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Résumé

Au cours de leurs existence, les organismes sont continuellement confrontés a la
nécessité de prendre des décisions. Face a plusieurs options disponibles, ils peuvent les
comparer entre elles avant d’arréter leur choix. Cette diversité d’options place
freqguemment les individus face a des compromis, dés lors que favoriser 'une se fait au
détriment des autres. En examinant les regles de décision suivies par les individus dans
un cadre évolutif, il est possible d’identifier quelles seraient les régles de décision
optimales pour résoudre les compromis auxquels ils font face. Cette thése vise a aborder
la vaste question de U'évolution des régles de décision a travers le contexte écologique
spécifiqgue des soins parentaux lors de Uincubation des ceufs. Durant cette période, les
individus sont confrontés a des demandes conflictuelles a Uorigine de compromis variés
: ils doivent alterner entre des périodes de présence au nid pour incuber les ceufs et des
périodes d’absence du nid pour s’alimenter, ce qui occasionne de fréquents allers-
retours susceptibles d’attirer Uattention des prédateurs. Ces contraintes sont d’autant
plus marquées pour les organismes exposés aux conditions des milieux arctiques. Afin
d’étudier ces compromis, ce travail est centré sur un modeéle écologique typique de
UArctique et connu pour la grande diversité de ses stratégies de soins parentaux : le
groupe des limicoles. Cette these vise donc aidentifier les stratégies adaptatives face aux
différents compromis associés a l'incubation des ceufs chez les limicoles arctiques, tout
en ouvrant des perspectives plus générales sur la prise de décision face aux compromis.
Le premier chapitre examine Ueffet du risque de prédation dans les compromis pouvant
mener a la coexistence de soins uniparentaux et biparentaux. Il vise a estimer si les soins

biparentaux ménent a une plus grande visibilité des nids que les soins uniparentaux due
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a Uactivité de deux parents au lieu d’un seul, ce qui résulterait en un plus grand risque de
prédation. Bien que fréquemment invoquée dans la littérature comme un avantage
éventuel en faveur des soins uniparentaux, cette hypothése n’avait jusqu’alors jamais été
testée. A l'aide d’'un modéle mathématique, nous avons pu mettre en évidence qu’en
réalité les soins uniparentaux n’expose pas les jeunes a un plus grand risque de prédation
que les soins biparentaux.

Le deuxieéme chapitre se concentre sur ’étude du compromis entre incubation des ceufs
et quéte de nourriture. Nous avons pu estimer les routines optimales d’incubation d’un
adulte incubant seul ses ceufs en développant un modeéle dynamique état-dépendant.
Les stratégies obtenues présentent une bimodalité dans la durée des périodes d’absence
du nid du parent, qui alterne entre absence courte limitant la perte de température des
ceufs et absence longue permettant de reconstituer ses réserves, y compris dans un
environnement constant. Ce chapitre a permis de souligner U'importance de considérer
non seulement le budget temporel mais également la planification temporelle lorsqu’on
étudie des contraintes d’allocations temporelles.

Le dernier chapitre étudie la coévolution des réponses des proies et des prédateurs face
au compromis existant entre dissimulation et visibilité des alentours. Nous avons pu
mettre en évidence que les stratégies optimales des proies ne ménent qu’a la plus grande
dissimulation possible ou a la vue la plus dégagée, contraignant celles des prédateurs a
devoir s’ajuster sur 'ensemble du spectre des stratégies possibles selon les conditions
environnementales.

En définitive, en s’appuyant sur le cas des soins parentaux chez les limicoles arctiques,
cette thése a permis de mieux comprendre les stratégies de prise de décision face aux

différents compromis rencontrés dans ce le contexte écologique. Au-dela de ce contexte
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spécifiqgue, nous avons eu a coeur de considérer nos résultats dans un cadre écologique

plus large permettant de penser la prise de décision face aux compromis.
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Abstract

Throughout their lives, organisms constantly face the need to make decisions. When
confronted with multiple possible options, they may compare them before settling on a
choice. In many cases, these options involve trade-offs, as prioritizing one inevitably
comes at the expense of another. By examining the decision rules that individuals follow
within an evolutionary framework, it becomes possible to identify which rules would be
optimal for resolving such trade-offs. This PhD thesis aims to address the broad question
of the evolution of decision rules through the specific ecological context of parental care
during egg incubation. During this period, individuals face conflicting demands that
generate multiple trade-offs: they must alternate between attending the nest to incubate
the eggs and leaving it to forage, which results in frequent movements that may attract
the attention of predators. These constraints are particularly strong for species breeding
under the environmental conditions of the Arctic. To study these trade-offs, this work
focuses on an ecological group well known for its wide diversity of parental care
strategies: the shorebirds. This PhD thesis therefore seeks to identify adaptive strategies
for dealing with the different trade-offs associated with egg incubation in Arctic
shorebirds, while also providing broader insights into how organisms respond to trade-
offs in general.

The first chapter examines the effect of predation risk on the trade-offs that may lead to
the coexistence of uniparental and biparental care. It aims to assess whether biparental
care increases nest detectability compared to uniparental care, due to the activity of two
parents instead of one, which could result in a higher predation risk. Although this idea

has often been suggested as a potential advantage of uniparental care, it had never been
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formally tested. Using a mathematical model, we show that uniparental care does not in
fact expose offspring to a higher risk of predation than biparental care.

The second chapter focuses on the trade-off between egg incubation and foraging. We
estimated the optimal incubation routines of a single parent through the development of
a state-dependent dynamic model. The resulting strategies show a bimodal pattern in the
duration of absences from the nest: parents alternate between short absences, which
limit egg cooling, and long absences, which allow them to replenish their reserves, even
under constant environmental conditions. This chapter highlights the importance of
considering not only time budgets but also time schedule when studying time allocation
constraints.

The last chapter explores the coevolution of prey and predator responses to the trade-off
between concealment and visibility of the surroundings. We show that the optimal
strategies of prey lead either to maximal concealment or to maximal visibility, thereby
forcing predators to adjust their own strategies across the full range of possibilities
depending on environmental conditions.

Overall, by focusing on the case of parental care in Arctic shorebirds, this PhD thesis
provides new insights into how organisms make decisions in the face of ecological trade-
offs. Beyond this specific context, it offers a broader perspective on decision-making

processes under conflicting ecological demands.
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Préambule

Nous sommes toutes et tous constamment confrontés a des situations qui nous
imposent de faire des choix. Chacune des décisions que nous prenons en conséquence
conditionnent directement notre futur. Ainsi, la vie peut finalement étre vue comme une
succession continue de décisions seulement interrompue par la mort. Prendre une
décision ne suppose pas nécessairement lUexistence d’une conscience (Ogas and
Gaddam, 2022), et je n’en parlerai donc pas dans la suite de ce manuscrit. Il m’est ainsi
possible de discuter de la prise de décision pour toutes entités autonomes aussi bien
d’origine biologique (Ogas and Gaddam, 2022) qu’artificielle (Duan et al., 2019). En effet,
chacun a leur maniéere, les plantes (Schmid, 2016; Severino, 2021), les unicellulaires
procaryotes comme eucaryotes (Perkins and Swain, 2009; Reid et al., 2016), les animaux
(Dill, 1987; Stephens, 2008), les champignons (Aleklett and Boddy, 2021; Kaaronen, 2020)
ou méme les virus (Aframian et al., 2022; Weitz et al., 2008) peuvent étre considérés
comme des agents doués de décision. Similairement, la question de la décision est un
aspect crucial des diverses applications en robotique (Maroto-Gémez et al., 2023) ainsi
que des développements actuels dans le domaine de Uintelligence artificielle (Duan et
al., 2019). Si les processus et les mécanismes qui sous-tendent les décisions varient
fortement en fonction des agents auxquelles on s’intéresse, la question du choix est ainsi
omniprésente dans le monde dans lequel nous vivons. Pour autant, les raisons qui
expliquent et justifient ces décisions nous restent bien souvent confuses et ambigles.
C’est pour cela que je me suis intéressé a l’étude de la prise de décision. Travailler sur ce

sujet offre lopportunité de chercher a mieux comprendre a la fois les mécanismes et les
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raisons qui nous amenent a prendre nos décisions. C’est dans cette optique la que se

placent les réflexions que j’ai menées au cours de ma thése.
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Lexique

Décision : Ensemble du processus qui mene a U’expression d’un choix entre plusieurs
options significativement différent d’un choix purement aléatoire.
Choix : Sélection d’une option parmi plusieurs possibles.
Préférence : Tendance a privilégier un méme choix, sans gu’il ne soit nécessairement
réalisé.
Fitness : Capacité a contribuer aux générations suivantes.
Information :
1.Définition syntactique : Tout élément qui tend a réduire lUincertitude d’un
systeme.
2.Définition fonctionnelle : Tout élément tel qu’un individu récepteur, capable
d’interprétation, peut réagir & cet élément et a ses variations de maniére
fonctionnelle.

Compromis (trade-off) : Situation dans laquelle Uinvestissement accru dans une

option parmi plusieurs se fait nécessairement au détriment des autres.

Contrainte : Limite qui restreint U'espace des possibles que peuvent explorer
’évolution ou le comportement des individus.
Soins parentaux:
1. Définition large: Toute forme d’investissement parental susceptible
d’augmenter la fitness des jeunes.
2. Définition restreinte : Toute forme de comportement parental susceptible

d’augmenter la fitness des jeunes.
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INTRODUCTION GENERALE
1. Penser la prise de décision : formalisme théorique et

application a un cadre évolutif

Le Trésor de la langue francaise (TLF) propose de définir une décision comme étant un
choix entre plusieurs éventualités (« Choix réfléchi de l'une des issues au terme d'une
délibération»), tout en définissant un choix comme étant Uexpression d’une préférence
entre plusieurs options («Action de prendre quelque chose de préférence a une ou
plusieurs autres »). Décision et choix sont ainsi couramment utilisés de maniére
équivalente dés lors gu’un individu compare des options avant d’en sélectionner une
(Dill, 1987). Cependant, des nuances existent entre ces deux termes. Le TLF présente
ainsi une décision comme étant a la fois U’ «activité de l'esprit et son résultat», en
insistant particulierement sur U'importance d’une évaluation réfléchie des différentes
options envisageables. Il est cependant important de noter que la notion de décision ne
suppose pas forcément de considérer la notion de conscience (Ogas and Gaddam,
2022). Prendre une décision implique simplement d’avoir la capacité de comparer
plusieurs options entre elles selon un critere d’évaluation donné, non nécessairement
conscient (Szaniawski, 1980; Vlaev et al., 2011). On peut alors définir une décision
comme étant 'ensemble du processus qui meéne a Uexpression d’un choix entre plusieurs
options significativement différent d’un choix purement aléatoire. Un choix n’est ainsi que
le résultat d’'un processus de décision, c’est-a-dire la sélection stricte d’une option parmi
plusieurs possibles (Eilon, 1969). On prend une décision, tandis qu’on exécute un choix.

Par ailleurs, il est important de distinguer choix et décisions de la notion de préférence.
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Une préférence désigne la tendance a privilégier un méme choix, sans gu’il ne soit
nécessairement réalisé (Dendi et al., 2023; Sen, 1973; Singer et al., 1992). En définitive,
bien que les notions de décision, de choix et de préférence soient étroitement liés, il est

donc essentiel de ne pas dresser d’équivalence entre ces trois termes.

Comprendre les mécanismes qui gouvernent ce processus de décision ainsi que les
résultats attendus et leurs conséquences est une tache a linterface de multiples
disciplines. D’un point de vue trés pragmatique, il s’agit d’un enjeu crucial dans le
domaine du numérique, notamment appliqué a la robotique ou aux disciplines liées a
Uintelligence artificielle (Duan et al., 2019; Maroto-Gdémez et al., 2023). On peut ainsi
prendre U'exemple frappant des décisions que doivent réaliser des voitures autonomes
confrontées a des dilemmes a résoudre en cas d’accidents inévitables (Millar, 2016). Par
ailleurs, cela a toujours constitué une question centrale pour les sciences humaines. La
philosophie s’y intéresse tout particulierement a travers les questions qui abordent les
notions d’agentivité, d’intentionnalité et de libre-arbitre, notamment a travers la
philosophie de laction (Parrochia, n.d.; Szaniawski, 1980). Le travail conjoint de
philosophes et de mathématiciens dans la recherche d’une abstraction conceptuelle de
la prise de décision a mené au développement de la discipline de la théorie de la
décision, qui a par la suite exercé des influences importantes dans les domaines de
’économie comportementale et de la psychologie cognitive (Kaplan, 1983; Peterson,

2017; Suppes, 1961; Von Neumann and Morgenstern, 1947). Enfin, la question de la prise
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de décision a également été abordé sous le prisme de la biologie. A travers les approches
complémentaires des neurosciences, de l'éthologie et de l’écologie, les biologistes ont
également cherché a mettre en évidence les mécanismes gouvernant la prise de décision
du vivant (Bossaerts and Murawski, 2015; Dechaume-Moncharmont, 2014; McNamara
and Houston, 1980). Ces différents points de vue sur lorigine et les mécanismes des
processus de décision offrent des perspectives intéressantes pour mieux appréhender
cette question a la fois multi- et pluridisciplinaire. Bien que dans la suite de cette these
je vais me consacrer principalement a la prise de décision du point de vue d’un écologue
comportemental, il me parait essentiel de conserver en téte que ce n’est qu’'une maniere
incompléte parmi d’autres de déméler 'écheveau complexe de ce qu’est réellement la

prise de décision.

Une mise en perspective historique peut aider a mieux comprendre la question de la prise
de décision. Bien qu’il s’agisse d’une question ancienne, qui déja affleure dans les écrits
des philosophe grecs (Peterson, 2017), il a fallu attendre le XVII® siecle pour qu’elle ne soit
réellement abordée en tant que telle et que ne soient poser les prémices de la théorie de
la décision. Dans les correspondances initiées en 1654 entre Pierre de Fermat et Blaise
Pascal, on retrouve ainsi ’émergence du concept mathématique de probabilité, concept
essentiel pour penser les problémes de prise de décision face a une issue incertaine
(Todhunter, 1865). Jusque-la, le probabilisme ne faisait référence qu’a un systéme moral

pour émettre un jugement développé a la suite du synode de Constance (von Collani,
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2004a). Fermat et Pascal arriverent a ces considérations alors qu’ils cherchaient a
résoudre des problémes de répartition de gains entre deux participants a un jeu d’argent
(le probleme du chevalier de Méré) interrompu avant la fin de la maniére la plus équitable
possible (Mao, 2023). La découverte de leurs correspondances par Christian Huygens
(Martin and Roux, 2016) le mena a publier trois ans plus tard, en 1657, le livre fondateur
dans le domaine des probabilités De ratiociniis in ludo aleae (Du calcul dans les jeux de
hasard) (Huygens, 1657). C’est notamment dans cet ouvrage qu’il formule pour la
premiere fois la notion d’espérance mathématique, c’est-a-dire la moyenne des valeurs
obtenues si l'on répete un nombre infini de fois la méme expérience aléatoire. Huygens
propose alors comme regle de décision pour un agent doué de raison de toujours

chercher a maximiser Uespérance de ces gains sur le long terme.

Siau premier abord cette regle de décision parait sensée, elle peut cependant faire 'objet
de différents paradoxes. Le plus fameux d’entre eux a été relevé en 1713 par Nicolas
Bernoulli a la suite de discussions avec le mathématicien Pierre Rémond de Montmort a
propos des stratégies possibles aux jeu de cartes du Coucou (Dechaume-Moncharmont,
2014; Mao, 2023). Connu sous le nom du paradoxe de Saint Pétersbourg, celui-ci consiste
en un jeu ou l'on lance une piéce jusqu’a obtenir une face. Le gain est fixe si on obtient
face au premier lancer, et a chaque nouveau lancer les gains du joueur sont multipliés
par deux. Il peut étre aisément démontré que 'espérance des gains d’un tel jeu tend alors
vers Uinfini. Selon le principe établi a la suite des travaux de Pascal et Fermat, on devrait
donc s’attendre a ce gu’un joueur soit prét a prendre la décision de miser toute sa fortune.
Cependant, il parait évident gu’intuitivement aucun joueur ne serait prét a proposer

pareille mise. Des solutions similaires a ce paradoxe ont été proposées par Gabriel
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Cramer en 1728, puis par Daniel Bernoulli en 1737 (Dechaume-Moncharmont, 2014;
Mao, 2023). Leur argument consiste a considérer que la valeur morale de l'argent, c’est a
dire son utilité, ne croit pas linéairement avec sa valeur absolue. On s’attend ainsi a ce
que les gains marginaux soient décroissants dans le cas de lutilité d’une somme
d’argent. Plutét que de chercher a maximiser 'espérance des gains absolue sur le long
terme (soit U'espérance mathématique), les décisions devraient donc étre prise en

cherchant a maximiser Uespérance de Uutilité sur le long terme (soit 'espérance morale).

ILfaut par la suite attendre presque deux siecles et le début du XX® sieécle pour voir Uarrivée
de nouvelles avancées décisives en théorie de la décision. A la croisée des chemins entre
philosophie et mathématiques, les chercheurs de 'époque ont cherché a caractériser les
axiomes nécessaires pour penser le principe d’une prise de décision rationnelle. Si la
question a été abordée par Franck Ramsey dés 1926 (Peterson, 2017), c’est bien le travail
de John von Neumann et Oskar Morgenstern qui a marqué une avancée majeure en
théorie de la décision. Dans la seconde édition de leur ouvrage Theory of Games and
Economic Behavior (Théorie des jeux et comportements économiques) publié en 1947
(Von Neumann and Morgenstern, 1947), ils proposent une théorie axiomatique de la
décision qui reposent sur quatre axiomes différents (qui peuvent étre parfois regroupés
en trois): (1) Laxiome de comparabilité qui stipule gu’un individu est capable de
comparer deux options A et B: soit il préfere A a B, soit il préfére B a A, soit les deux
options lui apparaissent comme équivalentes ; (2) 'axiome de transitivité, qui stipule que
les préférences exprimées sont transitives : si Uon préfere A a B et B a C, alors on préfére
A a C ; (3) laxiome de continuité, selon lequel il est toujours possible de rendre une

combinaison linéaire d’une trés bonne et d’'une trés mauvaise options équivalente a une
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option de valeur intermédiaire; (4) U'axiome d’indépendance des alternatives non
pertinentes, selon lequel ’'ajout d’une nouvelle alternative C n’affecte pas une préférence
préalable de A par rapport a B. Le respect de ces quatre axiomes permet alors de
démontrer le théoréme de lutilité espérée selon lequel il existe une fonction continue
d’utilité espérée u qui, a une option A, associe la valeur u(4). Pour un individu rationnel,
Uoption A est alors préférée a Uoption B si et seulement si u(4) > u(B). Ainsi, une

décision rationnelle doit toujours chercher a maximiser l'utilité espérée.

Cette avancée majeure en théorie de la décision a ainsi posé un cadre conceptuel
essentiel pour penser les problemes de prise de décision. Cela a ouvert la voie pour
construire des modeles normatifs de la prise de décision, comme le développement de
la théorie des jeux. Les modeles normatifs consistent a prédire théoriqguement les
décisions que devrait prendre un agent purement rationnel (Peterson, 2017). On les
oppose classiquement aux modeles descriptifs, qui cherchent a comprendre les
meécanismes qui gouvernent la prise de décision d’un individu, que celui-ci soit rationnel
ou non (Peterson, 2017). Pour mieux comprendre ces deux approches complémentaires,
on peut prendre 'exemple d’un animal qui, au cours d’une journée, doit constamment
choisir entre se nourrir au risque d’étre attaqué par un prédateur, ou bien rester dans un
refuge sans manger. Dans le cas d’une approche normative, on cherchera a déterminer
quelle est a chaque instant la meilleure stratégie pour cet animal en fonction de différents

facteurs biologiques pertinents: par exemple son niveau de réserve, le risque de
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prédation, ou bien la durée restante avant que la nuit ne tombe. Dans le cas d’une
approche descriptive, on ne cherchera pas a comparer les différentes stratégies
possibles mais plutét a déterminer les causes biologiques qui expliquent les décisions
successives de lUanimalque U'on observe empiriguement. Par exemple, on pourrait
chercher s’il existe un seuil de réserves qui lorsqu’il est atteint déclenche la libération
d’une hormone, provoquant alors une sensation de faim et donc favorisant la recherche

de nourriture plutdt que l’évitement des prédateurs.

Ces deux approches normatives et descriptives se retrouvent a travers les différentes
disciplines qui étudient le comportement animal. Au-dela de la simple description de
Uhistoire naturelle, 'étude du comportement animal s’est grandement développée et
structurée au cours du XXeme siécle, notamment sous Uimpulsion de Karl von Frisch,
Konrad Lorenz et Nikolaas Tinbergen (Stuhrmann, 2022). Leurs travaux leur ont par la
suite valu le prix Nobel de physiologie ou médecine en 1973. On retient notamment la
distinction des quatre questions fondamentales posées par Tinbergen pour étudier le
comportement animal (Tinbergen, 1963): (1) la causalité immédiate, c’est-a-dire les
mécanismes physiologiques sous-jacent a un comportement donné ; (2) U'ontogénése,
c’est-a-dire comment un comportement se met en place au cours du développement
d’unindividu ; (3) la fonction de ce comportement, son intérét adaptatif au cours la vie de
animal; et (4) la phylogénése, c’est-a-dire comment ce comportement s’est mis en
place au cours de U'évolution. Les deux premiéres questions s’intéressent aux causes

proximales du comportement. En cela, elles relevent d’'une approche descriptive
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caractéristique de la discipline de U'éthologie. Celle-ci s’intéresse au comportement en
tant que phénomene observable et a ses déterminants internes, sans juger de son
éventuelle valeur adaptative (Bolduc, 2012; Stuhrmann, 2022). A linverse, les deux
derniéres questions se concentrent sur les causes ultimes. Elles s’inscrivent dans une
approche normative caractéristique de ’écologie comportementale. Cette discipline
considere le comportement animal a la lumiere de U'évolution (Bolduc, 2012; Krebs and
Davies, 1978; Stuhrmann, 2022). Elle affirme ainsi qu’il est fagconné par la sélection
naturelle et tend a maximiser la capacité des individus a engendrer une descendance
viable. Cette capacité a contribuer aux générations suivantes est généralement désignée
par la notion de fitness (Dechaume-Moncharmont, 2024; Orr, 2009). Le cadre théorique
offert par la discipline de 'écologie comportementale permet de construire des modeles
théoriques capables de prédire les stratégies que U'on s’attend a voir évoluer dans un
contexte écologique donné. En cela, les travaux en théorie de la décision ont apporté un
cadre conceptuel fondamental a Uécologie comportementale (Dechaume-
Moncharmont, 2024; Maynard Smith, 1982). En définitive, la ou U'éthologie décrit le
«comment» du comportement, en détaillant ses bases biologiques et son
développement, 'écologie comportementale interroge le « pourquoi », en évaluant si un
comportement est adaptatif et en cherchant a prédire ce que ferait un animal rationnel
soumis a des contraintes écologiques données. Bien que ces deux disciplines soient
complémentaires, leurs approches sont fondamentalement différentes. Mon objectif
étant d’étudier la prise de décision dans un cadre évolutif, ma thése aborde donc
naturellement ces questions principalement sous le prisme de Uécologie

comportementale.
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L’histoire de lathéorie de la décision est entremélée avec celle la théorie des probabilités
(Mao, 2023; von Collani, 2004a). Cela s’explique par le fait que prendre une décision est
étroitement lié au concept de probabilité a travers la notion d’incertitude. Exposé a une
totale incertitude, un individu n’a d’autres possibilités que de choisir une option au
hasard, ce qui revient alors a ne pas prendre de décision. La question de la prise de
décision s’avere en réalité indissociable de la notion d’information, que nous allons

désormais aborder.

2. Linformation en écologie : une ressource clé pour pouvoir

prendre des décisions

Prendre une décision suppose de pouvoir comparer les différentes options disponibles.
Cette comparaison n’est cependant possible qu’a la condition d’étre informé a propos de
ces options. Sans information, le seul choix possible est un choix purement aléatoire, et
iln’y a donc pas réellement de décision. Il apparait ainsi clairement qu’un paramétre clé
dans la prise de décision est 'information disponible pour celui qui doit décider. Pour un
animal, la question de l'accessibilité de cette information dans son environnement et
celle de son utilisation potentielle sont donc centrales dans le processus de prise

décision.
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La question de Uinformation en biologie est a ce point fondamentale qu’elle est parfois
considérée comme étant la propriété centrale des systémes biologiques (Dall et al.,
2010). Définir clairement le sens que U'on donne a Uinformation en biologie a ainsi fait
Uobjet de nombreuses propositions (Bergman and Beehner, 2023; Dall et al., 2005;
Jablonka, 2002; Maynard Smith, 2000; Wagner and Danchin, 2010). En s’inspirant des
travaux en théorie de l'information mené notamment par Claude Shannon et Warren
Weaver dans les années 1940, on peut définir Uinformation en l’'associant a une valeur
numérique que 'on nomme entropie (Shannon and Weaver, 1949). Plus il est aisé de
prédire 'état d’un systéme a partir d’'une source d’information donnée, plus la valeur de
Uentropie de cette source est faible et plus grande est la quantité d’information délivrée.
Tout élément qui tend a réduire Uincertitude d’un systéme est alors considéré comme
étant de 'information (Danchin et al., 2004; Schmidt et al., 2010; Shannon and Weaver,
1949). A cette définition syntactique de Uinformation, on peut présenter un point de vue
alternatif. Ainsi, une définition trés large proposée par Eva Jablonka est qu’un élément
devient source d’information dés lors qu’un individu récepteur, capable d’interprétation,
peut réagir a cet élément et a ses variations de maniere fonctionnelle (Jablonka, 2002).
Cela permet d’englober toutes sortes de source potentielles d’information, qu’il s’agisse
de simples indices environnementaux ou bien de signaux biologiques soumis a
Uévolution. Cette définition est fonctionnelle : on ne peut parler d’information qu’a la
condition que cela impliqgue un changement dans Uétat du receveur de maniere

fonctionnelle (Dall et al., 2005; Jablonka, 2002; Schmidt et al., 2010). Dit autrement,
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Uinformation ne prend réellement sens qu’a travers les conséquences qu’elle déclenche.
Autrement dit, la définition syntactique propose une définition large de ce qui peut étre
considéré comme de Uinformation, en visant a quantifier la structure et la complexité de
Uinformation. La définition fonctionnelle quant a elle propose une définition plus
restreinte de la notion d’information, cherchant a évaluer les effets fonctionnels de
Uinformation sur le comportement de celui qui la regoit. Dans une perspective d’étude de
la prise de décision en écologie comportementale, c’est avant tout lapproche

fonctionnelle qui va nous intéresser par la suite.

En biologie, les sources d’informations sur lesquelles peuvent s’appuyer les organismes
pour prendre leurs décisions sont trés variées. Il est important de dresser une typologie
générale de ces différentes sources d’informations, car elles sont souvent décrites de
maniere confuse et ambigule dans la littérature (Wagner and Danchin, 2010). Il faut tout
d’abord distinguer les sources d’information que l'on peut détecter ou non par le biais de
structures sensorielles, gu’ils s’agissent d’organes spécialisés ou bien de simples
récepteurs cellulaires. L'information non détectable par des structures sensorielles est
acquise passivement par les organismes qui Uhéritent de la génération précédente
(Wagner and Danchin, 2010). Cela inclut Uinformation génétique contenu dans la
séquence d’ADN des organismes, de méme que lUinformation épigénétique (Kappeler
and Meaney, 2010; Maynard Smith, 2000). On peut également y inclure les effets
parentaux impliqués dans le développement (Badyaev and Uller, 2009; Kappeler and

Meaney, 2010; Uller, 2008) ainsi que U’héritage d’habitats transmis par les générations
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précédentes (Davis and Stamps, 2004; Odling-Smee et al., 1996; Wolf et al., 1998).
Alternativement, Uinformation détectable par des structures sensorielles regroupe
'ensemble des éléments que les organismes pergoivent activement et qui peuvent
influencer la précision avec laquelle ils évaluent leur environnement (Wagner and
Danchin, 2010). L’'information détectable regroupe a la fois U'information non sociale et
sociale. Linformation non sociale au sens stricte reléve des indices abiotiques, comme
la position des étoiles ou le champ magnétique qui informent les oiseaux migrateurs sur
leur position (Grocott, 2003). L’information sociale est quant a elle extraite des
interactions avec d’autres organismes ou de leur simple observation, comme la
coloration d’un male guppy peut informer les femelles sur sa qualité phénotypique
(Houde, 1987). Certaines sources d’information sociales peuvent s’avérer relever de
Uinformation privée lorsqu’elle ne sont accessible gu’a un seul individu (Dall et al., 2005;
Wagner and Danchin, 2010). En revanche, toutes sources d’information non sociale et
certaines sources d’information sociale, comme les cris de harcélement des prédateurs
(Altmann, 1956), peuvent étre accessibles a n’importe quel individu présent dans
Uenvironnement. On parle alors d’information vicariante (Dall et al., 2005; Danchin et al.,
2004; Valone, 1989). Celle-ci comprend Uinformation sociale transmise passivement et
involontairement, qui regroupe les indices sociaux perceptibles par un individu mais qui
ne sont pas émis a sa destination, ainsi que Uinformation contenue dans les signaux
sociaux qui regroupent tous les traits ou comportements permettant une transmission
active de lUinformation et qui sont fagonné au cours de Uévolution par le biais de la

sélection naturelle ou sexuelle (Dall et al., 2005; Otte, 1974; Wagner and Danchin, 2010).
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Les différentes sources d’informations ont mené a U'évolution de différents systemes
permettant de collecter et d’analyser Uinformation disponible. Les moyens d’acquisition
de linformation ainsi que les mécanismes qui permettent son traitement nous
intéresserons peu pour la suite. Ils relevent principalement du domaine de U'éthologie et
des sciences cognitives, a travers des approches qui mélent neuroscience et écologie
sensorielle (Bergman and Beehner, 2023). En revanche, il est intéressant de comprendre
comment est par la suite utilisée Uinformation pour la prise de décision et quelles sont
les limites auxquelles font face les individus. Plusieurs études se sont attachées a évaluer
le gain qu’un individu peut avoir a acquérir plus d’information. Une approche possible
pour étudier cette question est de se placer dans le cadre de la théorie statistique de la
décision (Dall et al., 2005; Trommershauser et al., 2008). Celle-ci cherche a prédire la
meilleure décision possible dans des conditions incertaines a partir des connaissances
préalables sur lUenvironnement, associée aux nouvelles informations derniérement
acquises. Elle consiste en lévaluation des différentes actions possibles pour un
organisme, en intégrant les probabilités des événements futurs et les gains ou pertes en
fitness associés a chaque décision. Cette approche ne vise nullement a décrire les
meécanismes sous-jacents a la prise de décision, mais plutdét a estimer a quel point
Uinformation disponible pour un individu peut lui étre profitable pour prendre ses
décisions (Dall et al., 2005). C’est une approche normative qui permet de considérer ce
gu’on pourrait considérer comme la référence idéale de 'usage de linformation. Cela
permet par la suite de comparer les gains de fitness maximaux associé a un niveau
d’information donné par rapport aux performances réelles des individus ayant accés a

cette information. Une autre maniere d’aborder la question, similaire dans son approche,
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consiste a recourir au concept d’entropie défini par la théorie de Uinformation (Shannon
and Weaver, 1949), non pas pour définir ce qui est ou non une information mais pour
estimer les gains en fitness associés a une information donnée (Donaldson-Matasci et
al., 2010). D’'une maniére générale, ces différentes approches se fondent sur le
présupposeé gue, toutes choses égales par ailleurs, acquérir plus d’information augmente
nécessairement la fitness d’un individu et Uinformation est donc généralement assimilée
a une ressource écologique. Ces idées sont largement partagée, que soit explicitement
(McNamara and Dall, 2010) ou implicitement (Bergman and Beehner, 2023; Dall et al.,
2005; Schmidt et al., 2010), par les auteurs en écologie comportementale. Cependant,
nous allons voir par la suite que collecter davantage d’information présente différents
codts pouvant altérer les gains en fitness associés a une meilleure connaissance de son

environnement.

Un organisme qui cherche a acquérir de Uinformation fait face a de multiples contraintes
qui peuvent altérer les gains en fitness associé a des décisions plus pertinentes
(McNamara and Dall, 2010; Schneeberger and Taborsky, 2020). La premiére d’entre elles
est la nécessité de développer des structures permettant non seulement d’acquérir cette
information, mais également de pouvoir la traiter voire la stocker. Cela contraint le
développement et la croissance des organismes. On peut prendre 'exemple de U'étre
humain, dont la croissance particulierement lente est en partie expliquée par les co(ts

métaboliques élevés dus au développement du cerveau (Kuzawa et al., 2014). Il a été
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également mis en évidence des colits en terme de fitness au développement de

capacités d’apprentissage chez la drosophile (Mery and Kawecki, 2003).

De maniere générale, acquérir de U'information implique de consommer des ressources,
qui ne peuvent donc pas étre allouées a d’autres taches concurrentes. L'étude de ces
contraintes reléve de la discipline de 'écologie cognitive (Dukas and Ratcliffe, 2009). Les
ressources consommeées peuvent étre de natures différentes. Premiérement, au-dela
des besoins énergétiques liés au développement de structures biologiques dédiées, il
existe des besoins énergétiques liés aux processus d’acquisition, de mémorisation et de
traitement de Uinformation (Dukas, 1999). Le fonctionnement neuronal en tant quel
représente un codt énergétique important (Laughlin, 2001), ce qui représente un frein
important a 'accumulation d’information pour un individu (Bernays, 2001; Laughlin and
Mendl, 2004). Par ailleurs, acquérir de linformation est non seulement colteux en
ressource énergétique mais également en temps. Le temps associé a la prise
d’information est du temps qui ne peut pas étre alloué a d’autres taches essentielles a la
survie, la croissance ou la reproduction d’un organisme (Dunbar et al., 2009). Cela peut
notamment se traduire en termes de co(t d’opportunité, comme observé dans le
contexte de choix du partenaire. En effet, consacrer davantage de temps a collecter et
analyser des informations sur la qualité des partenaires potentiels augmente le risque
que de nombreux partenaires disponibles forment des couples entre-temps, réduisant
ainsi considérablement les options restantes (Dechaume-Moncharmont et al., 2016).
Enfin, au-dela des ressources en temps et en énergie, Uinformation consomme
également les ressources en attention d’un individu (Dukas, 2002; Simon, 1967). Dans un

monde riche en information de pertinence inégale, un individu ne peut allouer son
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attention a 'ensemble des sources d’information disponibles. Les contraintes associées
a ces trois types de ressources illustrent les limites qui existent a l'accumulation

d’information.

Au-dela des limites liées a lallocation de ressources nécessaires pour collecter de
Uinformation, on peut également considérer une contrainte supplémentaire. En effet,
pour acquérir davantage d’information, il est généralement nécessaire de prendre le
risque de s’exposer davantage (Lazarus and Symonds, 1992; Treisman, 1975). Cela a pour
conséquence de potentiellement révéler sa présence a d’éventuelles proies ou
d’éventuels prédateurs (Aben et al., 2018; Camp et al., 2012). Cette contrainte est
inévitable, et émerge de laction de collecte d’information en elle-méme. Cette
problématique fera l'objet d’une réflexion approfondie au sein du chapitre 3 dans le

contexte des interactions entre proie et prédateurs.

En définitive, ’acquisition et le traitement de Uinformation permet de réduire Uincertitude
a laquelle font face les individus. Elle oriente leur prise de décision en les renseignant sur
les colts et les bénéfices associés aux options parmi lesquelles ils doivent choisir. Cette
information révele généralement que retenir une option se fait au détrimentimmeédiat des
autres options disponibles. Les individus font alors face a un compromis, un concept
central dans Uétude de la prise de décision, qui va désormais faire U'objet de notre

attention.
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3. Laprise de décision face aux compromis

Obtenir davantage d’information a propos des options disponibles ne permet pas
nécessairement de trancher de maniere évidente en faveur de U'une d’entre elles. Si
Uinformation est essentielle pour éclairer la prise de décision, il demeure important
d’étudier les contraintes qui relient les différentes options entre elles, afin de déterminer
quelle option sélectionner. Ces contraintes limitent ’'espace des possibles que peuvent
explorer 'évolution ou le comportement des individus (Garland Jr. et al., 2022; Taylor and
Thomas, 2014). En 'absence de toutes contraintes, un individu serait capable d’optimiser
simultanément U'ensemble de ses traits sans étre confronté au moindre compromis, une
aberration évolutive fictive parfois nommée démon darwinien (de Mazancourt and
Dieckmann, 2004). En conséquences, les organismes font généralement face a des
compromis (ou trade-off) lorsqu’ils prennent des décisions, c’est-a-dire a devoir choisir
entre plusieurs options dont Uinvestissement accru dans l'une se fait nécessairement au
détriment des autres (Garland Jr. et al., 2022; Garland, 2014). Les compromis constituent
un aspect fondamental de tout systéme ayant une visée fonctionnelle, que 'on considére
des entités biologiques aussi bien que des entités numériques (Del Giudice and Crespi,
2018; Shaddy et al., 2021). Dans un cadre évolutif, on s’attend par ailleurs a ce que
Uinvestissement dans une option soit associé a un gain en fitness (Roff and Fairbairn,
2007; Stearns, 1989). Résoudre un compromis de maniere optimale est donc une

question cruciale dans une perspective évolutive. Il est important de noter qu’un
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compromis ne résume pas a une simple corrélation négative quirelie deux options. Parler
de compromis suppose Uexistence de liens fonctionnels entre les options considérées
qui justifient cette corrélation (Roff and Fairbairn, 2007). Ces liens fonctionnels émergent
directement des contraintes qui encadrent ’évolution des phénotypes (Acerenza, 2016;

Garland Jr. et al., 2022).

Les organismes sont soumis a des contraintes variées, qu’elles soient génétiques,
physiologique, mécaniques, cognitives ou écologiques, qui limitent le spectre des
phénotypes possibles (Garland Jr. et al., 2022). Ces contraintes sont a lUorigine de
compromis lorsqu’il est nécessaire de concilier plusieurs taches ou traits a la fois. On
peut distinguer différents types de compromis en fonction du type de contraintes qui en

sont a lorigine.

3.2.1 Des compromis dont la résolution est médiée par le seul biais de la sélection

sans requérir de prise de décision active des individus

Certains compromis évolutifs peuvent étre résolus sans faire intervenir un processus
actif de décision de 'organisme en tant que tel (Acerenza, 2016; Garland Jr. et al., 2022).
Dans certains cas, la décision de sélectionner telle ou telle options peut résulter
directement de Ueffet de la sélection naturelle, sans requérir U'usage d’un quelconque
systeme de traitement de lUinformation. Cela s’observe notamment dans le cas de
compromis ayant lieu a une échelle subcellulaire. C’est notamment le cas des

compromis gouvernés par des contraintes liées a la pléiotropie antagoniste (Austad and
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Hoffman, 2018; Garland Jr. et al., 2022; Rose, 1982). Cela se traduit par U'expression d’un
seul alléle qui peut avoir des effets antagonistes sur la fitness de l'organisme qui le porte.
Un exemple classique est celui d’alleles favorisant une reproduction précoce tout en
accélérant le vieillissement de 'organisme (Austad and Hoffman, 2018). Il y a alors un
compromis évolutif entre reproduction et survie. Ce genre de compromis s’observe a une
échelle biologique de l'ordre des processus biochimiques cellulaires. On retrouve un
mécanisme de résolution de compromis similaire lorsque plusieurs voies biochimiques
ou physiologiques sont partagées entre plusieurs fonctions (Finch and Rose, 1995;
Garland Jr. et al., 2022; Hau and Wingfield, 2011). On observe par exemple une telle
situation dans les fonctions qui font intervenir la testostérone (Hau and Wingfield, 2011).
Cette hormone stimule le développement des caractéres sexuels secondaires chez les
males, tout en ayant des effets déléteres sur leur immunité, ce qui a conduit a la
formulation de la théorie du handicap d’immunocompétence (Folstad and Karter, 1992).
Ces deux mécanismes a l'origine de compromis sont bien soumis a la sélection naturelle,
mais ne relevent pas d’une prise de décision active de U'individu (Acerenza, 2016; Garland
Jr. et al., 2022). Contrairement aux compromis que nous aborderons par la suite, ils
présentent donc un intérét limité dans une perspective axée sur U'étude de la prise de

décision en écologie comportementale.

3.2.2 Des compromis relevant de causes proximales et dont la résolution est médiée
par une prise de décision active des individus

Des contraintes fonctionnelles peuvent également mener a 'émergence de compromis

évolutifs, lorsqu’'une meilleure performance dans une tiche donnée altére la

performance dans une autre tache (Garland Jr. et al., 2022; Holzman et al., 2011; Shoval
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et al., 2012). Si on peut retrouver ce genre de compromis a une échelle physiologique,
cela peut également étre directement lié aux décisions activement prises par les
organismes. Ainsi, accumuler des réserves permet aux individus de subvenir a leurs
besoins nutritionnels durant les périodes coliteuses en énergie comme la période
hivernale. Cependant, il a été mis en évidence que le surplus de masse associé a ces
réserves induit une moindre performance de fuite a 'approche d’un prédateur, et donc
une plus faible probabilité de survie (Metcalfe and Ure, 1995). Il y a donc nécessité d’une
prise de décision active par les individus pour ajuster leur comportement au mieux dans
une telle situation. Des contraintes d’allocations peuvent également étre a Uorigine de
compromis (Dukas, 2002; Dunbar et al., 2009; Garland Jr. et al., 2022; Higginson et al.,
2012), comme évoqué préalablement en lien avec la prise d’information. De telles
contraintes se traduisent par une borne supérieure qui limite 'accumulation d’une
ressource écologique donnée. Cela peut concerner les réserves énergétiques (Higginson
et al., 2012), le temps (Dunbar et al., 2009) ou bien encore Uattention (Dukas, 2002). De
telles limites imposent donc de diviser Uinvestissement relatifs dans chacune des taches
qui requiert le type de ressource en question. Dans le cas de tidches obligatoires et
mutuellement exclusives, le temps est une ressource limitante (Dunbar et al., 2009). Si
Uon considére 'exemple de Uincubation des ceufs et de la quéte de nourriture pour un
oiseau assurant seul les soins parentaux, ily a aura donc une décision a prendre quant a
la fréquence d’alternance entre ces deux taches (Tulp and Schekkerman, 2006). Les deux
types de compromis décrits dans ce paragraphe relévent de causes proximales, les
contraintes impliquées étant des contraintes internes a Uorganisme. Par la suite, nous

allons nous intéresser aux compromis associés a des causes ultimes.
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3.2.3 Des compromis relevant de causes ultimes et dont la résolution est médiée par

une prise de décision active des individus

On peut observer divers compromis relevant de causes ultimes, reposant sur des
contraintes liées aux conditions écologiques auxquels sont exposés les individus ou bien
aux régimes de sélection auxquels ils sont soumis. En premier lieu, on retrouve ainsi les
contraintes liées aux conditions écologiques du milieu de vie (Garland Jr. et al., 2022).
Ces conditions écologiques regroupent différents facteurs, comme la disponibilité des
ressources dans le milieu ou le risque de prédation. De plus, ces facteurs peuvent varier
au cours du temps de fagon plus ou moins prédictible (Fawcett et al., 2014). Par exemple,
on s’attend a ce que les stratégies permettant de gérer de maniére optimale le compromis
entre quéte de nourriture et évitement des prédateurs soient modulées en fonction des
variations de U'environnement en termes de risque de prédation et de disponibilité en
ressource (Higginson et al., 2012; Lima and Bednekoff, 1999). Des contraintes peuvent
également émerger lorsque les individus sont soumis a la fois a la sélection naturelle et
a la sélection sexuelle (Garland Jr. et al., 2022). Il est fréquent que ces deux régimes de
sélection puissent affecter de maniere opposées les traits et les décisions suivies par les
organismes. Cette sélection peut s’appliquer a 'échelle de traits physiologiqgues mais
également de traits comportementaux. Par exemple, dans le cas d’espéces ou la
reproduction repose sur des systemes de leks, les individus font face a des compromis
entre survie et reproduction (Gibson and Bachman, 1992; Hughes et al., 2012; Lima and
Dill, 1990). Afin de pouvoir se reproduire, il est nécessaire de rejoindre un lek ce qui a pour
effet d’augmenter son exposition a d’éventuels prédateurs. Plus généralement, ce
compromis est au coeur du processus d’emballement (runaway process) de Fisher-

Lande-Kirkpatrick (Fisher, 1958; Kirkpatrick, 1982; Lande, 1980).
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De maniére générale, il apparait que les contraintes évolutives auxquelles font face les
organismes au cours de leur vie sont a Uorigine de divers types de compromis. Nous
avons jusqgu’ici illustré comment ces contraintes structuraient les relations
fonctionnelles entre plusieurs traits ou taches différentes. Il est intéressant de noter que
méme lorsqu’on ne considére qu’une seule et méme tache, on peut voir émerger des
compromis (Del Giudice and Crespi, 2018). On peut prendre 'exemple d’un insecte
pollinisateur dont la seule tache est de chercher une fleur. Celui-ci est confronté a un
compromis entre sélectionner rapidement les fleurs ou s’alimenter, ou bien prendre le
temps de sélectionner uniguement les especes de fleurs qui lui conviennent le mieux
(Chittka et al., 2003). Il s’agit d’'un cas classique du compromis entre vitesse et précision
(Chittka et al., 2009; Trimmer et al., 2008). Cela revient a étre plutot efficace (ie. rapide)
ou plutdét performant (ie. précis) dans son choix de fleur (Del Giudice and Crespi, 2018).
Au-dela des notions d’efficacité et de performance, on peut également envisager les
notions de robustesse et de flexibilité dans la réalisation d’'une seule et méme tache. Ce
sont les contraintes qui relient ces quatre propriétés clés (la performance, Uefficacité, la
robustesse et la flexibilité) qui sont a lorigine des compromis rencontrés dans la
réalisation d’'une tache unique (Del Giudice and Crespi, 2018). Ces quatre propriétés sont
complémentaires les unes des autres, mais ne peuvent pas étre toutes satisfaites a la
fois. La performance correspond a la capacité a produire le résultat attendu (Del Giudice
and Crespi, 2018). Cette propriété est uniquement focalisée sur Uobjectif visé sans

prendre en considération les colits nécessaire pour latteindre. A Uinverse, Uefficacité
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correspond a la capacité de remplir la fonction prévue en utilisant un minimum de
ressource (Del Giudice and Crespi, 2018). La robustesse désigne quant a elle la capacité
a maintenir un niveau de performance satisfaisant malgré des perturbations (Del Giudice
and Crespi, 2018). Cette propriété est particulierement importante pour des organismes
exposés a des environnements dont les variations sont imprédictibles. Enfin, la flexibilité
correspond a la capacité a s’adapter a une grande diversité de conditions (Del Giudice
and Crespi, 2018). A la différence de la robustesse qui assure la stabilité face aux
perturbations, la flexibilité permet 'adaptation face a la nouveauté ou au changement.
Les organismes doivent donc arbitrer entre ces différentes propriétés lorsqu’ils

accomplissent une seule et méme tache.

