative dominance between individuals. The label ‘similar’ was used when the individual faced
a competitor of the same dominance category than its own. When considering coalitions, we

considered the dominance category of the most dominant individual involved in the coalition.

We used binomial tests to assess if dominance had an effect on the pilfering strategy. We
compared the proportion of coalitions formed against dominant opponents, subordinate
opponents and opponents of similar ranks using Pearson’s chi-squared tests. We also used chi-
squared tests to compare the proportions of coalitions formed in the two conditions. We tested
the effect of the relative dominance and the effect of the degree of competition on coalition
formation by running a generalized mixed model (GLMM) with a Binomial error distribution
with alogit link. To do so, we considered only aggressive cache protection and aggressive cache

pilfering. We used cache protection and pilfering in the same model. We entered coalition
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occurrence as a binomial data (‘yes’ or ‘no’). We entered relative dominance (‘dominant’,
‘similar’ or ‘subordinate’) and the degree of competition (‘low’ or ‘high”) as fixed factors and

the identity of the cacher as a random factor. We selected the best model based on the likelihood

ratio test.

To investigate the success rate of coalitions in aggressive defenses and pilfering attempts,

we differentiated the outcome of the conflict and access to food as cachers could retrieve the

acorn they cached and flee with it when attacked.

All birds except Pom (who only rarely stayed on the floor) were included in the analyses.

Therefore, N=13. All analyses were performed using R 3.3.2 (R Core Development Team,

2015) and alpha was set at 0.05.

Table 1. Ethogram used for caching and pilfering observations

Role Behaviour

Description

Cacher Caching

Drops food, digs tiny gaps and put food in. Covers food with
various materials (e.g. grass, branches, soil) and leave the
caching site

Recovering cache

Returns to its cache, retrieve the food from the cache and
leaves with the food

Aggressive cache

Stays near or returns to its cache and threaten and/or

defence aggressively attack conspecifics approaching the cache
Pilferer

Pilfering Approaches a cache made by another individual, retrieves
food from the cache and leaves with the food and/or eats it

Aggressive Approaches a cache made by another individual while the

pilfering cacher is still present, still in the process of caching, or in less
than 1 meter from the cache, and attacks it then steal the food
in the cache and leaves with it or eats it.

Approach without ~ Approaches a cache made by another individual while the

aggression cacher is still present, still in the process of caching, or in less

than 1 meter from the cache, and tries to steal the food in the
cache, without any agonistic behaviour, and leaves with it or
eats it.

Delayed pilfering

Waits until the cacher leaves the cache site (more than 2m
from the cache site) and then approaches the cache and
retrieve the food and leaves with it or eats it
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Ethical statement

The study was in accordance with the French laws regarding animal studies for scientific
purposes and was approved by the regional ethical committee on animal experimentation under
the license n°A67-382.

Results
Patterns of caching and pilfering

We recorded a total of 389 caches (N=13, mean = S. E.: 29.9 £ 6.4), 276 in the low-
competition condition and 113 in the high-competition condition. Among these caches, 138
(35%) were subjected to pilfering attempts: 77 (28%) in the low-competition condition and 61
(54%) in the high-competition condition. In total, 85 caches (22%) were successfully pilfered.
We recorded 223 pilfering attempts: 97 in the low-competition condition and 126 in the high-
competition condition (note that several pilfering attempts had been made for the same caches).
Each bird of the group played both roles - cacher and pilferer - towards other group members.
As cachers, the rooks never defended their caches against their mate, whatever the level of
competition, nor did they attack their mate to pilfer its caches. All pilfering attempts between
mates (N = 18, 8 in the low-competition condition and 10 in the high-competition condition)
were successful. Injuries never happened during the whole course of the study, neither between

mates nor between non-mates.

The coalition partner choice

We recorded 38 coalitions in total. In all instances, the coalition partner was the mate,
either to protect caches or to pilfer, in both conditions. Single individuals did not perform any
coalition. Coalitions consisted in only two individuals. The coalition partner remained the same

during the whole course of the study.
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Influence of dominance and degree of competition

When acting alone, rooks almost never aggressively defended their caches against the
pilferers who dominated them (only one exception observed). Instead, they recovered the acorn
they had cached and with which they fled. On the contrary, when they formed a coalition, the
birds defended their caches against the pilferers who dominated them in all the cases observed.
Among all the aggressive cache defences recorded, when alone, 5% were against dominant
pilferers, 50% against pilferers of similar rank and 45% against subordinate pilferers; when
forming a coalition, 50% were against dominant pilferers, 45% against pilferers of similar rank

and 5% against subordinate pilferers.

When acting alone, pilferers used significantly more aggressive pilfering against cachers
subordinate to them (Binomial test: p < 0.0001) whereas they predominantly used delayed
pilfering against cachers dominant to them (Binomial test: p < 0.0001). They used both
aggressive and delayed pilfering against cachers of similar status to their own (Binomial test:
P = 0.76). Still when acting alone, individuals tried more approaches while the cacher was still
present in high-competition than in low-competition condition (Chi-squared test: y? = 11.7; df
= 2; p = 0.003; Figure Al). Cachers alone aggressively defended their caches twice more

frequently in high than in low-competition condition.

Concerning coalitions, the rank of the competitor had a significant effect on the probability
to form coalitions both for aggressive cache defence (aggression directed towards the
approaching pilferer; Chi-squared test: x> = 11.19; df = 2; p = 0.004) and aggressive pilfering
(Chi-squared test: x*= 8.78; df = 2; p=0.01). Considering both cache protection and pilfering
together, the rooks made significantly more coalitions against more dominant birds than against
subordinates (GLMM: dominant vs. subordinate, B = -2.21, standard error = 0.65, z-value = -
3.39, p = 0.0007; Figure 1; Table Al). They tended to form more coalitions against more
dominant birds than against individuals of similar rank to their own but this trend was no
significant (GLMM: dominant vs. similar, p = -1.22, standard error = 0.66, z-value = -1.86, p
= 0.06; Figure 1; Table Al).
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Figure 1. Aggressive cache defence and aggressive pilfering according to the relative
dominance status of the competitor. White bars represent the proportion of attacks (aggressive
cache defences and aggressive pilfering attempts) performed alone and black bars represent the
proportion of attacks performed as a coalition. (GLMM, ***p < 0.001, ns p > 0.05).

The effect of the degree of competition was also significant. The rooks formed more
coalitions in the high-competition than in the low-competition condition (GLMM: high
competition vs. low competition, p = -1.29, standard error = 0.49, z-value = -2.60, p = 0.009;
Figure 2; Table A1). This pattern was observed both for cache protection (Chi-squared test: y?
=4.59; df = 1; p=0.03) and pilfering behaviours (Chi-squared test: y?> = 7.32; df = 1; p=0.007).
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Figure 2. Aggressive cache defence and aggressive pilfering according to the degree of
competition. White bars represent the proportion of attacks (aggressive cache defences and
aggressive pilfering attempts) performed alone and black bars represent the proportion of
attacks performed as a coalition. All data were pooled (GLMM, **p < 0.01).

Success rate

Cachers successfully defended their caches in 95% of the cases when they were alone and
in 100% of the cases when they formed a coalition with their mate. Using aggressive pilfering,
rooks defeated cachers in 88% of the cases when they attacked alone and in 92% of the cases
when they formed a coalition. The outcome of the conflict was not in line with the outcome of
the pilfering of the food as in 53% of the cases when the pilferer attacked alone and in 62% of
the cases when it formed a coalition, the cacher recovered the acorn when attacked and fled

with it.
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Discussion

We found that rooks formed coalitions to protect their caches and to pilfer others' caches.
They only formed coalitions with their mate, whom they let pilfer their caches. Rooks formed
coalitions mainly against individuals of higher or similar rank to their own. The degree of
competition increased the likelihood of forming coalitions. The chances of victory were slightly
increased by coalition formation, but this did not significantly increase the success of cache

protection or pilfering.