On observe ainsi que les compromis sont omniprésents dans la prise de décision.
Comprendre comment s’articulent les décisions prises par les organismes en fonction
des contraintes auxquelles ils sont exposés est fondamentale en écologie
comportementale. Cela passe notamment par la construction de modeéles théoriques a
travers une approche normative de la prise de décision (Garland Jr. et al., 2022; Houston
et al., 2024). On peut notamment illustrer Uintérét de ces modéles en s’intéressant aux
interprétations que l'on peut tirer de la forme géométrique d’un compromis (Fig. 1). Pour
un compromis entre deux taches différentes, celle-ci correspond a la courbe qui, a un
investissement donné en une tache, associe U'investissement maximal possible dans la
seconde, a la maniere d’'un front de Pareto (Houston et al., 2024). Cette courbe

représente alors la corrélation entre les deux tadches en fonction des contraintes sous-
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..... Compromis faible

— — = Compromis neutre

Tache B /\

Compromis fort

Tache A

Figure 1: Forme géométrique d’un compromis entre deux taches différentes. Un compromis se
caractérise par une corrélation négative entre U'investissement dans chacune des deux taches.
Cette corrélation négative peut prendre différentes formes : (1) une forme linéaire (ligne tiretée)
signifiant que linvestissement respectif dans chacune des deux taches n’a pas d’importance, (2)
une forme concave (ligne pointillée) signifiant qu’il est préférable d’investir dans les deux taches
a la fois (weak trade-off), ou (3) une forme convexe (ligne pleine) signifiant qu’il est préférable

d’investir dans une seule tache a la fois (strong trade-off).
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jacentes. Dans le cas d’un compromis, cette courbe est nécessairement décroissante
(Roff and Fairbairn, 2007). Sa forme géométrique peut cependantvarier. On peut observer
des courbes convexes ou concaves. Or, cette propriété mathématique abstraite permet
de tirer des interprétations écologiques immédiates (de Mazancourt and Dieckmann,
2004; Levins, 1962). Ainsi, dans le cas ou la courbe est convexe (strong trade-off), il peut
étre démontré que la stratégie optimale est d’investir uniguement dans une des deux
taches plutdt que d’investir partiellement dans chacune d’entre elles. La conclusion est
inversée dans le cas d’'une courbe concave (weak trade-off) : on s’attend a voir évoluer
des stratégies qui investissent dans les deux taches simultanément. Cela peut donc se
traduire dans le cas d’une relation convexe par 'émergence de stratégies spécialistes (de
Oliveira et al.,, 2018). A linverse, dans le cas d’une relation concave, c’est le
développement de stratégies généralistes qui est favorisé (de Oliveira et al., 2018). On
peut bien s(r élargir ce type de modele a des compromis qui font intervenir plus que
seulement deux tadches (Amado and Campos, 2019), mais ce modéle simple offre déja
une meilleure compréhension des mécanismes qui gouvernent 'évolution de la prise de

décision face a un compromis.

Si les approches théorique et conceptuelles que j’ai présentées jusqu’alors sont de mon
point de vue essentielles a notre compréhension du monde, elles possedent toutefois
des limites. Il convient en effet de reconnaitre que ces abstractions comportent le risque

de s’éloigner excessivement des réalités biologiques. Il me parait ainsi important de
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s’attacher a des problémes biologiques concrets y compris lorsque l'on cherche a
construire des modeles théoriques. Articuler approches empiriques et théoriques offre
plusieurs avantages. Premiérement, cela permet de tester la validité des modeéles
théoriques et des hypothéses empiriques en les confrontant Uun a Uautre, évitant ainsi
des dérives spéculatives sans fondements biologiques. Par ailleurs, ilme semble que ces
deux approches se nourrissent l'une lautre. Des résultats empiriques inattendus
stimulent la création de modeles théoriques, et inversement. Enfin, je suis convaincu que
réfléchir a une question théorique dans un cadre biologique concret restreint est source
de créativité. « Parce que la forme est contraignante, l'idée jaillit plus intense ! » écrit
Charles Baudelaire (Baudelaire, 1973). La contrainte peut en effet étre libératrice, et
s’attacher a mener ses réflexions en partant d’une question biologique spécifique permet
de concevoir des modeéles théoriques ayant des conséquences larges mais que l'on
n’aurait pas forcément développés en partant initialement d’un cadre plus abstrait. C’est
dans cette perspective que la suite de ce manuscrit va désormais se focaliser sur

’évolution de la prise de décision dans le contexte écologique des soins parentaux.

4. Les soins parentaux, un contexte écologique a Uorigine de

divers compromis

Dans le cadre de cette thése, j’ai cherché a aborder la question de Uévolution des
stratégies optimales de réponses aux compromis a travers un contexte écologique
précis. Il s’agit de celui des soins parentaux, qui présente plusieurs avantages pour

développer une telle approche. Ce contexte écologique expose les parents a divers
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compromis, a la fois a une échelle de temps restreinte, celle de la reproduction actuelle,
gu’a une échelle de temps plus large, en considérant également les reproductions
futures. De plus, les décisions prises par les parents ont des conséquences immeédiates
sur leur valeur reproductive. Les soins parentaux font Uobjet d’une vaste littérature
(Clutton-Brock, 1991; Royle et al., 2012). Je ne vais pas chercher ici a en faire une
description exhaustive, mais plutét a illustrer en quoi ce contexte écologique est

pertinent pour étudier la prise décision face a un compromis.

On peut définir les soins parentaux comme étant toute forme d’investissement parental
susceptible d’augmenter la fitness des jeunes (Royle et al., 2012). Cette définition
propose une vision trés large des soins parentaux, en y incluant par exemple la simple
accumulation de réserve au sein de la cellule-ceuf. Dans une perspective d’écologie
comportementale, je propose de considérer ici une définition plus restreinte, qui prend
en compte toute forme de comportement parental susceptible d’augmenter la fitness
des jeunes (Royle et al., 2012, 2014). Les soins parentaux peuvent étre apportés par
chacun des deux parents. Leurs investissements respectifs peuvent varier du tout au tout
en fonction des espéces considérées et des conditions environnementales. Ils peuvent
étre réduits au strict minimum, la seule décision étant le choix de la localisation de la
ponte par la femelle. On trouve de tels cas chez des espéces ovipares de serpents et de
lézards dont les ceufs sont uniquement enterrés dans le substrat sans autre forme de
soins post-ponte (Clutton-Brock, 1991). Dans d’autres cas, on peut observer des soins

uniparentaux pour lesquels seule la femelle ou plus rarement le male s’occupe des
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jeunes. Les chevreuils sont un exemple de soins uniparentaux femelles (Andersen et al.,
2000), tandis que les phalaropes a bec étroit, une espéce d’oiseau limicole, présente des
soins uniparentaux males (Owens, 2002). Il est également possible que les deux parents
interviennent dans les soins des jeunes, soit de maniere asymétrique (soins biparentaux
partiels), soit de maniere équitable (soins biparentaux égalitaires) (Long et al., 2022).
C’est notamment le cas chez des espéces de cichlidés, comme le cichlidé zébré (Laubu
et al., 2019). Enfin, on peut méme retrouver des exemples de soins coopératifs, comme
chez les mésanges a longue queue (Hatchwell, 1999), ou des individus autres que les
parents peuvent apporter des soins aux jeunes, un comportement dont Uorigine est
généralement expliquée par la sélection de parentele (Hatchwell, 2009). De plus, ces
comportements ne sont pas forcément figés pour une espéce donnée, et on peut
observer des variations dans les soins parentaux apportés au sein de la méme espéce, y
compris au sein d’'une méme population (Reneerkens et al., 2014). Cette coexistence de
stratégie biparentale et uniparentale peut également s’observer au cours de la vie d’un
méme individu. On parle dans ce cas de stratégie mixte, comme ce qui a été décrit dans

le cas des bécasseaux sanderling (Etchart et al., 2025a; Moreau et al., 2018).

Cette variété dans les stratégies de soins parentaux révele la diversité des contraintes
auxguelles sont exposés les parents lorsqu’ils s’occupent de leurs jeunes. Ces
différentes contraintes sont a Uorigine de divers compromis, qui vont mener chacun des
parents a ajuster ses décisions en fonction de son propre état, mais également en

fonction de celui de leur partenaire et de celui de leurs jeunes.
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Les soins parentaux permettent notamment de protéger les jeunes vis-a-vis des
prédateurs, d’assurer leur alimentation, ainsi que de leur assurer des conditions de
développement proches de loptimal en maitrisant notamment la température et
Uhygrométrie auxquelles ils sont exposés (Royle et al., 2014). Il s’agit d’une activité
colteuse pour les parents a plusieurs égards (Alonso-Alvarez and Velando, 2012). D’un
point de vue non physiologique, les parents doivent tout d’abord allouer une partie de
leurs temps a demeurer aupres des jeunes, réduisant le temps disponible pour d’autres
taches essentielles comme leur propre alimentation (Alonso-Alvarez and Velando, 2012).
Cela les expose également a un risque de blessure (Trumbo, 2007), d’infection (Knowles
et al., 2009) et de prédation (Reguera and Gomendio, 1999) accrus. Par ailleurs, on
observe différentes conséquences sur le plan physiologique. Tout d’abord, il s’agit d’'une
activité colteuse en énergie pour les parents (Alonso-Alvarez and Velando, 2012; Nord
and Williams, 2015), en particulier dés lors que la température ambiante ne correspond
pas strictement aux conditions de thermoneutralité de 'adulte (Thomson et al., 1998).
Cette dépense supplémentaire d’énergie expose alors les parents a un stress
physiologique et oxydatif (Alonso-Alvarez and Velando, 2012), le tout favorisant un
phénomeéne d’immunosuppression pour les parents (French et al., 2007). Pour répondre
a ces contraintes énergétique, 'adulte doit donc soit accumuler un grand nombre de
réserve préalablement a la période dédiée aux soins parentaux (capital breeding), soit
s’éloigner régulierement de ces jeunes afin de s’alimenter (income breeding) (Stephens

et al., 2009). Il doit donc faire face a8 un compromis entre assurer sa propre survie ou bien
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celle de ses jeunes, ce qui revient a assurer le succes de sa reproduction. On peut alors
étudier les décisions optimales gu’il doit prendre en fonction notamment de son propre
état (ses réserves, sa condition corporelle), celui de ses jeunes (leur niveau de
développement) ainsi que des conditions environnementales (température ambiante,

risque de prédation) (Houston and McNamara, 1999; McNamara et al., 2012).

Par ailleurs, les especes itéropares sont capable de se reproduire plusieurs fois au cours
de leur vie (Lopes, 2018). Dans ce cas, le compromis entre survie et reproduction n’est
plus aussi simple que présenté précédemment. En effet, survivre signifie alors pouvoir
espérer de nouvelles opportunités de reproduction. L’'adulte peut alors se permettre
d’investir moins d’effort dans la reproduction actuelle afin d’assurer sa reproduction
future. Cependant, une telle stratégie n’est pas dans lintérét immédiat de ses jeunes a
qui il apporte des soins parentaux actuellement. Ce décalage entre intéréts de 'adulte et
intéréts des jeunes est a lorigine de ce que U'on appelle les conflits parents-enfants
(Trivers, 1974). Par exemple, de jeunes oisillons vont avoir tendance a quémander de la
nourriture le plus bruyamment possible, signalant ainsi a leurs parents qu’il est urgent de
les nourrir car leurs besoins énergétiques ne sont pas comblés (Kilner and Hinde, 2012).
Le risque pour les parents de répondre systématiquement a pareilles demandes est de
s’épuiser a nourrir leurs jeunes, qui n’auront de cesse de clamer leur faim apparente. De
plus, leurs cris incessants risquent d’attirer les prédateurs, ce qui force également les
parents a les nourrir fréquemment pour éviter la détection du nid (Tarwater et al., 2009).

Ces exemples illustrent bien comment les soins parentaux, a travers les intéréts
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divergents entre parents et enfants, occasionnent des situations complexes pour

lesquelles les décisions optimales des parents ne sont pas évidentes a déterminer.

On retrouve de maniére similaire des intéréts conflictuels entre parents dans le cas ou
les deux adultes interviennent pour prendre soin des jeunes. Bien gqu’ils poursuivent un
objectif commun, assurer la survie et 'émancipation de leurs jeunes, chacun des deux
parents a intérét a minimiser son propre investissement tout en cherchant tout de méme
a maximiser ses propres gains en fitness (Houston et al., 2005; Lessells, 2012, 2006). De
plus, il est a noter que les investissements préalables aux soins parentaux sont quasi
systématiquement asymétriques, la femelle investissant davantage d’énergie que les
males pour produire les jeunes, ce qui est d’autant plus propice a la mise en place de
conflits entre les parents (Trivers, 1972). Cela peut se traduire par une répartition des
efforts asymétrique entre les parents, 'un des deux diminuant son activité en comptant
sur son partenaire pour compenser (Harrison et al., 2009; Lessells and McNamara, 2011).
Cela peut méme mener a la désertion d’un des deux parents, laissant son partenaire seul
pour s’occuper des jeunes (Székely et al., 1996; Székely, 2014). Les modéles construits
sur la base de la théorie des jeux permettent d’éclairer les décisions optimales a prendre
dans de telles situations (Mcnamara et al., 2000). On peut ainsi s’attendre a voir évoluer
des comportements de négociation voire de manipulation entre les parents permettant

de stabiliser les systéemes de soins parentaux.
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On peut donc aisément réaliser que les soins parentaux représentent un terrain fertile
pour l’étude de la prise de décisions face aux compromis. C’est un contexte écologique
qui met en jeu a la fois la survie des jeunes et des parents, ainsi que les éventuelles
reproductions futures pour les adultes. Les interactions sociales entre parents et avec les
jeunes sont sources d’intéréts conflictuels, menant vers 'évolution de regles de décision
flexibles et de stratégies alternatives sous Ueffet de la théorie des jeux. C’est un cadre de
pensée trés riche pour considérer U'évolution des regles de décisions, mais qui reste tout
de méme trés conceptuel dans la présentation que j’en ai proposée. Toujours dans
Uobjectif de penser les problemes théoriques d’évolution de la prise de décision en
partant d’exemples biologiques concrets, nous allons désormais nous concentrer sur un
systeme biologique particulier : les limicoles arctiques. Ce systeme présente Uintérét
majeur de combiner a la fois une grande diversité de stratégie de soins parentaux
(Reynolds and Székely, 1997), ainsi que des conditions environnementales rudes
exposant inévitablement les limicoles a différents compromis au cours de la saison de

reproduction (Tulp, 2007).
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Figure 2: Cryptisme des bécasseaux et de leur nid dans leur milieu de reproduction. (A)
Bécasseau minute (Calidris minuta) s’alimentant dans la toundra. (B-D) Nid de bécasseau
variable (Calidris alpina) (B) en présence d’un adulte incubant les ceufs, (C) en absence d’un

parent incubant les ceufs et (D) en présence des jeunes récemment éclos.
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5. Les limicoles arctiques, un groupe idéal pour étudier les

contraintes écologiques liées aux soins parentaux

L'étude des limicoles arctiques constitue un exemple particulierement pertinent pour
’étude des soins parentaux. D’une part, les limicoles sont connus pour la diversité de
leurs stratégies de soins parentaux (Reynolds and Székely, 1997). D’autres part,
’écosystemes arctiques dans lequel ils se reproduisent présente de fortes contraintes
environnementales soulignant d’autant plus les compromis auxquels les limicoles

doivent faire face lors de cette courte période (Tulp, 2007).

Parmi les oiseaux, les limicoles désignent un assemblage d’échassiers principalement
inféodés aux zones humides, tels les littoraux et les vasieres, mais parfois également
présents dans des habitats terrestres ouverts (Meyer, 2021; “Waders, Shorebirds, and
Gulls (Aves, Charadriiformes),” 2005). Leur nom provient du latin limus, «limon », qui
désigne le milieu dans lequel ils ont tendance a s’alimenter. Bien que de morphologie et
de dimension variées, on les reconnait facilement a la longueur de leurs pattes et de leurs
becs, qui leurs permettent de capturer des petits arthropodes enfouis a différentes
profondeurs dans la vase ou le sable. Les limicoles regroupent 210 espéces appartenant
a 14 familles différentes de lordre des Charadriiformes, mais sans pour autant
correspondre a un unique groupe monophylétique (Meyer, 2021; Reynolds and Székely,
1997). Si Uon retrouve des membres de ce groupe sur toute la surface du globe, une part

importante des espéces de limicoles est migratrice (“Waders, Shorebirds, and Gulls
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(Aves, Charadriiformes),” 2005). Ces espéces se reproduisent en été, généralement dans
les zones arctiques ou subarctiques, avant de rejoindre par la suite leurs zones
d’hivernage plus proches de l'équateur. Parmi ces espéces, nous allons nous concentrer
sur le groupe issu du genre Calidris, c’est-a-dire les bécasseaux (Piersma et al., 1996). Ce
sont des oiseaux de tailles trés similaires, de Uordre de 15cm a 25cm, et dont la masse
oscille entre 20g et 100g environ. Ils se reproduisent principalement entre juin et aolt a
proximité du cercle polaire arctique (Piersma et al., 1996). Les bécasseaux nichent dans
des environnements ouverts de type toundra seéche ou humide. Ces habitats se
caractérisent par une végétation rase et les bécasseaux disposent donc leur nid a méme
le sol. Il s’agit en général d’'une simple cuvette qu’ils tapissent de végétaux secs et dans
laquelle ils disposent leurs 3 ou 4 ceufs (Piersma et al., 1996). En dépit des conditions
météorologiques rudes auxquelles ils sont exposés, le microclimat a 'échelle du nid peut
permettre de maintenir des conditions d’incubation relativement favorables (Tulp et al.,
2012). Les ceufs, de méme que les parents, sont trés cryptiques et donc trés difficiles a
repérer dans la végétation (Fig. 2), ce qui limite la détection du nid par les prédateurs tant

que les adultes demeurent immobiles (Meyer et al., 2020).

L'écosysteme arctique dans lequel niche les limicoles présente plusieurs spécificités.
Tout d’abord, il se caractérise par une faible redondance spécifique et peu de niveaux
trophiques différents (Wirta et al., 2015). Cela permet une description quasi exhaustive

des relations trophiques entre les différentes espéces qui le composent. Cela nous offre
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ainsi une compréhension fine des différents facteurs biotiques capable d’affecter
’évolution des soins parentaux des limicoles dans cet écosysteme. Par ailleurs, il s’agit
d’un écosysteme dont les conditions abiotiques sont atypiques. Durant leur période de
reproduction, les limicoles sont exposés a une durée du jour prolongée caractéristique
de U'été arctique. Ils sont également exposés a des conditions météorologiques
particulierement rudes : le couvert nival peut s’avérer tardif (Meltofte et al., 2008; Meyer,
2021); le vent et les précipitations sont généralement importants (Meyer, 2021; Tulp and
Schekkerman, 2006); les températures estivales sont régulierement basses, et des
écarts importants de températures au cours d’'une méme journée sont fréquents (Tulp,
2007);. Ces conditions sont d’autant plus rudes pour les limicoles que les adultes tout
juste arrivés de retours de migrations possédent généralement des réserves énergétiques
faibles (Klaassen et al., 2001).

Les raisons qui les poussent cependant a migrer pour venir incuber leurs ceufs dans les
contrées arctiques sont triples. La premiere d’entre elles peut sembler contre-intuitive :
il s’agit de la forte disponibilité en nourriture (Schekkerman et al., 2003). En effet, le cycle
de vie des arthropodes dont se nourrissent les limicoles est fortement contraint par les
conditions météorologiques de 'environnement arctique (Danks, 2004, 1999). Le laps de
temps propice a leur activité est tres faible dans 'année, ce qui résulte en 'émergence
synchronisée d’un grand nombre d’espéces d’arthropodes. Ce pic d’abondance est
généralement synchrone avec la période d’éclosion des ceufs, ce qui représente une
aubaine pour les limicoles qui doivent alimenter leurs jeunes apres 'éclosion (Meyer,
2021). La seconde raison est liee a la faible présence de parasites en Arctique
comparativement a ce qui peut étre rencontré a plus faible latitude (Alerstam et al.,

2003). Enfin, la derniére raison proposée pour expliguer ces migrations est la faible
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densité de prédateurs, encore une fois comparativement a ce qu’on peut observer a plus
faible latitude (Gilg and Yoccoz, 2010).

Il est cependant a noter que la prédation demeure une contrainte écologique forte pour
ces oiseaux (Gilg and Yoccoz, 2010; Meyer et al., 2020; Smith et al., 2012b). Celle-ci
s’exprime notamment a travers la présence de prédateurs terrestres, tels 'hermine et les
renards roux ou polaire, ainsi que de prédateurs aériens, principalement les goélands, les
corvidés et les labbes. Ces différentes especes s’intéressent particulierement aux ceufs
ou aux jeunes oisillons, mais constituent seulement des prédateurs opportunistes
(McKinnon etal., 2013, 2014). La plupart d’entre elles ont plutdt tendance a se concentrer
sur la prédation de rongeurs comme les lemmings ou les campagnols. Or, ces especes
de rongeurs sont soumises a des dynamiques de population tres fluctuantes, notamment
dues a la pression de prédation (Gilg et al., 2006, 2003; Wirta et al., 2015). Cela a des
conséquences directes sur la survie des nids de limicoles: les années ou le nombre de
rongeurs est important, les nids sont peu attaqués, tandis que les années a faible densité
de rongeurs mais a forte densité de prédateurs, les nids subissent de lourdes pertes
(Blomgvist et al., 2002). Il existe ainsi des boucles de rétroactions complexes entre

densité de prédateurs, densité de rongeurs et survie des nids de limicoles.

Nous avons mis en évidence que les limicoles et a fortiori les bécasseaux sont a la fois
des espéces phylogénétiquement proches, tout en ayant une écologie trées semblable. Ils
partagent les mémes types d’environnement ainsi que les mémes types de proies et de

prédateurs. Pour autant, il existe une tres grande diversité de stratégies de soins
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parentaux chez ces especes (Reynolds and Székely, 1997; Székely and Reynolds, 1995).
Ainsi, on peut citer de nombreuses espéces qui adoptent une stratégie uniparentale. En
fonction des espéces, 'adulte qui s’occupe alors seul des jeunes peut étre soit toujours
le male, soit toujours la femelle, soit 'un ou lautre indifféremment. On retrouve par
ailleurs plusieurs espéces qui elles sont biparentales. Les deux adultes participent alors
aux soins apportés aux jeunes avant leur envol. Enfin, on retrouve méme chez les
bécasseaux sanderling des stratégies mixtes (Etchart, 2024; Moreau et al., 2018;
Reneerkens et al., 2014). Comme définit préalablement, cela signifie qu’on observe pour
cette espéce a la fois des nids pour lesquels les deux parents coopéerent que des nids ou
seul 'un des parents procure des soins parentaux. Cette grande diversité chez des
especes aussi similaires les unes aux autres aussi bien phylogénétiquement
gu’écologiquement constitue ainsi un cadre biologique idéal pour interroger U'évolution

des soins parentaux.

Cet intérét est d’autant plus margqué en raison du milieu dans lequel les limicoles se
reproduisent. Travailler sur les écosystémes arctiques possede un intérét tout particulier
dans la perspective d’étude des changements globaux. Le réchauffement de la planete
s’effectue en effet a une vitesse bien plus importante au niveau des poles. Il s’agit donc
d’écosystemes pionniers pour mieux comprendre les conséquences du réchauffement
climatique (Gilg et al., 2012; Holland and Bitz, 2003). Lassociation des différentes raisons
évoquées précédemment explique lUexistence d’une large littérature autour de la
question des soins parentaux chez les limicoles arctiques en général et les bécasseaux

en particulier.
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6. Contexte et objectifs de cette these

L'étude des stratégies de soins parentaux des limicoles arctiques repose sur de
nombreuses missions de terrains menées par différents consortiums de chercheurs a
travers UArctique. C’est notamment le cas du projet Interaction Working Group, un suivi a
long terme des stratégies de soins parentaux chez les limicoles arctiques qui est piloté
par le Groupement de Recherche en Ecologie Arctique (GREA) depuis maintenant prés de
15 ans. C’est principalement sur ce travail que s’appuie le projet ANR PACS dans lequel
s’inscrit cette thése. Le projet dans son ensemble vise 8 mieux comprendre comment les
stratégies de soins parentaux des limicoles se modifient en réponse aux changements
des conditions abiotiques et au risque de prédation, en se placant dans le cadre du
réchauffement climatique précoce de l'Arctique. Pour répondre a cette question,
plusieurs doctorantes et doctorants ont adopté des approches principalement basées
sur l'analyses des larges bases de données collectées au cours des missions de terrain

(Etchart, 2024; Meyer, 2021).

Ces études se sont focalisées en particulier sur le groupe des bécasseaux (Calidris), pour
lesquelles les données disponibles sont les plus fournies. Elles se sont principalement
concentrées sur deux points différents : les variations des routines d’incubation des
bécasseaux en réponses aux variations des conditions environnementales et les facteurs
favorisant la mise en place de soins biparentaux et uniparentaux. Les routines

d’incubation des bécasseaux ont été caractérisées en estimant notamment la durée et
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lafréquence des périodes d’absence au nid des adultes (par la suite nommées recesses).
Les principaux résultats obtenus ont notamment permis de mettre en évidence que la
durée et la fréquence de ces recesses influencent la probabilité de survie des nids de
bécasseaux: plus leur fréquence et leur durée augmentent, plus le risque de prédation
du nid estimportant (Meyer et al., 2020). De plus, ces études ont révélé que les conditions
abiotiques qui modulent la disponibilit¢ en arthropodes ont également des
conséquences sur les routines d’incubation (Meyer et al., 2021). Cela s’observe
principalement dans le cas de la stratégie uniparentale, celle-ci exposant l'adulte en
charge de Uincubation a des contraintes énergétiques plus importantes. Les durées de
recesses mesurées ont également démontré U'existence de deux catégories distinctes de
recesses: une catégorie de recesses courts (de U'ordre de quelgues minutes) et une
catégorie de recesses longs (d’'une durée supérieure a deux heures) (Etchart et al., 2024).
Ces recesses longs semblent étre un marqueur préalable a un futur abandon du nid par
adulte, probablement confronté a des contraintes énergétiques trop importantes
(Etchart et al., 2025b). Enfin, il a pu étre mis en évidence que les stratégies de soins
parentaux adoptés par les bécasseaux semblent étre principalement dictées par les
conditions abiotiques plutdt que par des facteurs liés au risque de prédation du nid ou
aux opportunités de reproductions multiples (Etchart et al., 2025a). Pour ma part, ma
thése avait pour objectif d’éclairer ces travaux empiriques sur les régles de décisions en

contexte de soins parentaux a ’'aide d’une approche théorique.
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L'objectif principal de ma thése visait a développer des approches théoriques en liens
avec les décisions prises par les limicoles lors de la période de reproduction. Le coeur de
ma thése s’articule autour des trois contraintes majeures auxquelles les limicoles
doivent faire face au cours de la reproduction. Les limicoles sont considérés comme des
income breeder, c’est-a-dire qu’ils n’Taccumulent pas de réserves pour subvenir a leurs
besoins énergétiques durant la période de reproduction (Klaassen et al., 2001). Ils sont
donc obligés de s’alimenter fréquemment au cours de cette période, ce qui implique
alors de s’éloignerrégulierement de leur nid (Meyer et al., 2020; Nord and Williams, 2015).
Dans le méme temps, les ceufs de limicoles (et dans une moindre mesure les jeunes dans
une courte période post éclosion) ne sont pas capables de se thermoréguler par eux-
mémes dans les environnements arctiques (Royle et al., 2014; Tulp and Schekkerman,
2006). La présence d’un adulte au nid est donc essentielle afin d’assurer a la fois leur
survie et leur bon développement. Ces deux contraintes imposent des obligations
contradictoires aux adultes, qui doivent dans le méme temps s’éloigner du nid pour se
nourrir tout en restant sur le nid pour incuber leurs ceufs (Tulp and Schekkerman, 2006).
Cela résulte en de fréquents allers-retours entre le nid et les zones de nourrissage.
Cependant, ces mouvements a proximité du nid ont tendance a attirer les prédateurs
(Hall et al., 2013). En effet, les nids sont extrémement bien camouflés dans la toundra et
les principauxindices permettant de les localiser sont les mouvements des adultes (c’est

d’ailleurs la méthode que nous-mémes utilisons sur le terrain pour localiser les nids).

Sous l'effet de ces trois contraintes, plusieurs stratégies pourraient se développer afin de

répondre aux compromis qui en découlent. On s’attend a pouvoir observer des réponses
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a courte échelle de temps avec des effets sur la planification des allers-retours au nid,
comme a plus large échelle avec des stratégies potentiellement liées a adoption de
systemes de soins parentaux alternatifs. Pour étudier ces questions, deux approches
théoriques différentes peuvent étre proposées. La premiére serait de construire des
modeéles théoriques tres proches de la réalité en se calant finement sur la biologie du
systeme étudié. Cette approche plutdt descriptive a comme intérét de pouvoir répondre
a des questions trés précises en lien avec les études menées sur le terrain. Cependant,
une telle approche demande généralement de développer des modeles avec un grand
nombre de parameétres, ce qui peut poser des problemes de robustesse dans les
conclusions tirées. Il est en général également difficile de bien comprendre comment les
différents parametres influencent les résultats d’un modéle aussi complexe. D’un point
de vue plus personnel, j’y trouve par ailleurs un moins grand intérét dans le sens ou U'on
perd la possibilité de pouvoir étendre les résultats du modele a plus large échelle. Le
dialogue entre données empiriques et théoriques me semble d’autant plus fécond
lorsgu’il permet de tirer des conclusions a différentes échelles de précision. J’ai donc pris
le parti d’aborder ces questions de prises de décisions des limicoles en contexte de soins
parentaux en développant des modeles plus simples mais permettant de tirer des

conclusions plus larges.

Cette thése s’inscrit donc dans une démarche visant a s’inspirer d’'un modele biologique
concret, les soins parentaux chez les limicoles, afin de soulever des questions plus larges
d’écologie théorique. En partant d’hypothéses biologiques issues du terrain, j’ai cherché
aformuler des problématiques générales encore peu explorées concernant 'évolution de

la prise de décision. Les contraintes posées par un contexte écologique restreint m’ont
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permis d’aborder sous un angle original trois questions écologiques distinctes. Malgré
leur diversité, ces questions convergent autour d’'un méme objectif : mieux comprendre

les logiques évolutives qui fagonnent les régles de décision chez les individus.

Parmi les différentes contraintes a lUorigine des compromis auxquels font face les
limicoles lors de leur reproduction, mon premier chapitre vise spécifiguement a mieux
caractériser les effets du risque de prédation sur les soins uniparentaux et biparentaux.
Cet objectif découle d’'une question soulevée dans les prémices du projet ANR PACS :
peut-on considérer que les espéces de limicoles uniparentales exposeraient leur nid aun
risque de prédation moindre que celles qui sont biparentales (Meyer et al., 2020) ? Cela
repose sur 'idée que les mouvements et la communication entre parents associés au
relais des adultes au nid puisse grandement attirer Uattention des prédateurs (Bulla et al.,
2022; Haff et al., 2015; Sladecek et al., 2019a). Cette hypothése s’avére en réalité étre
régulierement proposée dans la littérature scientifique, généralement comme un
argument expliquant la coexistence de stratégie biparentale et uniparentale (Cestari,
2012; Clutton-Brock, 1991; Cockle and Bodrati, 2017; Frith et al., 1997; Lill, 1986; Long et
al., 2022; Martin and Briskie, 2009; Snow, 1962; Willis et al., 1978; Willis and Oniki, 1998).
Cependant, sa validité n’a jamais été testée jusque-la. Nous avons donc construit un
modéle théorique permettant a la fois de répondre spécifiquement a la question dans le
cas de nos especes de bécasseaux, tout en apportant un éclairage théorique sur la

guestion a destination des autres espéces présentant des soins parentaux.
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Mon second chapitre est consacré a ’étude du compromis entre incubation des ceufs et
quéte de nourriture. Les données préalablement récoltées dans le cadre du projet
Interaction Working Group ont permis de mettre en évidence un patron bimodal
surprenant dans la durée des recesses, c’est-a-dire la période durant laguelle les oiseaux
s’absentent du nid (Etchart et al., 2024). On observe qu’une majeure partie de ces
recesses sont de courtes durées, autour de 10 minutes, mais on retrouve un nouveau pic
d’abondance de ces recesses au-dela de 2 heures d’absence. Pour mieux comprendre
les regles de décisions qui régissent ce compromis, nous avons développé un modele
théorique. Celui-ci nous a offert une meilleure compréhension des stratégies
d’incubation, permettant d’envisager des routines d’incubation optimales faisant
intervenir a la fois des recesses courts et longs. En complément de cette approche
théorique, il a également été possible d’offrir un éclairage empirique a cette question. En
effet, nous avons pu explorer la qualité des premiers résultats obtenus par une méthode
expérimentale de mesure continue de la masse des bécasseaux en incubation via la pose
de balance sous leurs nids. D’une maniere plus générale, notre travail a permis de
questionner plus largement la maniere d’appréhender les contraintes temporelles en
écologie. Celles-ci sont généralement pensées sous le prisme du budget temporel, un
individu allouant une proportion de temps donné a différentes tdches. Nous avons mis
en avant gu’il fallait également considérer la planification temporelle, c’est-a-dire la
durée absolue allouée alternativement aux différentes taches, pour mieux comprendre

les contraintes temporelles.

Enfin, mon dernier chapitre est davantage consacré aux effets de la prédation. En effet, il

a été évoqué a plusieurs reprises au cours du projet les variations de dissimulation entre
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les nids et les conséquences sur la prédation (Meyer, 2021). Si certains ont une vue
dégagée quileur permet d’anticiper Uarrivée d’un prédateur, c’est au détriment également
d’une plus grande détectabilité du point de vue du prédateur. L’inverse est vrai pour un
nid tres bien caché aux yeux des prédateurs, mais qui rend alors difficile la surveillance
des environs. Cette question du compromis entre dissimulation et visibilité des alentours
est en réalité beaucoup plus large, et s’applique a n’importe quel systeme proie-
prédateur, voire 8 des domaines extérieurs a la biologie. Cette question n’avait pas été
traitée théoriguement jusqu’a présent, et nous avons donc développé un modele

théorique de coévolution entre proie et prédateur pour y répondre.
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1. Introduction

Ce premier chapitre de thése s’attache a mieux comprendre les contraintes qui pésent
sur les différentes stratégies possibles de soins parentaux, notamment en ce qui
concerne les soins uniparentaux et biparentaux. Intuitivement, on pourrait s’attendre a
ce que la stratégie biparentale soit plus profitable pour les jeunes comme pour les
parents. Dans le cas ou les deux parents coopérent au mieux, la stratégie biparentale leur
permet de mutualiser les colts liés aux soins parentaux et ainsi d’assurer
potentiellement davantage de soins a leurs jeunes que dans le cas de soins
uniparentaux. Pour autant, la stratégie biparentale n’est pas forcément gage d’une
coopération parfaite entre les parents et d’'une augmentation de linvestissement
parental total dans les jeunes. En effet, chacun des deux parents a intérét a laisser la
majeure part de Uinvestissement parental a la charge de Uautre (Lessells, 2006; Székely
et al.,, 2007; Trivers, 1972). Cela provoque des conflits sexuels qui peuvent
potentiellement résulter en un investissement parental total moindre qu’en présence
d’un unique parent (McNamara et al., 2003). La question de la mise en place de soins
uniparentaux ou biparentaux a ainsi fait Uobjet d’une vaste littérature théorique centrée
sur les problématiques de conflits sexuels (Harrison et al., 2009; Houston et al., 2005;
Lessells and McNamara, 2011; Mcnamara et al., 2000; Servedio et al., 2019; Székely,

2014; Webb et al., 2002).

D’autres facteurs que les conflits sexuels peuvent également affecter différentiellement
la réussite des stratégies de soins uniparentaux et biparentaux. C’est notamment le cas

des conditions abiotiques (Vagi et al., 2020; Vincze et al., 2013) et du risque de prédation
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(Lima, 2009; Meyer et al., 2020), dont les variations et les pressions de sélection
combinées peuvent confronter les individus a des compromis lors de leur reproduction.
En particulier, la prédation des jeunes est fréquemment décrite comme une des causes
majeures d’échec de la reproduction, notamment chez les especes dont les jeunes
restent au nid (Lima, 2009; Martin and Briskie, 2009). A travers ce premier chapitre de
thése, nous avons voulu mieux comprendre les conséquences du risque de prédation sur
Uissue des stratégies uniparentale et biparentale pour les espéces dont les jeunes
demeurent dans un nid au sens large. Pour mettre en évidence lUeffet du risque de
prédation sur les stratégies de soins parentaux, nous avons cherché a le dissocier des
autres facteurs potentiels, a savoir principalement les effets des conditions abiotiques et
des conflits sexuels. Plutdbt que commencer par identifier les stratégies optimales a
suivre face aux différents compromis associés a ces différentes contraintes, nous nous
sommes donc d’abord efforcés de simplifier la question afin de bien comprendre les
effets du risque de prédation sur les stratégies uniparentale et biparentale. Pour ce faire,
nous avons comparé les probabilités de survie des nids soumis a des stratégies de soins
uniparentaux ou biparentaux considérées fixes, sans tenir compte des dynamiques liées

aux conflits sexuels.

A Uorigine, ce travail a été engagé a la suite d’une étude réalisée par des membres du
projet ANR PACS, dans lUobjectif de mieux comprendre les causes expliquant la
coexistence des stratégies uniparentales et biparentale au sein du groupe des Calidris
(Reneerkens et al., 2014; Székely and Reynolds, 1995). L’étude en question visait a
estimer Ueffet de la présence au nid des bécasseaux adultes sur le risque de prédation

du nid (Meyer et al., 2020). Les résultats obtenus ont mené les auteurs de larticle a
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envisager que la visibilité accrue des relais entre deux parents bécasseaux au nid pourrait
accroitre le risque de prédation du nid comparativement aux allers-retours d’'un unique
bécasseau. Ce raisonnement repose sur une hypothése plus générale, formulée par
Alexander Skutch en 1949, et selon laquelle le risque de prédation d’un nid augmente
avec l'activité des parents a proximité (Skutch, 1949). L'idée proposée par les auteurs de
Meyer et al., 2020 a par la suite fait 'objet du stage de L3 d’Agnés Hivet en 2021, avec

comme objectif de poser les premiers jalons théoriques pour explorer cette question.

Je me suis emparé de ce sujet lors du commencement de ma thése en 2022. La premiére
tdche a laquelle je me suis astreint a été de parfaire notre connaissance de la
bibliographie en lien avec le risque de prédation et les stratégies de soins parentaux, de
la maniere la plus exhaustive possible. Cela m’a permis de clarifier le cadre théorique de
la question. Il a notamment fallu distinguer 'hypothése de Skutch en elle-méme, de
U'extension qui en a été ensuite proposée par plusieurs études. L’hypothese de Skutch se
borne a prédire qu’une plus grande activité a proximité du nid a pour conséquence
d’accroitre le risque de prédation (Skutch, 1949), sans mentionner aucunement les
différentes stratégies possibles de soins parentaux. Elle est aujourd’hui solidement
soutenue par différentes preuves empiriques (Ghalambor and Martin, 2001; Lima, 2009;
Martin et al.,, 2000b; Martin and Briskie, 2009). En s’appuyant sur cette premiére
hypothése, d’autres auteurs ont par la suite étendu ses prédictions en supposant que la
stratégie biparentale ménerait a un plus grand risque de prédation que la stratégie
uniparentale (Cestari, 2012; Clutton-Brock, 1991; Cockle and Bodrati, 2017; Frith et al.,
1997; Lill, 1986; Long et al., 2022; Martin and Briskie, 2009; Snow, 1962; Willis et al., 1978;

Willis and Oniki, 1998). L’hypothése formulée par les auteurs de Meyer et al., 2020 rejoint
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donc ’hypothése de Skutch étendue. Cette derniere se fonde sur le fait que la présence
de deux parents se relayant au nid serait plus aisément détectable par les prédateurs que
les allers-retours d’un unique parent. En particulier, les relais entre deux parents sont
supposés tres peu discrets car souvent associés a une communication soutenue entre
les parents (Boucaud et al., 2016; Bulla et al., 2022; Haff et al., 2015; Kavelaars et al.,
2019; Sladecek et al., 2019a). En conséquence, un risque de prédation élevé exercerait

donc une pression de sélection en faveur des soins uniparentaux.

Mon travail bibliographique a mis en évidence que U'extension de ’hypothese de Skutch
se retrouvait dans de nombreux articles et ouvrages de références sur les soins parentaux
(Cestari, 2012; Clutton-Brock, 1991; Cockle and Bodrati, 2017; Frith et al., 1997; Lill,
1986; Long et al., 2022; Martin and Briskie, 2009; Snow, 1962; Willis et al., 1978; Willis
and Oniki, 1998). Cependant, elle n’avait en réalité jamais été rigoureusement testée.
Cela a confirmé la nécessité d’apporter un nouvel éclairage théorique a cette hypothese
et d’ouvrir notre question a un cadre écologique plus large que le seul groupe des Calidris.
Pour ce faire, j’ai repris 'ébauche de modele construit par Agnés lors de son stage, et j’en
ai produit une analyse formelle exhaustive. Cela nous a permis d’estimer le risque de
prédation associé aux stratégies uniparentale et biparentale pour une large gamme de
parametres. Construire un modele théorique nous a permis de déterminer dans quelles
conditions il pourrait étre raisonnable de faire appel ou non a ’hypothése de Skutch

étendue.

Par ailleurs, la coexistence dans des conditions écologiques similaires de stratégies

uniparentales et biparentales chez les bécasseaux nous a offert la possibilité d’éprouver
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la validité des conclusions de notre modele en le confrontant a un exemple écologique
concret. Afin de calibrer les différents paramétres du modéle appliqué aux bécasseaux,
nous avons eu recours a des données notamment obtenues lors de campagnes de terrain
menées au Groenland par des membres du projet ANR PACS dans le cadre du projet
Interaction Working Group. Si je n’ai pas participé a ces missions, j’ai cependant pu
effectuer ces mémes protocoles (Box 1) deux ans de suite (2023, 2024) lors de mission
sur la presqu’ile de Varanger au nord de la Norvege (Fig. 1A-B), avec l'aide de Olivier Gilg,
Brigitte Sabard, Thomas Pagnon et Léa Etchart. Ces campagnes de terrain m’ont permis
de me familiariser avec les méthodes classiqguement mises en place et d’avoir une
meilleure compréhension du systeme biologique sur lequel jai pu construire des

modéles théoriques.

Ces différentes approches pratiques et théoriques ont nourri mes réflexions et permis
d’avoir un ancrage biologique solide de notre modele. Si mon travail théorique a permis
d’ouvrir notre probléme au-dela de nos especes de bécasseaux en réalisant des
prédictions dans un cadre écologique plus large, il a été initié et consolidé grace aux

réflexions nées des missions effectuées sur le terrain.
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Figure 1: Emplacement des missions de terrain effectuées et especes étudiées sur place. A.