The rooks formed coalitions exclusively with their mate. At first sight, this pattern strongly
differs from what is seen in multimale-multifemale societies in which the vast majority of
studies reported that coalitions are mainly directed in favour of close relatives (reviewed by
Chapais et al. 1991; Smith et al. 2010). Studies on species in which close relatives are rare or
absent have shown that unrelated individuals also choose their coalition partner from among
group members based primarily on the quality of their relationship (Connor et al. 1992; Schiilke
et al. 2010). Thus, the fact that rooks form coalitions only with their mate does not seem
surprising because it is their most valuable partner (Emery et al. 2007; Logan et al. 2012).
However, exclusivity in the choice of coalition partner was not expected, as rooks (even adult
rooks) also form relationships with other group members (Boucherie et al. 2016). Nevertheless,
even at an early age, when they still exchange a large number of affiliative interactions with
other members of the group (Emery et al. 2007; Scheid et al. 2008) and cooperate with them to
access otherwise inaccessible food (Scheid and Noé 2010), rooks already show a strong
preference for their future mate as a coalition partner (Emery et al. 2007; Scheid, unpublished
data). One could assume that the fact that rooks form coalitions only with their mate is due to
the mating system of the rooks. As monogamous birds, the reproductive success of rooks
depends on the survival and physical condition of the mate. Another explanation, which does
not exclude the first, is that the rooks can share their caches. This was suggested by Dally and
colleagues (2005) among California scrub-jays, where individuals pilfered their mate's caches
and moved them to protect them from other group members. The authors suggested that, in this
species (also long-term monogamous), the mate is not perceived as a competitor but rather as
an ally (Dally et al. 2005). This has also been suggested in several other corvid species (in
ravens: Heinrich and Pepper 1998; in Steller’s jays: Kalinowski et al. 2015). The same appears
to be true in adult rooks. This hypothesis is reinforced by the fact that here, the rooks never

defended (either by aggression or by recovering) their caches against their mate when the latter
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approached to pilfer them, even when the degree of competition was high, while they protected

their caches against other group members.

One might have thought that because of their very frequent affiliations, rooks would
systematically form coalitions, even in low-competitive situations. But this was not the case.
Here, rooks did not form coalitions systematically, but rather against competitors of a higher
rank or similar to their own. This suggests that rooks are able to choose when to form coalitions
according to the relative dominance of the competitor. Some corvids, when tested alone against
one competitor, appear to be able to fine-tune their cache protection and pilfering behaviour
according to the relative dominance of their competitor (Bugnyar and Heinrich 2006; Shaw and
Clayton 2012). In a study in which birds were tested in dominant-subordinate dyads, it was
shown that Eurasian jays (Garrulus glandarius) attack the cacher and make multiple caching
attempts when they are dominant, while they delay pilfering and cache behind visual barriers
when they are subordinate (Shaw and Clayton 2012). Note that the use of coalitions was not
investigated in Eurasian jays nor in any other corvid species in a caching context, these studies
focused mainly on individual strategies. Similarly, our results show that pilfering rooks
switched from aggressive to delayed pilfering depending on the rank of their competitor when
alone and caching rooks almost never defended a cache aggressively against dominant pilferers
unless they formed a coalition to defend it. Thus, we show for the first time that rooks can adapt
their cache protection and pilfering behaviour to the relative dominance of their competitors.
The presence of the mate is indeed a way strategy that can be deployed to overcome

competition.

Coalitions are expected to occur when access to resources is limited (Harcourt and de Waal
1992). Here, we found that the degree of competition increased the formation of coalitions in
rooks. This appears to be consistent with the results observed in mammals. In African wild dogs
(Lycaon pictus), for example, individuals cooperate to catch prey they cannot kill alone (Hubel
et al. 2016) and South American squirrel monkeys team up between males to approach females,
especially during the breeding season with the highest degree of competition (Mitchell 1994).
Here, rooks formed few coalitions in the low-competition condition, whereas they often used
this strategy in the high-competition one. In the low-competition condition, food was scattered
and abundant. Thus, all individuals had access to food (as shown by the fact that all individuals
cached in this condition). This is not the case in the high-competition condition, in which only

six acorns were available for 13 hirds. In this latter case, food was more difficult to obtain, as
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shown by the increase in the aggressive defence of caches (doubled between the two
conditions). And the birds were more motivated to pilfer, as shown by the fact that they
approached the caches with the cacher still present (rather than delaying the pilfering) in the
high-competition condition. Thus, coalitions really seem to be used as a strategy in response to

increased competition, at least in rooks.

The benefits that rooks derive from coalitions are not yet clear. Here, we found that the
success rate in conflicts was slightly increased by the formation of coalitions compared to
individual conflicts. Indeed, the chances of victory were already very high when the rooks
defended (95%) or pilfered alone (88%). In cache defence cases, coalitions were always
successful, but in cache pilfering cases, defeating the competitor did not necessarily provide
access to food. Indeed, although coalitions to pilfer led to victory in 92% of cases, pilferers
only managed to steal food in 38% of cases. This is because, when it was attacked, the cacher
often fled away with the acorn it had cached, preventing pilferers from taking it. This possibility
to act prior to the attack for the cacher complicates the conclusion on the benefit of coalitions
for cache pilfering in rooks. Overall, coalitions seem to offer only limited benefits, at least in
the short term, as they did not significantly increase the chances of victory and did not guarantee
access to food. Rather than a necessary mean of competition over caches, coalitions may be an
additional strategy in this context. We have not examined the potential long-term and indirect
benefits of coalitions here. One would expect that coalitions observed in a caching context
would serve as a repetition between mates to synchronize their behaviour with the goal of being
well coordinated in a nest competition, which is fierce and requires a high degree of
coordination between mates in rooks. In addition to this potential function, coalitions could also
be used to signal to other group members the strength and competitiveness of the pair. Further
studies, both long-term and in a reproductive context, are now needed to determine the functions

of coalitions in rooks.

In conclusion, we show for the first time that adult rooks commonly form coalitions in a
food caching context. Overall, our results suggest that the coalitionary behaviour of the rooks
is shaped by their colonial monogamous society: the mechanism of partner choice seems
simple, they always chose their mate; but as they live permanently in large groups, they must
identify the appropriate opportunity to use the different strategies at their disposal: we
demonstrated that they were able to do so because our results showed that they formed

coalitions mainly when they faced competitors against whom they could lose and formed more
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coalitions when the degree of competition was high. The benefits obtained from coalition
formation remain unclear, as they gained only a slight competitive advantage over when they
fought alone in this context. Further studies on coalitions in colonial monogamous birds
represent a promising avenue to uncover the long-term functions and benefits of this behaviour

in such societies.
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Appendix
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Figure Al. Percentage of each type of pilfering attempts: delayed pilfering (white bars),
approach without aggression (grey bars) and aggressive pilfering (black bars) according to the

degree of competition. All data were pooled (Chi-squared test, **p<0.01)

Table Al. GLMM results investigating factors influencing the probability of coalition

formartion
Fixed variable B S.E. z p
(Intercept) 0.98 0.56 1.745 0.08
Competitor’s relative
dominance rank
Dominant vs. Subordinate -2.21 0.65 -3.39 0.0007
Dominant vs. Similar -1.22 0.66 -1.86 0.06
Degree of competition -1.29 0.49 -2.6 0.009
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DISCUSSION



Le but de ma thése était de déterminer si les liens sociaux avaient une influence dans
I’expression de la coopération en situation de compétition chez les corbeaux freux, une espece
coloniale monogame. Pour ce faire, j’ai testé un groupe de corbeaux freux captifs dans trois
situations : en situation spontanée de conflits (chapitre 1), en situation de compétition

alimentaire controlée (chapitre 2) et en situation de cache de nourriture (chapitre 3).

1 Résultats principaux

J’ai montré que les conflits étaient résolus sans faire appel a de la coopération : les victimes
ont évité leur agresseur suite a un conflit quand celui-ci les approchaient et ont ainsi réduit
efficacement le risque de subir une nouvelle agression de sa part (chapitre 1). Dans les trois
situations que j’ai testées, les corbeaux freux ont souvent agit seuls (chapitre 1, 2 et 3). Que ce
soit pour échapper au renouvellement d’agression (chapitre 1), accéder a de la nourriture et la
monopoliser (chapitre 2) ou protéger et piller des caches (chapitre 3). Cependant, et bien qu’il
s’agisse d’événements moins fréquents, les corbeaux freux ont su recourir a la coopération, en
formant des coalitions en situations de compétition alimentaire (chapitre 2 et 3). Cette
coopération s’est effectuée quasi-exclusivement avec I’apparié. Etant donné qu’ils vivent en
groupe social toute I’année et qu’ils ont des relations en dehors du couple, on aurait pu
s’attendre a ce que les corbeaux freux coopeérent aussi avec d’autres individus du groupe mais
ce ne fut quasiment jamais le cas. Ce pattern de choix du partenaire semble robuste : il a été
retrouvé dans deux contextes de compétition alimentaire différents (une seule source
directement accessible et monopolisable : chapitre 2 ; contexte de cache de nourriture : chapitre
3). C’est toujours l’apparié qui a été choisi, quel que soit ’asymétrie de force avec le
compétiteur et que le degré de compétition soit faible ou élevé (chapitre 3). Dans ces situations,
c’est le lien de couple qui prime donc toujours sur les autres. Bien qu’ils n’aient pas montré de
flexibilité quant au choix de leur partenaire de coalition, les corbeaux freux se sont montrés
stratégiques quant au moment de coopérer. En effet, ils ont formé des coalitions en priorité
lorsque cela s’avérait nécessaire : face a des compétiteurs difficiles a battre seuls et quand la
nourriture était rare (chapitre 3). Les corbeaux freux ne recourent donc pas aux coalitions de
maniére systématique (chapitre 2 et 3) mais leurs réponses comportementales semblent plut6t
étre modulées par plusieurs facteurs sociaux (dominance relative avec le compétiteur) et
environnementaux (rareté¢ des ressources). De maniére surprenante, I’avantage compétitif des

corbeaux freux semble avoir été peu affecté par la formation de coalitions car le taux de succeés
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dans les conflits dyadiques était déja tres €levé (chapitres 2 et 3). En général, I’individu qui
initiait le conflit le gagnait, du moins en situation de compétition alimentaire (chapitre 2 et 3).
Les coalitions ont permis de gagner de maniére quasi-systématique, que ce soit pour accéder a
la nourriture directement (chapitre 2) ou pour defendre ou piller des caches (chapitre 3). Ainsi,
les coalitions semblent étre une stratégie sre pour gagner le conflit. 1l ne semble donc pas
risqué de s’engager dans une coalition chez les corbeaux freux. Cela est étayé par le fait que le
taux de contre-attaque était trés faible (chapitre 2) voire nul (chapitre 3) face a une coalition et
qu’aucune blessure n’ait eu lieu au cours d’une coalition (chapitres 2 et 3 ; ni pendant les
conflits dyadiques d’ailleurs : chapitres 1, 2 et 3). La question du cotit relatif a I’investissement
de temps et d’énergie n’a pas été évaluée ici et reste a tester dans de prochaines études. Bien
que I’avantage compétitif semble peu important, j’ai montré que les partenaires de coalitions
sont capables de manger ensemble suite a une victoire (chapitre 2). Chaque individu semble
donc tirer des bénéfices individuels directs de la formation de coalitions. Les coalitions ne
semblent pas étre le fait de I’opportunisme ou de I’usage de stratégies coercitives de la part de
I’un des partenaires (chapitre 2). Seulement, bien qu’elles impliquent un faible cofit et puissent
apporter quelques bénéfices directs a chacun des partenaires, les avantages que les coalitions
apportent aux corbeaux freux restent flous : elles n’augmentent pas leur acces a la nourriture de
maniére significative, qu’elle soit cachée (chapitre 3) ou non (chapitre 2). Ces coalitions
pourraient probablement jouer un rdle social qui va au-dela du simple avantage nutritionnel.
Pris dans leur ensemble, mes résultats montrent que c’est surtout le lien de couple qui

conditionne le recours a la coopération et ses patterns au sein d’un groupe de corbeaux freux.

2 Coopérer ou non : les corbeaux freux font des coalitions mais ne coopérent pas pour

résoudre leurs conflits

Il est important de noter que, dans les trois situations que j’ai étudiées au cours de ma thése,
tous les corbeaux étaient libres de coopérer ou non et de choisir leur(s) partenaire(s) de
coopération car tout le groupe était toujours testé au complet et qu’aucun mécanisme nécessitant
une coopération obligatoire n’a été utilisé. Ces deux aspects peuvent sembler anodins mais ils
permettent de se rapprocher des choix spontanés des animaux, dans la mesure des contraintes
imposées par la captivité. Cela nous permet de mieux comprendre ce qui est important pour eux

et ce qui module I’expression de leur comportement.
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Les corbeaux freux ont souvent coopéré avec leur apparié dans les contextes de
compétition alimentaire, en formant des coalitions (chapitres 2 et 3) mais n’ont pas coopéré
suite a un conflit, ce qu’ils auraient pu faire en recourant a de I’affiliation avec un tiers (chapitre
1). Au vu du contexte favorable a la coopération retrouvé dans le type de société que forment
les corbeaux freux (forte tolérance liée a la vie coloniale, présence d’un individu avec lequel la
coopération a lieu dans de nombreuses activités, avec qui les affiliations sont trés fréquentes et
avec qui le risque d’agression est trés faible), on aurait pu s’attendre a ce que la coopération
soit une réponse quasi-systématiquement utilisée pour compenser les effets négatifs de la vie
en groupe comme les conflits. Mais ce n’est pas ce qu’ils font. L’affiliation avec un tiers ne
semble en effet pas nécessaire chez les corbeaux freux puisqu’ils résolvent leurs conflits en
utilisant une stratégie simple et qui semble efficace pour mettre fin a leurs conflits : 1I’évitement
(chapitre 1). D’aprés le modéle théorique présenté par Aureli et collégues (2002), si le risque
de renouvellement d’agression est réduit par des moyens alternatifs comme une augmentation
de la distance entre les opposants par exemple, la réconciliation n’est pas nécessaire. Cela a été
soutenu par 1’absence de réconciliation chez des especes de primates et de carnivores sociaux
qui recourent a I’évitement (langurs : Sommer et al. 2002; tamarins : Schaffner et al. 2005;
suricates : Kutsukake and Clutton-Brock 2008). Je pense que 1’on peut étendre cette hypothése

en englobant a la fois la réconciliation et 1’affiliation avec un tiers.