Localisation de la presqu’ile de Varanger, au nord de la Norvege. B. Toundra typique des
environnements parcourus au cours des deux missions (2023, 2024). C. Le Bécasseau de
Temminck (Calidris temminckii), une espece de bécasseau uniparentale stricte. D. Le bécasseau

variable (Calidris alpina), une espece de bécasseau biparentale stricte.
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Figure 2 : Exemple d’enregistrement de la température du nid d’'un bécasseau minute (Calidris
minuta) a soins uniparentaux. Chacune des chutes brutales de températures est le témoin d’une
absence du parent du nid, c’est-a-dire d’un recess (Figure adaptée de Tulp and Schekkerman,

2006).
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Box 1 : Description des principaux protocoles réalisés sur le terrain

Les especes étudiées sur le site de Varanger en Norvege (Fig. 1A) sont les bécasseaux de
Temminck (Calidris temminckii), une espece uniparentale stricte (Fig. 1C), et les
bécasseaux variables (Calidris alpina), une espéce biparentale stricte (Fig. 1D). Nous
avons localisé les nids de maniére opportuniste en parcourant les habitats favorables aux
especes étudiées, et en repérant les individus a leur envol (Fig. 1B) (Meyer et al., 2020).
Une fois les nids localisés, nous avons placés de petites sondes thermiques dans le nid
afin de mesurer la température du nid de maniére continue durant toute la période
d’incubation (Etchart, 2024; Meyer, 2021; Moreau et al., 2018). On peut en effet estimer
les horaires de départ et de retour de 'oiseau en prenant comme proxy la température du
nid (Fig. 2) (Etchartet al., 2024; Meyer et al., 2020, 2021; Moreau et al., 2018). En présence
de loiseau, celle-ci est proche de sa température corporelle, aux alentours des 40°C,
tandis qu’elle tend rapidement vers la température ambiante des lors qu’il s’est éloigné
du nid. Cela nous ainsi permis d’effectuer des relevés temporels des allers-retours du
parent au nid, en distinguant d’un co6té les périodes d’incubation des ceufs, de U'autre les
périodes d’absence du parent lors de son alimentation.

Par ailleurs, nous avons pu effectuer des estimations du taux de prédation a l’aide de nids
artificiels. Le protocole en question consiste a placer des ceufs de caille dans des
cuvettes mimant un nid de limicole, cuvettes laissées ensuite a découvert ou bien
camouflées sous un léger couvert végétal (Léandri-Breton and Béty, 2020). Cela permet

ainsi de mimer un nid en l'absence ou en présence d’un adulte cryptique placé sur les

ceufs. En repassant quelques jours plus tard, on peut alors estimer le taux de prédation

des différents types de nids.
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Contrary to assumptions, conspicuous two-parent activity at nests does not lead to
higher predation risk than single-parent activity. It has long been thought that species
with only one caring parent are at lower predation risk because they are less visible. We
tested this idea using a theoretical model and data from shorebird species. Even if
biparental care involves conspicuous relief between parents, it may reduce predation

risk by allowing longer incubation bouts and fewer visits.

Egg and young predation are one of the main causes of reproductive failure in species
reproducingin nest, burrow orden. Inresponse to anincreasing predation risk, Alexander
Skutch (1949) predicts that parental activity at nests should decrease. Thereafter, many
authors have revisited the Skutch hypothesis in the context of the evolution of biparental
and uniparental care. This Extended Skutch Hypothesis (ESH) lies on the assumption that
changeovers between two parents are more conspicuous than the arrival or departure of
a single parent. The ESH states that a high predation risk favors uniparental over
biparental care. Surprisingly, this verbal model has never been rigorously tested. We
therefore developed an analytical model focusing on the survival probabilities of both
strategies as formulated by the ESH. Even for highly conspicuous changeovers,
biparental care induced lower predation risk than uniparental care in a wide range of

parameter values. We then illustrated our theoretical predictions by calibrating our
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parameters on eight Calidris species known for their diversity of parental care strategies.
Contrary to the ESH, the probability of nest predation of all observed uniparental species
were predicted to be higher than the one of the similar biparental species. We advocate
caution in using the ESH to explain the selection of uniparental over biparental care in

response to predation risk.

Keywords: parental care; Skutch hypothesis; uniparental strategy; biparental strategy;

incubation behavior
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Mitigating the risk of predation is a major challenge for individuals, as it prevents them
from attending to other essential tasks, such as foraging, mating or caring for eggs and
young — hereafter referred to as offspring (Creel and Christianson, 2008; Lima and Dill,
1990). For example, individuals must forage to maintain their energy reserves, while
limiting their activity and being vigilant to reduce the predation risk (Houston et al., 1993).
Decision making in the face of trade-off has been extensively studied in the context of
predation, balancing foraging and vigilance (Higginson et al., 2012; Houston et al., 1993;
Lima and Bednekoff, 1999; Sih, 1980; Sih et al., 2000), but received less attention in the
context of parental care (Lima, 2009; Martin and Briskie, 2009; Sih, 1994). While the term
parental care broadly encompasses any parental trait that enhances the fitness of a
parent’s offspring (Clutton-Brock, 1991; Royle et al., 2012), parenting more specifically
refers to any behavior that promotes the survival of offspring after birth or egg-laying
(Bailey and lIsogai, 2022; Royle et al.,, 2014; Westneat and Craig Sargent, 1996).
Throughout the parenting period, parents are faced with conflicting choices between their
own survival and that of their offspring, with both options having strong consequences for
their own fitness (Clutton-Brock, 1991; Lima, 2009; Martin and Briskie, 2009). This is
particularly true for species that must temporarily abandon their offspring to care for their
own needs. Hereafter, these species are referred to as nest breeders, a nest being broadly
defined as a central place where the offspring remain for part or all of the parenting
period, which includes burrows, dens or any cavity housing the young (Barber, 2013;
Deeming, 2023; Fischer, 2023; Lent, 1974; Mainwaring et al., 2023, 2014; Svensson and

Kvarnemo, 2023).

84



CHAPITRE 1

Nest breeders are faced with a triple trade-off during the parenting period. (i) They must
periodically leave their offspring to forage and maintain their own reserves at a sufficient
level (a periods then referred to as recesses) (Meyer, 2021; Moreno, 1989a). (ii) They must
remain at the nest for sufficient duration to provide essential care for their offspring (e.g.
thermoregulation, food provisioning, grooming, defense against predators) (Martin et al.,
2015; Royle et al., 2014; Tulp and Schekkerman, 2006). These two tasks are mandatory
and mutually exclusive, which forces parents to continuously alternate between caring
and foraging, and hence to make regular trips back and forth between the nest and the
foraging sites (Royle et al., 2014). (iii) Frequent arrivals and departures of parent expose
their nest to a higher risk of detection by predators (Ibafiez-Alamo et al., 2015; Martin et al.,
2000b; Martin and Briskie, 2009). Mitigating this triple trade-off and optimizing the balance
between investment in parental or offspring survival is therefore highly depending on the

predation context.

Predation risk varies both temporarily (Ferrari et al., 2009; Lima and Bednekoff, 1999) and
spatially (Palmer et al., 2022), altering the optimal response to predation trade-offs. This
spatiotemporal fluctuations in predation risk favors the evolution of behavioral plasticity
in anti-predator strategies, allowing individuals to modify their behavior depending on the
current or recent predation context (Higginson et al., 2012; Lima and Bednekoff, 1999).
In the case of nest breeders, this involves fine-tuning parental activity to minimize the
chance of nest detection by predators (Martin and Briskie, 2009). For instance, in
response to fluctuating predation risk, parents can adjust the duration of foraging and
caring stages as well as the frequency of recesses (Morosinotto et al., 2013; Thomson et

al., 2011; Tkaczyk et al., 2023). This idea has first been formulated by Alexander Skutch in

85



RETOUR AU SOMMAIRE

1949 (Skutch, 1985, 1949) and was subsequently referred to as the “Skutch hypothesis”
(Roper and Goldstein, 1997), which states that increased predation risk should favor a
decrease in parental activity at the nest, making the nest less visible. This hypothesis has
since been experimentally tested several times in different species, mainly birds (Austin

et al., 2019; Chalfoun and Martin, 2010; Conway and Martin, 2000a; Martin et al., 2000b,

2000a; Matysiokova and Remes, 2018; Meyer et al., 2020). The general conclusion of these
studies is that parents tend to limit the frequency of their recesses when predation risk

increases (Ghalambor and Martin, 2001; Lima, 2009; Martin and Briskie, 2009).

Thereafter, many authors have revisited the Skutch hypothesis in the context of the
evolution of biparental strategy and uniparental strategy. Both strategies rely on frequent
arrivals and departures from the nest of a single parent, resulting in movements that
makes it easier for predators to detect the nest (Hall et al., 2013). The biparental strategy
entails additional conspicuousness due to changeover events, during which one parent
returns to the nest to relieve the other (Bulla et al., 2016). During changeover, interactions
between the two parents can be highly conspicuous (Bulla et al., 2022; Haff et al., 2015;
Sladecek et al., 2019a), especially when accompanied by vocalizations (Boucaud et al.,
2016; Bulla et al., 2022; Kavelaars et al., 2019). Such interactions further increase the risk
of nest detection, as simultaneous presence and movement of both parents provides
clear spatial and temporal cues to predators. This added conspicuousness of biparental
care has led many authors to extend the Skutch hypothesis. While the Skutch hypothesis
focuses on the variation of parent activity at the nest in response to predation, the
Extended Skutch Hypothesis (ESH) focuses on the type of parental care in response to

predation. ESH states that under strong predation pressure, the uniparental strategy is
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expected to be less predated than the biparental strategy because it avoids the additional
predation cost associated with parent changeovers (Cestari, 2012; Clutton-Brock, 1991;
Cockle and Bodrati, 2017; Frith et al., 1997; Lill, 1986; Long et al., 2022; Martin and
Briskie, 2009; Meyer et al., 2020; Snow, 1962; Willis et al., 1978; Willis and Oniki, 1998).
However, despite its frequent citation, the ESH remains a verbal model that has never
been rigorously tested. A formal theoretical framework is needed to properly address
this question and to determine under what conditions uniparental care may be less

predated than biparental care.

In this study, we develop an analytical model to assess the ESH. We compared the
survival probability associated with both uniparental and biparental care strategies under
the same predationrisk to assess whetherthe ESH is relevant to justify that high predation
risk should favor uniparental over biparental care. After outlining the different possible
scenarios depending on predation conditions, we eventually illustrate this issue in the
case of arelevant biological example: the genus Calidris (Meyer et al., 2020). Due to their
phylogenetical proximity, they are very similar in terms of body size, foraging behavior and
ecological traits (Meyer, 2021; Piersma et al., 1996). During the breeding season in the
Arctic tundra, they are exposed to the same nest predators (Meyer et al., 2020; Smith et
al., 2012b), and exploit similar preys (Meyer et al., 2021). However, they display a wide
diversity of parental care strategies, from uniparental to biparental care, as well as mixed
strategies (Moreau et al., 2018; Reneerkens et al., 2014; Székely and Reynolds, 1995).
Altogether, our findings call for a reconsideration of the relevance of the ESH in explaining

the selection of uniparental over biparental care under predation pressure.
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We modelled nest survival probabilities in uniparental and biparental care species,
respectively noted W,, and W,. We refer to the choice of uniparental or biparental care as
the strategy followed by the parents. In order to focus solely on the ESH assumptions
regarding nest predation risk, we deliberately exclude other life history factors that may
affect individual fitness (such as egg development, repeated reproduction over years, or
sexual conflict). This modeling approach is specifically intended to disentangle the
respective effects of each strategy on nest predation risk. We do not differentiate between
the effect of males and females on nest predation risk. Nest survival probability is
calculated over the whole period of parental care, of lengtht, and t, days for the
uniparental and biparental strategies. This period is modelled as the succession of a four-
stage sequence. The first stage is the parenting one, during which an adult is at the nest,
providing parental care (e.g., warming or feeding the offspring, concealing the nest, or
actively defending it against predators). The second stage is the nest departure, when the
adult leaves the nest to forage. This stage is modelled as an instantaneous event (no
duration). The third stage is the recess, during which the nest is left unattended while the
parent is away foraging. The last stage is the parent’s return to the nest after the recess,
which is also an instantaneous event (no duration). This stereotyped sequence is
repeated during the whole parenting period with a constant daily frequency.
Consequently, this frequency is equal to the recess frequency respectively noted F, and

F,, for the uniparental and the biparental strategy.

The risk of predation was modelled differently depending on the stage considered. On the

one hand, departure and arrival events make it easier for a predator to locate the nest, but
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only for a very short time. They are considered instantaneous events. We assume that the
risk of predation associated with the arrival or departure of a single parent is the same,
modelled as a constant predation probability P,. On the other hand, the recess and
parenting stages expose the nest to a continuous predation risk. Duration of recess is

assumed constant and noted r, for uniparental care (resp. 1, for biparental care). It

1-Fyry

implies constant duration for parenting stage too, equal to for uniparental care

(resp. 1_;:—"”’ for biparental care). The predation risk during these stages is modelled as
b

homogeneous memoryless Poisson processes, of parameters noted A, for recess
and A; for parenting stage. It means a nest survives a recess stage with a probability e MrTu

for uniparental care (resp. e b for biparental care) and a parenting phase with a

_Aj(a-Fyry) _2i(1-Fprp)
probability of e Fu  (resp.e Fr  for biparental care).

The model for biparental care follows the one for uniparental care, with one noticeable
difference. There is an additional stage in the case of biparental care, referred to as a
changeover event. It consists in both parents switching at the nest, the foraging adult
arriving at the nest while the parenting one is leaving. We assume this event can be more
conspicuous than the arrival or departure of a single adult and thus we model it similarly
as a discrete probability but with a higher value equal to kP;, with k > 1. We then refer
to k as the conspicuousness ratio. If kK = 1, the changeover between two parents is
considered as conspicuous as the arrival (or the departure) of one single parent. If k = 2,
risk of predation arising from a changeover between two parents corresponds exactly to
the predation risk adding-up an arrival and a departure in the uniparental care strategy

(i.e., the biparental care strategy entails no additional cost compared with single-parent
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care). If k > 2, the changeover increases the conspicuousness of the nest more than the
sequence of the arrival and the departure of a single parent. These changeovers occur

with a constant daily frequency F..

Following the uniparental strategy means choosing a given uniparental tactic. By tactic,
we refer to a given set of uniparental parameters, fully defined by the triplet (F,, 1, t,,)-
Similarly, following the biparental strategy amounts to choose a given biparental tactic,
fully defined by the quadruplet (F, F., 13, t). The survival probability for each strategy is
respectively calculated as:
VVu — (1 _ Pl)ZtuFu e—/lrtuFuru—Aitu(l—Furu) (1)
Wb — (1 _ P1)2 tpFp (1 —k Pl)tbFC e—/lrtberb—/litb(1—Fbrb) (2)
To better understand the following results, these probabilities can be rewritten as follows:
W, = [(1 _ P1)2tuFu] % [e(li—/'lr)tuFuru] % [e—/litu] (3)
Wy = [(1 = P)Fb (1 — k )] x [e(imantFore] x [e~Aitv] 4)
It enables us to distinguish the key components which drive nest survival, depending on
predation features and parental tactics. The first part of the equation corresponds to the
survival probability associated with parent movements near the nest. The second part
corresponds to the effect of parent absence at the nest, which can either enhance (1; <
A,)orreduce (4; > A,) nest survival. The survival of the biparental and the uniparental
strategies is largely determined by the relative weight of these two components. One
can explore the properties of this model by the mean of an interactive Shiny app:

https://tinyurl.com/skutch-hyp (supplementary material).

90


https://tinyurl.com/skutch-hyp

CHAPITRE 1

50 50

40 40

w
o
W
o

N
o

Recess duration (minutes)
N
<]

Recess duration (minutes)

10 10

T
0 10 20 30 40 50 0 10 20 30 40 50
Recess frequency (day~1) Recess frequency (day~1)

50 50 7

40 40 1

w
o
w
o
L

N
o

Recess duration (minutes)
N
<]
|

Recess duration (minutes)

10 10 A

0 T 0 T T T
0 10 20 30 40 50 0 10 20 30 40 50

Recess frequency (day~1) Recess frequency (day~1)

Figure 1: Phase space of adaptive and non-adaptive uniparental tactics in comparison with
a given biparental tactics in given predation conditions. Each panel presents the same
duration of parenting period (t, =t, = 21days), but different predation conditions
determined by (1;, A, P, = 1.107%,k = 5). In each panel, any uniparental tactics is fully defined
by its coordinate, recess frequency (F,) and recess duration (7;,). Coloured spaces display the
range of parameters in which uniparental strategies lead to greater (red ™) or lower (blue )
survival probability than the focal biparental tactics (F, = 14.9 days™,F, = 4.6 days™1, 1, =
6 minutes) The white area in top-right corner corresponds to impossible sets of parameters for
which the total daily time spent in recess exceeds 24 hours. The solid line corresponds to the
iso-fitness curve W,, = W;,. (A) Nest predation is higher during parent recesses by (4; =
0.02,4, = 0.1). (B) Nest predation is the same during parent recesses and parenting phase
(4; = 0.1,4, = 0.1). (C) Nest predation is higher during parenting phase but mostly due to
parent movements near nest (1; = 0.12, 4, = 0.1). (D) Nest predation is higher during parenting
phase and mostly due to parent presence at the nest (4; = 0.28,4,, = 0.1).
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Table 1: Definition of the model parameters. Defaults values are used for the Figure 5.

Variables Description Default values

Parental care tactics

ty Parenting period of uniparental tactics 21 days (Meyer 2021)
tp Parenting period of biparental tactics 21 days (Meyer 2021)
E, Recess frequency of uniparental tactics See Table 2.
Fy Recess frequency of biparental tactics See Table 2.
Fe Changeover frequency of biparental tactics Sec Table 2.
Tu Recess duration of uniparental tactics See Table 2.
Tp Recess duration of biparental tactics See Table 2.

Predation conditions

Ay Nest predation rate during recess stage 0.1
A Nest predation rate during parenting stage 0.02
Py Probability of a nest predation event due to a single parent 2.10

arrival or departure
k Conspicuousness ratio between a two-parent changeover and a
single parent arrival or departure

Phase space as a function of predation conditions

Our aim was to assess the use of the ESH stating that in some predation conditions, the
uniparental strategy has a higher survival probability than the biparental strategy
(W, > Wy). Although the comparison of W, and W), relies on a large degree of freedom in
this model, the complexity of model analysis can be reduced by noting that parameters
A, A, P, k are independent of whether the strategy is uniparental or biparental. They
define predation conditions by aggregating information on predator density or their
efficiency in locating and accessing the nest. Uniparental (F,,1,,t,) or biparental
(Fy, F,, 1, tp) tactics are only defined by a small set of parameters. In addition, if we
consider that, in a given species, the duration of offspring development is biologically

constrained and independent of the uniparental or biparental strategy (t, = t;), we can
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reduce uniparental tactics to a doublet (F,,1,), and biparental tactics to the

triplet (Fp, F,, 13).

In line with the ESH, we searched for the set of uniparental tactics that can outperform
one focal biparental tactic in given predation conditions. More specifically, in a set of
predation parameters (4;,4,, P;,k), over a parenting period (t, = t;,), and for a focal
biparental tactic (F, F., 13,), we look for the set of uniparental tactics (F,, r;,) that have a
higher survival probability than this focal biparental tactic under consideration. By doing
so, the survival probability of any uniparental tactic can be represented in a two-
dimensional phase space (Fig. 1). As predicted by the ESH, some uniparental tactics
outperform the focal biparental tactics. They can be found in the red area of the phase
space delimitated by the line of equiprobability of survival W,, = W, then referred to as

the iso-fitness curve. This iso-fitness curve is defined by the equation:

2 —=P)(tp F, — t, E) +In(1 —kP)t, F, + (A — A )ty Fyry + 4, (6, — t3)

T, (5)
“ tu Fu(li - /17")
By calculating the derivative of the iso-fitness equation

dr, —In(1—-P)2t,F, — In(1 — kP)t,F, — t,Fpry (A — A) + 4, (6, — ) 1 ©)

dFu tu(ﬂ-i - Ar) Fu2

we can estimate the sign of the slope. This allows to determine how the uniparental

recess frequency and the uniparental recess duration will affect the offspring survival for
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the uniparental strategy. It enables us to discriminate four different biological cases
depending on predation features.

The first case (Fig. 1A) corresponds to species in which the nest is mostly predated when
parents are away from the nest (4; < A4,). It is typically the case of species whose adult
presence helps to conceal the nest (e.g., inconspicuous ground nesting species) or
species whose nest defense behavior is effective in repelling predators (e.g., broken-wing
displays, stomach oil spit). In such predation context, uniparental care is favored for
species able of short and/or rare recesses. On the one hand, making rare recesses limits
the predation risk due to parent arrival to or departure from the nest. On the other hand,
making few short recesses decreases the total amount of time the nest s left unattended
and thus more exposed to predators.

The second case (Fig. 1B) describes situations where the risk of predation at the nest is
the same whether there is a parentin the nest or not (4; = A4,). Agood example would be
species which nestin a cavity and have no active defense of their nest (e.g., cavity nesting
passerines). Recess duration has thus no effect on nest predation, since the time spent
by the parents at the nest has no influence on predation. In this case, recess frequency is
the only behavioral parameter that increases predation risk and therefore determines
parental care strategy: the more frequent the recesses, the more conspicuous the

uniparental tactic when compared to the focal biparental one.

The last two cases (Fig. 1C and 1D) consist in situations where the nest is less
conspicuous when parents are away from the nest (1; > A,). Their difference lies in
whether predation events for biparental care are more likely due to parent arrival to or

departure from the nest ((1 — P;)? b (1 — k P,)Fe < e~ (i=AtFuTv) or more likely due
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to parent presence at the nest ((1 — P,)?tFb (1 — k Py)tFe > e=(i=4)tFpTh) The former
case (Fig. 1C) corresponds, for example, to species which are mainly conspicuous when
moving rather than when remaining at the nest (e.g., species with highly colorful feathers
which are only visible when flying). In this case, uniparental tactics are favored if they
display (1) long recesses which pull away parents from the nest, thus reducing predation
risk due to parent presence at the nest, and (2) low recess frequency, hence avoiding
attracting predators to the nest because of parent arrival and departure. The latter case
(Fig. 1D) can account for colorful species or species leaving scents which are therefore
easily detectable when at the nest, while being relatively inconspicuous when they arrive
to or go away from the nest (e.g., odorous mammal prey species with hiding behavior). In
such predation context, we would expect the uniparental strategy only in ecological
conditions allowing parents to rarely return to the nest, and only for very short periods. In
fact, maximizing the total amount of time spent away from the nest increases the nest
survival probability.

Going further, we can also observe different patterns when predation rate is higher during
adult recesses (4; < A,).Infact, when biparental nest predation is more likely to happen
because of parent absence from the nest ((1 — P;)? b (1 — k P,)Fe » ei=AntFoTp),
the frontier function tends toward a hyperbolical curve within the biologically relevant
range (r;, = 0) (Fig. 2A). A good example can be ground nesting birds facing aerial (avian)
predators using egg conspicuousness to locate nests. In this case, only ecological
conditions allowing for both a low recess frequency and a low recess duration can favor
uniparental care. Alternatively, when biparental nest predation is more likely to happen
because of parent movements near the nest ((1— P;)?%fr (1 —kP)bFc «

e Ai=A)thFpTh) the jso-fitness curve has a steeper slope and tends toward a vertical line
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within the biologically relevant range (r;, = 0) (Fig. 2B). Ground nesting birds can still be a
relevant example when they are exposed to terrestrial predators relying more on
movements, like foxes. In such situation, the recess frequency is the main factor that
determines whether uniparental care is adaptive or not when compared to the focal

biparental tactics, without significant effect of recess duration.
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Figure 2: Variation of phase space of adaptive and non-adaptive uniparental tactics in
comparison with a given biparental tactics depending on the main predation factor. Each
panel presents the same duration of parenting period (t, =t, = 21 days), but different
predation conditions determined by (4;, 4, P;, k = 10). In each panel, any uniparental tactics
is fully defined by its coordinate, recess frequency (F,) and recess duration (r;,). Coloured
spaces display the range of parameters in which uniparental strategies lead to greater (red M)
or lower (blue ) survival probability than the focal biparental tactics (F, = 14.9 days‘l,FC =
4.6 days™1,1, = 6 minutes). The white area in top-right corner corresponds to impossible sets
of parameters for which the total daily time spent in recess exceeds 24 hours. The solid line
corresponds to the iso-fitness curve W,, = W,,. Nest predation is higher during parentrecesses
in each panel. (A) Nest predation is higher during parent recesses and mainly due to nest
unattendance (1; = 0.01,1, = 0.1,P; = 5.107°). (B) Nest predation is higher during parent
recesses and mainly due to parent arrival or departure (1; = 0.001, 4, = 0.01,P; = 5.10™%).
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Figure 3: Phase space of adaptive and non-adaptive uniparental tactics in comparison with
a given biparental tactics depending on the conspicuousness ratio. Each panel presents the
same duration of parenting period (t, = t, = 21 days), but different predation conditions
determined by (1;,1,,P;, k). In each panel, any uniparental tactic is fully defined by its
coordinates, recess frequency (F,) and recess duration (r;,). Coloured spaces display the range
of parameters in which uniparental strategies lead to greater (red ™) or lower (blue ") survival
probability than the focal biparental tactics (F, = 14.9days L, F, =4.6days 1,1, =
6 minutes). The white area in top-right corner corresponds to impossible sets of parameters for
which the total daily time spent in recess exceeds 24 hours. Each iso-fitness curve W, = W,
corresponds to a different conspicuousness ratio k. Continue line: k = 1. Dotted line: k = 5.
Dotted-dashed line: k = 10. Dashed line: k = 15. (A) Nest predation is higher during parent
recesses and mainly due to nest unattendance (1; = 0.001,4, = 0.01,P;, = 5.10™%). (B) Nest
predation is higher during parent recesses and mainly due to parent arrival and departure (4; =
0.01,4, = 0.1, P, = 5.107°). (C) Nest predation is lower during parent recesses and mainly due
to parent arrival and departure (1; = 0.003,1, = 0.001,P, = 1.10™*). (D) Nest predation is
lower during parent recesses and mainly due to parent presence at the nest (1; = 0.03, 1, =
0.01,P; = 1.107%).
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Effect of the conspicuousness ratio on the phase space

configuration

In the previous section, we presented a typology of the different ecological situations in
which a set of uniparental tactics exposes to lower predation risks than a given biparental
tactic. Our classification was based on a qualitative description of the position of the iso-
fitness curve. Yet, the exact position of this frontier depends on a key parameter, the
conspicuousness ratio k. When the predation of the biparental nest is mainly due to
parent arrival to or departure from the nest ((1— Py)?%fr (1 —kP)bFe «
e~ (Ar=2)tFr7b) (Fig. 3A and 3C), increasing the conspicuousness ratio k greatly increases
the range of parameters favorable to the uniparental strategy. This is expected since a high
predation rate during changeovers combined to an almost constant basal nest predation
rate (4; ~ 1,) penalizes the biparental strategy. However, when there is a greater
difference in predation rate between attended and unattended nests, and when parent
movements do not induce a higher predation rate ((1 — P;)?fp (1 —k P))tFe >
e~ (Ar=2)tFrTb) (Fig. 3B and 3D), increasing the conspicuousness ratio hardly modifies
this frontier. In this situation, the main determinant which favors uni- or biparental care is

the total amount of time spent at the nest.

Parental strategy plasticity at constant recess duration

In the previous sections, we assessed the ESH according to the position of the iso-fitness
curve. Depending on the position of a uniparental tactic in relation to this curve, we
concluded whether it leads to a lower risk of predation than the biparental tactic under

consideration or not. It could be tempting to slightly change the uniparental tactic to see
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whether it is possible to cross the iso-fithess curve and switch from a uniparental tactic
with a higher predation risk than the focal biparental one to a uniparental tactic with a
lower predation risk than the focal biparental one. However, it is unlikely that a species
will be able to freely adjust its strategy because of biological or ecological constraints.
Both recess frequency and duration are in fact dependent on each other. For instance, the
parent cannot solely decrease the recess frequency without also adjusting the recess
duration. To secure the needed energy intake, the parent must indeed keep its total
duration of recesses (TDR) relatively constant. TDR captures the total amount of time
dedicated to foraging (Meyer et al., 2021, 2020). This duration must be restricted to the
very minimum to free enough time to care for the offspring without jeopardizing the
parent’s survival due to starvation. For a given uniparental tactic, we thus assume that the
parent cannot lower its TDR and can only choose another tactic (F, ,7;,) insuring at least
the same TDR. From any initial uniparental tactic, one can draw aniso-TDR function which
includes this initial tactic, to determine any possible uniparental tactics with the same

TDR. It enables us to distinguish two different cases.

In the first one, the iso-TDR curve does not cross the iso-fitness curve between
uniparental and biparental phase (Fig. 4A). It means that a species requiring at least this
TDR to survive will never be able to adjust its tactic in order to become less conspicuous
than the focal biparental tactic. In the second case, while the initial uniparental tactic is
more conspicuous than the focal biparental tactic, the iso-TDR curve crosses the iso-
fitness curve between uniparental and biparental phase at some point (Fig. 4B). In fact,
by decreasing the recess frequency and increasing the recess duration along the iso-TDR

curve, it is possible to reach a new uniparental tactic which would be less conspicuous
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thanthe focal biparentaltactic. We can define two different areas in the biparental phase.
The first area (non-hatched blue area in (Fig. 4) groups every uniparental tactic that will
never be able to outperform the focal biparental tactic by adjusting along the iso-TDR
curve, even assuming infinite plasticity of recess duration and frequency. It corresponds
to uniparental tactics whose predation risk, without taking in account parent arrival to or
departure from the nest, is already greater than the global predation risk of the focal
biparental tactics. The second area (hatched area in Fig. 4) groups every uniparental
tactic more conspicuous than the focal biparental tactic, but which can outperform the
focal biparental tactic, while keeping a constant TDR. In fact, if parent arrival to and
departure from the nest are hardly visible for predators, they can reach a predation risk

lower than the focal biparental tactic.

There is a second way to promote the uniparental strategy rather than the biparental
strategy. By increasing the conspicuousness ratio k, the iso-fitness curve is shifted to the
right (Fig. 3B). Any uniparental tactic can thus theoretically outperform a given biparental
tactic, provided that the conspicuousness ratio is large enough. This is theoretically
possible, but this still raises the question of the biological credibility of a too high
conspicuousness ratio. By using empirical data, it is possible to estimate the minimal
value of conspicuousness ratio to explain the existence of real uniparental tactics as an
adaptive behavior under high predation risk. An unrealistically high estimate for the
minimal conspicuousness ratio would thus not support the use of the ESH to explain the

selection of uniparental over biparental care.
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Figure 4: Phase space of adaptive and non-adaptive uniparental tactics in comparison with
a given biparental tactic and plasticity of uniparental tactics when foraging time remains
constant. Each panel presents the same duration of parenting period (t,, = t, = 21 days), with
same predation conditions determined by (1; = 0.05,4, = 0.1,P; = 11074k = 10). In each
panel, a uniparental tactic is fully defined by its coordinates, recess frequency (F,) and recess
duration (r;,). Coloured spaces display the range of parameters in which uniparental strategies
lead to greater (red ) or lower (blue =) survival probability than the focal biparental tactics
(F, = 149days % FE. = 4.6 days™1,1, = 6 minutes). The white area in top-right corner
corresponds to impossible sets of parameters for which the total daily time spent in recess
exceeds 24 hours. The solid line corresponds to the iso-fitness curve W, = W,. The dotted
line corresponds to iso-TDR, i.e. the set of uniparental tactics with the same total duration of
recess (TDR) during the whole parenting period. Hatched area corresponds to non-adaptive
uniparental tactics able to switch to adaptive uniparental tactics while keeping the same TDR.
(A) Example of a uniparental tactic (solid circle) which is not able to switch to an adaptive

uniparental tactic at constant TDR (B) Example of a uniparental tactic (solid circle) able to
switch to an adaptive uniparental tactic at constant TDR.

An empirical test of the ESH: the case of sandpipers.

This theoretical framework enables us to evaluate the ESH as a potential explanation for
the selection of uniparental over biparental care across different ecological contexts. To
support our theoretical predictions, the model can be parameterized using ecological

data. We illustrate this approach by focusing on Calidris specie, which exhibit a wide
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diversity of parental care strategies (Fig. S1) despite their ecological and phylogenetic
proximity. Data available in the literature were used to estimate Calidris uniparental
tactics parameters (Tab. 2) (Bulla et al.,, 2016; Cresswell et al.,, 2004; Meyer, 2021;
Montgomerie and Cantar, 1985; Moreau et al., 2018; Norton, 1972; Smith et al., 2012a;
Tulp and Schekkerman, 2006; Tulp, 2007). Similarly as (Léandri-Breton and Béty, 2020),
predation rates of unattended (4,.) and incubated (4;) nests have been estimated by using
the median predation rates of uncovered and covered artificial nests over a period of 7
years (Tab. 1, unpublished data). Predation rate at the arrival and departure of a single
parent (P;) has been calibrated so that the resulting nest survival rates at the end of the
incubation period lie between 0.3 and 0.4 for any Calidris species (Tab. 1). We used the
same analysis based on phase space (F,, 1;) described above. The iso-fitness function
W, = W, for the Calidris biparental focal tactic is estimated by using the mean values
for (Fp, F., 1) of every fully reported biparental tactics for Calidris species. This frontier
function defines the area in which uniparentaltactics can outperform the focal biparental
tactic. All the actual uniparental tactics observed in the field are projected on this phase
space (Fig. 5A). We then estimated the critical values of the conspicuousness
ratio k enabling every uniparental species to become as conspicuous as
the Calidris biparental focal tactic (1) with its current tactic and (2) if able to change for
another uniparental tactic at constant TDR (Fig. 5B). It reveals that even with a
conspicuousness ratio of k > 20 there is still no species whose uniparental tactics
become less conspicuous than the Calidris biparental focal one. This means that parent
changeovers must be at least twenty times more conspicuous than the arrival or the
departure of one single parent, which seems very unlikely. Going further, it appears that

even with the biologically unrealistic conspicuousness ratio of k = 10, there is only one
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species (C. fuscicollis) which would be able to become less conspicuous while playing a
uniparental strategy when changing their tactic at constant TDR. This eventually
illustrates that the ESH is not a relevant hypothesis to explain the parental care strategies

in Calidris genus.
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Figure 5: Application to an ecological case: the Calidris parental care strategies. Coloured
spaces display the range of parameters in which uniparental strategies lead to greater (red )
or lower (blue ' ) survival probability than the focal biparental tactics (estimated by the mean
values of reported Calidris biparental tactics, see Table 2). Hatched area corresponds to
non-adaptive uniparental tactics able to switch to adaptive uniparental tactics while keeping
the same TDR. (A). Phase space of adaptive and non-adaptive uniparental tactics in
comparison with a given biparental tactic for Calidris species. Each tactic presents the same
duration of parenting period (t, = t;, = 21 days), with same predation conditions determined
by (4; = 0.02,4, = 0.1, P; = 2.10™%,k = 10). The white area in top-right corner corresponds to
impossible sets of parameters for which the total daily time spent in recess exceeds 24 hours.
The solid line corresponds to the iso-fitness curve W,, = W,. Black circles display the real
uniparental tactics of different Calidris species (see Table 2). The conspicuousness ratio is here
fixed to k = 10. (B) Estimation of the minimal conspicuousness ratio value enabling adaptive
uniparental tactics for uniparental Calidris species compared to the focal biparental tactics
(see Table 2), with same predation conditions (14; = 0.02,4, = 0.1, P; = 2.107%, k).
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Table 2: Published values for Calidris parental care traits. Calidris alba displays flexible strategy
depending on individual (uniparental or biparental). Missing values for several biparental species are
due to unavailable data in the literature.

Species Strategy Recess Recess Changeover  Sources
(associated to duration  frequency frequency
the 11f1111b01;9 (HH'I] utes ) ( d@y 7 ) ( d@y 7 )
on Fig. 5B)
C. maurii BI 2.5 (Bulla et al. 2016)
C. bairdii BI 5 10.1 2.7 (Bulla et al. 2016; Norton 1972)
C. bairdii BI 4.7 16.7 2.7 (Bulla et al. 2016; Meyer et al 2021)
C. alba BI 6 14.9 4.6 (Bulla et al. 2016; Moreau et al. 2018)
C. alba BI 6.2 13.7 4.6 (Bulla et al. 2016; Meyer et al 2021)
C. pusilla BI 3.6 9.6 1.9 (Bulla et al. 2016; Smith et al. 2012)
C. pusilla BI 4.9 13.6 1.9 (Bulla et al. 2016; Meyer et al 2021)
C. alpina BI 5 5.1 (Norton 1972)
C. alpina BI 5.7 7.2 (Smith et al. 2012)
C. alpina BI 7.9 10.8 (Meyer et al 2021)
C. maritima BI 44 6.9 (Meyer et al 2021)
C. alba UNI (1) 11 28.8 (Moreau et al. 2018)
C. alba UNI (2) 10.7 28.9 (Meyer et al 2021)
C. ferruginea UNI (3) 15.3 21.6 (Tulp et Schekkerman 2006)
C. fuscicollis UNI (4) 10.5 25,5 (Montgomerie et Cantar 1985)
C. fuscicollis UNTI (5) 8.6 26.8 (Meyer 2021)
C. fuscicollis UNI (6) 8 28 (Smith et al. 2012)
C. melanotos UNI (7) 9.3 28.8 (Cresswell et al. 2004)
C. melanotos UNTI (8) 12.2 29.3 (Meyer et al 2021)
C. melanotos UNI (9) 9.8 29.9 (Tulp et Schekkerman 2006)
C. minuta UNT (10) 94 33.5 (Tulp 2007)
C. minuta UNT (11) 8.4 38.7 (Meyer et al 2021)
C. temminckii  UNI (12) 9 38.1 (Meyer et al 2021)

Although the Extended Skutch hypothesis (ESH) is frequently invoked to explain the

selection of uniparental over biparental care under predation risk, it lies on the incorrect

assumption that the biparental strategy is more conspicuous than the uniparental

strategy. Authors mainly called the ESH for species that: (1) breed in open nest (Clutton-
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Brock, 1991; Long et al., 2022), (2) are exposed to high predation rate (Snow, 1962; Willis
et al., 1978; Lill, 1986; Willis and Oniki, 1998; Martin and Briskie, 2009) and (3) produce
few offspring (Snow, 1962; Willis et al., 1978; Clutton-Brock, 1991). All of these required
ecological conditions are met in the genus Calidris. These ground-nesting birds breed in
open nests (Piersma et al., 1996), and when parents are absent, nests are more vulnerable
to both avian and terrestrial predators. The high predation rate typical of the tundra
ecosystem where they breed is the main cause of nest failure (Meyer et al., 2020; Smith
et al., 2012b). Moreover, Calidris species are characterized by small clutch sizes (Meyer,
2021; Piersma et al., 1996), which does not necessarily require two parents for incubation
(Bulla et al., 2017). In addition, Calidris exhibit a wide diversity of parental care strategies,
ranging from uniparental to biparental care, and even mixed strategy, with adults able to
adopt either uniparental or biparental strategy (Borowik and McLennan, 1999; Bulla et al.,
2019, 2017; Cockburn, 2006; Erckmann, 1983; Moreau et al., 2018; Oring, 1986; Pitelka et al.,
1974; Reneerkens et al., 2014; Reynolds et al., 2002; Székely and Reynolds, 1995). This
provides an ideal opportunity to compare the survival outcomes associated with
uniparental and biparental care under similar ecological conditions. The increased
conspicuousness induced by two-parent changeovers is expected to severely impair the
survival of biparental care under strong predation pressure. However, this rationale
overlooks a key aspect of the biparental strategy. Biparental care allows for a very low
recess frequency, which limits predation events due to the arrival or departure of the
parent to the nest (Meyer, 2021; Moreau et al., 2018). It also minimizes the time the nest
is left unattended. Compared to uniparental care, biparental care ensures greater nest
concealment through the nearly continuous presence of an incubating parent with a

cryptic plumage, and a more effective defense against predators through coordinated
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behaviors. Contrary to a largely accepted assumption, the biparental strategy could
greatly reduce the risk of nest predation, thus relaxing the constraints on changeover
concealment. This could explain the existence of highly conspicuous changeovers
reported in several species, including Calidris (Bulla et al., 2022; Haff et al., 2015; Sladecek
et al., 2019a). More generally, by relaxing the constraints on parental reserves, biparental
care provides greater flexibility to adjust behavior to ambient predation risk. Therefore,
biparental care should be adaptive in a wide range of ecological contexts, except in
species where the mere presence of a conspicuous parent at the nest strongly increases
the nest detection by predators. Interestingly, these nuances were acknowledged by
Alexander Skutch (Skutch, 1957) in a second publication, but have received far less

attention than his original hypothesis (Skutch 1949).

Overall, our model of optimal parental care strategy under predation risk still allows us to
distinguish some specific conditions that are likely to favor uniparental care as opposed
to biparental care. We propose that the uniparental strategy could be favored in the
following ecological conditions. Firstly, we predict that uniparental strategy could be
adaptive in ecological contexts where predators locate the nest by spotting the
conspicuous incubating parent (Carpenter et al., 2023; Engel et al., 2020). In such cases,
minimizing adult presence near the nest reduces predation risk, naturally leading to the
emancipation of one parent. This process has interesting evolutionary consequences for
sexual selection. Starting from a state characterized by relatively conspicuous adults
without pronounced sexual dimorphism (due to intersexual selection or secondary sexual
traits), selection could have favored a uniparental strategy, subsequently driving the

evolution of sexually dimorphic traits: an inconspicuous female and a conspicuous male,
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as originally proposed by Alfred Wallace (Baker and Parker, 1979; Caro, 2017; Ekanayake
etal., 2015; Kimball and Ligon, 1999; Martin and Badyaev, 1996; Wallace, 1868). Similarly,
female-only parental care may have been selected in many mammalian species as a
strategy to mitigate the predation risks linked to parental odor cues, with the presence of
two adults leaving scents potentially increasing predator detection (Blank et al., 2015;
Gonzalez-Mariscal et al., 2016; Lent, 1974; Walther, 1968, 1964, 1961, 1965; Zarrow et al.,
1965). Secondly, the uniparental strategy may become adaptive compared to the
biparental strategy if the presence or absence of adults does not strongly affect the risk
of nest predation, such in species using closed nest (Howlett and Stutchbury, 1996;
Martin et al., 1999). In these contexts, nest conspicuousness is primarily driven by recess
and changeover frequencies rather than by adult presence itself. Consequently, the
additional predation risk associated with biparental changeovers becomes a critical
selective pressure. The distinction between the conspicuousness of a two-parent
changeover versus a single-parent arrival or departure becomes the primary factor
determining the optimal parental strategy. Here, the relative visibility of the adult at the
nest becomes less influential, which may partly explain why most experimental studies
evaluating the Wallace hypothesis have failed to support it (Matysiokova et al., 2017;

McEntee et al., 2021; Wallace, 1868).

Overall, whether predation favors uniparental care is likely to depend on flexible
ecological conditions determined by key environmental factors. The first one is the
predator sensory ecology. Predator that rely on visual or acoustic cues on visual or
acoustic cues are particularly sensitive to transient movements at the nest (Hall et al.,

2013; Stevens, 2013), whereas those that rely on olfactory or thermal cues can locate the
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nest even in the absence of parental activity (Aguiar et al., 2022; Grieves et al., 2022;
Reneerkens et al., 2005; Stevens, 2013). The persistence of such cues may increase
background predation risk independently of the presence of adults. In addition, visually
oriented predators can threaten the nest specialized in detecting either movement
(predation primarily due to parent arrival, departure, and changeover) (Hall et al., 2013)
or color and shape (predation primarily due to parent absence or presence at the nest)
(Haskell, 1996). The type of predator present in the nest environment is therefore of great
importance in determining whether the best strategy is to choose uniparental or
biparental care. The second key factor is the structure of the breeding environment
(Aguiaretal.,2022; Coxetal.,2012; Engel et al., 2020; Martin et al., 2000b). Open habitats
generally expose nests to higher predation risk, as predators can locate nests even in the
absence of movement around the nest. In contrast, in closed habitats where nests are
inherently well concealed, predation risk is primarily driven by parent movement at the
nest rather than by the mere presence or absence of adults. A third important element is
the prey characteristics, especially body size. Larger species may face greater nest
conspicuousness but may also have enhanced ability to defend their nest against
predators (Larsen, 1991). The same environment may therefore lead to different adaptive

parental care strategies depending on the focal species and the nesting period.