I1 a été proposé que I’affiliation avec un tiers soit un mécanisme de résolution des conflits
important chez certains corvidés : les grands corbeaux (Fraser and Bugnyar 2010b; Sima et al.
2016), les corneilles noires (Sima et al. 2018), les choucas des tours (Logan et al. 2012) et les
geais des chénes (Logan et al. 2012). Cela a aussi été proposé pour les corbeaux freux (Seed et
al. 2007; Logan et al. 2012), mais mes résultats ne confirment pas du tout ces travaux (chapitre
1). En regardant plus en détail les résultats obtenus sur les choucas des tours et les geais des
chénes et pour un des deux groupes de corbeaux freux (Logan et al. 2012), il a fallu que les
auteurs recourent a des méthodes non standard pour détecter une différence dans les
comportements affiliatifs entre la période post-conflit et une situation spontanée sans conflit.
De plus, les résultats obtenus sur les grands corbeaux et les corneilles noires se limitent a des
groupes de juvéniles. Autrement dit, les démonstrations d’un recours a I’affiliation avec un tiers
apres un conflit sont largement discutables chez les corvidés. Il reste que de grandes différences
ont été observées entre les tendances conciliatoires chez un groupe de corbeaux freux adultes
(0.80, Seed et al. 2007) et celui que j’ai étudi¢ (0.03, chapitre 1). Les différences dans les
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tendances conciliatoires au niveau intra-spécifique ont aussi été observées chez d’autres espéces
(Fraser et al. 2009; Miller et al. 2017). Mais le réle d’un certain nombre de facteurs dans la
résolution des conflits reste a explorer. Parmi ces facteurs, on peut mentionner la variabilité des
liens sociaux entre les individus d’un groupe a I’autre et des patterns de conflits potentiellement

différents (intensité, fréquence, risque global li¢ a I’intervention d’un tiers).

De plus, il est a noter que les fonctions et I’efficacité de I’affiliation avec un tiers ont
rarement été testées chez les corvidés. Fraser et Bugnyar (2010b) ont montré qu’elle diminuait
le risque de renouvellement d’agression vis-a-vis de la victime dans un groupe de grands
corbeaux juvéniles. Une telle fonction n’a cependant pas été retrouvée, ni chez les corbeaux
freux, ni chez les choucas des tours (Logan et al. 2013). Il semblerait donc que 1’affiliation avec
un tiers ne soit pas forcément efficace pour remplir ce qui est supposé étre sa fonction premiére
: protéger la victime, alors que 1’évitement I’est. L’autre fonction principale qui a été énoncée
pour I’affiliation avec un tiers est la diminution du stress de la victime (d’ou le terme fonctionnel
souvent utilisé de « consolation » que je n’ai volontairement pas utilisé ici pour éviter tout
contre-sens). Mais il est important de noter que cette fonction de 1’affiliation avec un tiers est
tres débattue, méme chez les primates non-humains, qui ont été beaucoup plus étudiés que les
corvidés (Koski and Sterck 2007). Chez la plupart des primates, le stress augmente suite a un
conflit, ce qui est mesuré par une augmentation de la fréquence de grattage (e. g. Majolo et al.
2009; Wittig et al. 2015). On ne sait pas a ce jour comment détecter une élévation potentielle
du stress suite a un conflit chez les corvidés. Chez les corvidés, le taux de grattage (pour en
citer un parmi d’autres) ne semble pas augmenter apres un conflit. On ne peut donc pas encore
savoir si 1’affiliation avec un tiers et/ou 1’évitement diminuent le stress de la victime suite a un

conflit.

Dans les trois études que j’ai faites, les conflits n’ont conduit a aucune blessure, qu’il
s’agisse de conflits dyadiques (chapitre 1, 2 et 3) ou de conflits polyadiques (chapitres 2 et 3),
gue ce soit en situation de conflits spontanés (chapitre 1) ou de conflits provoqués par la
compétition alimentaire (chapitre 2 et 3). Comme je 1’ai montré dans le chapitre 1, la majorité
des agressions sont de faible intensité, bien qu’elles soient fréquentes. Si ’on compare avec ce
qui est observeé chez les primates non-humains ou les hyénes tachetées par exemple, 1’ intensité
des conflits observée ici semble assez faible. Bien sdr, on ne peut comparer directement les
comportements d’espéces trés différentes mais le risque de blessure voire la mort, bien que rare,

ne sont pas négligeables chez ces espéces, au contraire de ce qui a eté observeé ici. Un individu
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du groupe (Jonas) a été blessé au début de la saison de reproduction de 2019 lors de conflits
polyadiques impliquant une autre paire qui tentait de s’accaparer son nid mais cet événement
est le seul & avoir suscité une blessure profonde en plus de 5 ans dans le groupe. On peut donc
dire que, globalement, le risque de blessure lié aux conflits est tres faible dans le groupe de
corbeaux freux que j’ai observé pendant ma thése. Cela semble aussi étre le cas chez les autres
groupes de corbeaux freux captifs étudiés ou aucune blessure n’a été mentionnée (Seed et al.
2007; Logan et al. 2012; Scheid, unpublished data) mais peu d’informations ont été
communiquées sur I’intensité des conflits dans les travaux sur les corbeaux freux captifs en
général. Il faudrait pouvoir observer des conflits de forte intensité pour voir si I’apparié¢ est
impliqué dans ces situations (quand le risque de blessure en cas de renouvellement est
important) ou s’il I’est encore moins (car le risque de subir une agression de la part de
I’agresseur envers lui pourrait aussi étre important). En effet, il semblerait que les corbeaux
freux recourent a la formation de coalitions surtout quand ¢’est nécessaire (chapitre 3). On peut
supposer qu’il peut en étre de méme pour le recours a 1’affiliation avec un tiers (qui serait non
pas nécessaire contre un individu dominant ou quand le degré de compétition est élevé mais le
serait quand les agressions sont de forte intensité). Il est important de tester cette hypothése
pour évaluer si ’affiliation avec un tiers est vraiment marginale chez les corbeaux freux ou si
elle est simplement dépendante du contexte et tres rare (les données du chapitre 1 ont été
récoltées pendant 9 mois et impliquent plus de 254 conflits). Pour tester cette hypothése, il
faudrait observer de préférence des populations sauvages, sur plusieurs années, si possible
surtout avant et pendant la saison de reproduction. En effet, chez les individus sauvages, des
conflits de forte intensité ont été observés, notamment pendant la saison de reproduction. Mais
les conflits n’ont pas été systématiquement relevés ce qui fait qu’il n’est pas possible, a ce jour,
de connaitre la proportion de conflits de faible et forte intensité. Des études détaillées des
patterns des conflits en conditions naturelles, en particulier de leur intensité et de leur fréguence,
sont donc indispensables pour évaluer la portée de mes résultats. Si les conflits sont
majoritairement des querelles (comme c’est le cas dans le groupe que j’ai observé) plutot que
des conflits comportant un véritable danger, le colt lié a un conflit est donc moindre et
I’évitement, méme a court-terme, est alors peut-étre suffisant pour y mettre fin. C’est en tout
cas ce que suggerent les résultats que j’ai obtenu au cours de ma thése (chapitre 1). Le recours
et ’efficacité de 1’évitement restent bien sir a tester chez des groupes sauvages pour évaluer si

c’est un mécanisme de résolution des conflits commun chez les corbeaux freux. Cela permettrait
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aussi de vérifier s’il est pertinent en conditions naturelles, quand les individus peuvent d’autant
plus facilement s’¢loigner et se séparer que dans un systeme captif. Il serait aussi intéressant de
tester si d’autres especes de corvidés comme les choucas des tours par exemple, qui présentent
une organisation sociale similaire a celle des corbeaux freux, recourent aussi a I’évitement suite
a un conflit. Ce qui semble probable au vu des similarités qu’ils montrent avec le groupe de
corbeaux freux étudié ici : ils ne recourent ni a la réconciliation ni a 1’affiliation avec un tiers

malgré que les conflits soient fréquents dans leurs groupes (Logan et al. 2012, 2013).