Another important factor to consider is the ability of parents to exhibit behavioral
plasticity in their parental care. In our model, we explore a range of potential parental
tactics under the assumption that parents can flexibly adjust their behavior provided they
maintain a constant average daily energy intake, i.e. they spend an equal total duration of

recess each day. This reflects the idea that, during the parenting period, parents are
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subject to strict energetic constraints, aiming to minimize time devoted to self-
maintenance in order to maximize care for their offspring (Cresswell et al., 2004; Deeming
and Reynolds, 2015; Tulp et al., 2009). Thus very long recesses were theoretically possible
and may prove adaptive by minimizing parental movements to and from the nest. Such
parental tactics, aimed solely at minimizing the risk of predation, could be detrimental to
offspring incapable of self-thermoregulation, or to the parent having to endure extended
parenting periods without feeding. Our modelling approach has purposely neglected
these constraints on offspring thermoregulation or on parent reserves as these
simplifying assumptions were conservative. Neglecting these constraints favored the
uniparental strategy over the biparental one, while our aim was to assess the effect of the
predation risk on the selection of the uniparental over the biparental strategy. Of course,
in a more realistic ecological context, adults have to balance between conflicting
demands: offspring growth (thermoregulation of eggs during extended period of
incubation, feeding of young during frequent feeding bouts), nest survival (minimization
of recess frequency), and maintenance of their own reserve (frequent and extended
recesses). On the other hand, forcing single parents to maintain the same total duration
of recess throughout the parenting period neglects their potential ability to build up fat
reserves beforehand (Jamieson, 2012; Tulp and Schekkerman, 2006). This ability would
favor the uniparental strategy by allowing to reduce both the frequency and the duration
of recess, resulting in a lower risk of predation. Yet, more realistic model should
accentuate the effects described herein: the ESH is rarely relevant to explain the

selection of uniparental over biparental strategy.
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Since the ESH is irrelevant for explaining the selection of the uniparental strategy over the
biparental one, the question remains about the observation of uniparental species or
populations in the wild. The ESH was attractive because it was the only one that
considered the uniparental strategy as an adaptation by reducing the risk of predation. In
contrast, alternative perspectives regard uniparental care not as an adaptation per se, but
rather as a by-product of sexual conflict (Houston et al., 2005; Lessells and McNamara, 2011;
Royle et al., 2016; Székely et al., 2007; Trivers, 1972; Westneat and Craig Sargent, 1996). By
requiring conflicting demands between males and females, the parenting period may
favor the desertion of one of the two parents, leaving the remaining parent with all
parenting duties. Another key element in explaining the choice of uniparental care is
environmental conditions, which may sometimes be sufficiently restrictive to favor
parental desertion. Overall, this suggests that uniparental care is often not the result of
an adaptive choice, but rather a strategy endured by the remaining parent under the

combined pressures of sexual conflict and environmental conditions.

This study serves as a reminder of the need for caution in the face of the spread of verbal
models in the scientific literature. At first sight, the ESH assumption that biparental care
is more conspicuous than uniparental care appears plausible. However, in tracing the
origins of the ESH, no study has rigorously assessed its premises and consequences.
Although Alexander Skutch himself later acknowledged that biparental care was unlikely
to be disadvantageous under predation pressure (Skutch, 1957), the mere accumulation
of references to the initial Skutch hypothesis strengthened the credibility of the ESH in
explaining that predation should favor uniparental over biparental care. We should take

more care to properly assess such ideas that persist in the literature. This would allow us
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to disentangle which ones are or are not valid, which can then bring fruitful new ideas to

work on.
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Figure S1: Phylogenetic tree of Calidris species and their corresponding parental care
strategies. Only species mentioned in this study are presented. We present the results based on
the subset of 1000 trees derived from Jetz et al.’s phylogeny (Jetz et al., 2012) with the Hackett et
al.'s backbone (Hackett et al., 2008). The plot was drawn using ITOL v6 (Letunic and Bork, 2024).
mixed accounts for species able to adopt both the uniparental or the biparental strategies.
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3. Discussion

Ce premier chapitre visait a tester la validité d’une hypothése fréquemment invoquée
dans la littérature : 'hypothése de Skutch étendue, qui supposait que la stratégie
biparentale exposerait les nids a un plus grand risque de prédation que la stratégie
uniparentale (Cestari, 2012; Clutton-Brock, 1991; Cockle and Bodrati, 2017; Frith et al.,
1997; Lill, 1986; Long et al., 2022; Martin and Briskie, 2009; Meyer et al., 2020; Snow,
1962; Willis et al., 1978; Willis and Oniki, 1998). Cette hypothése reposait sur Uidée que
les relais au nid entre les deux parents seraient plus facilement détectables par les
prédateurs que les simples allers-retours d’un unique parent (Boucaud et al., 2016; Bulla
etal., 2022; Haff et al., 2015; Kavelaars et al., 2019; Sladecek et al., 2019a). Elle paraissait
initialement vraisemblable, mais notre modéle nous a permis de démontrer qu’elle

s’avérait en réalité rarement vérifiée.

Ce constat peut nous interroger sur les mécanismes qui ont offert une certaine crédibilité
a cette hypothése. Il ne s’agit pas d’'un phénoméne isolé, cantonné a la littérature
scientifique. On peut décrire le processus de crédibilisation d’une information en
s’appuyant sur U'exemple de Uhistoire de Uinvention du grille-pain (“Alan MacMasters,”
2025; Silva, 2022). Jusqu’en 2022, Uinventeur du grille-pain était généralement connu
sous le nom de Alan MacMasters, un supposé inventeur écossais du début du vingtieme
siecle. L'information ne faisait aucun doute : entre autres, son nom fut présélectionné

pour apparaitre sur les nouveaux billets de 50€, une école écossaise lui accorda une
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journée dédiée, et un dessert fut nommé en son honneur. En réalité, il s’agissait
initialement d’une simple plaisanterie entre étudiant a la suite d’un cours alertant sur la
fiabilité des articles Wikipedia. Un étudiant modifia Uarticle Wikipedia dédié au grille-pain
en inscrivant le nom d’un de ses camarades, Alan MacMasters, en tant qu’inventeur de
Uobjet. Il créa également pour U'occasion une courte page Wikipedia spécifiquement
consacrée a cet inventeur fictif. Cette information a par la suite été reprise par différentes
sources, notamment par des quotidiens britanniques tels le Daily Mirror, ou The
Scotsman (McKim, 2015; Myall, 2012), ainsi que par des agences gouvernementales. Par
un mécanisme d’autoréférencement circulaire, Uinformation a gagné en crédibilité et est
ainsi parvenue a acquérir un statut d’autorité, favorisant sa diffusion et réduisant ainsi
Uutilité apparente d’une vérification de sa véracité. De ce fait, au-dela des faits énoncés
précédemment, il est aujourd’hui fait mention d’Alan MacMasters comme inventeur du

grille-pain dans plusieurs ouvrages.

On peut dresser un parallele avec Uhistoire de 'hypothése de Skutch étendue. Il est
évidemment important de noter que contrairement a Uhistoire d’Alan MacMasters,
Uorigine de cette hypothése ne se fonde pas initialement sur une fraude délibérée.
Cependant, le processus de crédibilisation qui a suivi demeure similaire. Initialement, on
peut noter deux mentions indépendantes de ’hypothése de Skutch étendue dans la
littérature, en 1962 (Snow, 1962) et 1978 (Willis et al., 1978). Si ces deux articles reposent
en partie sur des travaux précédents de Alexander Skutch, ni Uun ni Uautre n’y font
référence directement quand il évoque ce que nous avons nommé ’hypothése de Skutch
étendue. Par la suite, ces articles sont tous deux cités et ’hypothése de Skutch étendue

reprise par des articles publiés par certains de leurs collaborateurs (Lill, 1986; Willis and
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Oniki, 1998). C’est également a ce moment que cette hypothése est associée a la
publication initiale d’Alexander Skutch (Skutch, 1949), a lorigine de Uhypothése de
Skutch au sens strict (Roper and Goldstein, 1997). Cet autoréférencement ainsi que la
référence aux travaux d’un scientifique reconnu dans le domaine ont offert suffisamment
de visibilité et de crédibilité a 'hypothése de Skutch étendue pour gu’elle soit par la suite
mentionnée dans un ouvrage incontournable sur les soins parentaux (Clutton-Brock,
1991), puis dans une review de référence sur le risque de prédation associé aux soins
parentaux (Martin and Briskie, 2009). Sur la foi de ces publications, 'hypothése de Skutch
étendue a alors pu étre évoquée a plusieurs reprises pour expliquer certains résultats
obtenus dans des études postérieures (Cestari, 2012; Cockle and Bodrati, 2017; Long et

al., 2022; Meyer et al., 2020).

Par ailleurs, il est intéressant de noter que la multiplication des mentions de 'hypothése
de Skutch étendue dans la littérature, a fortiori dans des publications récentes, a permis
de passer outre les conclusions de Alexander Skutch lui-méme sur la question. En effet,

il affirmait en 1957 que :

«In sum, | believe that neither the safety of the nest nor the integrity of the territory would
be diminished if the males of the majority of passerine species with which | am familiar

took to incubation. » (Skutch, 1957).

A travers ce chapitre, nous avons finalement confirmé la conviction initiale d’Alexander
Skutch, qui en réalité ne partageait pas l’avis des auteurs qui 'ont pourtant cité par la

suite.
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Trois facteurs principaux étaient évoqués pour expliquer la diversité des stratégies de
soins parentaux chez les limicoles arctiques (Reneerkens et al., 2014; Reynolds and
Székely, 1997) : Uexistence de conflits sexuels entre les partenaires, les pressions de
sélections abiotiques (couvert nival, température ambiante, disponibilité en nourriture)
et la pression de prédation. Les conflits sexuels favoriseraient lUexistence d’un
polymorphisme de stratégie par fréquence dépendance (Vagi et al., 2020; Zheng et al.,
2021); les conditions abiotiques favoriseraient davantage la stratégie biparentale
lorsgu’elles sont particulierement rudes (Vagi et al., 2020; Vincze et al., 2013); le risque
de prédation favoriserait davantage la stratégie biparentale lorsqu’il est élevé (Cestari,
2012; Clutton-Brock, 1991; Cockle and Bodrati, 2017; Frith et al., 1997; Lill, 1986; Long et
al., 2022; Martin and Briskie, 2009; Meyer et al., 2020; Snow, 1962; Willis et al., 1978;
Willis and Oniki, 1998). Notamment, les pressions de sélection opposées liées aux
contraintes abiotiques d’une part et au risque de prédation de 'autre pourrait ainsi avoir
engendré un compromis ayant contribué au maintien des deux stratégies de soins

uniparentaux et biparentaux.

A travers ce chapitre, nous avons mis en évidence que U’hypothése selon laquelle le
risque de prédation favoriserait la stratégie uniparentale n’était pas vérifié. En réalité, un
risque de prédation élevé serait davantage favorable a la stratégie biparentale, remettant
en cause lUexistence d’un compromis lié aux pressions de sélection opposées des

contraintes abiotiques et du risque de prédation. Ces résultats peuvent étre mis en
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perspectives avec ceux obtenus par Léa Etchart, également en these dans le cadre du
projet ANR PACS. A l'aide d’analyses de pistes, elle a cherché a déterminer les causes a
Uorigine de la diversité de stratégies intraspécifique chez le bécasseau sanderling
(Etchart et al., 2025a). Elle a pu mettre en évidence que les stratégies de soins parentaux
observées chez les bécasseaux sanderlings étaient principalement influencées par les
variations des conditions abiotiques. En définitive, le risque de prédation semble donc de
maniere générale jouer un réle modéré parmi les mécanismes a lorigine de la

coexistence de stratégies uniparentales et biparentales chez les limicoles arctiques.

Le risque de prédation demeure cependant un élément majeur dans le cadre de la
reproduction (Lima, 2009; Martin and Briskie, 2009). En tant que cause principale d’échec
de la reproduction, il influence fortement le comportement des parents au sein méme
des stratégies uniparentale et biparentale. Les parents peuvent moduler Uinformation
gu’ils délivrent aux éventuels prédateurs sur la localisation de leur nid en ajustant la
fréquence et la durée de leurs recesses (Meyer et al., 2020; Smith et al., 2012b). Le choix
de la localisation du nid est également déterminant vis-a-vis de la détection de celui-ci
par les prédateurs, mais également vis-a-vis de la détection des prédateurs par les
parents durant Uincubation (Koivula and Rénka, 1998; Meyer, 2021; Whittingham et al.,
2002). Cette problématique liée a 'acquisition et a la divulgation d’information dans les

relations proies-prédateurs fera 'objet du troisieme chapitre de cette thése.
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3.3.1 Les enseignements tirés de la recherche bibliographique

Jai naturellement été marqué par la facilité avec laquelle une hypothése non vérifiée peut
se propager dans la littérature, et ce en dépit des positions de Uauteur initial auquel il est
fait référence. Au-dela de ce point déja bien abordé dans ce manuscrit, j’ai également été
frappé par la quantité d’hypotheses et de pistes de réflexion proposées dans les
discussions des articles, et qui mériteraient d’étre approfondies. A travers le travail de
recherche bibliographique méticuleux que j'ai effectué pour retracer lorigine de
Uhypothése de Skutch étendue, j'ai pu mesurer la richesse des idées proposées en
discussion et qui n’ont pas eu l'occasion d’étre encore approfondies. Découvrir toutes
ces idées au fil des discussions a aiguillé ma curiosité, et m’a aidé a structurer mes
réflexions en m’offrant un grand nombre de perspectives pertinentes pour entrer dans

mon projet de thése.

3.3.2 Lesenseignements tirés de la conception et de 'analyse du modéle

mathématique

En dehors de mes recherches bibliographiques, le travail que j’ai mené pour construire et
consolider le modele mathématique m’a également beaucoup appris. Le premier
enseignement est gu’un modele mathématiquement simple est parfois amplement
suffisant pour répondre a la question initiale. Le modele mathématique tel gu’il est

présenté dans ce chapitre aurait pu étre complexifié. Nous avons notamment cherché a
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améliorer en utilisant des probabilités continues pour modéliser le risque de prédation
associé aux allers-retours des parents au nid. Cela avait pour conséquences d’ajouter
des parametres et nous a demandé davantage de temps pour analyser le modele, pour
finalement obtenir une conclusion qui demeurait inchangée. Le second enseignement
est qu’en réalité la principale difficulté a laquelle fait face un théoricien ne réside pas
nécessairement dans les analyses mathématiques, mais plutét dans la maniere de
présenter ses résultats. Cette problématique fut d’autant plus prégnante pour moi que
Jérdbme Moreau, mon codirecteur de these, n’était pas théoricien lui-méme, ce qui m’a
poussé a davantage considérer la nécessité de cet effort de clarté. Cela nous a demandé
du temps pour réussir a trouver une fagcon de rendre notre modele lisible et
compréhensible en dépit du grand nombre de parameétres a gérer. Ce travail de pédagogie
était pourtant essentiel aussi bien pour nous que pour les futurs lecteurs de notre travail.
C’est dans ce contexte que j'ai découvert et appris a utiliser Uoutil Shiny, me permettant
ainsi de proposer des figures interactives didactiques. J’en fais désormais un usage quasi
systématique lorsque j’explore un nouveau modéle afin de m’aider a bien comprendre sa

logique interne.

3.3.3 D’un modéle centré sur un cadre biologique restreint vers un modéle d’une
portée plus générale

Enfin, le travail bibliographique et le travail théorique m’ont tous deux éclairé sur la portée

générale que U'on pouvait tirer de notre probleme initialement centré sur les bécasseaux.

Cela n’était pas un objectif initialement, mais la diversité des articles que j’ai pu lire sur

le sujet et la nature abstraite du modeéle que 'on avait congu m’ont convaincu de U'intérét

de discuter de nos conclusions a une plus large échelle que le seul exemple des limicoles
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arctigues. Cette démarche a fortement influencé ma maniére de travailler par la suite, ce
qui expliqgue le chemin de pensée similaire que Uon retrouve finalement a travers les

différents axes de ma these.
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Chapitre 2 : Routines optimales d’incubation:
gérer le compromis entre le développement des

ceufs et le maintien des réserves du parent.
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1. Introduction

Au-dela des problématiques relatives aux choix d’une stratégie biparentale ou
uniparentale, le second objectif principal de ma thése au sein du projet ANR PACS était
de me concentrer sur les stratégies adaptatives de soins parentaux a U’échelle d’'une
période d’incubation. Il s’agissait donc de s’intéresser a la gestion par les parents du
compromis entre incubation prolongée des ceufs et reconstitution de leurs propres

réserves.

L'étude de ce compromis fut 'objet de mon deuxiéme chapitre de these. Si ce compromis
est atténué dans le cas de soins biparentaux ou les parents peuvent se relayer au nid, il
représente un enjeu majeur pour un adulte qui est seul aincuber ses ceufs (Etchart, 2024;
Tulp and Schekkerman, 2006). Dans le cas d’espéces comme les bécasseaux qui
dépendent directement des réserves acquises durant la période de reproduction (income
breeder), les adultes sont donc obligés d’effectuer ces deux taches (Stephens et al.,
2009). De plus, celles-ci sont nécessairement découplées temporellement (Tulp and
Schekkerman, 2006). Ils doivent alterner entre incuber leurs ceufs et se nourrir, et donc
décider de la proportion de temps allouée a chacune d’entre elles (Tulp and
Schekkerman, 2006). Se pose alors la question de la fréquence des allers-retours et de la
durée des périodes d’absences et de présence au nid : effectuer des sorties courtes mais
fréquentes mene-t-il a un plus grand succés de reproduction qu’effectuer des sorties
longues mais rares? Cette question des stratégies optimales de planification de
Uincubation se trouve au cceur des préoccupations du projet ANR PACS, et plus

largement de la littérature sur les stratégies de soins uniparentaux (Etchart et al., 2024,
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2025b; Holt, 2002; Jin et al., 2025; Montgomerie and Cantar, 1985; Reneerkens et al.,

2011; Sladecek et al., 2019b; Tulp and Schekkerman, 2006).

1000 1 -
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Figure 1 : Distribution des durées de recesses mesurés sur des nids de bécasseaux sanderlings
au Groenland (2011-2021) (Figure issue de Etchart et al., 2024). Les lignes verticales violettes
indiquent les deux modes de la distribution, a environ 7 et 340 minutes. La ligne verticale orange
représente 'antimode, a environ 120 minutes, séparant les recesses courts (a gauche) des

recesses longs (a droite).

Grace aux données accumulées au cours des 14 années de suivis réalisé par les
membres de UInteraction Working Group, il a notamment été possible d’analyser les
durées des périodes d’absences (par la suite désignées comme étant des recesses) chez
les individus uniparentaux de bécasseaux sanderling. Ce travail réalisé dans le cadre de
la thése de Léa Etchart a permis de mettre en évidence un patron de distribution des
durées de recesses inattendu (Etchart et al., 2024). Elle a fait le choix de considérer

'ensemble des recesses mesurés au cours du suivi, contrairement aux analyses
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classiques qui avait tendance a ignorer les recesses de grande durée car pergcus comme
des données aberrantes. Ses analyses ont alors révélé ’existence d’une bimodalité dans
la durée des recesses (Fig. 1). Un premier pic de lUordre de la dizaine de minutes
correspond a la majeure partie d’entre eux, lorsque U'adulte s’éloigne du nid brievement
pour s’alimenter. Mais on observe également un second pic pour des durées au-dela de
2 heures, correspondant a des recesses de longue durée qui exposent longuement les
ceufs a la température ambiante. Si ce deuxiéme pic est d’amplitude moins marquée, il
correspond tout de méme a une partimportante de la proportion de temps passé hors du

nid par adulte.

Ce résultat surprenant appelle 8 mieux comprendre les origines de ces recesses longs.
Une des pistes envisagées serait qu’ils résultent d’une mauvaise condition corporelle de
adulte ou de conditions environnementales plus rudes, comme le suggerent des
analyses des données disponibles (Etchart et al., 2025b). Lorsque les conditions
deviendraient trop défavorables pour sa propre survie, le parent pourrait alors en dernier
recours prioriser son alimentation plutét que le développement des ceufs afin de
maintenir des réserves énergétiques suffisantes (Bueno-Enciso etal., 2017; Etchartet al.,
2025b; MacDonald et al., 2013). Cependant, il serait également envisageable que ces
recesses longs puissent s’inscrire dans une stratégie d’incubation optimale sur le long
terme face a des conditions défavorable, sans ne représenter qu’une option de dernier
recours. Nous avons fait le choix de chercher a mieux cerner les explications possibles a
Uexistence de ces recesses longs a travers une approche théorique. Nous ne souhaitions
pas construire un modeéle purement descriptif qui chercherait uniquement a tester des

regles de décision possibles, avec comme but de reproduire finement les observations
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de terrain. Nous avons plutdét cherché a construire des modeles normatifs simples,
permettant de laisser émerger des regles de décisions optimales. Pour ce faire, nous
avons fait le choix d’optimiser nos modéles en se concentrant sur la maximisation du
développement total des ceufs. Nous avons développé trois modeles différents de
complexité croissante, permettant d’offrir une meilleure compréhension des

mécanismes des stratégies optimales d’incubation.

Ces trois modeles reposent sur deux parametres clés : la température des ceufs et le
niveau de réserves du parent. Si la dynamique de la température des ceufs pouvait étre
approchée grace aux mesures obtenues dans le nid a 'aide de sondes thermiques, nous
ne disposions initialement d’aucune information sur ’évolution des réserves parentales.
Dans nos modeles, cette dynamique a donc été estimée a partir d’hypothéses issues de
travaux similaires. Il serait toutefois essentiel de caractériser les variations réelles des
réserves parentales durant Uincubation. De telles données permettraient de mieux
comprendre comment la stratégie d’incubation s’articule entre la température des ceufs

et U'état énergétique du parent.

C’est précisément dans cette perspective qu’'une méthode de pesée automatique des
oiseaux au nid, a aide d’une balance placée sous celui-ci, est actuellement en cours de
développement par Olivier Gilg dans le cadre du projet ANR PACS. Ce chapitre sera ainsi
Uoccasion de replacer cette approche dans la littérature, de décrire la méthode que nous
avons mise en place pour traiter les biais de mesures dus aux conditions
météorologiques (vent et pluie notamment) et de présenter un premier exemple des

résultats que l'on peut obtenir grace a ce dispositif. Enfin, a la lumiére des travaux
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antérieurs sur les stratégies d’incubation et des modeéles présentés dans ce chapitre,
nous discuterons des implications de ces nouvelles données pour la compréhension des

stratégies d’incubation.

En allant plus loin, nous avons voulu nous placer dans un cadre conceptuel plus large. A
travers ce modele simple ou un individu doit alterner successivement entre deux taches,
nous avons pu questionner la maniére de penser la gestion des contraintes temporelles
en écologie comportementale (Dunbar et al., 2009). Lexemple de Uincubation nous a
servi comme preuve de concept afin de souligner 'importance de considérer non
seulement la proportion de temps alloué a chaque tache (le budget temporel), mais
également le temps absolu alloué successivement a chaque tache (la planification

temporelle), pourtant généralement négligé.
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Préambule

Le travail présenté dans cette section fait actuellement l'objet d’une relecture finale par

les coauteurs, en vue d’une soumission prochaine a la revue The American Naturalist.
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Time is a limiting resource in ecology, resulting in time allocation trade-offs between
mandatory tasks that are mutually exclusive. Such trade-offs are most often studied
through time budgets, which quantify the relative time allocation across tasks. However,
organisms also face constraints on the absolute duration devoted to each task, namely
the time schedule. In uniparental incubation, considering the time schedule is central
because the parent must alternate between incubating its eggs and taking recesses to
restore its reserves. Using a state-dependent model, we showed that optimal incubation
schedules exclude recesses of intermediate durations and allow only two possible
strategies: taking either exclusively short recesses, or numerous short recesses
combined with a few extended ones. These strategies optimize the incubation schedule
under the constraint of parental energy reserves, in order to maximize egg development.
Extended recesses can therefore represent an adaptive strategy that may emerge evenin
perfectly stable environments. Contrary to common assumptions, the alternation
between short and extended recesses is not a consequence of environmental
fluctuations between good and bad conditions. More broadly, our results highlight the
importance of considering time schedules, in addition to time budgets, when studying

time allocation trade-offs.

Keywords: optimal decision-making; uniparental incubation; time budget; dynamic

programming
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An individual capable of simultaneously maximizing all aspects of its fitness without
facing any constraints is commonly referred to as a Darwinian demon (de Mazancourt and
Dieckmann, 2004; Law, 1979). In practice, organisms are constantly faced with multiple
constraints that restrict the range of possible phenotypes (Acerenza, 2016; Garland Jr. et
al., 2022). These constraints result in trade-offs between the different available options
(e.g. tasks, traits), some of them being selected to the detriment of others. This paradigm
is observed at all levels of biology, from proximate to ultimate issues (Acerenza, 2016; Del
Giudice and Crespi, 2018; Garland Jr. et al., 2022; Roff and Fairbairn, 2007). A general
definition of a trade-off can therefore be formulated as follows: a situation in which
investing in one option inevitably results in worsening other options (Garland Jr. et al.,

2022; Roff and Fairbairn, 2007; Stearns, 1989).

A key distinction can be made between strong trade-offs and weak trade-offs (de
Mazancourt and Dieckmann, 2004; Egas et al., 2004; Farahpour et al., 2018; Houston et
al., 2024; Levins, 1962; Shaddy et al., 2021; Wilson and Yoshimura, 1994). In the former,
the optimal strategy consists of investing exclusively in one option while completely
dismissing the others. In the latter, in contrast, the optimal strategy is to invest in several
options at the same time. This situation often arises when an organism must choose
between multiple tasks that are mandatory (Morrell, 2004). In such cases, it raises the
question of the possible simultaneity of the tasks to be performed. Some tasks may be
mutually exclusive (Morrell, 2004), meaning they cannot be performed in parallel. For
instance, a bird cannot simultaneously incubate its eggs at nest and forage (Tulp and

Schekkerman, 2006). When faced with tasks that are both mandatory and mutually
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exclusive, an individual is forced to divide its time among them (Dunbar et al., 2009). This
allocation of time to different tasks is commonly referred to as a time budget (Caraco,

1979a; Dunbar et al., 2009; Marshall et al., 2012; Pyke, 1979; Resheff et al., 2022).

The question of the optimal time budget is central to many studies related to trade-off in
behavioral ecology (Caraco, 1979a; Hamel and C6té, 2008; Marshall et al., 2012; Resheff
et al., 2022). Both theoretical models and experimental approaches focus on estimating
the proportion of time allocated to different tasks (Caraco, 1979a, 1979b; Ferrari et al.,
2009; Higginson et al., 2012; Lima and Bednekoff, 1999; Marshall et al., 2012; Resheff et
al., 2022; Rugg and Buech, 1990). Rather than absolute time, it is the distribution of
relative time that is the focus of these studies. While considering the proportion of time
in each task has been highly successful in improving our understanding of how trade-offs
are managed under temporal constraints (Dunbar et al., 2009), it inherently ignores a
significant amount of information. Indeed, an individual must decide not only the total
amount of time to allocate to different tasks but also how frequently to switch between
them. In the simple case of a two-task situation, the optimal strategy may range from
switching between the two tasks repeatedly to dedicating long, uninterrupted periods to
each task sequentially. In addition, there is a full continuum of possible intermediate
strategies in between these two extremes. Therefore, to estimate an individual’s optimal
decision when facing a time allocation trade-off, it is essential to consider not only the

time budget but also the time schedule.

Understanding these dynamics is crucial for better predicting individual responses under

temporal constraints, highlighting the need for further theoretical insights. The
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importance of time schedules is illustrated by a concrete example of a trade-off in a
biological situation: the strategy of egg incubation in uniparental bird species (Tulp and
Schekkerman, 2006). In order to optimize the fitness of its offspring, the incubating parent
aim to provide the best possible conditions for its eggs. Prolonged incubation enhances
post-hatching growth (Hepp et al., 2015; Nord and Nilsson, 2011), juvenile survival until
fledging (Hepp et al., 2015), and reduces predation risk by minimizing the time spent in
the nest by both eggs and hatchlings (Martin et al., 2007). To achieve this, the parent must
stay in the nest to keep the eggs warm, as they are unable to regulate their own
temperature (Royle et al., 2014; Tulp and Schekkerman, 2006). However, incubation is
energetically costly for the parent (Nord and Williams, 2015; Thomson et al., 1998). If it
cannot previously build sufficient energy reserves to sustain itself throughout the
incubation period, it must regularly leave the nest to forage (Meyer et al., 2020; Nord and
Williams, 2015). Consequently, the parent faces a trade-off between two mandatory and
mutually exclusive tasks. To handle this trade-off, the parent must determine the optimal
time schedule that balances the time spent for regulating the temperature of its eggs

while also maintaining its own energy reserves (Reid, 2001; Tulp and Schekkerman, 2006).

This question is particularly relevant to recent studies on incubation strategies in
uniparental Arctic shorebirds (Etchart, 2024; Etchart et al., 2024). First, they are income
breeders, requiring frequent restoration of energy reserves (Klaassen et al., 2001).
Second, their eggs can endure low temperatures (Tulp and Schekkerman, 2006), allowing
them to use a large range of nest absence durations (hereafter referred to as recesses).
Long-term monitoring of the presence at nest across a large number of individuals over

more than a decade revealed existence of distinct strategies with a bimodal distribution
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in recess durations with birds alternating between short and long recesses (Etchart et al.,
2024). While such extended recesses has long been recognized (Bueno-Enciso et al.,
2017; Fu et al., 2017; Holt, 2002; Jia et al., 2010; MacDonald et al., 2013; Nord and
Williams, 2015; Smith et al., 2012a), it is now clear that they are not mere artifacts but
instead play a crucial role in avian incubation strategies (Etchart, 2024; Nord and
Williams, 2015). The factors that trigger the transition from brief to extended recesses
remain to be elucidated. This strategy shift may be due to a change in environmental
conditions: periods of harsh condition often serves as a prelude to the manifestation of
extended recesses (Etchart et al., 2025b). Nonetheless, alternating between short and

extended recesses may also occur under stable environmental conditions.

We investigated whether both short and extended recesses can arise in a constant
environment, using a theoretical approach combining three different mathematical and
numerical models. This enabled us to identify the key factors underlying the optimal time
schedule strategy between incubating and foraging. In addition, by applying a state-
dependent dynamic programming model (Houston and McNamara, 1999), we obtained
recess patterns that qualitatively match those observed in natura. Taken together, the
results from these models support the idea that time schedule is complementary to time
budget and represents a crucial yet usually underestimated factor in trade-off

optimization.
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We modeled uniparental incubation strategy as the iteration of a stereotyped incubation
cycle over the whole incubation period. Optimizing the incubation strategy at the scale of
a single cycle ultimately amounts to optimizing it over the entire incubation period. One
incubation cycle corresponds first to a recess stage of duration 7, while the parent is
foraging away from the nest hence leaving the egg cooling. The second stage of duration
v starts when the parent comes back to the nest to heat the eggs. For sake of simplicity,
the dynamics of parent energy reserves was modelled as a linear function of time (Lima
and Bednekoff, 1999). The parent reserve increased at a rate g, during recess stage and
decreased at a rate q; during incubation stage, with q,, > q;. Change in egg temperature £
was modelled according to the Newton’s law of cooling, neglecting inhomogeneity in the
egg composition (Voss, 2002). Dynamics in egg temperature was modeled as a first-order
negative exponential function of time. Hence variation of egg temperature during

incubation E; and during recess E,. are described by

dE;
dtl = ¢p(T, — E;)
dE €Y)
T
W = Ca(Ta - Er)

which are determined by four constants, which are as follows: ¢, (resp. c,) the heat
transfer coefficient between the parent body (resp. the air) and the eggs, T, the ambient
temperature and T, the constant incubation temperature, which is the species-specific

temperature that optimizes egg development.
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We supposed that the parent alternates recesses of duration 7 and incubation bouts of
duration v throughout the incubating period. The only way to ensure that the parent
doesn't die of starvation or accumulate useless reserves is to maintain a zero-reserve

balance between incubations and recesses, such that:

v
ti<0,VT>O, qu_quZO @;:& (2)

qi

Thus, the balance between reserve replenishment and depletion rates q—T‘ determines the

qi

relative allocation of time between recess and incubation % This balance is then referred

to as the resource sustainability a = % . This also constrains the maximal temperature

4

E} = E;(at) or the minimal temperature E; = E,.(t) reached by the eggs during one
incubation cycle. They can be found by solving the following equations:

(5 =T+ (B —Toges )
Ef =T, + (E; —T,)e"

This leads to

B Taecbar(ecat _ 1) + Tb(ecbar _ 1)

Ei elcgracp)t — 1 (4)
. Tpea® (e —1) +T,(e" — 1)
r = e(catacp)t 1

This allows us to describe the egg temperature dynamics over a single incubation cycle
within a fully mathematical framework. The egg temperature directly affects the egg
development rate. This relationship is then referred to as the egg thermal performance
curve. As afirstapproximation, the thermal performance curve is defined as anincreasing
linear function of egg temperature, noted ¢. Then, our aim is to optimize the mean egg
development over a single incubation cycle, ¢, depending on the recess duration 7. This

amounts to maximize the following function of t:
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T+at

1
P = —— f p(E@®)dt ©

We demonstrated that it can be expressed as follows:

Ty + aTy (E; - Ei*)(cb - Ca)
1+a (1 + a)tcyey

¢(0) = (6)

It allows us to estimate the sign of its derivative to know how it varies with 7 (Appendix A).

The derivative is whether strictly negative or strictly positive, depending on a unique
condition: if ¢, > ¢4, then Z—f < 0, while if ¢, < ¢4, then % > 0. For this simple model,
this means that the optimal incubation schedule is only depending on the ratio of heat
[

transfer coefficients. This ratio is then referred to as the parent thermal efficiency n =

Ca
If the parent thermal efficiency is above 1 (¢, > ¢,;), the mean development rate
decreases when 1 increases and thus the optimal strategy is to make the shortest
possible recesses. The contrary is true if the parent thermal efficiency is below 1 (¢, <
¢,), hence leading the longest possible recesses to become the optimal strategy. This
illustrates that (1) even for a simple incubation model there is one single optimal time
schedule and (2) that the optimal switching frequency can only reach two extreme values
which tend to 0 or +o0 depending on the parent thermal efficiency. Yet, for a linear egg
development rate function, the optimal time schedule is only depending on biological

parameters but is independent on environmental conditions.
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In our first model, we were able to develop a fully mathematical framework, thus offering
valuable insights about the optimal incubation schedule. However, it came at the costs
of the strong assumption to model the egg thermal performance curve as a linear function
of the egg temperature. To be closer with biological processes, we then developed a
second model on the same basis as our first one but using another function of egg
thermal performance curve, noted ®. It was modelled as the sigmoid increasing part of a

thermal performance curve, such that:

®(E) = (7)

with Ty, the eggtemperature at the inflection pointand o the slope at the inflection point.
However, such a thermal performance curve prevents from any analytical equations of
the mean egg development over an incubation cycle ®, thus requiring numeric
approximation to calculate the resulting integral (Koussoroplis et al., 2017). We restricted
our numeric analyses to ecologically relevant parameters: n > 1, meaning that parents
are more efficient to transfer heat to the eggs than air, and a > 1, meaning that parent
energy reserves increase faster when foraging than they decrease when incubating eggs.
A sensitivity analysis of the effect of n and a on optimal incubation schedule was
conducted (Fig. S1). As for the first model, we found that there were only two possible
optimal recess durations, with either very short (when 7 tends to 0) or very long (when 7
tends to 4+o0) recesses, without intermediate recess duration. We were able to estimate

the limit of the mean egg development for very short recesses:
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- acy Ty + ¢, T,
lim ®(z) = (L) (8)
-0 acy, + ¢,
as well as for very long recesses:
— ad®(Ty) + P(T,
lim B(r) = 2202+ 20 9)
T>+00 a+1

Assuming that egg development rate is negligible at ambient temperature (Webb, 1987),
the critical environment conditions (ambient temperature T,; and resource sustainability
a*) for which the optimal incubation schedule shifts from very short recesses to very long
recesses (Fig. 2) are defined by

T =T +an(Ts —Tp) (10)

In(a*) . o
n(@?) is the mean egg temperature when 1 tends to 0 and the critical

where Tg = Tipr + =
environmental conditions are met. This result enables us to clarify several issues. Firstly,
environmental conditions alone can strongly affect the optimal time schedule. For any
sufficiently low ambient temperature or for any sufficiently low resource sustainability «,
it is expected that the optimal strategy is to make extended recesses. Secondly, while
both environmental variables affect the optimal incubation schedule, itis mainly shaped
by the resource sustainability a as illustrated by the steep slopes observed in Fig. 2.
Thirdly, the optimal incubation schedule is modulated by the parent thermal efficiency:
the more efficient the parentis at heating the eggs, the more beneficial it is to make short
recesses. Lastly, the choice to take only short or extended recesses is mainly driven by
the sigmoid shape of the egg thermal performance curve. If we let ambient temperature
be close to the inflection temperature, then the egg development rate tends to become a
concave function. In such a case, any T, is necessary larger than the critical ambient

temperature T,;, meaning that the only optimal strategy is to make only short recesses

(Appendix B). In the same manner, if we let the inflection temperature be close to the
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parent body temperature, then the egg development rate tends to become a convex
function. In such a case, T,; tends towards T}, and thus T, is necessary below the critical
ambient temperature, meaning that the only optimal strategy is to make only extended
recesses (Appendix C). The fact that the optimal strategy shifted from short to extended
recesses in response to changes in environmental conditions can be explained by the
sigmoid shape which encompasses both a convex and a concave part. Depending on
whether the temperature distribution to which the eggs are exposed during the incubation
period lies more in the convex or concave part of the sigmoid function, the optimal
incubation schedule is characterized by either short or extended recess, with no

intermediate duration.

The models described above were intended to be heuristic in presenting optimal recess
duration. But they had several limitations. The first one was that the recess duration was
assumed to be fixed for the whole incubation period, which did not allow strategies based
on flexible recess duration. The second one was that the parent reserves were not bound,
allowing the parent to stay on the nest for an infinite amount of time, provided that it can
then forage for an infinite amount of time. We built a state-dependent model to handle

these issues.

We modeled an environment with a constant ambient temperature T, in which a single

parent must incubate its egg during the incubation period of duration t,,,,. At each time
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step, the parent must decide between two tasks, either taking a recess to forage or
incubating its eggs, depending on its own energy reserves and the eggs temperature. If it
decides to take a recess, its energy reserves increase due to foraging. The value of the
food item is randomly selected from q,o, 4,1, 4> With a probability respectively of y,, v1, V2
such that yy + y; + Y2 = 1, and cannot increase over an upper bound @,,4,- Meanwhile,
the egg temperature E,. decreases according to the Newton’s law of cooling as previously
described during a recess phase in the analytical model. Otherwise, if it decides to stay
on the nesttowarm the eggs, its energy reserves decrease of g; units. If its energy reserves
reach the lower bound of gq,,;, = 0, the parent dies of starvation. Meanwhile, the egg
temperature E; increases according to the Newton’s law of cooling as previously
described during an incubation phase in the analytical models (model 1 and model 2). At
each time step, the eggs can increase their developmental level depending on their
temperature. In the same manner as for model 2, the egg development rate ® was
modeled as the sigmoid increasing part of a thermal performance curve. The parent
fitness is estimated by the total egg development level reached at the end of the

incubation period.

To calculate the optimal strategy, we estimated the best decision (to take a recess or to
incubate the eggs) at each time step running backward from the end of the incubation
period at time t,,,,, Using stochastic dynamic programming (Houston and McNamara,
1999). The associated terminal reward at the end of the incubation period was equal to 0.
The expected egg development gain at t, associated with egg temperature of E, parent
reserves of g, and for the chosen task u (to incubate or to take a recess) was calculated

as follows:
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H(q,E,t,u) = S(q,u) X [®(E) +V(q,E', t + 1)] (11)
with S the expected survival and V the optimal fitness attime t + 1 in state (¢’, E’"). As we
are not interested in the end-season effect, we ran backward iterations of duration t,,,,
and only considered the optimal strategy calculated at any time t < t,,,, Such thatit can
be considered independent on time and only dependent on the parent state (Houston and
McNamara, 1999, pp.32-33). For a given set of parameters, we hence get the optimal

strategy for any egg temperature or parent reserves at any time t < t,,,, (Fig. S2).

To explore the resulting optimal time schedule, we ran for each optimal strategy a forward
simulation based on the corresponding model’s parameters. After checking that there is
only a small transitory effect on the beginning of the simulation due to the initial sets of
egg temperature and parent energy reserves (Fig. $3), we chose to set the initial egg

temperature at 0.9T, and the initial parent energy reserves at 0.5¢,4x-

The dynamic programming model allowed us to determine the best decision between
taking a recess and incubating the eggs depending on each possible state (q, E) of the
parent. Provided that the end of the incubation period is not approaching, the optimal
strategy depending on parent state can then be summarized in a single two-dimensional
plot (Fig. 3A and 3D). The x-axis represents the parent reserves and the y-axis the egg
temperature. For each combination of parent reserves g and egg temperature E, itis then
possible to indicate the optimal decision (i.e. to forage in light green or to incubate the

eggs in dark green).
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The first result is that, for a given egg temperature, the optimal decision between taking a
recess or incubating the eggs is determined by only comparing the parent current level of
energy reserves to a given reserve threshold (Fig. S2B). While the parent current reserves
are above this threshold, the best decisionis to stay at the nestto incubate the eggs. Once
the parent reserves fall below this threshold, the best decision is to leave the nest to
forage until the reserves are back above the threshold. The threshold value depends on
egg temperature (Fig. S2C). It is almost equal to the upper reserve bound when egg
temperature is either high or low, while it tends to the lower reserve bound when egg

temperature is intermediate.

This is explained by the second results which are about the egg temperature thresholds
for a given level of parent reserves. First, if the parent reserves are at the lowest, then the
only optimal decision is to forage no matter the egg temperature (Fig. S2C). Conversely,
if the parent reserves are at the highest the only optimal decision is to incubate the eggs
no matter the egg temperature (Fig. S2C). For any other levels of parent reserves, there
are two possible threshold values of egg temperature (Fig. S2A). If it falls within these two
thresholds, then the optimal decision is to stay on the nest and incubate the eggs.
However, if the egg temperature is above the upper threshold or below the lower

threshold, then the optimal decision is to leave the nest and forage.

We can draw several conclusions by considering together the reserves and egg
temperature thresholds (Fig. S2). To enlighten the results, we simulate the dynamics of
egg temperature and parent reserves for an individual following the optimal strategy for a

given set of parameters (black trajectories on Fig. 3A and 3D). To make it easier to read,
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we also plotted the dynamics of egg temperature and parent reserves as a function of
time (Fig. 3B-C and 3E-F). After testing out a wide range of parameters, two distinct
strategies have emerged: the short recess strategy and the mixed recess strategy. The
short recess strategy requires the parent to make only short but frequent recesses when
the egg temperature can remain sufficiently high (Fig. 3A-C). As an example, when the
parent is foraging while the egg temperature is close to the parent body temperature, its
reserves are increasing, and the egg temperature is decreasing until it raises the upper
temperature threshold. At this moment, the parent must come back to the nest to heat
the eggs, which results in a decrease of its reserves until they reach the reserve threshold

forcing the parent to leave the nest.

It is also possible that keeping egg temperature close enough to the parent body
temperature is not feasible. This may be due to the egg temperature dropping too quickly
or to the parent's inability to stay at the nest long enough while maintaining its reserves
above 0. In such a case, a second type of strategy arises: the mixed recess strategy. It
consists of multiple short recesses alternating with a single extended recess (Fig. 3D-F).
The parent can alternate short recesses until reserves are almost exhausted, at which
point the optimal decision is to take extended recesses to fully replenish them. This
sequence is repeated all along the incubation period. It is worth noting that this strategy
produces recesses of various duration even under perfectly constant environmental
conditions. Furthermore, these durations did not follow a unimodal distribution but a
bimodal one, with both short and extended recesses, and no recesses of intermediate

duration.
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The optimal strategy between the short recess and the mixed recess strategy depends on
the environmental conditions. We calculated the optimal strategy for a wide range of
ambienttemperature T, and resource sustainability a (Fig. 4). This allows us to determine
for which environmental conditions it was optimal to make only short recesses or to
alternate short and extended recesses. The first result is that the emergence of extended
recesses is more driven by the resource sustainability than by the ambient temperature,
confirming the results we got with the previous analytical models. The lower the resource
sustainability, the more likely it is that making some extended recesses is optimal. This is
illustrated by the steep negative slope of the frontier between the environmental
conditions that do or do not favor making extended recesses. The ambient temperature
must also be considered, but only in a second step. The lower the ambient temperature,

the more likely it is that making extended recesses is optimal.

When extended recesses were promoted, we calculated the relative frequency of
extended recesses among all recesses to estimate their significance. The frequency of
extended recesses among all recesses increases as a response to a decrease of either
the ambient temperature or the resource sustainability. This also means that the total
amount of foraging time dedicated to extended recesses necessarily rises sharply.
However, it is unlikely to observe an optimal strategy which is only relying on extended
recesses. This would require the environmental conditions to be fine-tuned so that the
time needed for the parent reserves to be fully consumed corresponds exactly to the time
needed to reheat the eggs to the upper temperature threshold. Otherwise, shortrecesses
allow the parent to adjust the extra time needed either to reheat the egg enough or to fully

consumed the parent reserves. The results presented in the main text (Fig. 4) qualitatively
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meet the ones presented in the supplementary material for different values of thermal
efficiency n (Fig. S4). In the same manner as for model 2 (Fig. 2), a reduced thermal
efficiency promotes the emergence of extended recesses while an increased thermal
efficiency is favorable for the short recess strategy. This involves both shifting the
boundary delimiting the environmental conditions favoring each strategy and modifying

the frequency of extended recesses when they are expressed.

This study calls for consideration of both the time budget and the time schedule when
investigating the optimal response to a time-constrained trade-off. The allocation of a
proportion of time to a given task does not provide sufficient information, as it can be
satisfied for very different task switching frequencies. This study allowed to determine the
optimal incubation schedule depending on the ambient temperature and the resource
sustainability. Overall, optimal incubation strategies exclusively comprised recess
durations at two extremes—either very short or very long. On the contrary, recesses of
intermediate duration were never observed among the optimal strategies predicted by our
models. Interestingly, this bimodality of recess durations is consistent with recent
empirical results on sanderlings, an arctic shorebird species (Etchart et al., 2024). Even if
previously extended recesses were considered artefacts and their role was not further
investigated (Bueno-Enciso et al., 2017; Fu et al., 2017; Holt, 2002; Jia et al., 2010;
MacDonald et al., 2013; Nord and Williams, 2015; Smith et al., 2012a), our study
emphasizes that they play a key role in the optimal incubation strategies. Ultimately, our

results suggest that only two distinct strategies emerge based on physiological and

146



CHAPITRE 2

ecological constraints. For a given set of conditions, the optimal strategy is either to take
exclusively very short recesses (the short recess strategy) or to alternate frequent short
recesses with occasional extended recesses (the mixed recess strategy), which allows

the parent to fully replenish its energy reserves.

We predicted that optimalincubation schedules may vary according to physiological and
ecological constraints. First, species are limited by their physiological characteristics.
The thermal efficiency of the parent significantly influenced the optimal incubation
schedule. Even among individual inhabiting the same environment, differences in
incubation schedules may arise from interspecific or interindividual differences in egg
reheating efficiency (Austin et al., 2019; Jin et al., 2025). Similarly, in uniparental species
where both males and females are capable of incubation, incubation schedules may
differ depending on the incubating sex (Voss et al., 2008). Second, environmental
conditions also shaped the optimal incubation strategy. Both resource sustainability and
ambient temperature influenced the duration of recesses. Resource sustainability
determines how much time a parent can devote to incubation relative to the time spent
foraging, which depends on local resource abundance (Meyer et al., 2021) and the
physiological costs associated with incubation (Nord and Williams, 2015; Voss et al,,
2006). Ambient temperature played a crucial role as well, as it affects the rate at which
eggs cool (Conway and Martin, 2000b). Lower ambient temperatures lead to a more rapid
decline in egg temperature below the critical inflection point (Massey and Hutchings,

2021).
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The short recess strategy consisted of taking only very short recesses, minimizing their
duration as much as possible. This strategy involved continuously alternating between
foraging and incubation. It is typically expected in favorable environmental conditions,
characterized by either warm ambient temperatures or high resource sustainability.
Frequent, brief absences from the nest allow the parent to maintain the eggs’ temperature
close toits optimal level. For this strategy to be viable, the parent must maintainits energy
reserves at a stable level throughout the incubation period, avoiding depletion to the point
of starvation. A key requirement is to minimize travel time between nest and foraging
sites. As travelling between these two locations is both energetically costly and time-
consuming (Jones, 1989; Voss, 2002), increased foraging time would be required to keep
energy reserves above the critical threshold. Nevertheless, the short recess strategy
remains effective as long as the shortest possible intervals allow the egg temperature to
remain sufficiently above the developmental inflection point (Massey and Hutchings,

2021).

The mixed recess strategy is considerably less intuitive than the previous one. It is
characterized by several short recesses (as the short recess strategy), interspersed with
some extended recesses. The first phase allows the parent to maintain the egg
temperature close to the optimum level by prioritizing frequent, short recesses at the cost
of depleting its own energy reserves. When reserves approach starvation point, the parent
leaves the nest to forage for an extended recess, allowing it to fully replenish its energy
reserves before engaging again in a series of short but energetically costly recesses. One
might have expected that an extended recess was triggered by an accidental depletion of

reserves or by a change in environmental conditions. In fact, it is an inherent feature of
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the optimal strategy, allowing the parent to make the best use of its reserves. Contrary to
hypotheses previously proposed in the literature, such extended recesses should not
necessarily be only seen as a last-resort option (Bueno-Enciso et al., 2017; Etchart et al.,
2025b; MacDonald et al., 2013; Nord and Williams, 2015). Rather than a desperate
response to challenging conditions, this behavior is consistent with an adaptive long-
term strategy (Massey and Hutchings, 2021). The mixed recess strategy also showed an
interesting pattern: even under stable environmental conditions, it is not optimal to
maintain a fixed duration of recess. Instead, a periodic alternation between short and
extended recesses appears to be the optimal strategy. Using a state-dependent
approach, we showed that environmental fluctuations are not necessary for the evolution
of an optimal strategy based on flexible behaviors. These results argue for greater caution
when formulating hypotheses to explain the coexistence of multiple behaviors (Gross et

al., 2010; Snell-Rood, 2013; Stahlschmidt et al., 2016; Wong and Candolin, 2015).

Assuming environmental stability during incubation, our study clarified the mechanisms
underlying an optimal incubation schedule. Going further, it may now be worth
investigating the optimal incubation strategy under environmental variability. These may
include fluctuations in ambient temperature or resource availability. Some of these
changes are highly predictable, particularly ecological factors driven by circadian cycles
(Bernhardt et al., 2020). For instance, even during the uninterrupted daylight of the Arctic
summer, the overnight drop in temperature reduces arthropod activity, which is the main
food source for Arctic shorebirds (Meyer et al.,, 2021; Schmidt et al., 2017). Such
environmental constraints are likely to shape incubation strategies, favoring behaviors

that allow parents to accumulate sufficient energy reserves by the end of the day to
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sustain extended incubation bouts throughout the night. In addition to predictable
variations, individuals may also experience unpredictable shifts between favorable and
unfavorable conditions in terms of resource availability or ambient temperature
(Bernhardt et al., 2020; Fawcett et al., 2014; Massey and Hutchings, 2021). In such cases,
we expect an increased reliance on incubation schedules that combine short and
extended recesses. This strategy would allow parents to maximize energy accumulation
under favorable conditions and ensure that they can maintain sufficiently high egg
temperatures during sudden unfavorable shifts. Predation, although not included in our
current model, may also influence incubation schedules (Lima, 2009; Meyer et al., 2020).
Previous studies have shown that increased activity of the parent around the nest is
associated with a higher risk of nest predation (Jin et al., 2025; Lima, 2009; Martin et al.,
2000b; Martin and Briskie, 2009). A strategy that favors only very short recesses could
inadvertently make the nest more detectable to predators. Therefore, the duration of
short recesses would be expected to increase in environments with high predation
pressure. However, the bimodal pattern of recess duration should persist, as predation
risk would primarily cause a slight shift in the duration of short recesses, without

eliminating the clear partition between short and extended recesses.

Our study emphasizes that time schedule plays a fundamental yet largely
underappreciated role in managing trade-offs between multiple tasks under time
constraints. Using incubation as a case study, we demonstrated its ecological
significance, shedding light on incubation patterns that have long been overlooked or
misinterpreted. Beyond this specific context, our approach could be extended to other

time-constrained trade-offs, such as diving behavior (Boyd, 1997; Houston and Carbone,
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1992; Mori, 1999, 1999; Ramasco et al., 2014) or migrating animals that must alternate
between foraging stopovers and period of sustained flight (McWilliams et al., 2004). More
generally, our findings call for a broader theoretical framework to better understand the
role of time schedule in optimizing task allocation. By considering different shapes of task
performance as a function of time and various fithess function shapes (de Mazancourt
and Dieckmann, 2004; Houston et al., 2024), we can characterize optimal time schedules
for a wide range of constrained trade-offs. This would provide valuable insights into how
time constraints shape optimal individual behaviors through the interplay between time

budget and time schedule.
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Table 1: Definition of the model parameters.

Variables Description Default values
Variables shared between the different models
T Recess stage duration
v Incubation stage duration
E Egg temperature
E, Egg temperature during a recess stage
E; Egg temperature during an incubation stage
14 Linear egg thermal performance curve (Model 1)
o Sigmoid egg thermal performance curve (Model 2 and 3)
Constants shared between the different models
qr Replenishment rate of parent reserve during recess stage [0.04, 0.2]
ai Depletion rate of parent reserve during incubation stage -0.04
= % Resource sustainability
Cp Heat transfer rate from the parent body to the eggs [0.2, 0.5]
Ca Heat transfer rate from the eggs to the air 0.1
n= z—z Thermal efficiency
Ta Ambient temperature [-10, 20]
T, Parent body temperature (assumed to be the optimal incubation 40
temperature)
Ting Inflection temperature of the sigmoid egg thermal performance curve 35
(Model 2 and 3)
o Slope of the sigmoid egg thermal performance curve at the inflection 1
temperature (Model 2 and 3)
Supplementary constants required for the state dependent model
(Model 3)
Amin Minimum level of parent reserves leading to starvation 0
Amax Maximum level of parent reserves 1
qro,9r1, 9r2  Values of available resource items [4,-0.02, q,,
q,+0.02]
Yo Y1, V2 Probabilities of finding a resource items of corresponding values [0.3, 0.4, 0.3]
tmax Duration of incubation period 2000
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Figure 1: Dynamics of model variables. A. Overview of parent reserve and egg
temperature dynamics over the succession of a recess stage and an incubation stage.
Parentreserves and egg temperature are at equilibrium and come back at their initial level
at the end of the succession of both stages. Parent reserves follow a linear function of
time while egg temperature follows a first-order negative exponential function of time. B.
Sigmoid egg thermal performance curve (TPC). Only the increasing part of the TPC is
considered and follows a sigmoid function of egg temperature with a maximum

development rate reached for T, and an inflection point reached for T, .
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Figure 2: Optimal recess durations depending on ecological constraints. A strategy is
characterized by a constant recess duration all along the incubation period. Black curves
are the boundaries between conditions promoting strategies based either on short
recesses (above curve, red area) or on extended recesses (below curve, blue area). Each
curve corresponds to a different thermal efficiency of parent compared to air. Other

Parameter values are set as indicated in Table 1.
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Figure 3: Overview of the two possible optimal incubation strategy depending on
individual’s state (defined by the combination of the parent reserve level and the egg
temperature). A and D represent the best decision between taking a recess (light green)
and incubating (dark green) for every possible state. The dark curve corresponds to a
simulation of the state dynamics of an individual following the optimal strategy and
starting its incubation period at aninitial reserve level of 0.5 and an initial egg temperature
of 0.9 X Tyoqy- B and E show the corresponding dynamics of egg temperature as a

function of time, while C and F show the corresponding dynamics of parent reserves as a
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function of time. A, B and C display an example of an optimal incubation schedule
composed only of the shortest recesses that are possible (the short recess strategy). D, E
and F display an example of an optimal incubation schedule combining many recesses
as short as possible and some extended recesses allowing to fully replenish the parent
reserves (the mixed recess strategy). A-C:a = 1,7 =5,T, = 10.D-Frta =2,n=5,T, =

6. Other parameter values are set as indicated in Table 1.
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Figure 4: The optimal frequency of extended recess among all recesses depending on
the environmental conditions. The dotted black line delimits the conditions for which
optimalincubation schedule only includes the shortest recesses that are possible (red
area on the right of the figure) and the conditions for which optimal incubation schedule
includes some extended recesses. Other parameter values are set as indicated in Table

1.
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Appendix A — Optimal incubation schedule for a linear function of

egg development rate.

Mean egg development rate ¢ for a recess duration of 7 is equal to:

T+at

_ _ 1 _ 1
(p(T) CTH4ar of (p(E(t))dt T4 ar

fq’(Er(t))dt + fw(Ei(t))dt]

0 0

with E the overall egg temperature, E, the egg temperature during the recess stage and E;
the egg temperature during the incubation stage.

Let ¢(E) = E.Then it is possible to calculate

T T
f(p(Er(t))dt = fTa + (E; — T)e Catdt
0 0
E:—T
= T,7+ ———[e~Cat]]

E: - Ta (E: - a)e—car + Ta - Ta
Ca Ca

=T,Tt+

E: - Ta . (Ei* - Ta)

=T,Tt+
Ca Ca

This leads to the following equation:

T
E: —E!
f(p(Er(t))dt = T,T+ rc L

a
0

Similarly, it comes that:

atT
E' —E;
f(p(Ei(t))dt = Tyar + ——

0

Cp

Eventually, we get
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E; —E] Ef —E;1 Ta+al,  (Er —E)(cy —¢q)
+ TbOCT + =
T+ar Ca Cp 1+a (1 + a)tcycy

(1) =

We are looking for the optimal recess duration 7 to maximize the resulting mean egg
development rate. To do so, we must estimate the sign of the slope of the mean egg

development rate:

dp o —co (Ef—Ef '
dr (14 a)cgcy T

(E; and E; depend on 1)

Let focus on the sign of

E —E\ _t(E —E) — (B —E])
T T2
Yet E; (resp. Ey) decreases (resp. increases) with 7, thus E{” < 0 (resp. E}' > 0). Going

further, E/' (resp. E;') increases (resp. decreases) with t, thus El-*" > 0 (resp. E;" < 0).

Therefore, we can conclude that (E; — E/)" < 0, and (E; — E]') is a concave function.

This allows us to write that
[E} — Ef]lo < [E} — E{]; + [E} — E{]:(0 — 1)

0<(Er —E)—t(Er - E})

E—E\
vt =0, . <0

Eventually, it leads to two different cases:

This means that

ap . . .
Cp >Cp © d—f < 0. The mean egg development rate is decreasing with 7, hence the

optimal recess duration tends to 0.
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ap - . .
Cp <Cq & d—f > 0. The mean egg development rate is increasing with 7, hence the

optimal recess duration tends to +oo.
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Appendix B - Optimal incubation schedule for a concave function of

egg development rate.

Let T, > Tif, so that only the concave part of the egg development rate function is
relevant.
From the Jensen inequality in the case of a concave function (Jensen, 1906), we get that:
v1,®(E(D) < o(E(D))
Letc, > c,. From Appendix A, we get that
max () = lim E@)
Then, since @ is an increasing function of E, it comes that

V1, 3(E@) < @(E@) <lim ®(E(D)

Yet, since lim E(7) = lim E(), then lim ®(E(7)) = lim ®(E (D).
Hence, we get that
V1, 8(E@) < @(E@) <lim ®(E(0))

For a concave egg development rate function, the optimal recess duration tends to 0.
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Appendix C - Optimal incubation schedule for a convex function of

egg development rate.

From equation (11) we get

. In(a™®) i} In(a™*)
Ta:Tinf+ . +a7] Tinf+ pn _Tb

Let T}, < Tinf, so thatonly the convex part of the egg development rate function is

relevant.

Then,

In(a™*) In(a®)
* > *
T, =T, + p +a n< p

Leta™ > 1.
Hence, we get that
T, =T,
This means that the egg temperature is necessarily below the critical ambient
temperature which favors extended recesses. For a convex egg development rate

function, the optimal recess duration tends to +oo.
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Figure S1: Sensitivity analysis of the optimal incubation strategy. A strategy is
characterized by a constant recess duration all along the incubation period. We solved
numerically the optimal recess duration for wide range of model parameters (a, 1, g, Tinf)
to ensure that the only possible optimal recess durations are either the shortest one or

the most extended one. Other parameter values are set as indicated in Table 1.
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Figure S2: Overview of an optimal incubation strategy depending on time and on
individual’s state (defined by the combination of the parent reserve level and the egg
temperature). A represents the best decision between taking a recess (light green) and
incubating (dark green) for a parent reserve level of 0.1 and for any egg temperatures and
time steps along the incubation period. B represents the best decision between taking a
recess (light green) and incubating (dark green) for an egg temperature of 4 and for any
parent reserve levels and time steps along the incubation period. C represents the best
decision between taking a recess (light green) and incubating (dark green) for a time step
of 0 and for any egg temperatures and parent reserve levels. The vertical dotted black line
corresponds to the optimal strategy presented in A at time 0. The horizontal dotted black
line corresponds to the optimal strategy presented in B at time 0. A and B both exhibit an
end-season effect which make the optimal strategy time-dependent for time step close
to the end of the incubation period. However, for any time step sufficiently far away the
end of the incubation period, the optimal strategy can be considered time independent
and consequently is the same than the one presented in C. Weseta =2.5,n=3,T, =

0. Other parameter values are set as indicated in Table 1.
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Figure S3: Effect of the initial individual state on the convergence of the optimal
incubation schedule. A. Quiver plot summarizing for every individual state the direction
and magnitude of state variations when following the optimal strategy. B. Display of 100
different simulations of individual state dynamics following the optimal strategy starting
from 100 initial random states (solid circles). We set a = 2.5, n = 3, T, = 0. Other

parameter values are set as indicated in Table 1.
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Figure S4: The optimal frequency of extended recess among all recesses depending on
the environmental conditions. The dotted black line delimits the conditions for which
the optimal incubation schedule only includes the shortest recesses that are possible
(red area on the right of the figure) and the conditions for which the optimal incubation
schedule includes some extended recesses. We present the results got for different
values of thermal efficiency: in Awe setn = 2 and in B we setn = 4. Other parameter

values are set as indicated in Table 1.
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Les stratégies optimales prédites par nos modeéles, tout comme les hypothéses
formulées a partir de 'analyse des données de durée de recesses (Etchart et al., 2025b),
reposent sur lidée que le parent soit capable d’ajuster son comportement en fonction de
son niveau de réserves. L'observation d’un recess longs devrait donc étre directement lié
aux variations de masses observées chez le parent durant U'incubation. Dans Uidéal, il
serait judicieux de pouvoir obtenir des mesures répétées de la masse du parent au cours
de la période d’incubation, afin d’étudier les relations entre la perte ou le gain de masse

d’un individu et sa décision de quitter ou de retourner au nid (Moreno, 1989a).

Un tel protocole est en cours de développement par Olivier Gilg dans le cadre du projet
ANR PACS. Dans la suite de ce chapitre, nous allons tout d’abord offrir un apercu des
différents dispositifs ayant été concus pour effectuer des mesures de masses répétées
sur des individus en liberté. Par la suite, nous allons décrire le protocole mis en place par
Olivier Gilg pour mesurer en continu la masse des bécasseaux lors de l'incubation, et
présenter les contraintes qui lui sont associées. Nous allons ensuite nous attacher a
décrire la méthode statistique que nous avons développé avec l'aide de quatre étudiants
de M1, Océane Bertrand, Chloé Robin, Romain Bally, et Antoine Rondot, afin de traiter les
données de masse obtenues. Enfin, cette méthode de filtrage sera illustrée sur 'exemple
d’un jeu de données brutes obtenues lors d’une des missions de terrain du projet ANR

PACS.
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3. Mesure expérimentale des varations de masse durant

Uincubation : preuve de concept pour le cas des bécasseaux

Préambule

Le travail présenté dans cette section n’était initialement pas destiné a étre intégré a mon
travail de thése. Il s’agit d’un travail préliminaire mené dans le cadre des manipulations
de terrain du projet ANR PACS. J'ai choisi de m’y impliquer aprés avoir participé aux
manipulations sur le terrain, afin de contribuer au développement et a la pérennisation
de ce nouveau protocole. Il ne s’agit donc pas ici de présenter un travail abouti sous la
forme d’un manuscrit publiable, mais plutbét de conserver une trace des premiéres
avancées réalisées, sur lesquelles pourront s’appuyer les travaux futurs menés dans le
prolongement de ce projet. Nous avons ainsi choisi d’intégrer cette section au manuscrit

de thése afin de valoriser le travail bibliographique et méthodologique accompli.
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Figure 2 : Exemples de différents systemes mis en place pour peser des animaux de maniere
autonomes dans leur milieu naturel, que ce soit au cours de leur activité (A-D) ou bien lorsqu’ils
demeurent immobiles pour une longue période (E-G). A et B. Systeme de pesée a laide d’un
peson placé au sommet d’une perche sur laquelle se reposent les oiseaux au cours de leur
activité (Carpenter et al., 1983). C. Systeme de pesé au niveau d’un passage obligatoire pour les
manchots lorsqu’ils partent en quéte de nourriture (Kerry et al., 1993). D. Systeme de pesée
associé aunbloc de sel permettant de favoriser le passage fréquent de bouquetins sur la balance
(Bassano et al., 2003). E. Systeme de pesée dissimulé dans un nid artificiel d’albatros (Prince and
Walton, 1984). F et G. Systeme de pesée dissimulé sous un nid naturel d’albatros (Sugishita et

al., 2017).
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3.1.1 Le défiméthodologique des mesures de masse répétées sur un méme individu

Estimer des taux de pertes et de gain de masse pour un individu donné implique
nécessairement d’effectuer plusieurs mesures successives sur un méme individu. Un tel
protocole exclut donc toute mesure de masse opportuniste sur des individus trouvés
morts (Rands et al., 2006). Une méthode envisageable consiste a effectuer des captures
successives d’'un méme individu, chacune offrant Uopportunité de mesurer sa masse.
(Rands et al., 2006). Une telle méthode présente cependant 'inconvénient majeur d’étre
un facteur de stress important pour Uindividu mesuré. Indépendamment des enjeux
éthiques, le stress occasionné est susceptible d’affecter les mesures de masse
effectuées. Par ailleurs, cette méthode posséde un co(t logistique important car elle
mobilise un expérimentateur de maniere continue. Afin de surmonter ces contraintes,
des dispositifs basés sur Uutilisation de balances placées en libre acces dans le milieu
naturel ont été développés (Rands et al., 2006). Les individus étudiés peuvent ainsi étre

pesés de maniere autonome a chacun de leur passage sur la balance.

L'usage de tels systeme de pesée autonome a ainsi été privilégié dans des contextes
variés, sans pour autant constituer une technique généralisée, comme latteste
'absence de toute mention de ce type de méthodes au sein du chapitre Advances in
techniques to study incubation (Smith et al., 2015) issu de l'ouvrage trés complet de

Deeming et Reynolds (Deeming and Reynolds, 2015) concernant la reproduction des
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oiseaux. Il est essentiel pour obtenir des mesures répétées sur un méme individu que
celui-ci soit fréquemment présent dans une méme zone. Les méthodes impliquant des
balances en libre accés présentent donc un intérét particulier pour les espéces qui soit
sont actives dans une zone d’activité restreinte, soit demeurent ou retournent

régulierement en méme lieu de repos.

3.1.2 Mesures de masse répétées chez des individus en période d’activité

Certaines études ont fait le choix d’effectuer les mesure au niveau de la zone d’activité
des individus, par exemples en disposant plusieurs perches munies de pesons sur
lesquelles les oiseaux peuvent se poser transitoirement (Fig. 2A-B) (Carpenter et al,,
1983; Macleod et al., 2005; Merkle and Barclay, 1996; Poole and Shoukimas, 1982; Vale,
2020), en disposant des balances dans une zone de passage contrainte des individus
(Fig. 2C) (Kerry etal., 1993; Le Maho et al., 1993) ou bien encore en associant les balances
a des systemes de mangeoires (Fig. 2D) (Bassano et al., 2003; Hou et al., 2015; Konig et
al., 2015; Moreno, 1989b; Vézina et al., 2001). On retrouve également des dispositifs
similaires pour des animaux en captivité mais que lU'on pourrait adapter au milieu
sauvage, avec des exemples au sein d’élevages (Adams et al., 1987; Stajnko et al., 2010;
Stygar etal., 2018), de zoos (Zijlmans et al., 2021) ou de laboratoires (Ahloy-Dallaire et al.,
2019; Bonneh et al., 2024). Bien que précieuses, les données obtenues a travers ces
méthodes présentent cependant un inconvénient majeur : il ne s’agit que de mesures
ponctuelles, ce qui rend compliqué d’évaluer la dynamique des réserves d’'un méme
individu a une fine échelle de temps. Ces méthodes s’averent donc plutét destinées a des

études populationnelles ou bien a des programmes de suivi a long terme.
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3.1.3 Mesures de masse répétées chez des individus statiques

D’autres études ont fait le choix de placer les balances au niveau de sites ou retourne
régulierement un individu donné. Il s’agit généralement de mesures réalisées au niveau
d’un nid. Les mesures effectuées ne permettent alors pas d’avoir acces aux variations de
masse durant la période d’activité. En revanche, il devient possible d’obtenir le gain net
ou la perte nette de masse résultant de la période d’activité, ainsi que ’'ensemble des
variations temporelles de masse durant le temps ou Uindividu reste inactif. Par ailleurs,
cela permet également d’estimer la temporalité de U'activité, en extrayant la durée des

périodes d’absence ou de présence et la fréquence d’alternance entre ces deux périodes.

3.1.3.1 Mesures de masse répétées chez des jeunes au nid

Cependant, les études en question se sont généralement concentrées sur une
information spécifique parmi toutes celles a leur disposition. Un certain nombre d’entre
elles se sont notamment focalisées sur la question du gain de masses des jeunes nourris
par leurs parents (Grémillet et al., 1996; Huin et al., 2000; Nolan et al., 2001; Prince and
Walton, 1984; Reid et al., 1999; Sugishita et al., 2017). Il s’agit de mesures ponctuelles
puisque directement mesurées lorsque les parents délivrent la nourriture. Généralement
associé a lutilisation de nids artificiels contenant la balance (Fig. 2E), cela limite
fortement les sources de bruit dans les mesures, notamment celles liées aux variations
de masse du nid induites par les conditions météorologiques (humidification,
dessiccation, rafales de vent). Des études plus récentes ont cependant réussi a
développer des méthodes performantes permettant de conserver des nids naturels en

placant le systéme de pesée directement sous le nid (Fig. 2F-G) (Sugishita et al., 2017).
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3.1.3.2 Mesures de masse répétées chez des parents durant les soins parentaux

D’autres études se sont intéressées a la masse des adultes durant la période de soins
parentaux, avec, la encore, un recours fréquent a des nids artificiels intégrant une
balance (Larios et al., 2013; Mallory and Weatherhead, 1992, 1993; Szép et al., 1995). Il
existe toutefois des exemples de protocoles utilisant des balances placées directement
sous des nids naturels, notamment chez des espéces nichant dans des zones abritées,
ce qui permet de bénéficier de conditions favorables a lutilisation d’une balance
électronique (Jones, 1987a, 1987b, 1989). Enfin, certaines études ont réussi a mettre en
place un tel protocole sur des nids d’oiseaux sauvage en milieu naturel, en se
concentrant soit uniquement sur la période de ponte (Mulder and Swaan, 1992), soit sur
’ensemble de la période d’incubation (Criscuolo et al., 2000; Lessells et al., 1979; Sibly
and McCleery, 1980). Ces différentes études ont été réalisées dans un méme
environnement: la toundra arctique. Cela s’explique notamment par le fait que les
oiseaux qui s’y reproduisent nichent directement au sol, ce qui facilite alors la

manipulation du nid.
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3.2 Développement d’une méthode expérimentale de mesure des

variations de masse des bécasseaux durant 'incubation

Figure 3: Protocole expérimental permettant la mise en place d’'une pesée autonome des

bécasseaux lorsqu’ils sont au nid. A. Systeéme expérimental composé d’une balance de précision
permettant une mesure de masse toute les minutes, placée dans un caisson rigide en plexiglas
et surmontée d’un support sur lequel est placé le nid préalablement excavé. B. Présence d’un
bécasseau de Temminck incubant ses ceufs sur un nid équipé du systeme expérimental en

question. On peut apercevoir les bordures du caisson en vert sombre sur la droite de l'oiseau.

3.2.1 Description du protocole

Dans le cadre du projet ANR PACS, l'objectif était d’effectuer des mesure masse répétées
sur un méme bécasseau adulte au cours de son incubation. Les bécasseaux sont de
petits limicoles de moins de 100 grammes nichant au sol, notamment dans la toundra

arctique. Le dispositif de mesure a donc été placé au niveau du nid, nous permettant
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d’avoir accés a la masse du parent dés lors que celui-ci était en train d’incuber ses ceufs.
Le choix a été fait d’utiliser des balances de précision protégées par un caisson rigide et
disposées directement sous les nids des bécasseaux (Fig. 3A-B). Le nid en lui-méme était
placé sur la balance par U'intermédiaire d’une structure dédiée permettant de préserver
son aspect naturel. Cela a donc demandé d’extraire le nid le plus précautionneusement
possible, d’excaver la terre qui était en dessous avant de pouvoir enfouir la balance et son
caisson protecteur, puis de replacer le nid sur le tout. Ce dispositif permet par la suite
d’obtenir une mesure par minute de la masse de 'ensemble composé du nid, des ceufs
et de Uadulte s’il est présent, et ce durant 'ensemble de la période d’incubation. Lors des
sessions de terrain auxquelles j’ai participé en 2023 et 2024, j’ai ainsi pu découvrir et aider

a la mise en place de ce protocole.

3.2.2 Contraintes éthiques et expérimentales

L'utilisation d’un tel dispositif muni d’une balance électronique dans un milieu naturel
exposé aux intempéries durant toute une période d’incubation présente plusieurs
contraintes. Celles-ci ont notamment été relevées par certaines études aux méthodes
similaires a la nbtre, qui ont souligné les difficultés relatives a U'exploitation de telles
données (Sibly and McCleery, 1980). Les premieres contraintes sont d’ordre éthique. Se
pose en effet la question de la tolérance des animaux a la perturbation induite lors de la
mise en place du protocole (Sibly and McCleery, 1980). Il existe un risque non négligeable
d’abandon du nid di au dérangement provoqué, bien que cela n’ait pour le moment
jamais été observé sur 'ensemble des nids que nous avons équipés. Par ailleurs, le
protocole actuel requiert de relever les données une fois par jour, occasionnant alors une

perturbation courte mais fréquente du parent durant Uincubation. Le deuxiéme type de
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contrainte repose sur Uidentification des causes expliquant les variations de masse du
parent (Sibly and McCleery, 1980). Celles-ci peuvent étre liées a différente
facteurscomme lalimentation, Uhydratation, Uexcrétion ou bien la simple
consommation des réserves, et il est délicat de les distinguer avec de simples mesures
de gain et de perte de masse. Enfin, le dernier type de contrainte est d’ordre technique, et
interroge sur la possibilité d’extraire des valeurs de masse du parent a partir de données
nécessairement trés bruitées. En effet, les mesures de masses effectuées sont sujettes
a variations en fonction des conditions météorologiques, notamment par le biais des
précipitations et du vent (Sibly and McCleery, 1980). Ces deux parameétres vont altérer le
poids de la masse de terre associée au nid, provoquant aussi bien un gain de masse par

humidification ou une perte de masse par dessication du sol.

Au cours de ma these, nous avons cherché a répondre a cette derniere contrainte, a
savoir : est-il possible d’extraire des variations de masse du parent au nid a partir de
données brutes bruitées par Ueffet des conditions météorologiques ? Notre objectif était
donc de déterminer si les données récoltées sur les premiers nids lors des expériences
pilotes seraient exploitables en dépit des variations de masse liées aux précipitations et
au vent. Ce travail s’est notamment déroulé grace a l'aide d’Océane Bertrand, Chloé
Robin, Romain Bally, et Antoine Rondot que jai encadrés et supervisés avec FX
Dechaume-Moncharmont lors de leurs projets tutorés de M1. Notre objectif était de

concevoir un pipeline R permettant le traitement automatique des données brutes et
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extrayant les mesures de masses du parent a son arrivée et a son retour au nid, en se

concentrant seulement sur les nids incubés par un unique parent.

Masses mesurées par la balance

Masses estimées par régression linéaires
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Figure 4 : Schéma descriptif de U'allure des données obtenues a 'aide des balances placées sous
les nids des bécasseaux. Grace aux variations de masse, on distingue la succession de période
ou l'oiseau est présent puis absent du nid. Les cercles gris correspondent aux masses totales
(oiseau et nid compris) mesurées par la balance, tandis que les droites noires représentent les
masses estimées par régression linéaire afin d’affiner notre estimation de la masse mesurée au
retour de l'oiseau au nid et a son départ. Les disques noirs correspondent aux masses estimées
juste avant (MD1, resp. MA1) et juste apres (MD2, resp. MA2) le départ (resp. l'arrivée) de Uoiseau.
Les cercles noirs correspondent aux estimations de masses censurées en cas de données
manquantes ou considérées comme aberrantes. La masse de l'oiseau a son arrivée (resp. départ)
est estimée en effectuant la différence entre les masses estimées MA2 et MA1 (resp. MD1 et

MD2).

3.3.1 Distinction des phases d’absence et de présence du parent

Le traitement des données requiert dans un premier temps d’indiquer la masse moyenne
attendue de lUoiseau étudié, m,, et son ordre de grandeur de variations possibles, ¢,,.

L'état du nid a chaque instant peut prendre deux valeurs différentes: présence ou
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absence du parent. En comparant les mesures successives de masses deux a deux, il est
alors possible de distinguer les changements d’état du nid a la suite (1) d’un départ de
Uadulte du nid pour une différence de masse négative proche de la masse attendue de
Uoiseau (—my % €3); (2) d’un retour de Uadulte au nid pour une différence de masse
positive proche la masse attendue de loiseau (+m;, % ¢;,). Les différences de masses
totales de valeur absolue inférieure a un seuil fixé, ¢,,, sont tolérées et dans ce cas 'état
du nid demeure le méme. Toutes autres variations de masse que celles décrites
précédemment sont considérées comme aberrantes et les données associées
censurées, de méme que les données manquantes. On obtient alors une succession de

séguences alternant entre présence et absence de U'adulte (Fig. 4).

Tableau 1 : Description des parametres a fixer pour pouvoir extraire les masses du parent a son

départ et son retour au nid a partir des données de masses totales mesurées par la balance.

Variables Description Valeurs utilisées

Distinction des phases d’absence et de présence du parent au nid

my Masse attendue de 'oiseau étudié 60g
€p Variation maximale tolérée de la masse attendue de l'oiseau étudié 10g
Ew Variation maximale tolérée entre deux estimations successives de la 3g

masse totale du nid hors départ ou retour du parent

Fliltrage des masses estimées pour le parent a chaque instant
€m Variation maximale tolérée entre deux estimations successives de la 4g

masse du parent

3.3.2 Estimation de la masse totale du nid au début et a la fin de chaque phase
d’absence ou de présence du parent

L'objectif est de mesurer le plus finement possible la masse de 'adulte au départ et a

Uarrivée au nid, soit la différence de masse entre le dernier point d’une séquence et le

premier de la suivante. Afin d’affiner la précision de ces deux points, nous avons réalisé
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des régressions linéaires par morceaux sur chacune des séquences obtenues et extrait
les valeurs estimées aux extrémités. Dans le cas d’une arrivée au nid, ces points
correspondent respectivement aux points notés MA1 et MA2 en Fig. 3, tandis qu’il s’agit
des points notés MD1 et MD2 dans le cas d’un départ du nid. Cette méthode nous permet
ainsi de réduire les erreurs de mesures dues a Uerreur intrinséque a la balance utilisée et

aux erreurs ponctuelles associées aux éventuelles rafales de vent.

Par ailleurs, la portion de sol associée au nid et donc pesée par la balance a tendance a
se gorger d’eau en cas de précipitations et a se dessécher par temps sec, ce qui résultent
en des variations potentiellement non linéaires de la masse totale mesurée. Nous avons
donc choisi de limiter le nombre maximal de points successifs pris en compte dans nos
régressions, de fagon a conserver des segments pouvant étre approximés linéairement,
tout en gardant un nombre de points successifs suffisant pour améliorer la précision des
estimations. Sur la base de ces critéres et a la suite de différents essais, nous avons donc
fait le choix empirique de limiter nos régressions a un maximum de 30 points successifs,
soit une durée de 30 minutes durant lesquelles on fait ’hypothéeses que les variations de
masse liées aux conditions météorologiques peuvent étre considérées comme linéaires.
Les séquences de durées supérieures a 30 minutes ont donc fait U'objet de deux
régressions glissantes distinctes: une régression sur les 30 premiéres minutes pour
estimer la masse au début de la séquence, et une autre régression sur les 30 derniéres

minutes pour estimer la masse a la fin de la séquence (Fig. 5).
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Figure 5 : Exemple des masses mesurées par la balance au cours d’une séquence durant laquelle
un bécasseau sanderling était continuellement présent au nid. Les points rouges correspondent
aux masses totales (oiseau et nid compris) mesurées par la balance, tandis que les droites noires
représentent les masses estimées par régression linéaire afin d’affiner notre estimation de la
masse mesurée au retour de l'oiseau au nid (a Uextrémité gauche de la figure) et a son départ (a
U'extrémité droite de la figure). La séquence étant longue de plus d’'une heure, deux régressions
différentes ont été calculées sur la base des trente premieres et dernieres mesures. Les variations
de masse observées au cours de la séquence peuvent refléter les variations de masse de la
portion de sol liées aux conditions météorologiques : on peut supposer que la portion de sol s’est
d’abord asséchée depuis le retour de 'oiseau au nid jusqu’a 10h, puis s’est gorgée d’eau sous la

pluie entre 10h et 11h30, avant de s’assécher a nouveau jusqu’a midi et le départ de l'oiseau.

3.3.3 Estimation de la masse du parent au début et a la fin de chaque phase
d’absence ou de présence du parent

Nous avons ensuite pu estimer la masse de l'oiseau au départ et a l’arrivée en calculant

la différence entre le dernier point d’une régression et le premier de la régression

suivante. De nouveau, nous avons filtré les données pour éviter de conserver des

données aberrantes. Des mesures successives de masse de l'oiseau présentant une
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fluctuation ponctuelle plus importante qu’un seuil &, ont donc été considérées comme

aberrantes et censurées.

Pour illustrer les données que l'on peut obtenir avec une telle méthode, nous avons

appliqué notre méthode de filtrage a un jeu de données brutes correspondant a un nid de

bécasseau sanderling incubé en présence d’un seul parent et localisé a Hochstetter sur

la cOte est du Groenland (Fig. 6). Nous avons obtenu des données sur une période de 9

jours consécutifs. La masse du bécasseau sanderling étudié est proche des 60 grammes.

Les différents seuils fixés pour les analyses sont disponibles Tab.1. Il s’agit de résultats

préliminaires qui demandent encore a étre améliorés, mais ils permettent tout de méme

d’avoir une premiere idée de la qualité des données exploitables.
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Figure 6 : Exemple des masses estimées d’un bécasseau sanderling incubant seul son nid durant

9jours successifs d’incubation. Les points rouges représentent les masses estimées au retour de

l'oiseau nid, les points bleus celles estimées a son départ du nid.
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Le premier résultat évident est la périodicité journaliere des dynamiques temporelles de
la masse et de Uactivité du bécasseau. Bien que le soleil ne se couche pas pendant U'été
Arctique, la diminution de luminosité et de chaleur associée ont un effet marqué sur la
physiologie et le comportement du bécasseau sanderling étudié. Cela est
principalement lié aux variations d’activité des arthropodes dont il se nourrit. On observe
ainsi que le bécasseau étudié parvient a gagner entre 5% et 10% de sa masse corporelle
totale au cours d’une seule journée. Cependant, ce gain de masse au cours de la journée
est ensuite compensé par une perte de masse relativement équivalente durant la nuit.
Bien que ce motif semble se répéter, on remarque également des variations entre les
différents jours. En particulier, la journée du 18 juillet ne lui a pas permis de reconstituer
le méme niveau de réserves que les jours précédents. Cela demande ensuite deux jours
successifs au bécasseau pour revenir a son état initial. On peut supposer que cet
événement soit d( a des conditions environnementales défavorables qui aurait pu limiter

lacquisition de ressources ou aggraver les co(its métaboliques liés a 'incubation.

Une fois le pipeline R finalisé et opérationnel, il sera intéressant de vérifier sa robustesse
lorsgu’il est appliqué a d’autres individus de la méme espéce ainsi qu’a d’autres individus
d’especes différentes. Nous avons notamment des données disponibles pour des
bécasseaux de Temminck, une espéce de plus faible taille (environ 20 grammes) et pour
laquelle le bruit dans les mesures sera d’autant plus problématique. Au vu de tests
préliminaires, nous sommes confiants pour pouvoir appliquer notre méthode a ces

différentes situations mais cela demande des vérifications plus rigoureuses.
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On gagnerait par la suite a analyser les résultats obtenus via ce protocole en vis-a-vis des
données météorologiques correspondantes. Ces données sont obtenues a aide d’'une
station météorologique disposée a proximité du nid. Cela pourrait a la fois permettre de
perfectionner le filtrage des données en fonctions des précipitations, ainsi que d’offrir
une meilleure compréhension de la dynamique de la masse des oiseaux étudiés en

fonction des conditions météorologiques.

Si ce protocole est par la suite généralisé, il permettra alors de pouvoir tester différentes
hypothéses sur le terrain. Au-dela de la description stricte des colts physiologique de
Uincubation en milieu Arctique en termes de variation de réserves, nous pourrions
notamment nous intéresser aux régles de décisions qui régissent Uincubation des
bécasseaux. On pourrait ainsi essayer de mieux comprendre les signaux a Uorigine du
départ et du retour de Uoiseau au nid. On peut en effet imaginer que la décision de partir
est prises en fonction du temps passé sur le nid ou bien en fonction de la dynamique des
réserves de l'organisme. Lusage de cette nouvelle méthode permettra ainsi d’éclaircir

cette question.

Plus spécifiquement, cela permettra de mieux comprendre les causes a lorigine des
recesses longs. Les travaux du projet ANR PACS ont proposé plusieurs explications
alternatives. Selon les résultats obtenus par Léa Etchart, les recesses longs seraient une
solution de dernier recours lorsque les réserves énergétiques du parent atteignent un
niveau trop faible, et seraient annonciateurs d’un potentiel futur abandon du nid (Etchart

et al., 2024, 2025b). Les résultats théoriques présentés dans la premiére section de ce
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chapitre plaident plutét en faveur d’une stratégie permettant de maximiser le
développement des ceufs en optimisant 'usage des réserves du parent. Ces deux
explications se rejoignent tout de méme en un point, qui est qu’un recess long ne devrait
étre initié gqu’a lunique condition que les réserves du parent soient particulierement
faibles. Etre capable d’estimer les variations de masses du parent qui précédent les
recesses longs permettrait donc de rejeter ces deux explications si les recesses longs
sont initiés pour des niveaux de réserves intermédiaire ou élevé. Dans le cas contraire,
les estimations des variations de masse du parent ne seront en revanche pas suffisantes

pour trancher entre ces deux explications.

Dans cette section, nous avons présenté une méthode de filtrage des mesures de masse
du nid dans le cas ou un parent assume seul la charge de Uincubation des ceufs. On
pourrait envisager d’analyser également les données obtenues en plagant notre dispositif
sous un nid ou les deux parents se relaient sur les ceufs. Cependant, extraire les mesures
de masses des parents dans le cas de soins biparentaux avec les seules informations de
la balance serait un défi méthodologique car il est compliqué d’identifier avec certitude
quel est Uindividu pesé a chaque instant. Afin de surmonter cet obstacle, il serait utile de
pouvoir identifier les individus présents au nid a aide de puces RFID (Bulla et al., 2016).
Une méthode alternative pourrait étre d’utiliser des GPS, qui permettent par ailleurs
d’obtenir la localisation des parents lorsqu’ils sont en recess. Bien gu’il soit délicat de
garantir la pose de GPS sur les deux adultes d’un nid équipé d’une balance, des premiers
résultats pilotes de ce type mesurés en 2024 semblent prometteurs. Un tel protocole
semble néanmoins tres lourd a généraliser. Un tel investissement en moyens financiers

et humains ne serait probablement intéressant qu’a la condition de développer un
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programme de recherche davantage centré sur la résolution des conflits sexuels par des

individus exposés a des conditions abiotiques particulierement rudes.
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4. Discussion

Un des intéréts majeurs de ce travail théorique réside dans le fait qu’il a permis de
reconsidérer le rOle des recesses longs qui avaient été mis en évidence par 'analyse des
données récoltées sur le terrain (Etchart et al., 2024). A Uinverse des premiéres
hypothéses qui présentaient les recess longs comme étant une réponse de dernier
recours avant la désertion face a des conditions défavorables (Etchart et al., 2025b), nos
résultats théoriques soutiennent U'idée alternative que les recess longs résultent d’une
stratégie optimale d’incubation suivie par 'adulte. Nous avons mis en évidence que dans
le cas de températures ambiantes peu élevées ou d’une soutenabilité des ressources
faible, une succession de recesses courts suivi d’un recess long permettaient de gérer les
réserves du parent de maniere optimale vis-a-vis du développement des ceufs. Ces
résultats ont été démontrés pour des conditions environnementales stables. Au-dela du
cas spécifique de Uincubation des ceufs de limicoles, cette étude illustre gu’il est donc
possible d’observer une variabilité dans le comportement des individus sans faire appel
a une variabilité de Uenvironnement (Fryxell et al., 1999; Komers, 1997) ou a une
dynamique de fréquence-dépendance (Ayala and Campbell, 1974; Fitzpatrick et al.,

2007).
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Dans le cadre plus restreint du projet ANR PACS qui vise a mieux comprendre les
stratégies d’incubation des limicoles arctiques, il pourrait cependant étre tentant
d’étudier les effets d’un environnement variable sur les routines optimales d’incubation.
Une telle volonté pourrait étre appuyée par les données obtenues par les dispositifs de
balance présentées dans ce chapitre, et qui présentent trés nettement un effet de
lalternance jour-nuit. Une telle question pourrait étre abordée théoriguement en
adaptant légérement le modele état-dépendant que nous avons développé. En
s’inspirant du modeéle généralisé d’allocation du risque (Higginson et al., 2012; Lima and
Bednekoff, 1999), nous avons exploré cette piste au cours de ma thése. Nous n’avons pas
pris la décision de poursuivre dans cette direction pour plusieurs raisons. Premiérement,
ilnous paraissaitimportant dans un premier temps d’appliquer le rasoir d’Einstein (Evans
et al., 2012; Fawcett et al., 2014; Robinson, 2018) et donc de conserver un modele
suffisamment simple dans sa conception pour garantir notre bonne compréhension de
ses résultats. Un modele plus complexe avec davantage de parametres aurait rendu plus
confus les conclusions que 'on aurait pu en tirer. La seconde raison découle des résultats
gue nous avons pu obtenir via notre premier modele. En conservant un environnement
stable, nous sommes déja parvenus a faire émerger une stratégie optimale caractérisée
par un comportement variable, tout en démontrant que les recesses longs observés sur
le terrain pouvaient s’inscrire dans une stratégie d’incubation optimale. On peut
supposer qu’introduire une variabilité environnementale dans le modele ne ferait que

souligner davantage ces deux conclusions, les recesses longs permettant
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d’accommoder les pertes énergétiques du parent durant les périodes défavorables.
Enfin, chercher a complexifier notre modele se serait inscrit dans une démarche visant a
précisément reproduire les routines d’incubations observées sur le terrain. Cela aurait
alors supposé de calibrer plus finement nos différents paramétres physiologiques et
environnementaux. Or de telles données ne sont pas encore disponibles actuellement,

ce qui aurait nécessairement affecté la qualité des prédictions réalisées.