3 Avec qui coopérer : coalitions avec I’apparié et aucun autre individu

Chez les corbeaux freux, le partenaire de coalition est quasiment toujours 1’apparié, méme
dans deux contextes de compétition différents (nourriture monopolisable : chapitre 2 ; cache et
pillage de nourriture : chapitre 3). Méme juvéniles, alors qu’ils ont plusieurs liens de valeur a
cet age, les corbeaux freux favorisent largement leur futur partenaire lorsqu’ils forment des
coalitions (Scheid, unpublished data ; Emery et al. 2007). De plus, en contexte de compétition
pour les nids, les coalitions semblent aussi se faire avec 1’apparié (observations personnelles).
Il semble donc que ce pattern soit robuste au sein de cette espéce et non pas limité a un groupe,
a un contexte ou a un age particulier. Un élément fondamental est que, au sein de la paire, les
individus semblent partager un but commun, ce qui serait déterminant pour favoriser la
coopeération entre eux (Chapais 1995). Pour le contexte de la compétition pour I’emplacement
et les matériaux du nid, cela semble évident (bien qu’il faille formellement tester le choix du
partenaire de coalition dans ce contexte) au vu du systéme de reproduction de 1’espéce. Cela
semble aussi étre le cas dans les contextes de compétition alimentaire car le couple semble
partager la nourriture (chapitre 2) et les caches (chapitre 3). De plus, un haut degré de tolérance
entre partenaires est nécessaire pour pouvoir coopérer ensemble de maniere efficace (Petit et
al. 1992 ; Hare et al. 2007 ; Thierry 2013 ; Melis et al. 2006 ; Emery et al. 2007), en particulier
pour former des coalitions (Harcourt and de Waal 1992; Thierry 2013; Diaz-mufioz et al. 2014;
Nowicki et al. 2018b). Un lien social fort est caractérisé par une forte tolérance entre les
individus (Cords and Aureli 2000; Schaffner et al. 2005). Mes resultats montrent que les
appariés ne s’attaquent quasiment jamais entre eux (chapitre 1 et 3). Les patterns d’agression
au sein du couple et en dehors sont donc trés différents dans cette société. Tout se passe comme
si I’apparié n’était pas un compétiteur en soi, comme 1’on suggéré d’autres auteurs chez le geai

buissonnier, une autre espéce de corvidé monogame a long-terme (Dally et al. 2005a). En effet,
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la tolérance est exceptionnellement forte au sein du couple, comme I’illustre le chapitre 3 de
ma thése : méme quand le degré de compétition est fort, les corbeaux freux ne defendent pas
leurs caches contre leur apparié, alors que la pression de pillage est trés élevée (22%). Bien sdr,
cette abolition de la compétition au sein du couple peut s’expliquer par la monogamie a long-
terme. Ainsi, en abolissant la compétition au sein du couple, donc en démontrant une tres grande
tolérance, le lien de couple favorise fortement la coopération avec 1’apparié chez les corbeaux
freux. On pourrait ici faire un parallele avec les sociétés de hyénes tachetées par exemple, au
sein desquelles les coalitions entre femelles sont restreintes au clan matrilinéaire (Smith et al.
2010a). On retrouve un pattern similaire en termes de lien et d’exclusivité du choix des
partenaires de coalitions : ce sont seulement les individus avec qui la relation est la plus forte
qui sont choisis. En effet, chez les corbeaux freux, on retrouve 1’importance déterminante de la
force des liens sur I’expression des comportements de coopération en situation de compétition
qui a largement été démontré chez de nombreuses espéces de mammiféres (Chapais et al. 1991;
Connor et al. 1992; Aureli et al. 2002; Silk et al. 2004; Watts 2006; Fraser et al. 2009; Schulke
et al. 2010; Smith et al. 2010a; Yamamoto et al. 2016) et quelques espéces d’oiseaux (grands
corbeaux : Fraser and Bugnyar 2010a, 2011, 2012; Loretto et al. 2012 ; oies cendrées : Scheiber
et al. 2005, 2009; Kotrschal et al. 2010; cygnes de Bewick, Cygnus columbianus : Scott 1980).
Le lien de couple est donc le facteur le plus important dans le choix du partenaire de coalition

chez les corbeaux freux.

Le pattern de choix du partenaire de coalition a, entre autres, une autre implication : les
individus non-appariés n’ont pas d’allié. Ils ne font donc pas de coalitions (chapitres 2 et 3). En
ce sens, on retrouve un pattern qui a été observé chez les macaques d’Assam par exemple : un
male n’avait pas établi de relation de valeur, a long-terme, au sein de son groupe. Il s’est ainsi
retrouvé sans allié potentiel et n’a donc pas pu former de coalitions avec d’autres méales lorsque
cela lui été nécessaire (Schilke et al. 2010). Cela peut avoir handicapé les individus concernés
dans le groupe de corbeaux freux que j’ai étudi€¢ mais il semble que d’autres stratégies leur ont
permis de faire face aux conflits (I’évitement : chapitre 1 ; les agressions seuls : chapitre 2) et &
la compétition pour la nourriture (protection de cache en récupérant la nourriture et en fuyant
avec et pillage de cache en différe : chapitre 3). Des études complémentaires, a plus long-terme,

sont nécessaires pour évaluer si ces individus sont vraiment impactés par le manque d’allié.

Cependant, cela ne signifie pas nécessairement que les corbeaux freux soient incapables

de coopérer avec d’autres individus du groupe. En effet, il est important de souligner que mon
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travail s’est attaché¢ a ¢étudier les patterns de coopération exclusivement en situation de
compétition intra-groupe. Ce contexte social de compétition bien particulier peut avoir restreint
les réponses possibles des oiseaux. En effet, les corbeaux freux sont aussi capables de coopérer
avec d’autres individus du groupe, quand il s’agit d’accéder a de la nourriture inaccessible par
exemple, du moins tant qu’ils sont séparés par un grillage (Scheid and Noé 2010). De plus, ils
cooperent pour chasser les compétiteurs potentiels qui se rapprochent de leur colonie en se
rassemblant en grandes bandes vocalisant et attaquant les rapaces par exemple. Si 1’on prend
les choses de maniere globale et au vu des résultats de ma these, il semble que dans les cas de
compétition intra-groupe, les corbeaux freux cooperent uniquement avec leur apparié contre les
autres membres du groupe ; dans les cas de compétition en dehors du groupe, ils coopérent aussi
avec les autres membres de la colonie. Dans cette perspective, les liens sociaux que les corbeaux
freux forment en dehors de la paire (Boucherie et al. 2016) pourraient représenter un véritable
avantage dans la compeétition inter-colonie ou pour s’accaparer les meilleurs emplacements, en
hauteur, dans les dortoirs, qui regroupent plusieurs colonies, par exemple. Cela nécessite des
études sur les corbeaux freux sauvages, qui se focaliseraient cette fois non pas sur la compétition
intra-groupe mais la compétition inter-groupe. En testant I’importance des liens sociaux sur les
comportements de coopération en situation de compétition inter-groupe, ces études
apporteraient des éléments importants dans la compréhension des avantages et inconvénients
des liens extra-paires chez les animaux coloniaux monogames et permettraient donc de mieux

comprendre 1’évolution de ce type de sociétés.

4 Quand coopeérer : surtout quand c’est nécessaire

Dans le chapitre 3, j’ai montré que le rang du compétiteur et le degré de compétition
conditionnent le recours aux coalitions dans un contexte de cache de nourriture. Cela suggére
qu’un mécanisme simple explique la probabilit¢ de formation de coalitions, du moins chez les
corbeaux freux : si I’individu n’est pas capable de gagner la compétition seule, il aura plus
tendance a coopérer. Cela montre que le comportement des corbeaux freux est flexible et sous-
tendu par de nombreux facteurs sociaux et non pas seulement par la présence d’un alli¢ en
situation competitive. On retrouve ainsi le pattern observé chez des especes vivant dans des
sociétés tres différentes de celles que forment les corbeaux freux. En effet, les femelles coatis
(Nasua narica) combinent leurs forces contre les males solitaires pour gagner acces a des sites

de nourrissage riches (Gompper 1996). De méme, les méles hyenes tachetées forment des
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coalitions ensemble pour affronter les femelles, qui sont dominantes par rapport a eux chez
cette espece (Szykman et al. 2003). Chez certaines especes, les coalitions peuvent méme étre
specifiquement dirigées vers quelques individus, qui sont les plus dominants du groupe et vers
eux seuls. C’est ce qui a été observé dans un groupe de macaques rhésus : les males de rang
intermédiaire ne formaient des coalitions que pour affronter les 3 males les plus dominants de
groupe (Higham and Maestripieri 2010). Ainsi, de maniére similaire a ce qui a été observe chez
ces especes, les coalitions semblent compléter 1’arsenal a la disposition des corbeaux freux pour
surmonter la compétition, qu’ils utilisent en prenant en compte les forces en présence dans la
situation particuliére a laquelle ils doivent faire face. Les mécanismes cognitifs qui sous-tendent
la formation de coalitions n’ont pas été étudiés et pourraient apporter des informations
importantes sur la maniére dont les corbeaux freux percoivent les autres individus et les
relations au sein de leur groupe. Ces mécanismes peuvent étre tres simples et efficaces, comme

un apprentissage par essai-erreur par exemple.

5 Bénéfices de la coopération en situation de compétition chez les corbeaux freux ?

La propension des individus a coopérer est conditionnée par les bénéfices qu’ils en tirent
(Clutton-Brock 2009; Smith et al. 2010a; Bissonnette et al. 2015). Les liens de valeur sont
supposés apporter des bénéfices considérables aux individus qui les entretiennent, en particulier
dans les situations de compéetition intra-groupe (Aureli et al. 2002; Aureli and Schaffner 2006;
Fraser et al. 2009; Harcourt and de Waal 1992). Mes résultats montrent que les corbeaux freux
mangent ensemble dans la majorité des cas suite a une coalition réussie (chapitre 2). De plus,
les coalitions ont permis aux individus de gagner de maniére quasi-certaine face a des individus
de rang similaire au leur (forte incertitude de I’issue du conflit) voire dominants par rapport a
eux (issue du conflit majoritairement en faveur du compétiteur ; chapitre 3). Donc chaque
individu semble avoir gagné des bénéfices directs au fait de coopérer. Cela suggere que la
formation de coalitions repose sur du mutualisme chez les corbeaux freux. Cependant,
I’avantage compétitif apporté par la formation de coalitions semble peu important : le succes
dans les conflits n’a été que peu affecté par le recours aux coalitions car le taux de succes des
attaques initiées seuls était déja tres élevé (chapitre 2). De plus, le fait de gagner le conflit,
méme en coalition, ne garantissait pas I’acces a la nourriture convoitée car le cacheur qui se
faisait attaquer par une coalition arrivait a récupérer le gland qu’il avait caché avant de fuir avec

(chapitre 3). Pris dans leur ensemble, mes résultats suggérent que les coalitions n’ont pas une
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fonction déterminante dans des contextes de compétition alimentaires. Elles semblent plutdt
apporter une plus-value a I’individu plutot qu’une stratégie indispensable a sa survie. D’un autre
point de vue, et en considérant la fréquence relativement importante de recours aux coalitions
dans ma these (7% des conflits dans le chapitre 2 ; 27% des conflits dans le chapitre 3), on peut
penser que les coalitions observées ici servent d’autres fonctions que le simple avantage
nutritionnel. En effet, les coalitions en situation de compétition alimentaire pourraient étre un
moyen de signaler aux autres membres du groupe 1’alliance au sein du couple, donc la
possibilité d’une attaque conjointe ou d’une aide lors de conflits dirigés vers I’un des membres
du couple. Une autre fonction a long-terme importante pourrait étre le renforcement du lien de
couple et par la méme occasion une amélioration de la synchronisation des partenaires. La
synchronisation des vocalisations et des attaques est de plus en plus importante selon la durée
du lien de couple chez les grallines pies (Hall and Magrath 2007) et les poissons-papillons
(Nowicki et al. 2018b), deux espéces monogames a long-terme. Chez ces especes, plus la
synchronisation est importante, plus les couples sont efficaces pour défendre leurs ressources
communes. La ressource commune la plus importante des corbeaux freux est leur nid. Un bon
emplacement (en hauteur et a I’abri des intempéries) ainsi que de bons matériaux (des branches
de bonne taille, de la mousse) sont indispensables pour garantir un bon succes reproducteur
chez cette espéce nidicole. Mais la compétition pour ces ressources est souvent tres forte : les
individus d’une méme colonie se battent, parfois de maniére intense, pour accéder aux meilleurs
emplacements de nids et volent les branches a I’intérieur méme des nids au sein de leur colonie
(Lockie 1956; Coombs 1960; Kasprzykowski 2008). Cette compétition pour la nidification
pourrait donc pousser les corbeaux freux a faire de nombreuses coalitions. Dans ce contexte,
étre bien synchronisé pourrait accroitre de manicere importante 1’efficacité des couples a
défendre leur nid et a assurer ainsi leur reproduction. Je n’ai pas pu tester cette hypothése sur
les fonctions a long-terme des coalitions chez les corbeaux freux au cours de ma these. Tester
cette hypothése et suivre le succés reproducteur de corbeaux freux sauvages (sur plusieurs
années consécutives) selon leur capacité a agir de maniere synchrone pourraient apporter des
informations cruciales dans la compréhension de I’évolution des comportements de coalitions

chez cette espece et chez les oiseaux coloniaux monogames de maniére plus générale.
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6 Les corbeaux freux : un modeéle d’étude intéressant pour étudier les réponses
coopératives a la compétition et I’importance des liens sociaux ?

Bien que la coopération ne soit pas systématique chez les corbeaux freux, comme je 1’ai
montré par 1’absence d’affiliation avec un tiers, ils recourent souvent aux coalitions pour faire
face a la compétition intra-. Les coalitions sont complétement absentes chez certaines especes
comme le babouin chacma (Barrett and Henzi 2001) et le colobe rouge d’Ouganda
(Piliocolobus tephrosceles; Firos 2001) ou présentes seulement chez certains groupes de la
méme espece (babouin jaune : Silk et al. 2004; macaques rhésus : Higham and Maestripieri
2010). Cela montre bien que les corbeaux freux constituent un modele pertinent pour étudier
les patterns de coalitions. Le cas des corbeaux freux est peut-étre exceptionnel : ¢’est peut-étre
la monogamie & long-terme combinée a la vie coloniale qui fait émerger ces coalitions. Il
semblerait que les liens sociaux de valeur ainsi qu’une taille de groupe importante favorisent
grandement I’émergence de coalitions (Henzi 1999 ; Barrett and Henzi 2001; Silk et al. 2004;
Higham and Maestripieri 2010; Bissonnette et al. 2014, 2015). Les sociéetés de corbeaux freux
semblent donc étre un modele prometteur pour étendre nos connaissances sur 1’ontogénese, les
mécanismes, les fonctions et 1’évolution des coalitions chez les oiseaux, un taxon qui, jusque-

la, n’avait été que trés peu étudié en ce qui concerne les coalitions.