Par ailleurs, nous avons considéré dans notre modeéle que les individus avaient une
connaissance parfaite de leur niveau de réserves et de la température de leurs ceufs. On
pourrait objecter qu’en réalité les organismes ne sont pas omniscients et n‘ont pas
toujours accés a ’ensemble des informations (Fawcett et al., 2014). Il serait intéressant
de comparer les stratégies optimales déterminées par notre modéle avec les stratégies
optimales suivies par des individus ayant seulement partiellement accés a ces
informations, ainsi que de comparer leurs résultats en termes de développement des
ceufs. On peut ainsi envisager une approche a la maniére de ce qui a déja été développé
dans le cas du compromis entre vigilance et quéte de nourriture (Higginson et al., 2018).
Les auteurs de cette étude considerent un individu qui doit constamment choisir de
s’alimenter ou non, sachant qu’il s’expose davantage aux prédateurs lorsqu’il s’alimente.
De plus, le risque de prédation basal auquelil est exposé est variable et oscille entre deux
états différents. Les auteurs de cette étude ont démontré qu’une heuristique basée
uniguement sur le niveau des réserves d’un individu offrait des performances

comparables a une regle d’apprentissages bayésienne pour décider a chaque instant s’il
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faut ou non s’alimenter (Higginson et al., 2018). De maniere similaire dans le cas de
Uincubation des ceufs, on pourrait s’attendre a ce qu’une régle de décision simplement
basée sur le niveau des réserves puisse produire des résultats relativement proches
gu’une régle de décision tenant également compte de la température des ceufs. Cela
aurait d’autant plus de sens que des régles de décisions plus simples sont souvent moins
colteuses (Hutchinson and Gigerenzer, 2005) a mettre en place et plus robustes face a
Uincertitude (Lange and Dukas, 2009). Nous avons d’ailleurs envisagé de poursuivre dans
cette direction pour le troisieme chapitre de ma thése. A mes yeux, un tel travail serait
cependant demeuré tres proche de celui réalisé dans le cas de la simple quéte de
nourriture (Higginson et al., 2018), et nous avons finalement préféré explorer une

question tres différente centrée sur le risque de prédation.

4.4.1  Concilier des approches analytiques et numériques

Nous avons combiné des approches théoriques différentes pour répondre aux questions
soulevées dans ce deuxieme chapitre. Si les méthodes analytiques que nous avons
développées ont offert des résultats intéressants, je me suis heurté a des difficultés pour
résoudre un probléme d’intégration complexe. Celui-ci m’a longtemps paru accessible et
j’ai cherché par tous les moyens a le résoudre, y compris en demandant de 'aide a un ami
en thése de mathématiques, Tanguy Massacrier. En parcourant la littérature théorique sur

des problématique similaires, je me suis finalement résolu a accepter de justifier ce
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résultat de maniére numérique uniquement (Koussoroplis et al., 2017; Vasseur et al.,
2014). Ce travail m’a poussé a étre persévérant pour essayer d’aller au bout de
démonstrations mathématiques qui n’aboutissaient pas, tout en m’apprenant a accepter
que Uon fasse parfois fausse route et qu’il est alors judicieux de changer de d’approche

en dépit des efforts fournis précédemment.

Par ailleurs, ce travail a été pour moi 'occasion de m’initier a la méthode du dynamic
programming (Houston and McNamara, 1999), une méthode relativement classique en
écologie comportementale mais que je n’avais jamais pu mettre en pratique jusqu’a
présent. Grace aux conseils de FX Dechaume-Moncharmont et aux lectures qu’il m’a
recommandées, j’ai ainsi pu apprendre a développer un modele d’optimisation état
dépendant. S’il s’agit d’'une technique appliquée dans notre cas a un exemple
d’optimisation du comportement ne comportant pas de fréquence dépendance, cette
technique est également adaptée a de telles situations faisant intervenir des
problématiques de théorie des jeux (Houston and McNamara, 1999). Au-dela d’étre
désormais capable de lutiliser par la suite pour répondre a de nouvelles questions,
découvrir et apprendre une nouvelle méthode de modélisation s’est avéré

particulierement stimulant et motivant.

4.4.2 Lintérét de prendre son temps en recherche

Enfin, le travail réalisé pour ce chapitre m’a démontré lutilité de prendre le temps
nécessaire pour clarifier les interprétations que U'on peut tirer de ses résultats. C’est cette
approche qui a permis de progressivement élargir la portée de notre compréhension de

nos résultats. En effet, le coeur du modéle a été rapide a mettre en place, et les premiers
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résultats ont vite pu étre obtenus. Cependant, il ne s’agissait alors pour nous que d’une
simple description trés mécanistique de ce que pouvait étre la stratégie optimale d’un
individu durant Uincubation de ses ceufs. Il m’a fallu plus de temps pour bien réaliser ce
gue je pouvais en tirer au-dela d’'un simple probleme d’incubation optimale. En les
présentant différemment, il a alors été possible de voir émerger deux résultats
importants. Le premier est qu’il est possible de voir émerger une stratégie optimale
présentant des comportements fluctuants dans un environnement pourtant constant
dans le temps. Le second permet de souligner 'importance de considérer non seulement
la proportion de temps allouée a différentes tdches mais également le temps absolu
alloué a chacun d’entre elles dés lors qu’on fait face a des contraintes temporelles. Ces
deux résultats émergent de notre modele, mais ne nous sont pas sautés aux yeux
initialement. ILnous a fallu du temps pour pouvoir les conceptualiser. Celaillustre bien la
nécessité de prendre le temps de réfléchir, de réver de ses résultats afin de bien percevoir
tout ce qu’ils ont a nous apprendre, plutdt que de parfois vouloir rapidement présenter
les premieres conclusions avant de passer a la suite (Alleva, 2006; Halme et al., 2012;

The slow science academy, 2010).
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Chapitre 3 : Comment le compromis de visibilité
faconne les stratégies de dissimulation des proies

et des prédateurs.
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1. Introduction

Les deux objectifs principaux qui étaient fixés au départ de ma thése était (1) d’examiner
les contraintes autres que les conflits sexuels qui affectaient différemment les stratégies
de soins uniparentaux et biparentaux et (2) d’étudier la planification optimale des allers-
retours au nid d’un adulte au cours d’une période d’incubation. Les deux premiers
chapitres ont permis d’apporter des éléments de réponses a ces deux objectifs initiaux.
Le sujet de ce troisieme chapitre, pour sa part, n’avait pas été anticipé initialement. Il est
le fruit de discussions entre membres du projet ANR PACS que nous avons eu au cours
de mathése. Lors d’une réunion avec 'ensemble des participantes et des participants, le
porteur du projet Loic Bollache a évoqué le sujet du choix de la localisation du nid en
fonction de la pression de prédation (Koivula and Ronka, 1998; Meyer, 2021; Whittingham
et al., 2002). Les limicoles ont-ils plutot intérét a choisir des emplacements de nids bien
dissimulés, au risque de ne pas pouvoir détecter les prédateurs arrivant au loin ? Ou, au
contraire, vaut-il mieux qu’ils positionnent leur nid de telle sort qu’ils aient acces a un

large visibilité des alentours, au risque d’étre plus facilement détecté par les prédateurs ?

Ce questionnement était avant tout lié aux manipulations effectuées sur le terrain, et
nous réfléchissions a mesurer le champ de vision accessible depuis les nids relevés au
cours des différentes missions (Aben et al., 2018). Cependant, cela offrait également des
perspectives intéressantes pour une approche théorique. Nous avons donc construit un
premier modeéle-jouet (Luczak, 2017) pour aborder la question et nourrir nos discussions
sur le sujet. Nous avons également parcouru la bibliographie en lien avec ce sujet, et

avons été surpris de découvrir que cette question avait déja été notée dans la thése de
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Nicolas Meyer lors des travaux précurseurs au projet ANR (Meyer, 2021). Par ailleurs,
cette problématique était peu mise en avant et les différents travaux sur le sujet étaient
demandeurs de modele théorique pour éclairer les choses (Beauchamp, 2015a; Camp et

al., 2013; Deeming and Reynolds, 2015; Gotmark et al., 1995; Lima, 2009).

Le travail bibliographique réalisé m’a par ailleurs poussé a définir clairement le cadre
théorique dans lequel s’inscrit cette problématique. Il a été nécessaire de clarifier
précisément le vocabulaire utilisé, les termes que nous utilisions entre nous initialement
étant en réalité trop ambigus (Camp et al., 2012; Lazarus and Symonds, 1992). Au départ,
nous parlions de stratégie de dissimulation, en considérant simplement que la visibilité
des alentours pour une proie était inversement proportionnelle a sa propre dissimulation
vis-a-vis des prédateurs. Pour autant, nous avons par la suite pris le parti de considérer
que la stratégie était déterminée par la densité du couvert auquel un individu était exposé
(Camp et al., 2013; Mysterud and Jstbye, 1999). En effet, dissimulation et visibilité des
alentours découlent directement de la densité du couvert, et ne sont pas nécessairement
tous deux parfaitement corrélés négativement (Camp et al., 2013; Stein et al., 2025). Un
couvert trés dense favorise la dissimulation d’un individu (« protective cover », Mysterud
and Jstbye, 1999), tandis qu’un couvert peu dense procure une grande visibilité des

alentours (« obstructive cover », Mysterud and @stbye, 1999).

Une fois les deux premiers axes de ma thése réalisés, nous avons donc fait le choix
d’explorer cette nouvelle thématique en lien avec le projet ANR PACS en capitalisant sur
les premieres réflexions que nous avions eu. Nous avons rapidement réalisé que le choix

de la localisation du nid était en fait un cas particulier d’'un probléeme bien plus large. En
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effet, on retrouve la méme problématique pour n’importe quelle proie cherchant a éviter
son prédateur (Aben et al., 2018; Camp et al., 2013, 2012; Lima, 1990; Olsoy et al., 2015).
Il est en effet difficile pour une proie d’acquérir davantage d’information sur ses
prédateurs sans prendre le risque de leur en offrir également en retour. C’est ce que nous
avons appelé le compromis de visibilité : une plus grande visibilité des alentours implique
généralement d’étre davantage visible aux yeux des prédateurs. Ce constat nous a
poussé a concevoir un modéle mieux défini, ne faisant pas intervenir de soins parentaux,
mais explorant uniquement notre probleéme dans le cas d’une relation entre une proie et
son prédateur. Cela nous a permis de pouvoir mieux comprendre les processus de

décision a U'ceuvre dans un tel systéme.

Dans un premier temps, nous avons cherché a optimiser uniquement la stratégie de la
proie. Sa stratégie consiste a choisir une densité de couvert donné parmi un continuum
allant d’un milieu complétement ouvert, lui offrant une détection aisée des prédateurs au
colt d’une plus grande exposition a ces mémes prédateurs, jusqu’a un milieu
completement fermé, offrant une grande dissimulation vis-a-vis des prédateurs au co(t
d’une détection difficile des prédateurs environnants. Nous avons par la suite étendu
notre modele afin de tenir compte de U'évolution possible également de la stratégie du
prédateur en réponse a celle de la proie, occasionnant ainsi une dynamique de
coévolution entre proie et prédateur. Nous avons donc cherché a estimer quelle serait la
densité de couvert de végétation optimale des proies et des prédateurs en fonction des
capacités de fuite des proies par rapport aux prédateurs, et en fonction de Ueffet de
Uenvironnement sur la prise d’information respectives des proies et des prédateurs. Nous

avions envisagé deux hypothéses distinctes : soit un tel systéme aurait pu mener a des

196



CHAPITRE 3

stratégies optimales fondées sur une densité du couvert intermédiaire (Gotmark et al.,
1995; Zong et al., 2023), soit au contraire des stratégies radicales auraient pu étre
favorisées, basées sur un couvert le moins dense (Dorsey et al., 2025; Gédmez-Serrano
and Lopez-Ldpez, 2014; Moreno et al., 1996) ou le plus dense possible (Moreno et al.,

1996).
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Préambule

Le travail présenté dans cette section est rédigé sous la forme d’un manuscrit, mais n’a
pas vocation a étre soumis en l'état. La majeure partie des analyses a déja été réalisée et
les résultats obtenus sont proches de ceux qui seront présentés dans la version aboutie
de létude. Des analyses complémentaires sont toutefois prévues afin de caractériser

analytiquement certains résultats actuellement obtenus par simulations numériques.
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Gathering information is crucial for animals to make decisions that enhance their fitness.
This is particularly true in predator-prey interactions, where both players must acquire
information about the other to either capture or evade successfully. Gaining such
information often requires a great visibility of the surroundings, which facilitates the
detection of opponents but simultaneously increases the risk of being detected.
Consequently, individuals face a trade-off between visibility and concealment, which
they can adjust by modulating their exposure to environmental cover. To explore how this
trade-off shapes the evolution of cover-use strategies, we developed a frequency-
dependent model describing the coevolution of predators and prey. Our results revealed
asymmetric optimal strategies: prey are selected for strategies favoring either maximal
visibility of the surroundings or maximal concealment, thus constraining predator
strategies toward preferences for intermediate cover density. The resulting
coevolutionary dynamics can generate a polymorphism in prey strategies, which in turn
maintains variation in predator strategies that tend to follow a unimodal distribution. The
final evolutionary outcome depends on the prey survival benefits of early predator
detection relative to the risk of being killed by an undetected predator, and on how habitat

structure modulates the information dynamics between prey and predators.

Keywords: optimal decision-making; coevolutionary game; protective cover; obstructive

cover; behavioral polymorphism
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Gathering information is central to the decision-making process (Bergman and Beehner,
2023; Dall et al., 2005; Schmidt et al., 2010). Defined by Wagner and Danchin as any
"facts that organisms actively sense that may affect their accuracy in appraising the
environment" (Wagner and Danchin, 2010), detectable information can be considered a
fundamental ecological resource. All else being equal, acquiring more information is
supposed to enhance an individual's fitness (McNamara and Dall, 2010). However,
information acquisition often competes with the pursuit of other essential ecological
resources, such as food, territory defense, or reproductive opportunities (McNamara and
Dall, 2010). As a result, both the acquisition and the use of information are shaped by
trade-offs that reflect the constraints faced by individuals in their environment. These
trade-offs between gathering information and pursuing other ecological activities have
been widely studied, particularly through the lens of the trade-off between foraging and

vigilance (Ferrari et al., 2009; Higginson et al., 2012; Lima and Bednekoff, 1999).

Vigilance refers to the action or state of monitoring the environment for potential threats
(Beauchamp, 2015b). This enables prey to gather information about the presence of
predators, allowing early detection and improving their chances of survival (Beauchamp,
2015b; Blanchard and Fritz, 2007; Dimond and Lazarus, 1974; Sirot et al.,, 2021).
Alternatively, prey may rely on concealment to avoid detection, thereby reducing the risk
of being spotted by predators (Broom, 2013; Jennions et al., 2003; Treisman, 1975). In
turn, predators may aim to remain hidden to avoid alerting their prey (e.g. ambush
predators, sit-and-wait strategy) while also seeking to gather information to enhance prey

detection (e.g. pursuit predators, active-search strategy) (Pembury Smith and Ruxton,
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2020; Ross and Winterhalder, 2015). This interplay forms a coevolutionary game in which
both prey and predators simultaneously seek information about each other while

attempting to remain undetected (Brown and Vincent, 1987; Lima, 2002).

The likelihood of detecting or being detected is strongly influenced by the structural
properties of the environment (Camp et al., 2013). Features of the habitat that restrict the
range and quality of available information, such as vegetation, rocks and burrows, are
usually referred to as cover (Camp et al., 2013; Mysterud and Jstbye, 1999). By adjusting
the density of cover they are exposed to, both predators and prey can modulate their
respective detection probabilities (Camp et al.,, 2012). High cover density promotes
concealment ('protective cover'), but simultaneously reduces the ability to monitor the
surroundings (‘obstructive cover') (Lazarus and Symonds, 1992; Mysterud and Jstbye,
1999). These conflicting effects reveal a fundamental trade-off shared by both predators
and prey: the need to maximize environmental visibility while minimizing their own
visibility to others (Camp et al., 2012, 2013; Olsoy et al., 2015), which we called the
visibility trade-off. Here, we define visibility broadly, including not only visual perception
but also any sensory modality in which prey and predator must be directly connected to

each other for detection to occur (Aben et al., 2018).

This issue has been highlighted in several empirical studies (Aben et al., 2018; Blanchard
et al., 2016; Camp et al., 2013, 2012; Lima, 1990), particularly in the context of nest site
selection (Deeming and Reynolds, 2015; Gotmark et al., 1995; Lima, 2009). Recent
methodological advances, such as the use of LiDAR-based approaches, have enabled

researchers to objectively quantify the visual field of prey and predators (Aben et al,,
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2018; Lecigne et al., 2020). Despite growing interest and empirical insights, no theoretical
framework has yet been developed to formally conceptualize the visibility trade-off.
Existing theoretical models addressing related questions have primarily focused on the
evolution of strategies under fixed roles, typically within the context of “hide-and-seek”
game in which predators search while prey hide or escape (Broom, 2013; Cooper and
Blumstein, 2015; Gal and Casas, 2014; Oshanin et al., 2009). To fill this gap, it is therefore
crucial to establish a theoretical basis for understanding the coevolution of strategies
when both parties face the decision to either hide or seek, balancing the benefits of
remaining undetected when staying in the cover with those of acquiring information about

the other when staying in an open area with a large viewshed.

This study aims to develop a simple theoretical model to estimate the optimal cover
density adopted by co-evolving prey and predators. Our framework accounts for how
cover modulates mutual detection probabilities, and considers the fitness value of
information acquired by prey, expressed as the associated gain in survival probability
relative to the risk of being killed by an undetected predator. We hypothesised that as the
value of information increases, prey should reduce their use of cover. We further explored
whether coevolutionary dynamics between predators and prey promote the emergence
of intermediate strategies regarding cover use or instead push towards strategies relying
on maximal concealment or maximal visibility of surroundings. Due to the frequency-
dependent nature of these interactions, we also examined whether evolutionary
outcomes may include the persistence of polymorphic strategies or an absence of

convergence towards a stable evolutionary equilibrium.
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Model description

We first developed a simple initial modelin which only prey is able to adjust their strategy,
while the predator strategy remains fixed. The adjustable prey strategy is their density of
cover, denoted xg, ranging from 0 (visibility is maximal) to 1 (concealment is maximal).
This density of cover influences the prey survival probability, which we estimated based
on (1) the probability that a predator detects a prey Py, (2) the probability that a prey
detects a predator Pg, (3) the probability that a prey survives a predator attack after having
previously detected the predator P;, and (4) the probability that a prey survives a predator
attack when it did not detect the predator in advance P, = kP; (with 0 < k < 1). The
relationships among these events are illustrated in the probability tree shown in Fig. 1.
Using the law of total probability, we can thus calculate the prey overall survival
probability, denoted W5y :

Wg =1+ Pp(kP; — 1) + P;(1 — k)PgPg (D
The probabilities of a prey being detected by a predator P and of a predator being
detected by a prey Py are modeled as decreasing functions of the prey cover density x5.
In this initial model, we do not specify explicit functional forms for these relationships, in
order to maintain greater generality in our interpretations. Moreover, we assume that Pg
and Py are similarly affected by the environment (e.g. predators and prey use similar
sensory modalities to detect each other). It means that they are functionally related one
to each other and thus can be modeled as a translation P = Pr + ¢ (P > 0) or a

homothety Pz = APz (A > 0).
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Model analysis

We can differentiate the prey survival probability Wy with respect to the prey cover density
xg. We get:

dxg

= (kP; = D)Pp + Pi(1 = k)(PgPy + PpPp) (2)

If we consider a translation, then we get the following derivative of the prey survival

depending on the prey cover density :

dWy
T (kP; — 1)Ps + P;(1 — k)(2P:Pr + €Pr) 3)
B
dWB 1_kPL_SPl(1—k)
0 P 4
i, T T A —n )

Otherwise, if we consider a homothety, then we get the following derivative of the prey

survival depending on the prey cover density :

= (kP, — )P} + P,(1 — k)2AP} Py (5)
dxg
Ws o p, >t kP (6)
dxg F7ap,(1 - k)

Yet Pr is a monotonous decreasing function of xz. It means that in both cases, while Pr
does not reach a critical value, W5 is a monotonous decreasing function of xz. Once Wy
has reached a minimum at this critical value of P, it becomes a monotonous increasing
function of xz. There is a switch from downward evolution to upward evolution, thus
creating a bang-bang situation (Berardo and Geritz, 2021). Wy can reach a maximum only
for extreme values of xz = 0 or x5 = 1. For a given cover density of a predator, the best
strategy of the prey is either to get the largest possible viewshed to monitor predator

presence, or to conceal itself at its best to lower the probability of being detected by a
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predator. Any intermediate cover density would be less profitable than these two extreme

strategies.

Model description

However, the scenario in which only prey can adjust their strategy is simplified, since in
practice predators may also adjust their own strategy. To address this, we extended our
approach to allow both prey and predators to simultaneously adjust their cover density in
response to each other’s strategies. We aimed to investigate the potential for coevolution
between these traits, as both must simultaneously account for the behavior of their
opponent. We also accounted for frequency-dependent effects, whereby the success of

a strategy depends on conspecific behaviors.

We maintained the same framework for calculating the prey survival probability, as shown
inthe probability tree in Fig. 1. All parameters are summarized in Tab.1. In our model, prey
can adjust their density of cover, noted xz, while predators can adjust their own density
of cover, noted x . Both variables range from 0 to 1. The probability that a prey detects a
predator, noted Pg, and the probability that a predator detects a prey, noted P, decrease
as xg and xy increase. For simplicity, we modeled both P; and P, as decreasing linearly
with x5 and xp, using the following equations:

Pg = Pgo — Bpxp — BrXp, PBs + Br < Ppo (7)

Pp = Ppg — ppxp — Ppxp g+ ¢Pp < Ppo (8)

The prey survival probability is then:
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Wg =1+ Pgo(kP; — 1) — ¢ppxp(kP; — 1) — ppxp(kP; — 1)
+ P;(1 — k)[PgoPro — x5 (Profp + Ppots) — Xp(Profr + Prodr) (9)

+ xpXp (PrPp + PpBr) + x5 Brdr + x5BP5]

We consider a zero-sum coevolutionary game where prey aim to maximize their survival
probability W5 while predators aim to maximize the prey capture probability 1 — Wg. We
assume that changes in prey and predator behaviors arise at a shorter timescale than
prey and predator population dynamics. The coevolutionary equilibrium is reached when

both predator and prey strategies reach evolutionary stability.

Optimal strategies of prey

We can differentiate the prey survival probability Wy with respect to the prey cover density

xg. We get:
0Wp _ 2Bp s ¢p(kP; — 1) + P;(1 — k) (Profs + Ppo®s)
055 T T Byt guBe) | BeBs + $eBRL— ) (10
We note I the corresponding nullcline function of xp:
o s —x 2PpPs ¢p(kP; — 1) + Pi(1 — k) (Ppofip + PgoPp) (11)
BB " (¢rBs + duBr) (¢rPs + PpPrIP(1— k)

For a given predator strategy x, increasing the prey cover density x first causes the prey

survival probability to decrease (downward evolution), then to reach a minimum such that

aWg
axB

= 0, and finally to increase (upward evolution), creating a bang-bang situation. This

means that reaching the maximal prey survival probability requires the prey either to get

the greatest visibility of the surroundings (xz = 0) orto be as much concealed as possible
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Optimal strategies of predator

We can differentiate the prey capture probability 1 — Wy with respect to the predator

cover density xz. We get:

d(1—Wg) S0 < (¢rBp + ¢pPr)  Gr(kP; — 1) + P;(1 — k)(Profr + Podr)

Xp < —X (12)
Oxp F g 2Brdr 2PpprP; (1 — k)
We note I the corresponding nullcline function of xz:
I (¢rBp + PpPr) | pp(kP; — 1) + Pi(1 — k)(Ppofir + PgoPr)
F'Xp v —Xp + (13)

2Prdr 2BrdrPi(1 — k)
For a given prey strategy xg, increasing the predator cover density x first causes the prey

capture probability to increase (upward evolution), then to reach a maximum such that

% = 0, and finally to decrease (downward evolution). This means that reaching the
F

maximal prey capture probability requires the predator to achieve an intermediate cover

density between x; = 0 and xz = 1 (xp = max(0, min(Iz(xg),1))).

Coevolutionary equilibrium

We showed that the two isoclines do not intersect for any couple (xz, xz) such that both
xp and xy are within 0 and 1, except for the limit case where ¢z — ¢pgfr = 0 (both
isoclines coincide in that case, see Appendix A) Therefore, excepted for this limit case,

there is no singular strategy (x5, xz) such that

oW, Al —w
5 =0, ot = Ws) =0 (14)
0xp

dxp

X X X _*
XBp=Xp, XF=Xp XBp=Xp, XF=Xg

This means that the only possible attractors are boundary attractors (0, xz) and (1, xz). A

boundary attractor (0, x) satisfies that
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aw, a1 -w,
5 <0, 0~ W) =0 (15)
0xp xg=0, Xp=xp 0xp xg=0, Xp=xp
Similarly, a boundary attractor (1, xj) satisfies that
aw, a1 -w,
5 > 0, 9~ W) =0 (16)
dxp 0xp

xp=1, Xp=xp xp=1, Xp=xp

From this analysis, we identify four possible boundary attractors with at most two that
can coexist, each corresponding to one of the extreme prey strategies. First, a boundary
attractor can occur at xz = 0. This happens under either of the following conditions:

- if Ig(0) =>1z(0) =0, then there is a boundary attractor located at

(0, max(0, min(Iz(0), 1))),

- ifIz(0) = I5(0) = 1, then there is a boundary attractor located at (0,1).
Alternatively, a boundary attractor can occur at xz; = 1. This happens under either of the
following conditions:

- if Iz(1) =2 Iz(1) and Iz(1) <1, then there is a boundary attractor located at

(1, max(0, min(Iz(1),1))),

- if0 = I5(1) = Iz(1), then there is a boundary attractor located at (1,0).

Global equilibrium stability

These four possible attractors are all locally stable. However, we can expect from a
behavioral strategy deciding the density of cover that large mutational steps can occur.
This may lead to global instability of the system dynamics. For instance, we can assume
that (0, x5) is a local attractor with a corresponding prey survival of W5 (0, x5). Yet it is

possible that (1,xy) is not an attractor but still corresponds to a higher prey survival
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probability (WB (1, x5) > Wg(0, x;)). In this case, the local attractor (0, x7) is not globally
stable and can be invade by another prey which plays the strategy xz = 1. Broadly, a given
attractor (xp, xz) can be considered globally stable if:

- Vxg €[0,1], Wg(xp, x5) > Wg(xg, xp) and V xz € [0,1], W (x5, x7) < Wg(xp, xF)
The second condition is true for any local attractor since x is the unique maximum of the
prey capture probability function 1 — W5. The first condition remains to compare the
value between W5 (0, x) et W5 (1, xz) which are the only possible maxima for the prey
survival probability Wg. We can thus define the critical predator strategy X such that
Wg(0,x5) = Wg(1,X5) :

Pro , Ppo _

¢pPpPi(1—k) [¢;+ﬁ_3 ]_¢B(1_kpi)
P,(1 = k)[¢pBr + BsPr]

—

xF:

(17)

A local attractor (0, x5) can then be considered as a global attractor
- ifxg=>Iz(0)andxz =0
- xp> 1.

Similarly, a local attractor (1, x;) can then be considered as a global attractor
- ifxp<Ip()andxz <1

- %<0

Replicator dynamics approach

In order to gain a deeper insight into how strategies evolve over time, we extended our
analysis using a replicator dynamics framework. This approach allows multiple sets of
strategies for prey and predators to simultaneously coevolve over the full possible range

of cover. We discretized both prey and predator strategies into N different cover densities
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between 0 and 1. Initially the frequency of each strategy has been set following a uniform
distribution. We simulated the evolution of the prey strategy frequencies fz and the

predator strategies fr over t time steps according to the following replicator equations:

Vi€ [[LN]]J% = [ z [WB (xBierj)fFj] - z I8 z [WB (ka'ij) fFj] (18)
=1 k=1  j=1
vi € [1, N]]:d;;i = fr,; z [1 — Wp (xBj'xFi)]fBj - Zka z [1 —Wp (xBj'ka)]fBj (19)
j=1 k=1 j=1

For one parameter set, the overall results of this section and the previous ones can be
summarized in a phase diagram as displayed in Fig. 2. One can easily reproduce these
figures and explore the full range of parameters by using a first shiny app available at

https://tinyurl.com/hideorseek-1.

Strategy polymorphism

This approach enables us to confirm the global stability of the global attractors defined
previously. For sufficiently long simulation duration, we ultimately reach the global
attractor when it exists (Fig. 2A-C). This also allows us to study the system dynamics
when there are only one or two local attractors but no global attractor (Fig. 2D-I). The first
result is that it produces dynamic fluctuations of both prey and predator strategies. As
expected, the prey strategies of highest frequencies are always those for minimal or
maximal cover density , while the predator strategies of highest frequency lie in the full
possible range between 0 and 1. Yet, a new result arises with prey strategy distribution
following a bimodal distribution with modes in 0 and 1. Meanwhile, predator strategy

distribution follows a unimodal distribution. We get a strategy polymorphism for prey
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when there is no global attractor and large mutational steps are allowed. Furthermore,
the unimodal distribution for predator strategy is not necessarily centered at a value
corresponding to a local attractor. While prey manage to maximize their survival
probability by adopting two different extreme strategies at the same time, predators
struggle to sharply adjust their strategy to various prey cover densities. They must adopt
a single intermediate strategy that is satisficing enough to capture prey that can either
have a large viewshed or be highly concealed, resulting in oscillations around the critical
predator strategy X (such that Wy (0,xz) = W5(1,Xxr)). These outcomes directly result
from the convex shape of the prey strategy nullcline function Iz and the concave shape of
the predator strategy nullcline function I. To better understand this, we can consider a
situation with one given local attractor defined by an extreme prey cover strategy and an
intermediate predator cover strategy. From the initial uniform distribution, the predator
strategy can only gradually shift towards this local attractor. At some point, it is close
enough to make the prey strategy at that local attractor less profitable than the one from
the other extreme of the possible range of cover. This causes a sudden switch from the
local attractor prey strategy to the other extreme prey cover strategy. The predator strategy
must then gradually shift again to another cover density, and so on. Over time, this
process produces (1) continuous oscillations in predator strategy around the critical
strategy X and (2) oscillations in relative prey strategy frequency at xz; = 0 and x5 = 1.
The resulting prey strategy polymorphism can either be persistent over time (Fig 2D-F) or

be occasional with regular pulse of alternative prey strategy (Fig 2G-I).

Information value and environment effects
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Altogether, previous results allow us to distinguish three possible final states of the
system: (1) prey must look for the greatest visibility of surroundings while predators must
maintain a fixed cover density, (2) prey must conceal themselves as well as possible while
predators must maintain a fixed cover density and (3) prey must display a polymorphism
mixing both previously described strategies while predators must continually adjust their
cover density to the relative frequency of the two prey strategies. The convergence
towards each of these three evolutive scenario depends on two main factors: the
information value for the prey and the way the environment shapes both prey and
predator detectability. We presented in Fig. 3 the outcomes depending on these two
factors. Going further, one can easily reproduce these figures and explore the full range of

parameters by using a second Shiny app available at https://tinyurl.com/hideorseek-2.

From the prey perspective, the information value corresponds to the survival benefit
gained by a prey which has detected a predator compared to one which has not. It can be
defined as the difference in survival probability between a detected prey which has also

detected the predator (P;) and a detected prey which has not detected the predator (kP;),

with respect to the probability of not being detected at all by a predator (1 — kP;): Pli(_l—k_:).
As shown in Fig. 3, increasing the information value always favors the evolution of prey

strategy relying on visibility rather than concealment.

The environment also shapes the prey and predator detectability by modulating the
information acquisition depending on the sensory modalities that are used. In Fig. 3, we
summarized the effect of the four parameters controlling how cover modulates prey and

predator abilities either to conceal themselves from their opponents (¢, ) or to still get
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information when concealed themselves (S5, ¢r). The overall picture is complex, mainly
because of the effects of frequency dependence dynamics. We can still observe that a
prey cover promoting prey concealment (high ¢z) generally selects for prey relying on a
high cover density , while a prey cover with reduced effects on prey concealment (low ¢5)
generally selects for prey relying on a low cover density (Fig. 3A). Alternatively, a predator
cover promoting predator concealment (high ) generally favors prey with low cover
density strategies while a predator cover with reduced effects on predator concealment
(low Br) tends to select for prey displaying a high cover density (Fig 3C). The effect of prey
cover on prey access to information is similar (Fig. 3B). If prey cover severely impairs the
available information for prey (high ), prey should adopt low cover density strategies,
while they should look for high cover density if their access to information is only slightly
affected by their cover density (low [z). However, the effect of predator cover on available
information for predator is not as straightforward as the other parameters (Fig. 3D). If
predator cover does not affect prey detection (low ¢z ) as well as if it makes it very difficult
for predators to locate prey (high ¢), then prey may tend to rely on low cover density .
Yet, high cover prey strategies can only evolve for relatively low effect of predator cover on

prey detectability.

Our model enables us to explore the trade-off between visibility and concealment for
both prey and predators in relation to cover use. In a system considering a single prey
species and a single predator species, the main insight is that prey tend to adopt

strategies that either maximize their viewshed or maximize their concealment. In
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contrast, predators are predicted to adopt a single intermediate density of cover within
the full range of possible cover densities. These contrasting strategies stem from the
asymmetric roles of prey and predators. Unlike predators, prey do not necessarily require
information about predator presence, as they can survive even without having any cues
about predator presence. Conversely, predators depend critically on detecting prey to
secure food. Consequently, prey is selected to minimize the information available to
predators by remaining as concealed as possible. However, when awareness of a
predator’s presence offers a sufficiently high probability of escaping an attack, prey may
instead shift to strategies that prioritize a broader viewshed, facilitating early predator
detection and evasion. This bimodality in prey strategies echoes findings from previous
studies on predator avoidance tactics (Broom, 2013; Cooper and Blumstein, 2015). It has
been demonstrated that cryptic prey either flee while predators remain distant, a strategy
requiring an expansive viewshed, or remain hidden and motionless as long as possible,
relying on high concealment (Broom and Ruxton, 2005). More broadly, these two
alternative prey strategies may fit within the framework of animal personality (Réale et al.,
2007; Sih et al., 2004), with bold individuals more likely to favor strategies involving high
cover densities and shy individuals more likely to maintain a large viewshed associated
with low cover strategies (Deeming and Reynolds, 2015; Seltmann et al., 2014). Regarding
predator strategies, one may have expected the emergence of alternative tactics too, like
the ambush-pursuit dichotomy described in the literature (Pembury Smith and Ruxton,
2020). However, rather than a discrete category, our results suggest a continuum of

strategies ranging from ambush to active pursuit predators.
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A centralfactorin determining the outcome of the coevolutionary dynamics between prey
and predators under the visibility trade-off framework, is the value of information from the
prey perspective. This value reflects the fithess benefit gained by detecting a predator
prior to an attack, relative to the risk of being killed when the predator remains
undetected. When the value of information is high, it becomes advantageous for prey to
adopt a strategy favoring a wide viewshed with reduced cover. As proposed by McNamara
and Dall, 2010, acquiring information in such contexts can significantly enhance prey
fitness. However, increasing information acquisition by prey also entails greater
information availability to predators, potentially improving their hunting success. Thus,
when the information value is low, it may be more beneficial for prey to disregard
environmental cues and instead adopt a high cover strategy, thereby limiting the predator
access to information by remaining concealed. A limit scenario arises when prey can
access refuges that are entirely safe from predators but also restrict their ability to gather
information about predator presence (Berardo and Geritz, 2021; Martin and Lopez, 2015).
Additionally, the value of information is shaped by the respective abilities of prey and
predators. We should thus expect from prey with strong escape capabilities or effective
defensive traits to prioritize visibility over cover, whereas more vulnerable prey should

tend to favor concealment to minimize detection risk (Treisman, 1975).

The environment also plays a critical role in shaping the optimal strategies of both
predators and prey in response to the visibility trade-off, particularly in relation to their
sensory modalities (Cooper and Blumstein, 2015; Parsons et al., 2018). When predators
and prey rely on different sensory systems, cover can have asymmetrical effects on their

respective abilities to detect one another. For instance, a prey may be well hidden from a
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visually-oriented predator while still effectively detecting its presence through olfactory
cues (Fischer et al., 2017; Parsons et al., 2018). The situation becomes even more
complex when multiple predator species are involved, each relying on distinct sensory
modalities (Bravo et al., 2022). In cases where predators are temporally (Moreno et al.,
1996; Sirot et al., 2025) or spatially (Palomares et al., 2016; Patin, 2018) segregated, prey
can adapt their behavior accordingly. For example, it has been shown that rabbits seek
dense cover during the day to avoid visually hunting raptors, but prefer more open areas
at night when facing mammalian predators that rely on olfactory cues (Moreno et al.,
1996). Conversely, when such segregation is absent, prey may adopt intermediate cover
densities as a compromise strategy (Zong et al., 2023) or the visibility trade-off itself may
become less relevant (Dion et al.,, 2000). Another important interaction between
environmental structure and species traits involves camouflage tactics (de Alcantara
Viana et al., 2022; Pembury Smith and Ruxton, 2020; Stevens and Merilaita, 2008).
Camouflage represents a limit case of the visibility trade-off, particularly for cryptic
species. It allows individuals to remain highly concealed while still maintaining a broad
visual field. In such scenarios, the choice between high and low cover is not driven solely
by information acquisition but also by other ecological and physiological factors that

must be considered

Overall, the concept of the visibility trade-off can be extended beyond the predator—prey
dynamic to also encompass interactions among conspecifics. Much of the literature
addressing the visibility trade-off focuses on nest-site selection (Deeming and Reynolds,
2015; Gotmark et al., 1995; Lima, 2009), a scenario thatintroduces additional complexity

compared to the classic case of a vigilant prey avoiding predation. .n this context,
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offspring survival becomes a central component of fitness, which can significantly alter
the optimal behavioral response. For instance, while detecting a predator early may allow
an adult prey to escape, such an action could expose its offspring to predation. This trade-
off may favor intermediate cover densities and could explain the mixed empirical results
regarding nest concealment (Borgmann and Conway, 2015; Dorsey et al., 2025; Gémez-
Serrano and Lépez-Lépez, 2014; Gotmark et al., 1995; Magana et al., 2010). Beyond
offspring protection, environmental cover also limits access to social information.
Concealment can reduce opportunities for individuals to gather inadvertent social
information (Wagner and Danchin, 2010) ), such as information about food patch
profitability from observing the foraging success of others (Vickery et al., 1991). Moreover,
dense cover may impede the detection of alarm signals or predator-related cues emitted
by conspecifics (Beauchamp, 2015c; Ridley et al., 2014), thereby reducing the
effectiveness of communalvigilance. Signaling predator presence while in cover can also
compromise the signaler's own concealment, potentially hindering the evolution of such
behaviors (Ramesh and Mitchell, 2018). Cover further complicates the maintenance of
social interactions, both within breeding pairs (Gétmark et al., 1995; Ucero et al., 2025)
and among members of social groups (Beauchamp, 2015a; Lima and Zollner, 1996). In
these social contexts, prey may be expected to seek less cover than would be predicted
by models considering only predator detection and avoidance. Ultimately, developing
theoretical models and experimental approaches using new methods, such as LiDAR
(Abenetal., 2018; Lecigne et al., 2020), will be essential to fully understand the ecological

outcomes of this extended visibility trade-off across various ecological contexts.
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Table 1: Definition of the model parameters.

Variables Description Range of values

The prey and predator traits under evolution
Xg The prey cover density (Prey strategy) [0,1]
X The predator cover density (Predator strategy) [0,1]

Other fixed parameters of the model

Pg, Probability that a prey detects a predator for x5 = 0 [0,1]

Pr, Probability that a predator detects a prey for xp = 0 [0,1]

Br Cover effect on the concealment of predator [0, Pg, — Bs]
o Cover effect on the concealment of prey [0, Pr, — &F]
Bs Cover effect on prey access to information [0, P, — Br]
o Cover effect on predator access to information [0,P Fo $5]
P; Probability to survive a predator attack for an informed prey [0,1]

k Probability to survive a predator attack for a naive prey [0,1]

1

> Prey survival

P;
—— > Prey survival

P, =kP;
—= "> Preysurvival

Figure 1: The probability tree of a prey survival. P is the probability that a predator detects a prey.
Pg is the probability that a prey detects a predator. P; is the probability that an informed prey
survives a predator attack. B, is the probability that a naive prey survives a predator attack (with

k € [0,1]).
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CHAPITRE 3

Figure 2: Coevolutive dynamics of the predator and prey cover strategies. A-D-G.
Coevolution gradient of the predator and prey cover strategies. The open circles represent
local attractors, while the solid circles represent global attractors. The black solid line
plots the best prey strategy for a given predator strategy. The black dashed line plots the
best predator strategy for a given prey strategy. The grey dotted line plots the worst prey
strategy for a given predator strategy. The frequencies displayed at the top and right
represent, respectively, the prey and predator strategies resulting from simulated
replicator dynamics initiated from a uniform distribution. B-E-H. The predator strategy
exhibiting the maximal frequency over time determined by replicator dynamics
simulations. C-F-l. The frequency of the prey strategies of minimal (dashed line) and
maximal (solid line) cover density over time determined by replicator dynamics
simulations. A-B-C. Example of system dynamics converging to a stable state with fixed
prey and predator strategies (P =0.9,Ps, =0.9,¢5=03,¢p =040 =038 =0.2,P, =09,k =
0.5,v; = 1,vp = 1,t = 100000). D-E-F. Example of system dynamics converging to oscillations
with fluctuating predator strategies and persistent polymorphic prey strategies (p; =
0.9,Pg, = 0.9,¢p5 = 0.35,¢py = 0.3, 85 = 045,z = 0.2,P; = 0.9,k = 0.1, vz = 1,v5 = 1,t = 100000). G-H-I.
Example of system dynamics converging to oscillations with fluctuating predator
strategies and occasional polymorphic prey strategies (Pg; =0.9,P5 =0.9,¢5 = 0.48,¢, =

03,85 = 045,z = 0.2,P, = 0.9,k = 0.1, v = 1,v5 = 1,t = 100000).
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Figure 3: Outcome of the coevolutionary dynamics of predator and prey cover strategies,

depending on the effect of cover on predator and prey detectability and on the value of

Pi(1-k)

information ( ) A. Effect of cover on prey concealment (P, =1,P; =1,¢r = 0.4,5;

i

0.27, 8 = 0.5). B. Effect of cover on prey access to information (P, =1,Ps, = 1,¢5 = 0.2, ¢

03,8 = 0.4). C. Effect of cover on predator concealment (P; =1,P; =1,¢5 =03 ¢y = 0.2,

0.4). D. Effect of cover on predator access to information (P, = 1,P;, = 1,¢5 = 0.4,83 = 0.5, B¢

0.2).
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Appendix A: Singular strategies

To exist, a singular strategy (x3, x;;) requires that

oWy _ % — 0 —xt (¢rBp + P5Br) 4+ ¢r (kP — 1) + P;(1 — k) (ProPr + Protr) S 2Bsds n ¢p(kP; — 1) + Pi(1 — k)(PpoPs + Ppods)
Oxp  Oxp g 2Br 2Bp¢pPi(1— k) B (¢rBs + b5Br) (PrBs + $pBrIPi(1 — k)
. —(#rBs — P5BF)* _ (P5Br = $Bs)Pr (kP = 1) + Pi(1 = k) (2Br 5 (ProBs + Psots) = ($rBs + D5Br) (ProBr + Peo®r))
5 2Brpr($rBs + PuBr) 2BrPr(PrPs + PsBP(1 — k)
Xt —(¢rBs — P5Br)* _ (¢5Br — ¢rPe)r(kPi — 1) + Pi(1 = k) (ProBr$rBs + PoodrdsBr — ProdrdrBs — ProBrdsbr)
5 2Brpr($rBs + PuBr) 2Brpr(drPs + PsBrIP(1 — k)
X —(¢rBs — P5Br)* _ (¢5Br — ¢rPe)r(kPi — 1) + Pi(1 = k) (ProBr$rBs + Poodr®sBr — PeodrdrBs — ProBrdsbr)
5 2Brpr($rBs + uBr) 2Brpr(drBs + PsBrIP(1 — k)

Xt —(#rBs — P5BF)* _ (¢rBp — ¢BBF)(¢F(1 — kP) + Pi(1 = k) (Profr — PBD¢F))
B 2Be¢r (9rBs + d5Br) 2Brpr(drPs + PpPrIP (1 — k)

(1) Firstcaseif ¢zfz — Ppfr # 0:

o @oBr— beBe)  _ ($r(1=kP) + Pi(1 ~ ) (Proffy = Poohr))
® 2Br e (rBs + Pur) 2Brdr(¢rBs + sBrIP(1— k)
. ¢r(1 — kP) + Pi(1 — k) (Profr — Ppodr)
? Pi(1 = k) (¢5Br — DrBp)

and x: =1 (x*) — _(¢FﬂB + ¢BBF)¢B(1 - kPi) + (¢B;8F — ¢FBB)P1'(1 — k)(PFOﬁB + PBO¢B) — ZﬂBQSBPi(l — k)(PFO,BF — PBO¢F)
o (956 — DeBs)(brBs + bsBrIP (1= k)

o= ¢5(kP; — 1) + Pi(1 — k) (Ppods — ProBs)
F (¢5Br — PrPBp)Pi(1— k)

Yet we can show that

kP, —1)+P(1—-k)<0= ¢pgkP,— 1)+ P,(1—k)ps <0
Pyopp < ¢ = Pi(1 = k)Pgopp < Pi(1 — k)
It comes that
¢p(kP; — 1) + P;(1 — k)Ppopp < pp(kP; — 1) + Pi(1 — k)pp < 0
¢p(kP; — 1) + P;(1 = k)Pgopp — P;(1 = k) PpoPp < ¢pp(kP; — 1) + P;(1 = k)Ppotpp < 0
¢ (kP; — 1) + P,(1 = k) (Pgohs — ProBs) < 0
Similarly, we get that ¢p(1 — kP;) + P;(1 — k) (Profr — Pgopr) =0
Therefore, since they have the same denominator but numerators of opposite signs, x5 and xj have

opposite signs and there is no singular strategy in [0,1] X [0,1].