7  Les groupes de corbeaux freux : des sociétés tolérantes ?

Au terme de mon travail, un €lément important reste & aborder pour mieux comprendre
comment le systeme social contraint les réponses comportementales des animaux aux pressions
sociales : la tolérance. La tolérance fait référence a la co-variation de plusieurs traits sociaux :
(1) une grande proximité spatiale et des niveaux élevés d’affiliation avec les différents membres
du groupe (non restreints a I’unité familiale), (ii) une asymétrie de pouvoir faible dans les
relations de dominance, (iii) des protestations ou contre-attaques fréquentes, (iv) une faible
intensité des conflits (blessures graves rares) et (v) de fortes tendances conciliatoires (Thierry
2007, 2013; Duboscq et al. 2013). Si I’on tente d’appliquer ce modele aux corbeaux freux, il
apparait que (i) les individus peuvent étre a proximité les uns des autres et avoir des interactions
affiliatives méme en dehors du couple (Boucherie et al. 2016) et integrent de nouveau individus
dans le groupe (Patterson and Grace 1984; Boucherie et al. 2016); (ii) ’asymétrie de pouvoir
est faible et les changements de rangs sont fréquents (Boucherie, unpublished data ; chapitre 3;

Logan et al. 2012) ; (iii) les victimes restent souvent suite & un conflit (39% des cas, chapitre 1)
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; (iv) la grande majorité des conflits est de faible intensité (chapitre 1) et ne conduisent pas a
des blessures (chapitre 1, 2 et 3) ; cependant, (v) les tendances conciliatoires sont quasi-nulles
(0,03 pour la réconciliation et pour I’affiliation avec un tiers : chapitre 1). Les corbeaux freux
pourraient donc sembler étre plutdt tolérants, ce qui concorde avec leur mode de vie en colonie
qui implique de devoir cohabiter avec de nombreux individus, apparentés ou non, de se
regrouper et de se séparer (fluidité importante) et d’intégrer de nouveaux individus (fort degré
d’ouverture). Cependant, mes résultats sur les tendances conciliatoires vont a I’encontre de ce
qui est généralement trouvé chez les espéces tolérantes et suggerent que cette espéce ne 1’est
peut-étre pas ou que ce modele, qui se base sur la co-variation des traits, ne s’applique pas aux
corvidés. En effet, ce modéle a été développé pour différencier les especes de macaques le long
d’un continuum de tolérance. Cependant, si I’on en revient a 1’organisation sociale, il apparait
que les macaques différent fondamentalement des corvidés coloniaux : ils vivent en groupes
multimale-multifemelle polygynandriques stables et cohésifs au sein desquels les femelles sont
philopatriques. Dans ces groupes, le mécanisme de resolution des conflits majeur est la
réconciliation, qui est totalement absente chez les corvidés adultes. Si I’on veut comparer des
especes de corvidés monogames entre elles en termes de tolérance, il conviendrait donc de
changer de critéres ou de ne pas tenir compte du dernier critére de décision. Je pense que la
capacité a former des coalitions, non restreintes a la paire, en situation de compétition inter-

groupe pourrait aussi étre un critére intéressant a prendre en compte.

8 Limites
8.1 La captivite et la taille du groupe

Une critique majeure peut étre apportée a mon travail : mes résultats se limitent a I’étude
d’un groupe captif, de 14 individus. On peut donc se demander s’ils sont représentatifs du
comportement de corbeaux freux sauvages dans leur colonie, comptant en général un minimum
de 50 individus. Il est important de noter que, du fait de leur nombre impressionnant et de leur
mobilité, les oiseaux coloniaux sont trés difficiles a observer en conditions naturelles, en
particulier quand il s’agit de suivre leur comportement social car cela demande de reconnaitre
chaque individu qui entre en interaction avec un autre. De plus, du fait de la fluidité de ces
sociétés, un individu peut parfois s’absenter, tres loin de la colonie, et pendant un certain temps.
En ce sens, les comportements de résolution des conflits, de compétition alimentaire et de cache

et de pillage sont trés difficiles a suivre sur des corbeaux freux sauvages. Cela est bien illustré
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par le fait que pour le moment, aucune étude n’a été faite sur ces comportements en impliquant
un suivi des individus, en conditions naturelles. Au vu de ces difficultés, il semblait donc
nécessaire d’étudier les comportements de ces animaux dans un environnement controlé. Bien
sOr, pour se rapprocher au maximum des conditions naturelles de vie de 1’espéce, nous avons
permis aux oiseaux de choisir librement de coopérer ou non et de choisir leur partenaire et nous
avons privilégié des méthodes d’observations plutot que des méthodes d’expérimentation tres
contrdlées, donc potentiellement trés artificielles. Les corbeaux vivaient en voliere extérieure
et étaient donc exposés a la photopériode normale, a la présence et aux cris d’alarme d’especes
sympatriques telles que les corneilles noires, les pigeons, les buses, les choucas des tours et des
corbeaux freux sauvages qui nichaient dans des colonies a proximiteé. lls étaient toujours libres
de circuler et de cacher dans la voliére et nous leur laissions I’occasion de construire des nids
et d’essayer de se reproduire dans de bonnes conditions. Pour ce qui est de la taille du groupe,
il semblerait que le groupe que j’ai étudié pourrait correspondre a un sous-groupe dans une
colonie de corbeaux freux. Ainsi, j’ai eu acces a une partie des informations sur le
fonctionnement de ce type de sociétés, ce qui constitue un pas nécessaire vers une meilleure
compréhension du comportement social des corbeaux freux. En effet, mes résultats sont les
premiers montrant les patterns de coalitions chez des corbeaux freux adultes ainsi que les
stratégies de protection et de pillage de caches chez cette espéce. Mon travail montre que ces
comportements jouent un rdle important dans les défis sociaux quotidiens auxquels les corbeaux
freux doivent faire face et qu’ils sont fortement contraints par des facteurs sociaux tels que le
lien de couple, qui est trés fort, méme au sein d’un groupe captif. La prochaine étape est de
tester si les patterns de résolution des conflits et de formation de coalition observés dans ma

thése se retrouvent chez les corbeaux freux sauvages.

8.2 La néophobie et la réaction a I’isolement
Bien qu’il était important de donner aux corbeaux freux la liberté de choisir de coopérer,
quand et avec qui, il aurait été intéressant de tester les individus dans des conditions ou ils
n’avaient pas le choix du partenaire de coopération par exemple. Cela aurait permis de savoir
si les corbeaux freux cooperent quand méme quand ils ont le choix d’agir seul ou de coopérer,
mais avec un autre individu que I’apparié. Pour cela, il aurait fallu pouvoir séparer les individus
d’un méme couple, ce qui a été totalement impossible au vu des réactions trés fortes aux

séparations et a I’isolement. Et ce méme de maniere trés courte, malgré la répétition. Les
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corbeaux freux sont trés réactifs au moindre changement dans leur environnement physique et

social. Cette contrainte a beaucoup limité les études que j’ai pu mener a terme pendant ma these.

8.3 La variabilité intra-spécifique

Une étape cruciale reste bien siir a mener pour pouvoir généraliser les résultats que j’ai mis
en évidence dans ma these : tester leur validité dans d’autres groupes de corbeaux freux adultes.
En effet, si ’on prend le cas de la résolution des conflits par I’évitement et la formation de
coalitions, mes résultats sont les premiers chez cette espece. En considérant la grande variabilité
qui semble caractériser la composition des sociétés coloniales monogames, il n’est pas a exclure
que certains caracteres, comme 1’exclusivité de I’apparié en tant que partenaire de coalition soit
plus ou moins forte d’un groupe a I’autre. Mais cela semble peu probable au vu des résultats
observés chez deux groupes de corbeaux freux juveniles (Emery et al. 2007; Scheid,
unpublished data) et la solidité de la force du lien de couple chez tous les groupes étudiés (Seed
et al. 2007; Logan et al. 2012). La question semble plus compliquée a résoudre pour la
résolution des conflits au vu de la divergence des résultats trouvés entre les groupes. Je pense
que le plus pertinent, pour cette derniére question, serait d’observer les comportements post-
conflits dans plusieurs colonies sauvages et de garder une vision ouverte en incluant toutes les

stratégies a la disposition des individus, dont I’évitement.

8.4 Le manque de connaissances sur I’organisation sociale : la philopatrie et le degré
d’ouverture
Enfin, une question cruciale reste a aborder : le manque de connaissances détaillées de
I’organisation sociale de I’espéce. Ici, je me suis attachée a étudier les comportements
coopératifs de corbeaux freux en situation de compétition dans un groupe stable (pas d’arrivée
de nouveaux individus ni de départ d’individus pendant toute ma these) et sans apparentés (sauf
une exception : Jonas et Elie). Seulement, on ne sait pas encore quel est le pattern de dispersion
chez les corbeaux freux. Les jeunes dispersent au bout de quelques mois, parfois a plus de 100
km, mais certains semblent revenir nicher dans leur colonie de naissance une fois la maturité
sexuelle atteinte (Patterson and Grace 1984). Mais les données sont encore largement
insuffisantes pour savoir si ce pattern est commun a toutes les colonies ou s’il s’agit
d’exceptions et on ne sait pas si la dispersion pourrait ne concerner qu’un sexe, les deux ou
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aucun. Cette question est cruciale car le pattern de dispersion conditionne directement la
présence d’apparentés dans le groupe, donc la construction de liens sociaux, qui eux-mémes,
comme je 1’ai montré ici, conditionnent les comportements de coopération en situation
compétitive. Si I’on change la composition du groupe, et qu’il comporte des apparentés, les
réponses observées pourraient étre foncierement différentes : les coalitions pourraient s’étendre
aussi aux apparentés. Ainsi, si la composition du groupe (donc un aspect fondamental de
I’organisation sociale) change, les liens sociaux sont affectés, ce qui peut potentiellement mener

a des réponses a la compétition autres que celles que j’ai pu observer.

9 Conclusion

En conclusion, j’ai montré que le lien de couple est un facteur déterminant dans
I’expression de la coopération en situation de compétition chez les corbeaux freux. En
favorisant la tolérance et le partage des bénéfices au sein du couple, le lien de couple joue sur
de nombreux facteurs chez les corbeaux freux qui les poussent a coopérer avec leur apparié. La
coopération n’est cependant pas systématique chez cette espece. Certains facteurs restent encore
a élucider pour comprendre ce qui conditionne la mise en ceuvre de stratégies coopératives mais
il semble que la compétition soit un véritable moteur qui favorise la coopération intra-couple.
La force du lien de couple pourrait donc étre une adaptation a la vie en groupe colonial. Ainsi,
dans ces sociétés, les liens sociaux sont aussi déterminants dans les comportements des
individus que dans les sociétés multimale-multifemelles. Ces résultats contribuent & mieux
comprendre le fonctionnement de ces sociétés encore peu connues et soutiennent qu’il est
important de considérer a la fois la coopération et la compétition pour comprendre 1’évolution
des différentes formes de sociétés animales. Ma thése est un des premiers pas vers la
compréhension de I’évolution des sociétés coloniales monogames qui doit étre poursuivie sur
des populations sauvages. Car bien qu’elles soient difficiles a étudier, ces sociétés sont
probablement une mine d’informations considérable dans le chemin vers une meilleure

compréhension de I’évolution de la vie sociale.
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ANNEXES



Figure Al. Réseau social 2017. Réseau basé sur toutes les proximités observées entre les
individus au cours de 1’année 2017 (63 jours ; 426 scans). Les nceuds représentent les individus.
L’épaisseur des liens correspond au nombre d’observations au cours desquelles les individus
¢taient a proximité 1’un de 1’autre. Noter que Siobhan et Noah ne forment pas un couple bien
qu’ils soient tres souvent cOte a cote (pas de comportements de toilettage ni de nourrissage ni
de nidification ensemble).
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Figure A2. Réseau social 2018. Réseau basé sur toutes les proximités observées entre les
individus au cours de 1’année 2018 (64 jours ; 441 scans). Les nceuds représentent les individus.
L’épaisseur des liens correspond au nombre d’observations au cours desquelles les individus
¢taient a proximité 1’un de 1’autre. Noter que Siobhan et Noah ne forment pas un couple bien
qu’ils soient tres souvent cOte a cote (pas de comportements de toilettage ni de nourrissage ni
de nidification ensemble).
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Figure A3. Exemple d’une séquence de comportements affiliatifs et agonistiques lors d’une
coalition. La coalition est faite par un couple contre un individu qui monopolise la nourriture
(I’individu qui arrive sur la table en cours de coalition, en bas a droite, n’a pas été impliqué
dans le conflit). La femelle est a gauche, le male a droite. Dans 1’ordre : (2) jumelage des becs,
(b) vocalisation du male, (c) contact des becs, (d) menace conjointe, (e) coups de becs de la part
des deux individus avec vocalisation du male et de la femelle (bec fermé). Source : Aicha
Mohamed Benkada
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Coopeérer pour faire face a la competition :
importance des liens sociaux chez une espéece coloniale
monogame, le corbeau freux (Corvus frugilegus)

La vie en groupe social apporte des avantages considérables mais augmente aussi la compétition, qui
peut parfois étre surmontée par la coopération. L’objectif de ma thése a été de déterminer 1’influence des
liens sociaux sur I’expression de la coopération en situation de compétition chez les corbeaux freux, une
espéce coloniale monogame. Deux formes de coopération ont été étudiées : I’affiliation suite a un conflit
(réconciliation et affiliation avec un tiers) et la formation de coalitions. Pris dans leur ensemble, mes
résultats montrent que les corbeaux freux recourent a la coopération surtout quand cela s’avére nécessaire
et que, lorsqu’ils coopérent, ils le font quasi-exclusivement avec leur apparié. Mes résultats suggeérent que
les patterns de coopération des corbeaux freux sont largement conditionnés par leur organisation sociale :
I’imprévisibilité de leur environnement social a pu conduire a la flexibilité dont ils font preuve dans le
recourt a la coopération et, le lien de couple, fort et durable, détermine le choix du partenaire de

coopération.

Mots-clés : lien de couple, coopération, compétition, réconciliation, affiliation avec un tiers, coalitions,
corbeaux freux

Living in a social group brings considerable advantages but also increases competition, which can
sometimes be overcome by cooperation. The objective of my thesis was to determine the influence of
social bonds on the expression of cooperation in competitive situations among rooks, a colonial
monogamous species. Two kinds of cooperation were studied: post-conflict affiliation (reconciliation and
third-party affiliation) and coalition formation. Overall, my results show that rooks use cooperation
especially when it is necessary and when they cooperate, they do so almost exclusively with their mate.
My results suggest that the patterns of cooperation of rooks are largely determined by their social
organization: the unpredictability of their social environment may have led to the flexibility they show in
the use of cooperation and the strong and long-term pair bond determines the choice of the cooperation

partner.

Keywords: pair bond, cooperation, competition, reconciliation, third-party affiliation, coalitions, rooks