(2) Secondcaseif ppfiy — Ppgfr = 0:
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W — OWF — (for an infinity of couple (xj, xz) that lie on the coincident nullclines Iy and I.

It means that—=
BxB 6XF

To determine their local stability, we first need to consider the following continuous gradient dynamics:

dxg oWpg

=~ Vs %, (xp, Xr)
dxp oWy
r = UF e (xp, XF)

The parameters vy and vi govern the speed. at which xz and x evolve, respectively. The game dynamics
can be developed as

dxg

ar = vg[¢pp(1 — kP)) — Pi(1 — k) (Ppofig + PgoPp) + Pi(1 — k) (xp(rBs + Ppbr) + 2x5Lp05)]

dxp
d_xt = vp[pp(kP; — 1) + Pi(1 — k) (Profr + PgoPr) — Pi(1 — k) (xp(prBs + Ppbr) + 2xpLrdr)]

The associated Jacobian is

J= ( vpP; (1 — k)25 vpP (1 — k) (¢rfp + ¢BﬁF))
—vpPy(1 — k)(¢rBs + dpPr) —vpP(1 — k)2Brr

Therefore, we get
Tr(J) = 2P,(1 — k) (v —vrBrdr)
and
det(J) = vpvpP? (1 — k)*(p7BE + PaBF — 2BpbpBrdr)
det(J) = vgvpP? (1 — k)*(¢prBp — PpBr)* =0
Any singular strategies (xg, xz) such that Tr(J) > 0 is unstable, while any singular strategies such that

Tr(J) < Ois a local attractor.
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3. Discussion

Ce chapitre a permis de mettre en lumiére Uexistence d’un compromis entre visibilité des
alentours et dissimulation au coeur des relations proies-prédateurs. Proies comme
prédateurs peuvent influencer a la fois leur propre dissimulation et leur propre visibilité
des alentours en modulant la densité du couvert de végétation auquel ils s’exposent.
Notre modele de coévolution des stratégies des proies et des prédateurs a permis de
déterminer la densité de couvert optimale pour les proies et les prédateurs. Les résultats
obtenus ont mis en évidence des stratégies asymétriques. Nous avons montré que la
stratégie optimale des proies ne peut prendre que deux formes différentes: soit
maximiser leur dissimulation en se placant dans le couvert le plus dense possible, soit
maximiser leur visibilité des alentours en recherchant le couvert le moins dense possible.
A Uinverse, la stratégie optimale des prédateurs varie tout le long du continuum entre
densité minimale et maximale du couvert. Cette opposition entre ces stratégies
optimales résulte des intéréts asymétriques des proies et des prédateurs. Les proies
peuvent en effet se permettre de ne jamais détecter un prédateur si cela est associé a

une dissimulation suffisante pour garantir leur survie. En revanche, les prédateurs se

trouvent dans Uobligation de détecter une proie pour assurer leur survie.

Notre modele vise a déterminer les stratégies optimales des proies et des prédateurs

dans un cadre restreint, ou seule 'information liée au risque de capture de la proie est
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prise en compte. Ce choix permet de clarifier la dynamique évolutive des stratégies des
proies et des prédateurs strictement liée au risque de prédation. Dans la réalité, la
situation peut s’avérer plus complexe : par exemple, une proie qui demeure aupres de ses
jeunes doit assurer a la fois sa propre survie et celles de sa progéniture (Gotmark et al.,
1995). Cette problématique rejoint notre intérét initial pour le choix de la localisation
optimale du nid des limicoles parmi le couvert de végétation (Koivula and Ronka, 1998;
Meyer, 2021; Whittingham et al., 2002), que l'on peut étendre aux autres espéces
d’oiseaux (Borgmann and Conway, 2015; Dorsey et al., 2025; Gomez-Serrano and Lépez-
Lopez, 2014; Gotmark et al., 1995; Magana et al., 2010). Dans ce contexte, il est
important de noter que les conséquences de la détection du nid par un prédateur
different de celles de la simple détection d’une proie adulte. Une proie seule peut encore
échapper a un prédateur aprés avoir été repérée, tandis que les ceufs ou les jeunes
nidicoles sont vulnérables dés lors qu’ils sont détectés. Leur survie dépend entierement
des capacités des parents a les défendre. Dans ce cas, les stratégies optimales prévues
par notre modéle devraient étre ajustées : une stratégie maximisant la visibilité des
alentours ne pourrait évoluer que chez des espéces capables de repousser avec succes
toutes les attaques de prédateurs. Par conséquent, dans le cadre du choix de localisation
du nid, des stratégies favorisant une densité de couvert intermédiaire pourraient émerger,
ce qui pourrait expliquer les résultats contrastés observés sur la densité de couvert des
nids chez différentes espeéces d’oiseaux (Borgmann and Conway, 2015; Dorsey et al.,

2025; Gémez-Serrano and Lopez-Lépez, 2014; Gotmark et al., 1995; Magana et al., 2010).
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Au-dela de la localisation optimale des nids de limicoles, notre modeéle offre un cadre
permettant d’aborder des problématiques bien plus générales. En effet, il pourrait étre
appliqué a toute situation ou deux adversaires s’affrontent, 'un cherchant a capturer
lautre, tandis que ce dernier tente de lui échapper. Notre modeéle ne se limite donc pas
strictement aux relations proies-prédateurs, mais peut également éclairer les
dynamiques d’autres systémes, y compris en dehors de la biologie. On pourrait par
exemple penser a des situations liées aux systemes de renseignements (Gal and Casas,
2014), ou la collecte d’informations sur un tiers peut entrainer le risque de révéler soi-
méme des informations en retour. La portée générale de notre modele sera davantage
abordée dans la discussion de cette thése, mais ces premiéres considérations illustrent
comment la conceptualisation d’un exemple biologique trés précis peut offrir un cadre

de pensée permettant d’ouvrir un questionnement bien plus large.

3.4.1 Ladimension collective de la recherche

Mon travail de thése s’est principalement déroulé au LEHNA, a Lyon, avec uniquement
mon directeur de thése FX Dechaume-Moncharmont comme membre du projet ANR
PACS présent également sur place. Cependant, il me semble que le travail présenté dans

ce chapitre illustre la dimension collective de la recherche. Cet aspect s’est avéré
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essentiel aussi bien pour la conceptualisation de la question posée dans ce chapitre, que

pour le développement méthodologique du modeéle proposé.

Les idées sur lesquelles s’est fondé ce chapitre sont directement issues des discussions
gue nous avons eu entre membres du projet ANR PACS, lors d’une réunion a Dijon ou tous
les membres étaient réunis. Ce chapitre est ainsi le fruit de réflexions collaboratives
mélant écologues de terrain et théoriciens. Dans ce cas précis, c’est la volonté initiale de
Loic Bollache de mesurer la densité du couvert de végétation des nids de limicoles sur le
terrain qui nous a finalement mené vers une thématique théorique bien plus large
concernant la dynamique coévolutive des stratégies des proies et des prédateurs. Je crois
fermement que ces temps de discussions entre scientifiques de cultures différentes
favorisent 'émergence de gquestionnements nouveaux, qui peuvent parfois s’avérer

méme tres éloignés des considérations initiales.

La dimension collective de la recherche s’est également révélée a travers le
développement méthodologique du modele. Dans un premier temps, nous avons
souhaité explorer ce gu’il en était dans le cas ou une proie seule cherche a optimiser sa
stratégie face a un prédateur dont la stratégie est fixée. L'intérét de cette simplification
était de pouvoir limiter au maximum les hypothéses de modélisations liés aux choix des
valeurs des différents parametres internes du modeéle. Cette volonté d’obtenir des
résultats d’une portée trés générale a fini par s’heurter a des complications
mathématiques insolubles. Quitte a devoir fixer certains paramétres dans notre modele
pour pouvoir 'analyser, il nous a donc semblé judicieux de relacher les contraintes

imposées a la stratégie du prédateur, et d’étudier la dynamique de la coévolution des
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stratégies des proies avec celles des prédateurs. Une telle approche nécessitait de faire
appel a des méthodes reliées a la dynamique adaptative que je maitrisais alors trés peu
et dont aucun de mes encadrants n’était non plus spécialiste (Ferdy et al., 2010; Geritz et
al., 1998; Waxman and Gavrilets, 2005). Cela m’a poussé dans un premier temps a me
renseigner par moi-méme sur ces nouvelles méthodes en parcourant la littérature sur le
sujet. Par la suite, j’ai pu contacter un enseignant-chercheur de la place lyonnaise qui
maitrisait ces méthodes : Thomas Koffel, membre du laboratoire voisin le LBBE. Les
discussions que nous avons eues m’ont beaucoup éclairé et aidé a construire une
approche théorique plus rigoureuse. J’ai également pu demander leurs conseils a des
chercheurs plus éloignés de Lyon : Etienne Sirot, Frédéric Hamelin et Jean-Baptiste Ferdy.
Apres leur avoir rédigé un document leur décrivant mon approche de la question, j’ai pu
échanger avec eux par visioconférence. Tous les quatre ont accepté de prendre de leur

temps pour m’aider, et je les en remercie de nouveau.

Les échanges que j’ai pu avoir avec les membres du projet ANR PACS, ainsi qu’avec
Thomas Koffel, Etienne Sirot, Frédéric Hamelin et Jean-Baptiste Ferdy, ont été a la fois
tres différents et tout a fait complémentaires. Ils m’ont rappelé a quel point la recherche

est un travail collectif, et que c’était d’ailleurs la 'un de ses aspects les plus stimulants.

3.4.2 Comment modéliser la coévolution des stratégies des proies et des

prédateurs ?
Dans la section précédente, j'ai mis en évidence l'aide méthodologique qui m’a été
apportée pour mener a bien le travail présenté dans ce chapitre. Cela a notamment nourri

mes réflexions autour de l'approche théorique idéale pour aborder notre probléme.

229



RETOUR AU SOMMAIRE

Initialement relativement naif vis-a-vis des modeles de coévolution existants, je me suis
tout d’abord orienté vers un modele inspiré de la méthode de la dynamique adaptative.
Celle-ci suppose de considérer la dynamique écologique et la dynamique évolutive du
systeme biologique considéré. Dans un premier temps, je me suis concentré sur un
modéle tenant seulement compte de la dynamique évolutive dans un souci de ne pas le
complexifier outre-mesure, a la maniére du modeéle proposé par Sirot et al., 2025. En
effet, tenir compte de la dynamique écologique associée aurait demandé des hypothéses
supplémentaires et le modeéle n’auraient alors pu étre résolu que par une résolution
numérique. J’ai néanmoins été confronté a un inconvénient majeur lié a cette approche
inspirée de la dynamique adaptative. Cette méthode repose en effet sur ’hypothese
gu’une stratégie donnée ne peut étre envahie que par des mutations marginales, de sorte
que seule la convergence locale est prise en compte. Or, dans le cas d’une stratégie
comportementale ou les individus modulent la densité du couvert auquel ils sont
exposés, on peut supposer qu’une stratégie mutante trés différente de la stratégie
résidente puisse émerger. Pour tenir compte de cette éventualité, nous nous sommes
tournés vers une autre méthode: la dynamique des réplicateurs. Celle-ci décrit
U'évolution fréquence-dépendante d’un ensemble fini de stratégies, potentiellement tres
différentes les unes des autres, en fonction de leur performance relative. C’est
notamment grace a cette méthode que nous avons pu décrire des conditions telles que
notre systeéme converge vers un polymorphisme de stratégies pour les proies. Il subsiste
cependant un inconvénient dans notre approche, puisque nous avons modélisé la
dynamique des réplicateurs par le biais de simulations numériques. Cela ne nous permet
donc pas de retracer analytiquement les facteurs a U'origine des différentes dynamiques

évolutives obtenues. Sur les conseils de Thomas Koffel, nous envisageons désormais de
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résoudre ce probléme en adaptant notre modele analytique afin de tenir compte de la
variation intraspécifique des traits (Trait Space Equations) comme décrit par Wickman et
al., 2023. Ce travail m’a ainsi permis de découvrir des méthodes variées pour modéliser
un systeme de coévolution, et m’a poussé a bien comprendre les avantages et les limites
de chacune d’entre elles. Au-dela des résultats que j’ai pu en tirer pour ce chapitre, la
découverte et 'apprentissage de ces différentes méthodes ont été tres stimulant et m’ont

motivé dans l'lavancée de ce dernier chapitre.

3.4.3 Limportance de poser clairement ses définitions

Les échanges menés avec les différentes personnes impliquées dans le développement
de ce chapitre ont également permis de mettre en évidence la nécessité absolue de
clarifier le vocabulaire utilisé. Nous avions initialement choisi des termes qui nous
semblaient intuitifs pour décrire notre problématique. Cependant, au fur et a mesure que
j’ai parcouru la littérature et ai exposé notre question a d’autres chercheurs, j’ai réalisé
que je n’étais pas capable de définir clairement certains des termes clés que j’utilisais.
Cela m’a poussé a faire Ueffort de bien expliciter le sens que je mettais derriere chaque
mot. Mieux nommer les concepts utilisés m’a aidé a mieux appréhender notre probléme.
Cela m’a démontré qu’étre capable d’énoncer des définitions claires des notions
abordées était en réalité indispensable afin d’étre compris par d’autres, mais également
pour soi-méme mieux comprendre son propre sujet d’étude (Colyvan et al., 2009; Loehle,

1988; Salguero-Gémez et al., 2024).
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Les trois chapitres qui composent ma thése ont permis de tirer des conclusions et d’offrir
des perspectives a différents niveaux. Au fil de cette discussion, nous nous
concentrerons dans un premier temps sur la question spécifique des stratégies de soins
parentaux des limicoles arctiques, cadre initial du projet ANR PACS dans lequel s’est
inscrite ma thése. Nous réaliserons dans un premier temps une synthése des principaux
résultats avant d’aborder les perspectives associées a ce contexte écologique. Dans un
second temps, nous prendrons un peu plus de recul afin de discuter des implications de
mon travail d’un point de vue plus large, afin de voir dans quelle mesure les modeles que
j’aidéveloppés peuvent étre généralisés au-dela du cas spécifique de la reproduction des
limicoles arctiques. Par la suite, cette discussion de thése sera 'occasion de questionner
le réle d’un écologue théorique placé au cceur d’un projet collaboratif principalement
orienté sur des approches expérimentales. Dans un dernier temps, je profiterai de cette
discussion pour évoquer les possibilités que j’entrevois pour la suite de ma carriere, a la

lumiere des enseignements que j’ai pu tirer de ces trois ans de these.

1. Syntheése des principaux résultats en lien avec les stratégies
de soins parentaux des limicoles arctiques

Les trois axes de ma thése sont en définitive tres différents les uns des autres. Il s’agit de
trois problématiques biologiques indépendantes, résolues avec des méthodes
mathématiques et numériques diverses. Pour autant, elles s’inscrivent bien toutes trois
dans le projet ANR PACS auguel ma thése est rattachée. Le projet dans son ensemble
avait pour objectif d’étudier les stratégies de soins parentaux des limicoles arctiques, en

se concentrant sur les effets des conditions abiotiques et du risque de prédation. Plus
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spécifiguement, mon sujet de thése visait a modéliser les stratégies optimales de soins
parentaux sous la contrainte du triple compromis entre évitement de la prédation,
maintien des réserves des parents et thermorégulation des ceufs. Aborder ce sujet en
proposant d’emblée un modéle général englobant 'ensemble de ces contraintes aurait
produit des résultats difficilement exploitables. Il était ainsi préférable de s’attacher a
mieux comprendre indépendamment différentes problématiques plus simples, qui
combinées permettaient d’offrir une vue d’ensemble du probleme général.

C’est cette démarche que j’ai choisi de mener a travers les trois chapitres de ma thése. A
travers mon premier chapitre, je me suis focalisé sur les conséquences du risque de
prédation sur les stratégies de soins uniparentaux et biparentaux. Cette question
s’inscrivait dans une problématique plus large qui cherchait a expliquer la coexistence
de soins uniparentaux et biparentaux chez des limicoles qui sont pour le reste
phylogénétiguement et écologiquement trés similaires. Les deux chapitres suivants ont
été consacrés plus spécifiquement aux compromis auxquels doit faire face un parent qui
doit gérer seul Uincubation de ses ceufs. Le deuxieme chapitre visait a déterminer les
routines optimales d’incubation des ceufs pour un parent qui doit a la fois demeurer sur
sin nid pour réchauffer ses ceufs et en méme temps s’en éloigner pour s’alimenter. Enfin,
le troisieme chapitre a permis de dégager la dynamique coévolutive des stratégies suivies
par les proies et leurs prédateurs en termes d’acquisition et de divulgation d’information,

les proies cherchant a éviter leur prédateur tandis que ce dernier cherche a les capturer.
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Dans le premier chapitre de cette these, nous nous sommes concentrés sur le risque de
prédation subi par les stratégies uniparentale et biparentale qui sont exprimées par les
différentes espéces de bécasseaux se reproduisant en Arctique. En tenant compte de la
durée des recesses et de leur fréquence, nous avons pu estimer la probabilité de survie
des nids selon le type de soins parentaux adoptés par les adultes. Il avait été initialement
suggéré que des soins biparentaux puissent exposer les nids a un plus grand risque de
prédation lié a une plus grande détectabilité du nid lorsque les deux parents se relaient
pour incuber les ceufs (Meyer et al.,, 2020), un événement souvent associé a une
communication acoustique intense entre les deux partenaires chez les limicoles (Bulla
et al., 2022; Haff et al., 2015; Sladecek et al., 2019a). Cependant, nous avons mis en
évidence que méme une trés grande détectabilité des nids lors des relais entre adultes
ne permettait généralement pas de compenser le surplus de détectabilité associé aux
allers-retours plus fréquents dans le cas de soins uniparentaux. En prenant appui sur des
données accumulées au cours de suivi de long terme, nous avons démontré que chez les
bécasseaux, les soins biparentaux permettent en réalité de limiter le risque de prédation
des nids en limitant Uactivité totale a proximité des nids par rapport aux soins

uniparentaux.

L’hypothése de Skutch étendue n’étant pas vérifiée, Uexplication de la coexistence de

soins biparentaux et uniparentaux chez les limicoles arctiques reposerait donc

davantage sur les hypotheses soit liées aux conflits sexuels (Reynolds and Székely, 1997;
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Trivers, 1972), soit liées aux conditions abiotiques (Meyer et al., 2021). Les analyses
statistiques de longues séries temporelles réalisés au cours de sa thése par Léa Etchart
(Etchart et al., 2025a), également membre du projet ANR PACS, tendent plut6t a plaider
en la faveur d’un role majeur joué par les conditions environnementales plutét que sur le
réle des conflits sexuels pour expliquer la diversité des stratégies de soins parentaux des
limicoles arctiques. On peut ainsi s’attendre a ce que les conditions météorologiques
rencontrées préalablement a la ponte ainsi que la condition corporelle des individus de
retour de migration contraignent fortement la capacité des adultes a endurer seuls les
colts liés a 'incubation des ceufs en début de saison de reproduction. Cela favoriserait
la mise en place de soins biparentaux pour les espéces et les individus arrivant tét sur la
zone de reproduction, tandis que les soins uniparentaux seraient plus fréquemment
observés chez les espéces et les individus arrivant dans un second temps dans la zone
de reproduction (Etchart, 2024). Toutefois, cette prédiction pourrait étre relativisée par le
fait que les individus qui arrivent tardivement sur leur site de reproduction sont
généralement en moins bonne condition physique, ce qui peut limiter leur capacité a
assumer seuls U’ensemble des soins parentaux (Kokko, 1999; Mgller, 1994). D’une
maniere générale, on pourrait alors faire ’hypothése que les types de soins parentaux
exprimés soient inclus dans une stratégie plus large, prenant alors en considération les
avantages et les inconvénients liés aux dates d’arrivée et de départ des zones de
reproduction (e.g. synchronisation avec 'émergence des arthropodes (McKinnon et al.,
2012), conditions environnementales lors de Uarrivée des adultes (Schmidt et al., 2019),
disponibilité des sites de nidification (Machin et al., 2019)). Il serait envisageable de tester
cette hypotheses par un modele théorique état-dépendant basé sur la méme méthode

du dynamic programming (McNamara et al., 1998), a la condition de limiter le nombre de
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parametres et de facteurs considérés a la fois. Plus largement, développer un tel modele
reviendrait donc a tenir compte des conséquences des fluctuations environnementales
au cours de la saison de reproduction. Cette question et les perspectives qu’on pourrait

en dégager seront abordée par la suite dans une section dédiée de la discussion.

Le deuxieme chapitre a quant a lui permis d’étudier les routines optimales d’incubation
(incubation schedule) des limicoles a soins uniparentaux face au compromis entre quéte
de nourriture et thermorégulation des ceufs. Nous avons exploré la fréquence et la durée
des recesses attendues pour le cas d’un limicole capable d’ajuster son comportement
de maniére optimale en fonction de U'état de ses réserves et de la température de ses
ceufs. Nous avons pu interpréter nos résultats théoriques en vis en vis-a-vis des données
collectées sur le terrain au cours des suivis a long terme par les membres de UInteraction
Working Group, et dont l'analyse réalisée au cours de la these de Léa Etchart a révélé
Uexistence d’une bimodalité dans la durée des recesses effectués (Etchart et al., 2024).
On observe d’une part majoritairement des recesses de courte durée, 'adulte s’éloignant
du nid pendant environ 10 minutes, de Uautre des recesses longs durant plus de 2 heures,
mais aucun recess de durée intermédiaire. Or, les stratégies optimales qui ont émergées
de notre modéle sont également caractérisées par U'existence d’une bimodalité dans la
durée des recesses, combinant des recesses d’une durée soit minimale, soit maximale,

et sans intermédiaire aucun. Qualitativement, les routines optimales d’incubation
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prédites par notre modeéle rejoignent donc les résultats des analyses statistiques

réalisées par Léa Etchart a partir des observations de terrain.

Notre modele a permis d’offrir un éclairage nouveau sur les causes qui sous-tendent
Uexistence de cette bimodalité. L'analyse des données de terrain soutenait 'hypothése
que ces recesses longs soient réalisés comme une « stratégie de dernier recours » (« any
port in a storm » (Franks et al., 2003)), lorsque la condition corporelle de 'adulte est tres
dégradée, et annonceraient une probable désertion future du nid (Etchart et al., 2025b).
Notre modele a nuancé ces conclusions. S’il a démontré que Uexistence de recesses
longs est effectivement favorisée par des conditions de température et de la disponibilité
en ressource défavorables, il a également mis en évidence qu’il ne s’agit pas
nécessairement d’une « stratégie de dernier recours ». Au contraire, une succession de
recesses courts suivie d’un recess long peut s’inscrire dans une stratégie optimale face a
des conditions défavorables: la succession de recesses courts permet de maintenir
temporairement une température des ceufs élevée au prix pour le parent d’'une diminution
de ses réserves, puis le recess long permet de compenser les réserves consommeées. En
tenant compte de la courbe de performance thermique régissant le développement des
ceufs, une telle routine d’incubation permet de maximiser le développement total des

ceufs au cours d’une période d’incubation.

Afin de mieux déterminer les facteurs réels a lorigine de ces recesses longs, il était
essentiel de mieux connaitre la condition corporelle des individus tout du long de leur
période d’incubation. La mise en place d’un dispositif expérimental consistant a placer

des balances de précision sous les nids des bécasseaux a eu pour objectif de lever le
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voile sur cette question. J'ai pu contribuer aux premiers tests de ce dispositif
expérimental sur le terrain, qui nous ont permis d’obtenir des premiers jeux de données.
Par la suite, nous avons pu valider la qualité de ces données, ce qui permet d’envisager
Uidée de généraliser la mise en place d’un tel dispositif lors des campagnes de terrain
futures. Grace a 'analyse des masses des oiseaux relevées de maniére continue durant
Uincubation, il sera alors possible de pouvoir relier la durée des recesses a la condition
corporelle de Ulindividu pesé. En y associant des mesures des conditions
météorologiques, nous pourrons acquérir une meilleure compréhension des régles de
décision qui sous-tendent les routines d’incubation observées. Cependant, il n’est pas
certain gu’un tel dispositif permettent de trancher entre les deux hypothéses alternatives
proposées pour expliquer U'existence de recesses longs : une stratégie de dernier recours
face a une condition corporelle dégradée (Etchart et al., 2025b), ou bien une stratégie a
plus long terme permettant de maximiser le développement des ceufs face a des
conditions environnementales défavorables. En effet, il est possible que ces deux régles
de décisions produisent des patrons similaires de variations de masse en lien avec les
allers-retours au nid. Par ailleurs, il est essentiel de tenir compte des moyens humains et
financiers importants qu’impligue la généralisation de ce protocole sur le terrain. Mettre
en place un tel protocole ne semble donc pouvoir s’envisager que s’il est au centre d’un

projet a part entiére.
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Enfin, dans le troisieme chapitre nous avons abordé la problématique de la gestion du
risque de prédation en fonction de Uinformation a laquelle ont acces les limicoles sur
leurs prédateurs. Il est difficile d’acquérir plus d’information sur autrui sans s’exposer soi-
méme et alors prendre le risque d’étre plus facilement détecté (Aben et al., 2018;
Treisman, 1975). Cela est notamment vrai dans le cas des interactions entre proies et
prédateurs. La quantité d’information échangée entre une proie et son prédateur dépend
de Uenvironnement dans lequel ils évoluent : moins le couvert de végétation est dense,
plus l'accés a 'information est facilité pour les proies comme les prédateurs (Stein et al.,
2025; Treisman, 1975). Or, proie comme prédateur peuvent tout deux moduler par leur
comportement la densité du couvert a laquelle ils sont directement exposés. La densité
du couvert choisie par la proie affecte a la fois sa dissimulation vis-a-vis des prédateurs,
ainsi que sa propre capacité a détecter la présence d’un prédateur (Camp et al., 2013).
Ces contraintes antagonistes sont a l'origine de ce que nous avons nommé le compromis
de visibilité : les individus doivent a la fois maximiser leur visibilité des alentours, tout en
minimisant leur propre visibilité aux yeux de leurs opposants. Le terme de visibilité estici
compris dans un sens large, englobant non seulement l'usage de la vue mais également
les autres modalités sensorielles envisageables. Un tel compromis ne peut cependant
survenir qu’a la condition gu’il existe une symétrie entre les sens utilisés par les deux
opposants (Aben et al., 2018). Etre en mesure de percevoir les indices de présence de
son opposant doit nécessairement impliquer de simultanément favoriser sa propre

détection. Cela fonctionne effectivement pour les indices visuels, mais également pour
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les indices olfactifs ou électriques. En revanche, il est plus délicat d’évoquer le
compromis de visibilité dans le cas ou la détection repose sur des indices acoustiques,
a 'exception des situations ou les deux opposants se détectent mutuellement par le biais

de l’écholocalisation.

Dans le cas des soins parentaux chez les limicoles, la problématique du compromis de
visibilité s’est restreinte a une question spécifique, celle du choix de la localisation des
nids dans la toundra : vaut-il mieux avoir un nid dans une végétation peu dense, qui est
alors peu dissimulé mais qui offre une vue dégagée sur les alentours, ou au contraire un
nid au milieu d’une végétation plus dense, le rendant difficilement détectable mais ne
permettant pas d’anticiper larrivée d’un éventuel prédateur (Gotmark et al., 1995;
Koivula and Ronka, 1998; Meyer, 2021) ? Aucune mesure préalable de la densité du
couvert des nids n’avait alors été réalisée, et il n’était pas envisageable d’inclure des
mesures supplémentaires a réaliser lors des missions de terrain, qui étaient déja tres
chargées. En revanche, il nous a été possible de conceptualiser ce probleme afin de
aborder a 'aide d’un modéle théorique. Le modéle que nous avons construit a simplifié
la problématique et nous avons simplement considéré le cas d’'une proie au repos et d’un

prédateur qui la cherche.

Pour autant, les conclusions que U'on a pu tirer de notre modeéle peuvent tout de méme
apporter un regard nouveau sur les stratégies des limicoles pour limiter la prédation du
nid. Le résultat principal du modele a été de mettre en évidence U'existence de seulement
deux stratégies possibles pour les proies : rechercher le couvert le plus dense possible

afin de garantir une dissimulation maximale, ou bien rechercher le couvert le moins
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dense possible et s’assurer la meilleure détectabilité possible des prédateurs. Quant aux
prédateurs, le modeéle révele Uexistence d’une unique stratégie optimale de couvert pour
un environnement donné. Cette stratégie peut parcourir ’ensemble du continuum depuis
le couvert le moins dense possible au jusqu’au couvert le plus dense possible en fonction
des conditions. Si mesurer la densité du couvert de végétation auquel sont exposé les
prédateurs durant leur déplacement parait délicat a mettre en place, nous pourrions
cependant réfléchir a un protocole permettant de voir ce qu’il en est pour les nids des
limicoles (Dorsey et al., 2025; Gémez-Serrano and Lépez-Lépez, 2017). A laide des
techniques de type LIiDAR récemment développées, il serait possible de se placer au
niveau d’un nid et de mesurer la densité de végétation limitant le champ de vision
disponible en ce point (Aben et al., 2018; Lecigne et al., 2020; Olsoy et al., 2015). Nous
pourrions étendre cette méthode a un grand nombre de localisation de nids grace aux
localisations enregistrées lors des campagnes de terrain successives des dernieres
années. En utilisant la méme méthode pour mesurer la densité de végétation en des
points tirés aléatoirement dans la toundra, il serait alors possible de déterminer s’il existe
effectivement une ou plusieurs stratégies dans le choix de la localisation du nid des

limicoles du point de vue du couvert de végétation.

Si dans 'immédiat nous n’avons pas de données quant au degré de couvert des nids de
limicoles trouvés sur le terrain, nos résultats ont une portée assez générale, concernant
un grand nombre de situations différentes. Ils font tout de méme écho aux stratégies
d’évitement des prédateurs au cours de Uincubation. Les deux stratégies principalement
attendues dans le cas d’une proie cryptique recherchée par un prédateur sont de s’enfuir

dés lors qu’elles ont détecté le prédateur, ou bien de demeurer cachées et de ne s’enfuir
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gu’une fois que le prédateur a lancé une attaque (Broom and Ruxton, 2005; Smith and
Edwards, 2018). De telles stratégies sont décrites chez les limicoles, certains individus
abandonnant leur nid rapidement en présence d’un prédateur encore lointain, tandis que
d’autres demeurent immobiles et ne quittent leur nid qu’une fois le prédateur proche de
les découvrir, souvent en mimant une aile cassée ou le comportement d’'un rongeur pour
induire le prédateur en erreur et 'éloigner du nid (Gochfeld, 1984). Abandonner son nid
dés lors gu’un prédateur est détecté pourrait étre favorisé par un nid offrant une large
visibilité des environs, tandis que miser sur son cryptisme pour échapper a la vue des
prédateurs serait plus efficace lorsque son nid permet une bonne dissimulation (Broom
and Ruxton, 2005; Smith and Edwards, 2018). Il serait intéressant par la suite d’étudier
s’il existe effectivement une corrélation entre ces différents points. Plus largement, on
pourrait alors placer ces questions dans le cadre conceptuel de la personnalité animale
(Réale et al., 2007; Sih et al., 2004), en faisant les hypothéses suivantes : les individus
téméraires choisiraient des emplacements de nids dans une végétation dense assurant
une bonne dissimulation, et seraient plus prénes a rester immobiles en présence d’un
prédateur tant que celui-ci ne les a pas détectés; tandis que les individus craintifs
choisiraient des emplacements de nids dans une végétation peu dense assurant une
meilleure détectabilité des prédateurs, et seraient plus prénes a s’éloigner de leur nid des
lors qu’ils ont détecté un prédateur (Deeming and Reynolds, 2015; Seltmann et al.,

2014).
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2. Perspectives sur les stratégies de soins parentaux des
limicoles arctiques

Comme le préconise le «rasoir d’Einstein » et afin de pouvoir obtenir des résultats
interprétables, nous avons pris la décision de limiter la complexité de nos modeles et de
favoriser des modeles simples, sans pour autant qu’ils ne soient simplistes (Evans et al.,
2012; Fawcett et al., 2014; Robinson, 2018). Pour cela, nous avons donc délibérément
choisi de négliger ou d’ignorer certains aspects de notre systeme biologique. Maintenant
gue nous avons dégageé les principaux résultats dans la section de synthése qui précede,
nous pouvons envisager des approches théoriques complémentaire pour lever le voile
sur les points que nous n’avons jusque-la pas encore abordés. Sans dresser une liste
exhaustive des possibilités, je vais prendre le temps de présenter différentes pistes que
nous avons envisagées mais non explorées au cours de ma thése et qui pourrait valoir le

coup d’étre étudiés par la suite.

Comme décrit en introduction, les stratégies de soins parentaux sont au coeur d’un triple
compromis : les limicoles doivent a la fois rester au nid pour thermoréguler leurs ceufs,
maintenir leurs réserves en s’absentant régulierement pour s’alimenter, tout en limitant
la fréquence et la durée de leurs recesses afin de réduire le risque de prédation du nid
(Etchart, 2024; Meyer, 2021). A travers les trois chapitres de ma thése, nous avons jusque-

la simplifié cette problématique en ne considérant pas ’'ensemble de ces contraintes

245



RETOUR AU SOMMAIRE

simultanément (le risque de prédation, chapitre 1 et 3 ; le maintien des réserves et la
température des ceufs, chapitre 2). Il peut paraitre tentant de désormais chercher a
intégrer ces trois contraintes au sein d’'un méme modele afin de déterminer quelles
seraient alors la ou les stratégies optimales suivies par les limicoles. Dans les
paragraphes suivants, je vais m’attacher a expliquer pourquoi, en réalité, un tel modele

n’apporterait pas de profondes modifications de nos conclusions.

On peut intégrer ces trois contraintes a travers deux échelles de temps différentes. La
premiere d’entre elle serait de poser la question de Uexistence de stratégies uniparentales
et biparentales a l’échelle d’'une saison de reproduction. Cette question est au coeur d’un
des articles tiré de la these de Léa Etchart (Etchart et al., 2025a), fondé sur les stratégies
de soins parentaux des bécasseaux sanderling, une espéce capable d’assurer des soins
uniparentaux comme biparentaux. Dans cette étude, les auteurs mettent en évidence
que ce sont principalement les conditions abiotiques qui sont la cause de la mise en
place de soins uniparentaux ou biparentaux. La prédation et les conflits parentaux
semblent seulement jouer un réle mineur. Il semble donc que concevoir un modele
intégrant risque de prédation, maintien des réserves et thermorégulation des ceufs pour
prédire adoption de soins uniparentaux ou biparentaux a Uéchelle d’'une saison de

reproduction ne soit pas nécessairement pertinent.

On pourrait chercher a intégrer ces trois contraintes dans un modeéle congu a une échelle
de temps plus fine, cherchant a déterminer la fréquence et la durée des recesses
caractérisant les routines d’incubation optimales. Cela demanderait alors de distinguer

un modele destiné aux soins uniparentaux, et un destiné aux soins biparentaux. Le
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modeéle de routine d’incubation optimale pour des soins uniparentaux pourrait étre
développé sur la base du modele présenté dans le chapitre 2 de cette thése. Celui-ci est
un modele état dépendant basé sur la méthode du dynamic programming (Houston and
McNamara, 1999). Il tient compte a chaque pas de temps de la température des ceufs et
du niveau des réserve de l'adulte, et détermine alors la meilleure option pour le parent
entre rester sur le nid a incuber ses ceufs ou bien s’absenter du nid pour reconstituer ses
réserves. Il suffirait donc d’intégrer le risque de prédation aux fondements de ce modeéle,
ce que la méthode du dynamic programming permet de faire relativement aisément
(Houston et al., 1993; Houston and McNamara, 1999). Si nous ne l'avons pas réalisé
jusque-la c’était dans Uobjectif de préalablement bien comprendre comment s’articulait
les interactions déja complexes entre lUobligation de maintenir ses réserves et la
nécessité de thermoréguler ses ceufs pour assurer leur bon développement. Une fois la
contrainte de la prédation prise en compte, nous nous attendons a ce que cela puisse
modifier nos précédents résultats, mais seulement a la marge. En effet, le risque de
prédation est d’autant plus fort que la durée totale du temps passé hors du nid est grande
et que les recesses sont fréquents (Meyer et al.,, 2020; Smith et al., 2012b). Si U'on
considere que lU'on peut négliger le colit énergétique associé au trajet jusqu’a la zone
d’alimentation, alors toutes les routines d’incubation requiérent la méme durée totale de
temps passée a s’alimenter pour maintenir les réserves de 'adulte ; seule la fréquence
des recesses influence alors le risque de prédation. Tenir compte des co(its énergétiques
liés aux trajets devrait avoir pour conséquences d’allonger légerement la durée des
recesses courts, permettant ainsi de réduire la fréquence des allers-retours au nid. Cela
signifie donc des recesses plus longs, exposant alors les ceufs a de plus faibles

températures. En conséquence, les conditions environnementales favorables aux
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stratégies incluant des recesses longs pourraient é&tre moins rudes que lorsqu’on ne tient
pas compte de la prédation. De maniére générale, tenir compte de la prédation

changerait probablement nos prédictions quantitativement mais pas qualitativement.

On pourrait également envisager de tenir compte de ce triple compromis pour développer
un modele prédisant les routines optimales dans le cas de soins biparentaux. Cela
pourrait notamment s'avérer intéressant car l'alternance des parents permet de réduire
les contraintes liées a la thermorégulation des ceufs et au maintien des réserves
énergétiques. Le role de la prédation pourrait donc s’avérer davantage prépondérant dans
la mise en place des routines d'incubation biparentales qu’uniparentales. Par ailleurs, il
deviendrait indispensable de prendre en considération les conflits sexuels liés aux
intéréts divergents des deux parents (Trivers, 1972). La technique du dynamic
progarmming serait la aussi bien adaptée pour résoudre ce genre de problématique
(Mcnamara et al., 2000), en s’inspirant des bases offertes par le modele présenté dans le
chapitre 2. S’il n’est pas évident d’émettre des prédictions quant aux potentiels résultats,
ils pourraient étre analysés a la lumiére des routines d’incubation biparentales observées
sur le terrain. Une vaste étude s’est en effet intéressée a ce sujet, et a mis en évidence
une trés grande variabilité dans les routines d’incubation biparentales observées (Bulla
et al.,, 2016). On retrouve ainsi une diversité interspécifique et intraspécifique des
fréquences et des durées de recesses, ainsi que des rythmes d’alternance entre les
parents plus ou moins réguliers. Cette variabilité a la fois interspécifique et
intraspécifigue demeure néanmoins inexpliquée jusqu’a présent, et le modele
d’optimisation proposé dans ce paragraphe pourrait ainsi permettre d’apporter des

éléments de réponse a cette question.
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Par ailleurs, nous avons jusqu’a présent fait le choix d’optimiser la stratégie des individus
en se concentrant sur le succes d’une unique saison de reproduction. Cette hypothese
initiale suppose que les individus ajustent leur comportement au regard de la saison de
reproduction actuelle avant d’éventuellement considérer les options de reproduction
futures. Dans un second temps, il est intéressant de tenir compte du fait que les limicoles
se reproduisent généralement lors de plusieurs saisons de reproduction successives,
leurs espérances de vie en milieu naturel pouvant excéder les dix ans chez plusieurs
especes (Wasser and Sherman, 2010). Les efforts fournis par un parent lors d’une saison
de reproduction peuvent alors se répercuter sur ses performances lors des saisons de
reproduction suivantes (Harrison et al., 2011). Il fait donc sens de prendre en
considération les opportunités de reproduction futures lors de loptimisation des
stratégies d’incubation (Brommer et al., 2000; Dale et al., 1996). Les opportunités de
reproductions futures ont pour effet de décroitre 'investissement des parents dans la
reproduction actuelle (Stearns, 1998), affectant ainsi les conflits parents-enfants (Trivers,
1974). Les effets sont d’autant plus importants dans le cas de soins biparentaux,
puisqu’en plus des conflits parents enfants, la problématique des éventuelles
reproductions futures influence également les conflits sexuels entre les deux parents,
chacun d’entre eux ayant d’autant plus intérét de se préserver pour les années suivantes
en laissant autre s’investir davantage dans la reproduction actuelle (Trivers, 1972). On
peut penser que tenir compte des opportunités futures de reproduction aurait pour effet
de renforcer les contraintes liées au maintien des réserves, qui sont essentielles lors du
trajet retour de migration qui suit la saison de reproduction. Cependant, les limicoles

arctiqgues sont des especes income breeder et ne sont pas capable d’accumuler des
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quantités importantes de graisse (Klaassen et al., 2001). En conséguence, on peut
s’attendre a ce qu’intégrer les opportunités de reproduction futures ait un effet modéré

sur les routines d’incubation optimales des limicoles arctiques.

Nous avons mis en évidence lexistence de stratégies optimales basées sur un
polymorphisme de comportement en environnement parfaitement constant. Il nous
reste désormais a explorer si des fluctuations environnementales (au cours de la journée
ou de la saison) pourrait affecter ces stratégies (Bernhardt et al., 2020; Fawcett et al.,
2014). On peut distinguer d’un co6té les effets de fluctuations périodiques prédictibles
pour les organismes, et de lautre les effets des fluctuations stochastiques

imprédictibles.

Les fluctuations périodiques sont en effet aisément prédictibles, comme c’est le cas de
Ualternance jour/nuit (Nielsen, 1984). La période de reproduction des limicoles coincide
avec celle ou on peut observer le soleil de minuit dans la toundra arctique. Cela
n’empéche pas pour autant d’y observer des variations de luminosité et de température
selon un cycle de 24 heures (Steiger et al., 2013). On observe également des variations
dans lactivité des proies et des prédateurs des limicoles: les arthropodes sont
principalement actifs la journée (Hgye and Forchhammer, 2008), tandis que les renards
polaires sont plutdt actifs la nuit (Audet et al., 2002). On observe sur le terrain que cela
se traduit par une diminution de Uactivité des limicoles durant la nuit, lors de laquelle ils

demeurent généralement sur leur nid (Meyer et al., 2021). De plus, les données obtenues
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via les dispositifs de balance placées sous les nids ont mis en évidence que la masse des
bécasseaux suit également des variations selon le cycle jour/nuit en raison d’un
ralentissement ou d’un arrét des sorties du nid pour s’alimenter durant la nuit. Dans le
cas de soins uniparentaux, un modele théorique tenant compte de ces cycles pourrait
délivrer des résultats légerement différents de notre modele, le parent devant augmenter
la fréquence de ces recesses afin d’atteindre un seuil de réserve critique pour survivre
durant la nuit. Nous nous attendons pour autant a conserver qualitativement les deux
stratégies prédites par notre modeéle en environnement constant. Dans le cas de soins
biparentaux, il pourrait étre intéressant d’étudier si les prédictions d’un modéle théorique
convergeraient alors vers une spécialisation de chacun des sexes pour chacune des deux
périodes (Bulla et al., 2014; Holmes, 1973; Jehl Jr, 1973; Soikkeli, 1967), ou si les deux
partenaires conserveraient une activité similaire 'un a Uautre durant le jour comme la nuit

(Norton, 1972; Pienkowski, 1984; Pierce, 1997).

Les fluctuations environnementales peuvent étre également imprédictibles pour les
individus, qui font alors face a des conditions futures incertaines (Bernhardt et al., 2020;
Franch-Gras et al., 2017). Cela peut affecter négativement aussi bien la survie des ceufs
a travers des variations du risque de prédation (Lima and Bednekoff, 1999), la
thermorégulation des ceufs via des fluctuations de la température ambiante (Du and
Shine, 2015) ou encore le maintien des réserves des adultes via des fluctuations de la
température ambiante ou de la disponibilité en arthropodes (Danks, 1999; Higginson et
al., 2015). Afin d’étudier les conséquences d’une telle incertitude sur les routines
optimales d’incubation, il serait envisageable de se placer dans le cadre conceptuel de

Uhypothése d’allocation du risque généralisée (Higginson et al.,, 2012; Lima and
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Bednekoff, 1999). Celle-ci suppose que les individus modulent leur niveau de vigilance
et leur intensité de quéte alimentaire en fonction de la fréquence des fluctuations du
risque de prédation et de la disponibilité en nourriture (Higginson et al., 2012). Les
approches théoriques abordant ce type de question font généralement appel au méme
type de méthode que celle que nous avons utilisée, a savoir le dynamic programming
(Houston and McNamara, 1999). Les prédictions d’un tel modele seraient probablement
dépendantes de l'autocorrélation des conditions environnementales (Fawcett et al.,
2014). Si je devais développer un modele abordant ces questions, je commencerais par
faire Uhypothése d’un environnement alternant entre deux états faiblement
autocorrélés : un état favorable (faible risque de prédation, température ambiante et/ou
disponibilité en ressource élevée), et un état défavorable (risque de prédation élevé,
faible température ambiante et/ou faible disponibilité en ressource). Dans un tel cas, on
peut s’attendre a ce que des recesses courts et peu fréquents soient favorisés lorsque
environnement est dans un état défavorable, tandis qu’a Uinverse on pourrait observer
des recesses plus longs ou plus fréquents dés lors que U'environnement est dans un état

favorable.

Enfin, ilest essentiel de souligner que les modéles développés dans cette thése reposent
sur ’hypothése que les individus disposent d’une connaissance parfaite de information
requise pour prendre leurs décisions. Nous avons cherché a déterminer les stratégies

optimales compte tenu de cette hypothése forte (Parker and Maynard Smith, 1990). Cela
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présente Uintérét de développer des stratégies de références, auxquelles on peut par la
suite comparer les performances de stratégies alternatives (Dechaume-Moncharmont,
2024). Cependant, comme présenté dans la section précédente, les individus ont accés
seulement a une information partielle et incertaine (Fawcett et al., 2014). Dans une
perspective de modele d’optimalité, il est alors fréquemment proposé que les stratégies
optimales face a une information incertaine reposent sur des regles bayésiennes (Dall et
al., 2005; Valone, 2006; Yon and Frith, 2021). Pour justifier de faire appel a des régles
bayésiennes complexes, il est invoqué le pari comportemental, selon lequel 'évolution
naturelle devrait avoir sélectionné les mécanismes cognitifs permettant d’approcher les
performances des modeles bayésiens (Fawcett et al., 2013). Cependant, cette approche
ignore fondamentalement les co(its cognitifs potentiellement important associés une
telle machinerie cognitive (Lange and Dukas, 2009). Ainsi, il est possible que des
stratégies en apparence suboptimales soient sélectionnées au détriment de la stratégie
théoriquement optimale, qui peut se révéler en réalité trop coliteuse a mettre en place,
que ce soit dd a un manque de temps (Chittka et al., 2009), a une information limitée
(Higginson et al., 2018) ou au contraire a un surplus d’information a traiter (Latty and
Trueblood, 2020). On peut donc s’attendre a ce que ’évolution puisse produire des regles
de décisions suboptimales mais efficaces, notamment car rapides ou bien robustes.
Pour désigner ces regles de décision simples, on parle d’heuristiques (Gigerenzer and
Gaissmaier, 2011; Gigerenzer and Todd, 1999; Hutchinson and Gigerenzer, 2005). Il serait
alors intéressant de comparer les performances des stratégies optimales prédites par
nos modeles, a des heuristiques reposant sur une information limitée. Dans le cas de
Uincubation des limicoles, on peut faire ’hypothése que les oiseaux ne considerent pas

a la fois le risque de prédation, leur niveau de réserves et la température de leurs ceufs
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pour prendre leurs décisions. On pourrait par exemple s’attendre a ce que leur niveau de
réserve puisse étre Uindicateur principal sur lequelil fonde leur stratégie (Higginson et al.,
2018). Celui-ci pourrait permettre d’intégrer la durée depuis laquelle 'oiseau est présent
ou absent du nid, et ainsi d’inférer la température de ses ceufs. De méme, le taux de gains
ou de perte des réserves pourrait offrir de Llinformation sur la profitabilité de
’environnement en ressource, et donc sur balance co(t/bénéfice de s’alimenter tout en
exposant ses ceufs a la prédation (Higginson et al., 2018). Des regles de décision simple
basées uniquement sur les indices physiologiques qui sous-tendent la dynamique des
réserves auraient ainsi pu évoluer (Higginson et al., 2018). De telles perspectives
permettraient de confronter différents modeéles théoriques entre eux selon les
simplifications établies, et offriraient une éventuelle preuve de concept quant aux

performances atteignables par des individus en possession d’une information partielle.

Les différentes approches théoriques présentées dans ma these ont cherché dans la
mesure du possible a prendre appui sur les données existantes permettant de
caractériser les stratégies individuelles observées sur le terrain. Les seuls indicateurs a
notre disposition offrant une résolution assez fine pour étre associé a des stratégies
individuelles et largement déployé sur le terrain étaient la fréquence et la durée des
recesses des individus uniparentaux, mesurés grace aux sondes thermiques placées
dans les nids (Etchart, 2024; Meyer, 2021). Ce sont ces données qui ont ainsi orienté mes

réflexions au cours de ma thése. Les résultats mis en évidence par Léa Etchart quant a
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Uexistence de recesses longs ont notamment offert un cadre de réflexion fertile qui m’a
amené a développer les travaux présentés au sein du chapitre 2. Désormais, ilme semble
que les travaux théorigues que nous avons développés peuvent a leur tour orienter les
futures expériences qui pourraient étre réalisées sur le terrain. En effet, les réflexions
menées au cours de ma thése ont souligné U'intérét de disposer de nouvelles données
issues du terrain afin de caractériser les stratégies comportementales suivies par les
limicoles. Cela se reflete dans les différentes perspectives de modeles présentées dans
la section précédente: si les questions théoriques abordées peuvent paraitre

intéressantes, il serait intéressant de pouvoir les adosser a un support expérimental.

J’ai bien conscience de la difficulté inhérente a la collecte de données lors des missions
sur le terrain, a fortiori quand il s’agit de mener des missions en Arctique. Si j’ai pu
participer a des missions dans la toundra norvégienne, la majeure partie des données
exploitées au sein du projet ANR PACS proviennent de sites situés sur la cote est du
Groenland. Les conditions y sont d’autant plus rudes, marquées par des températures
faibles, des précipitations fréquentes et un vent soutenu. De plus, les rencontres
éventuelles avec les ours polaires représentent un sérieux danger. Sur place, les
membres de la mission passent la journée a parcourir la toundra pour effectuer les
différents protocoles avant de rejoindre le camp ou ils dorment sous la tente. Au-dela de
ces conditions difficiles, il existe également des contraintes temporelles, financiéres et
écologiques. En effet, la réalisation des protocoles sur place est limitée d’une part par la
couverture nivale qui est encore présente au début de 'été, d’autre part par la courte
période de reproduction des limicoles qui s’en retournent rapidement vers le sud. De

plus, le budget nécessaire pour acheminer les membres de la mission et le matériel
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expérimental sur place est important. Enfin, les trajets vers les zones d’études se font par
avion, et représentent donc un bilan carbone élevé. A travers les points que je vais
évoguer dans les paragraphes suivants, il ne s’agit donc pas d’exiger d’obtenir davantage
de données, mais plutdt de proposer des pistes a explorer dans le cas ou les questions

soulevées présentaient un intérét futur.

Au fil de ce manuscrit de thése, deux expériences éventuelles ont déja été évoquées.
L'une d’entre elle demeure a Uheure actuelle encore trés spéculative, et il n’est pour le
moment pas prévu de la mettre en place en raison des colts logistiques associés. Il
s’agirait d’étudier Ueffet du risque de prédation sur le choix de localisation des nids de
limicoles (Dorsey et al., 2025; Gémez-Serrano and Lopez-Lépez, 2017). Cette expérience
permettrait ainsi de faire écho aux travaux théoriques présentés dans le chapitre 3. Pour
ce faire, 'usage de méthodes de type LiDAR pourrait s’avérer pertinentes afin de
caractériser le couvert de végétation au niveau des nids des limicoles (Aben et al., 2018;

Lecigne et al., 2020; Olsoy et al., 2015).

La seconde expérience, dont la mise en place est d’ores et déja d’actualité, viserait a
estimer les variations de masse des limicoles au cours de leur incubation afin de les
mettre en relations avec les routines d’incubation suivies. Cette expérience impliquerait
la mise en place de dispositifs de pesée autonomes des limicoles au nid (Rands et al.,
2006), a la maniére du protocole décrit dans le chapitre 2. Si U'usage de cette méthode
était généralisé, il serait alors possible d’avoir un support biologique solide pour discuter
desregles de décisions controlant les départs et les arrivées des parents au nid. On aurait

en effet la capacité de connaitre simultanément les conditions météorologiques
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auxguelles le nid est exposé, la temporalité des allers-retours de ’'adulte au nid ainsi que
ses variations de masse. Dans le cas des soins uniparentaux, il deviendrait par exemple
possible de mieux comprendre les causes effectives de la mise en place de recesses

longs.

Pour ce qui est des soins biparentaux en revanche, 'usage des balances seules ne
permet pas nécessairement de différencier si c’est la femelle ou le méle qui est présent
au nid. ldentifier lequel des deux individus est présent serait pourtant essentiel si l'on
souhaite se concentrer sur les régles de décision suivies lors de soins biparentaux. Afin
d’y parvenir, il serait par exemple envisageable de poser des puces RFID sur les oiseaux
(Bulla et al., 2016; Hou et al., 2015). Une seconde méthode serait possible, qui présente
en plus l'avantage d’apporter des informations supplémentaires. Il s’agit de placer des
capteurs GPS sur les individus concernés. Cette méthode est actuellement en phase de
test, et des premiéres données ont été récoltées durant 'été 2024 et 2025. Il s’agit de
capteurs GPS d’une masse d’environ 1.8 grammes afin de limiter Ueffet du poids
additionnel imposé aux bécasseaux sanderling (d’une masse de 60g environ) sur
lesquelles les manipulations ont été réalisées (Phillips et al., 2003). Ces GPS ont pour but
de mesurer les trajets effectués durant la période de reproduction uniguement, et sont
donc arrimés sur les oiseaux de telle sorte a ce gu’ils se détachent d’eux-mémes
rapidement, évitant ainsi de les encombrer durant leur trajet migratoire une fois la saison
de reproduction terminée. Les données sont elles automatiquement téléchargées par
une station placée a proximité des nids ciblés. Ces GPS nous permettront de mieux
connaitre le comportement des bécasseaux durant leurs recesses. Cela nous offrira

notamment une meilleure connaissance des trajets effectués par les individus jusqu’a
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leur zone de nourrissage, une problématique jusque-la simplifiée en faisant 'hypothéese
que les colts associés étaient négligeables. S’il s’avérait que le temps de trajet
représentait une part importante de la durée des recesses, il vaudrait alors le coup de se
pencher plus en avant sur cette question (Jones, 1989; Voss, 2002). Par ailleurs, le
comportement des oiseaux lors de leur absence du nid est pour le moment une boite
noire pour nous, et nous avons fait ’hypothése gu’ils s’alimentent alors en continu et se
trouvent toujours dans le méme environnement. Pour autant, on peut imaginer que des
recesses plus longs par exemple puisse étre 'occasion de s’éloigner davantage afin

d’atteindre des zones plus favorables d’alimentation (Bulla et al., 2015; Etchart, 2024).

De maniere générale, ce dialogue entre les données collectées sur le terrain et les
modeéles théoriques est fructueux (Fagerstrom, 1987; Grainger et al., 2022; Shoemaker et
al., 2021). L’un et Uautre s’alimentent mutuellement, et permettant ainsi de faire avancer
les connaissances sur différents sujets comme dans notre exemple des stratégies de
soins parentaux des limicoles arctiques. Un second atout des modeles théoriques est
gu’ils nous permettent de généraliser des questions posées initialement dans un cadre
précis a d’autres contextes (Fagerstrom, 1987; Servedio et al., 2014). Les modeles que
nous avons développés au cours de ma thése en s’inspirant du systéme biologique
spécifigue des limicoles nous ont ainsi permis d’ouvrir nos conclusions au-dela de

’écosysteme arctique.
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3. Conclusion et perspectives dans un cadre biologique élargi

On retrouve cette volonté d’élargir la portée des modeéles congus a travers les trois
chapitres de ma thése. Le modele présenté dans le chapitre 1 était initialement concu
dans lobjectif d’estimer le risque de prédation associé aux stratégies de soins parentaux
des limicoles. Il faisait intervenir un grand nombre de parameétres, ce qui limitait notre
exploration des résultats (Marquet et al., 2014). Nous aurions pu nous satisfaire de fixer
plusieurs d’entre eux grace aux données collectées dans le cas des limicoles arctiques.
Cependant, les prémisses du modéele étaient suffisamment simples pour étre en mesure
d’encapsuler leffet de la prédation sur les stratégies de soins biparentaux et
uniparentaux pour n’importe quelle espéce animale occupant un nid, un terrier ou tout
autre refuge fixé durant la période de reproduction (central place forager, Bell, 1990).
C’est pour cette raison que nous avons réalisé davantage d’efforts, afin de réussir a
réaliser une exploration la plus exhaustive possible des résultats en fonction de la valeur
des parametres. Cela nous a finalement mené a discuter la validité d’un modéle verbal
largement répandu dans la littérature. Ce modeéle verbal est une extension d’une
hypothése formulée initialement par Alexander Skutch. L’hypothese de Skutch stricto
sensu consiste a prédire une plus faible activité des parents au nid en réponse a un fort
risque de prédation (Skutch, 1949). Elle a pu étre solidement établie expérimentalement
par la suite (Ghalambor and Martin, 2001; Lima, 2009; Martin and Briskie, 2009).
L'extension de Uhypothése de Skutch qui a été proposé par d’autres auteurs que Skutch
n’a en revanche jamais été validée, bien qu’elle ait été reprise dans différents ouvrages et

reviews de référence sur le sujet de la prédation lors des soins parentaux (Cestari, 2012;
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Clutton-Brock, 1991; Cockle and Bodrati, 2017; Frith et al., 1997; Lill, 1986; Long et al.,
2022; Martin and Briskie, 2009; Meyer et al., 2020; Snow, 1962; Willis et al., 1978; Willis
and Oniki, 1998). L’hypothése de Skutch étendue consiste a prédire que des soins
uniparentaux pourrait subir une plus faible pression de prédation que les soins
biparentaux, car ces derniers imposent une plus grande visibilité du nid notamment lors
des relais des deux parents au nid. Lanalyse approfondie de lUeffet des différents
parametres de notre modele a permis de mettre en évidence que lUextension de
Uhypothése de Skutch n’est en réalité pas si concluante et qu’elle ne fonctionne
généralement pas en dehors de certains cas spécifiques. En partant d’une question
émergeant de U'observation des soins parentaux exprimé chez les limicoles arctiques,
nous avons ainsi pu apporter un nouvel angle de vue sur une problématique beaucoup
plus générale concernant les contraintes liées a la prédation fagonnant le succes

reproducteur des différentes stratégies de soins parentaux.

Le chapitre 2 avait pour objectif d’étudier les stratégies optimales d’allocation du temps
entre incubation des ceufs et alimentation dans le cas de soins uniparentaux. Cet objectif
peut sembler au premier abord trés spécifique aux questions liées aux stratégies
d’incubation des ceufs. Pour autant, si 'on se décentre par rapport a cette thématique,
on peut considérer gu’il s’agit simplement d’un probleme d’allocation du temps entre
deux taches différentes. Cette question est fréquemment abordée en écologie

comportementale, on parle alors de budget temporel, allouant une proportion du temps
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disponible a chaque tache (Dunbar et al., 2009). Cependant, U'intérét de U'exemple de
Uincubation apparait lorsqu’on réalise que le temps absolu passé dans chaque tache
avant d’alterner a un effet direct sur la performance de Uindividu. Par exemple, pour une
méme proportion de temps passé a réchauffer les ceufs, leur température moyenne sera
différente selon que cette tache ait été alternée toutes les deux minutes ou toutes les
deux heures avec des phases d’alimentation. Or, cette question du temps absolu passé
dans chaque tache est généralement éclipsée par celle du temps relatif passé dans
chacune d’entre elles. Nous avons donc utilisé 'exemple de 'incubation comme une
preuve de concept, dans lobjectif de mettre en évidence la nécessité de ne pas
seulement penser les problemes d’allocation du temps sous forme de budget temporel
mais également de planification temporelle. Un changement de paradigme similaire
dans le cas de ’hypothése d’allocation du risque avait permis d’expliquer les divergences
observées entre le modele initial et les approches expérimentales qui en ont découlé
(Ferrari et al., 2009; Higginson et al., 2012; Lima and Bednekoff, 1999). Considérer
lallocation du temps entre différente tdche de facon relative mais également absolue
pourrait de la méme maniére permettre de mieux relier les approches théoriques et

expérimentales.

Dans la lignée de ce modele, il me semble possible de développer un travail théorique
plus complet sur les stratégies optimales a suivre face aux compromis d’allocation du
temps. Le cas de Uincubation telle que nous ’'avons modélisé est un cas tres particulier :
un individu doit alterner entre deux taches, mais seule lune d’entre elle (la
thermorégulation des ceufs) affecte directement sa fitness. De plus, la mesure de cette

fitness émerge d’un calcul complexe, résultant de Uintégration du taux de développement
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instantané par rapport a U'évolution de la température des ceufs au cours du temps.
Jaimerais donner un apercu général des conséquences liées a la prise en compte de la
planification temporelle des taches. Pour cela, il serait intéressant de se focaliser sur un
probleme purement abstrait centré sur deux taches distinctes, toutes deux obligatoire et
mutuellement exclusive (Dunbar et al., 2009). Cela engloberait une grande variété de
situations ou les individus doivent allouer leur temps entre différentes taches. On a déja
évoqué dans ce manuscrit d’autres contextes écologiques que la simple incubation des
ceufs, a savoir le compromis entre nourrissage et respiration chez les cétacés et les
oiseaux plongeurs (Boyd, 1997; Houston and Carbone, 1992; Mori, 1999, 1999; Ramasco
et al., 2014) ainsi que lalternance entre période de vol et de repos chez les oiseaux
migrateurs (McWilliams et al., 2004). Au-dela de U'écologie, on peut également penser a
d’autres applications en biologie. Je pense notamment aux questions liées a l’alternance
entre les phases lytiques et lysogéniques chez les bactériophages (Shivam et al., 2022).
Enfin, on retrouve ces contraintes d’allocations temporelles en dehors du cadre de la
biologie, y compris pour des problématiques d’é¢conomie (Eliaz et al.,, 2024) ou
d’optimisation de calculs numériques (Graham et al., 1979). La forme la plus simple d’un
modéle visant a optimiser la planification temporelle de deux taches distinctes reposerait
sur deux éléments clés. Le premier est la maniere dont la vitesse d’exécution de chaque
tadche varierait au cours du temps. Il s’agirait donc de caractériser la dynamique
temporelle d’accomplissement de chaque tache : dans le cas de Uincubation des ceufs
celle-ci était concave, mais en fonction des contextes et des taches étudiées elle pourrait
étre linéaire, convexe ou bien méme sigmoide. Le second élément clé est la maniére dont
la fitness résultante est estimée : celle-ci peut étre fonction du résultat d’'une seule des

deux taches, de la somme des résultats des deux taches, ou bien de leur produit
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(Houston et al., 1993). En faisant des combinaisons a partir de ces différentes
possibilités, il serait alors possible de prédire les planifications temporelles pour une
large gamme de taches réalisées. L'objectif d’'un tel modéle ne serait pas de décrire
précisément la planification temporelle optimale, et il serait d’ailleurs bien trop simple
pour cela. En revanche, il me semble gu’il offrirait un cadre conceptuel général pour

penser les réponses optimales face aux compromis d’allocations temporelles.

Le chapitre 3 quant a lui nous a poussé a élargir notre sujet dés la conception méme du
modeéle. Si nous souhaitions initialement aborder le compromis de visibilité lors du choix
de la localisation du nid (Gotmark et al., 1995; Koivula and Ronka, 1998; Meyer, 2021), il
nous est vite apparu gu’il s’agissait d’'un probléme plus large dés lors qu’on considérait
les relations proies prédateurs (Aben et al., 2018; Camp et al., 2012; Stein et al., 2025).
Une question levée lors de réflexions pour de futures manipulations éventuelles sur le
terrain nous a ainsi mené a une question théorique beaucoup plus large de gestion de
Uinformation au sein des interactions entre proie et prédateurs. Plutdét que d’étre
strictement centrés sur la localisation des nids des limicoles, les résultats que nous
avons présentés dans le chapitre 3 ont pu éclairer les stratégies d’acquisition
d’information suivies par les proies et les prédateurs de maniere générale. Ces résultats
ont ainsi rejoint certaines études qui relataient lUexistence de deux stratégies
diamétralement opposées dans lusage du couvert de végétation par des especes de

proies similaires entre elles (Lima, 1990), ou d’'une méme proie en fonction des
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prédateurs auxqguels elle est exposée (Moreno et al., 1996). En réalité, on peut méme
élargir encore le spectre des domaines connexes a ce compromis. Nos résultats
pourraient ainsi étre utiles pour mieux comprendre les stratégies dés lors qu’on est dans
le contexte d’un jeu ou deux adversaires s’opposent, 'un cherchant a attraper Uautre, et
les deux ayant le loisir de se placer ou non a couvert. Cette situation familiére des cours
de récréation (cache-cache) est en réalité trés sérieuse (Alpern et al., 2013; Gal, 2011;
Gal and Casas, 2014) quand on parle d’espionnage (McCormick and Owen, 2022),
notamment par le biais de radar ou sonar, ou de lutte contre les trafics illégaux: les
trafiquants joueraient le réle des proies, cherchant ainsi soit a étre a découvert pour
anticiper la présence de force de l'ordre, soit a se cacher tout en limitant leurs chances
de fuite ; les forces de U'ordre quant a elles joueraient le réle des prédateurs, adaptant
leurs stratégies a celles adoptées par les trafiquants. On pourrait également envisager de
considérer le compromis de visibilité en lien avec la coévolution entre le systeme
immunitaire et les pathogenes (Carval and Ferriere, 2010): le systéme immunitaire peut
moduler sa tolérance vis-a-vis des pathogenes (Best et al., 2008), tandis que ces derniers
peuvent moduler leur niveau de virulence, une grande virulence étant généralement
associé a une grande détectabilité (Sayyar et al., 2025). Ces différents types de situation
auxguelles pourrait s’appliquer notre modeéle offriraient des opportunités pour tester si
Uon peut alors retrouver les prédictions attendues. De maniére générale, nos modeéles
prédisent des stratégies contrastées pour les proies, qui devraient sélectionner soit le
couvert de végétation le moins dense ou le plus dense possible, tandis que les prédateurs
pourraient adopter n’importe quelle densité de couvert en fonction des conditions
environnementales. L’existence d’une telle dichotomie serait aisément caractérisable

expérimentalement, mais pouvoir poser ces questions dans d’autres domaines de la
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biologie et a fortiori dans des domaines autres que la biologie demanderait de faire appel
a des collaborations avec des scientifiques spécialistes de ces questions. Si je n’ai pour
le moment pas identifié de collaborations en particulier, je suis convaincu que la
généralisation de cette question au-dela de la biologie pourrait intéresser d’autres
chercheuses et chercheurs, et je souhaiterais donc par la suite tenter de développer de

telles collaborations.

Les jeux sérieux sont des jeux dont U'objectif premier est 'acquisition de connaissance
plutdt que le divertissement (Baaden et al., 2018; Michael and Chen, 2006). Leur usage
s’est démocratisé durant les dernieres années, principalement sous forme numérique
mais parfois également analogique (lllingworth and Wake, 2021). Leur développement
demande une certaine rigueur mais peut ouvrir des perspectives intéressantes a
différents niveaux (Baaden et al., 2018; DuBose, 2024; Illingworth and Wake, 2021;
Michael and Chen, 2006). La simplicité des prémisses du modele présenté dans le
troisieme chapitre permettrait d’envisager de concevoir un jeu sérieux numériqgue faisant
s’affronter des joueurs ayant le role de proies et de prédateur. De la méme maniere, une
telle approche pourrait étre mise en place pour le cas de U'extension proposée pour le
modéle du chapitre 2. L’idée d’user d’une approche ludique a émergé durant ma thése,
afin de répondre a ma curiosité de savoir ce que feraient des individus placés exactement
dans le cadre théorique de nos modeles (Latune et al., 2024). En effet, nous avons concu

des modeles simplifiant la réalité, et estimé les stratégies optimales dans cette réalité
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simplifiée. Plutét que de projeter d’emblée nos conclusions vers des écosystemes
naturels complexes, il conviendrait d’abord de s’interroger : des individus confrontés a
des conditions strictement identiques a celles de notre modeéle, suivraient-ils les
stratégies optimales attendues ou bien s’en écarteraient-ils ? A travers 'usage de jeux
sérieux, il nous serait ainsi possible de tester si les réponses des étres humains,
supposément rationnels, s’approchent ou non de la stratégie optimale attendue (Cash-
Padgett and Hayden, 2020; Hutchinson et al., 2008; Leighton, 2014; Louapre et al., 2010;
Santos and Rosati, 2015). Je vois également un intérét de médiation dans cette approche
ludigue. Que ce soit lors d’événements de médiation scientifique, ou bien a 'occasion de
travaux pratiques avec des étudiants, cela pourrait permettre aux participants de mieux
comprendre la démarche de modélisation ainsi que le probléme biologique sous-jacent.
Bien que ce ne soit pas l'objectif principal, un tel travail pourrait également présenter un
intérét pour mes recherches. En révélant d’éventuels décalages entre nos prédictions et
la réalité, 'usage de jeux sérieux pourrait nous aider a identifier des aspects clés de notre
modéle que nous aurions mal compris (Latune et al., 2024). J’espére ainsi pouvoir mettre
en place cette approche par la suite, que ce soit en lien avec les modeéles discutés dans

cette these ou avec d’autres modeles futurs.

Par ailleurs, il est intéressant de noter que ces trois chapitres abordent finalement tous
des questions liées aux causes permettant Uexistence d’un polymorphisme de
comportements dans un méme environnement (Ford, 1945), et ce a travers des angles de

vues complémentaires. Or, l'observation d’un tel polymorphisme chez des individus
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pourtant exposés aux mémes contraintes posent la question des mécanismes a l'origine
de son maintien (Ford, 1945). Un mécanisme généralement proposé est le role joué par
les fluctuations environnementales (Fryxell et al., 1999; Komers, 1997). Celui a été
exploré dans le cas du premier chapitre, lors duquel nous avons cherché a explorer s’il
existait un avantage en faveur de la stratégie uniparentale du point de vue du risque de
prédation. La stratégie biparentale étant elle davantage robuste face a des conditions
abiotiques rudes, le polymorphisme de stratégies de soins parentaux des limicoles
arctigues aurait pu étre lié aux variations des conditions abiotique et du risque de
prédation d’une année sur l'autres (Clutton-Brock, 1991; Long et al., 2022). Cependant,
nos résultats ont soutenu Uinverse de notre hypothése initiale : le risque de prédation
favorise davantage la stratégie biparentale, ne permettant donc pas d’expliquer ce
polymorphisme par Uexistence d’'un compromis entre les deux stratégies. Le troisieme
chapitre a pour sa part souligné un deuxieme mécanisme permettant la mise en place
d’un polymorphisme de stratégies, associé aux interactions entre proie et prédateurs
(Allen, 1988). Le polymorphisme de stratégies obtenu dans ce modele résulte des
interactions fréquence-dépendantes des proies et des prédateurs présents dans
Uenvironnement. Cette cause est fréquemment évoquée pour expliquer Uexistence de
polymorphisme de stratégies (Ayala and Campbell, 1974; Fitzpatrick et al., 2007). Enfin,
le deuxiéme chapitre de cette thése nous a également permis de mettre en évidence une
stratégie optimale faisant intervenir un polymorphisme de comportements. Dans notre
cas, si les conditions environnementales fixées sont trop rudes, les oiseaux ont intérét
d’alterner des phases de recesses courts suivies d’un recess long. Or ce polymorphisme
est obtenu en considérant un environnement parfaitement stable. Ce dernier résultat

démontre qu’il n’est pas nécessaire de faire appel a des fluctuations de ’environnement
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ou a des interactions fréquence-dépendante entre individus pour permettre 'émergence

d’un polymorphisme de comportements.

En définitive, la contrainte d’une problématique écologique spécifique a de mon point de
vue été libératrice. En se plagant dans un cadre biologie restreint, celui de 'évolution des
soins parentaux chez les limicoles arctiques, nous nous sommes focalisés sur des
problemes bien délimités. Cela nous a forcé a réfléchir a des problématiques biologiques
concretes, et donc a développer des modeles théoriques qui soient ancrés dans la
biologie et non pas de pures abstractions éloignées de la réalité biologique (Grimm,
1994). En prenant le temps de réfléchir longuement sur ces modeéles et de bien les
comprendre, il est progressivement devenu évident qu’ils permettaient également de
tirer des conclusions plus larges. Il me semble que cette maniére de pensée s’est affinée
au fur et a mesure de 'avancée de ma these. Cela s’est mis en place confusément pour
le premier modele, puis progressivement j’ai mieux compris comment penser une
approche plus générale a partir de mes conclusions. Sij’ai pu développer cette maniere
de faire, c’est avant tout car j’ai eu le loisir de m’approprier les questions que j’ai étudiées.
Cela résulte de deux points essentiels a mes yeux. Le premier est la chance que j’ai eue
de pouvoir aller sur le terrain observer les oiseaux dans leur milieu et participer aux suivis
de longs termes reposant sur des protocoles standardisés, tout en étant accompagné de
scientifiques experts de ces écosystemes. Ces missions m’ont permis de mieux

comprendre le systeme biologique sur lequel je travaillais, a la fois grace a l'expérience
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sensible duterrain et aux discussions nombreuses et passionnantes que j’ai pu avoir avec
les chercheuses et les chercheurs qui m’ont fait découvrir le milieu arctique. Cela m’a été
essentiel afin de réellement comprendre le systéme biologique sur lequel j’ai travaillé. Le
second point est la liberté que m’ont laissée mes directeurs de thése tout au long de ses
trois ans. Liberté a la fois dans les échanges que j’ai eus avec eux, dans 'autonomie et la
confiance qui m’ont été offerte pour avancer de mon c6té, et dans les problématiques
gue j’ai souhaitées ou non aborder. La combinaison d’avoir été immergé dans mon
modéle d’étude lors des missions sur le terrain tout en me laissant une trés grande liberté
pour construire ma thése m’ont offert la possibilité de m’approprier véritablement mon
sujet, et ainsi d’étre capable de comprendre comment les conclusions tirées sur les
stratégies des limicoles pouvaient étre étirées pour également mieux appréhender des

questionnements plus larges.

4. Quelle est la place d’un théoricien au sein d’un projet centré

sur une approche expérimentale ou de terrain ?

Si cette thése a pu avoir lieu, c’est notamment grace au travail mené autour du cercle
arctigue par les différents membres de UInteraction Working Group, et évidemment grace
aux différents membres du projet ANR PACS qui se sontimpliquées dans la recherche de
financement et qui ont fait vivre le projet au cours des quatre derniéres années. L'idée
était que j'apporte un éclairage théorique sur les problématiques liées aux soins
parentaux des limicoles arctiques, en collaborant avec des écologues ayant plutét une

approche expérimentale et de terrain. Ces deux approches se refletent au travers de mes

269



RETOUR AU SOMMAIRE

deux directeurs de thése. Dans leurs travaux de recherche respectifs, FX Dechaume-
Moncharmont a davantage adopté une approche théorique, tandis que Jérbme Moreau a
lui davantage adopté une approche expérimentale. Par leur complémentarité, ils m’ont
grandement aidé a ancrer ma thése dans U'écologie des limicoles arctiques, tout en
m’offrant la possibilité d’ouvrir des perspectives au-dela de ce contexte spécifique. Par
ailleurs, nous avons également cherché a faire vivre les échanges entre les différents
membres du projets ANR PACS répartis a travers la France en mettant place un Journal
Club que j’ai animé de mon mieux. Il nous a permis d’échanger régulierement, environ
une fois par mois, afin de discuter de nos avancées respectives ou bien de présenter des
articles scientifiques pertinents pour nos questions. Cela a été essentiel pour moi, a la
fois pour régulierement confronter les approches théoriques et de terrain, mais aussi afin

de maintenir un lien humain régulier avec les uns et les autres.

Ma place en tant que théoricien au sein d’un projet principalement orienté sur des
approches expérimentales et de terrain n’était pas nécessairement évidente au premier
abord. J’aurais pu faire le choix de partir plutdt sur un sujet de thése fondamentalement
théorique. Aprés ces trois ans de these, je suis cependant convaincu que mon choix a été
le bon. Un projet purement théorique aurait sans nul doute été intéressant et stimulant
pour moi, mais je pense que devoir trouver ma place au milieu d’un projet plus concret
biologiguement m’a fait davantage progresser. Dans la section suivante, je vais tacher de
présenter le role qui incombe selon moi a un théoricien au sein d’un projet centré sur des
approches expérimentales ou de terrain, et en quoi cela me parait profitable pour

Uensemble des membres du projet en question.
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Bien gu’initialement sensibilisé a U'aspect naturaliste de mon sujet de thése, je suis
malgré tout arrivé avec une certaine naiveté sur les questions traitées au coeur du projet
ANR PACS. La naiveté d’un théoricien qui découvre son nouveau sujet biologique peut se
révéler étre un atout dans le sens ou cela le force a devoir poser des questions afin de
mieux comprendre ce que font les uns et les autres (Schwartz, 2008). Méme s’il ne me
semble pas que ce n’ait été le cas lors de ma thése, il me semble que cela peut parfois
mener a faire émerger des questions nouvelles, négligées auparavant car paraissant
évidentes avant gu’on ne soit confronté a les expliquer pour de bon. Par ailleurs, un
théoricien arrive également dans un projet en apportant sa propre culture scientifique,
potentiellement éloignée des nouvelles problématiques auxquelles il va étre confronté.
Cela peut offrir de nouvelles perspectives pour penser les questions biologiques
abordées, en découvrant les choses sous un angle différent issus d’un pan de la
littérature en biologie théorique. Enfin, le travail théorique offre la possibilité de
généraliser un probléme et de souligner Uexistence de mécanismes similaires dans des
situations parfois tres éloignées. En conceptualisant une question biologique spécifique,
il devient parfois possible de réaliser que celle-ci s’integre dans une problématique plus
large déja explorée théoriquement, offrant alors une meilleure compréhension des

meécanismes mis en ceuvre.

A travers ses propres compétences, et avec 'appui des différents membres du projet, un

théoricien va pouvoir aider a conceptualiser les problématiques abordées
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expérimentalement. Parmi les différents role qu’on peut envisager pour un théoricien
(Shaw et al., 2024), je peux notamment illustrer trois d’entre eux a travers le travail
effectuer au cours de ma thése. Un théoricien permet par exemple de tester des
hypothéses qui ne seraient pas aisément vérifiables par Uexpérience (Servedio, 2020;
Servedio et al., 2014; Shaw et al., 2024) : c’est le role du « Semantician » (Shaw et al.,
2024). C’est ce qui s’est produit dans le cas de mon premier chapitre. Lextension de
Uhypothéese de Skutch semblait valable, mais concevoir une expérience permettant de la
vérifier sur le terrain aurait été délicat. Mon apport dans cette situation a été de pouvoir
conceptualiser le probléme, de telle sorte a pouvoir proposer des prédictions qui ensuite
ont pu étre confrontées a la réalité. Un théoricien peut également offrir un point de vue
complémentaire a une analyse de donnée, permettant parfois de proposer de
potentielles hypothéses alternatives (Servedio, 2020; Shaw et al., 2024) : c’est le role de
U« Explainer » (Shaw et al., 2024). Dans le cas du chapitre 2 par exemple, Léa Etchart avait
déja mis en évidence par l'analyse des suivis a long terme des données de terrain
Uexistence de ceux catégories distinctes de recesses, les uns étant courts (environ 10
minutes) et les autres longs (plus de 2 heures) (Etchart et al., 2024). Les hypotheéses
formulées et testées sur les données existantes ont proposé que ces recesses longs ne
soient que les symptémes d’un individu en mauvaise condition corporelle, et proche de
'abandon. Pour autant, le modéle que nous avons développé nuance ces hypothéses et
propose une explication alternative pour Uexistence de cette bimodalité dans la durée
des recesses. Elle pourrait en effet étre la résultante d’une stratégie d’incubation
optimale pour le développement des ceufs, et non le signe annonciateur d’un futur
abandon du nid. Enfin, la présence d’un théoricien dans un projet offre la possibilité de

conceptualiser et de clarifier un probleme jusque-la non expliqué, ouvrant ainsi par la
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suite la voie a de nouvelles manipulations (Servedio, 2020; Shaw et al., 2024) : c’est le
réle de U« Instigator » (Shaw et al., 2024). C’est 'exemple du chapitre 3, qui a permis de
conceptualiser les questions liées au compromis de visibilité. Celles-ci étaient jusque-la
mal comprises et non testées sur le terrain. Le développement d’un modeéle théorique sur
cette question a permis de placer un cadre conceptuel, a partir duquel il sera désormais

possible de formuler des hypothéses avant d’essayer de les tester sur le terrain.

Ilest important de garder en téte que le travail d’'un théoricien n’est généralement pas de
chercher a reproduire fidélement les résultats obtenus dans la pratique (Caswell, 1988;
Marquet et al., 2014; Servedio et al., 2014). Lobjectif d’'un modeéle est de pouvoir tester
des hypothéses, et de mieux comprendre les causes et les conséguences liées a un
probleme biologique donné (Servedio, 2020). Cela requiert de développer un modele qui
demeure simple, permettant de bien comprendre les liens logiques qui sous-tendent les
différents résultats obtenus (Fagerstrom, 1987; Marquet et al., 2014). En conséquence, il
s’éloigne nécessairement de la complexité de la réalité. De plus, un modéle simple limite
les risques liés a un trop grand nombre de paramétres. Un grand nombre de parametres
se traduit par un grand nombre de degrés de liberté. Un tel modéle peut alors s’ajuster
presque parfaitement a n’importe quel jeu de données, ce qui rend délicat la réalisation
d’analyses de sensibilité exhaustives (Mayer et al., 2010). Enfin, un modeéle qui décrit de
trop pres son probléeme biologique associé perd en intérét général (Lahire, 2025), ce qui
représente pourtant un intérét majeur du travail de modélisation (Marquet et al., 2014).
Au-dela des méthodes utilisées, travail pratique et théorique sont donc

fondamentalement différents dans leurs approches. Si cela peut parfois rendre
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compliquer de répondre aux attentes de chacun (Haller, 2014), ce sont justement ces
différences qui rendent d’autant plus enrichissant de placer en vis-a-vis ces deux
approches. Elles se répondent l'une 'autre, et offrent alors sur le sujet d’étude des points
de vue complémentaires et non pas simplement redondants (Grainger et al., 2022;

Servedio, 2020; Shoemaker et al., 2021).

Pouvoir présenter les résultats de travaux théoriques a destination de non-théoriciens
(mais également a d’autres théoriciens) n’est pas forcément aisé, les aspects
mathématiques ou numériques des méthodes utilisées pouvant rapidement se révéler
indigestes (Fawcett and Higginson, 2012; Grainger et al., 2022; Shoemaker et al., 2021).
La présence de Jérdbme Moreau comme directeur de these, peu accoutumé a développer
des modeles théoriques, m’a permis de me confronter a ce défi. En réalité, je pense que
cela a constitué un atout pour mon travail. Devoir fréquemment lui présenter clairement
mes pistes de réflexion, mes avancées ou mes échecs m’a mené en réalité a prendre du
recul sur mon travail et & mieux structurer ma pensée. Plus largement, cette contrainte
m’a poussé a travailler 'aspect didactique dans la présentation de mes résultats lors des
discussions de travail avec 'ensemble des membres du projet ANR PACS. J’ai essayé
d’effectuer ce travail sur la communication de mon mieux, et je pense avoir grandement
progressé sur ce point tout du long de ma thése. Cela m’a mené a réaliser un travail
important sur Uesthétique et la clarté de mes figures, en tentant de rendre les résultats
gu’elles présentent le plus clair possible. Le temps nécessaire pour y parvenir peut se

révéler important, mais je reste persuadé que c’est un investissement en temps précieux
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pour favoriser la transmission de ses résultats. Les communications orales et les
supports associés sont un autre point sur lequel j’ai cherché a gagner en clarté, en

espéranty étre arrivé de mon mieux.

Enfin, il m’a semblé essentiel que les uns et les autres puissent appréhender par eux-
mémes les résultats des modéles développés, afin de pouvoir mieux comprendre les
conclusions tirées. Afin d’assurer cela, j'ai sur les conseils de FX Dechaume-
Moncharmont appris a utiliser Shiny', un outil numérique permettant de concevoir des
interfaces interactives. Cela m’a permis de produire dans la mesure du possible des
supports interactifs permettant de tester les prédictions du modeéle en laissant
Uutilisateur jouer lui-méme avec les parametres et ce sans requérir de sa part de
compétences particuliere en informatique ou en mathématique. De maniére inattendue,
cet outil s’est révélé également précieux pour mon propre usage, afin de parfois mieux
saisir les comportements de mes modeles avant d’aller vers des analyses plus
completes. Pour aller plus loin, il me semble que cela offre un excellent outil en faveur de
la reproductibilité des modeéles. En effet, bien gu’en apparence non soumis a des
problemes de réplicabilité, il demeure possible de présenter les résultats d’'un modele
qui ne représentent en réalité que résultats partiels, en appliquant certains parameétres
spécifiguement choisis. Cela peut alors mener a des situations ou les conclusions
présentées dans larticle peuvent totalement s’effondrer une fois le modéle présenté
dans son intégralité (Doyen et al., 2023; Huisman and Weissing, 1999). Il est a noter

gu’une tentative récente de modelRxiv vise justement a offrir une plateforme permettant

Thttps://tinyurl.com/hideorseek-1
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d’accéder a des interfaces interactives pour les modeles lors de leur publication (Harris
et al., 2025), de maniére relativement similaire a ce qui est permis par Shiny, mais en

systématisant cette méthode.

Par ailleurs, je tiens également a souligner U'importance qu’a eu pour moi mon expérience
sur le terrain. Au-dela de mon travail théorique, cela m’a permis de m’immerger dans mon
projet de thése de maniere plus concrete. Le projet de thése ne requérait pas
nécessairement de collecter des données par moi-méme, et Uobjectif n’était pas
d’analyser les données obtenues lors des missions de terrain. Pouvoir participer a
certaines de ces missions m’a cependant offert la possibilité de réellement m’approprier
mon modele biologique d’étude. J’avais beau avoir une culture ornithologique au
préalable, celle-ci n’aurait pu en aucun cas remplacer U'expérience que j'ai accumulée
sur le terrain en Arctique. Observer les oiseaux dans leur environnement m’a également
aidé a formuler plus clairement les problemes théoriques a la base de mes modeles
(Grimm, 1994). En complément de l'aide et des conseils apportés par les experts du
domaine présents parmi mes encadrants, le temps passé sur le terrain m’a permis de
mieux ancrer dans une réalité biologique les hypothéses sur lesquelles j’ai développé
mes modeles. Lors de ces missions, j’ai également pu lier connaissances et amitiés avec
les autres membres du projet ANR PACS qui étaient présents. Olivier Gilg, Brigitte Sabard,
Thomas Pagnon et Léa Etchart m’ont offert a la fois un cadre chaleureux et
scientifiquement rigoureux lors des missions que j’ai réalisées a leurs cb6tés. Ces

semaines de terrain m’ont ainsi permis de tisser des liens avec eux en partageant leur
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quotidien, ce qui était forcément bien plus compliqué le reste du temps a travers des
rencontres ayant essentiellement lieu en visioconférence. A mes yeux, cet aspect humain
permis par le travail sur le terrain a joué un réle essentiel pour la réussite de ma thése,
m’offrant la chance de pouvoir réellement profiter des conseils et de U'expérience des

autres membres du projet.

5. Quelles suites pour moi apres cette these ?

Au-dela de cette these, je souhaiterais par la suite poursuivre mes réflexions sur
'évolution des régles de décision. Jusgu’ici, nous nous sommes concentrés sur 'étude
de régles de décision en se placant dans le cadre conceptuel de la théorie de la décision.
Comme précisé en introduction, cette discipline est fondée sur le principe d’une prise de
décision rationnelle. Cette rationalité est généralement présupposée comme étant
indissociable de toute prise de décision optimale. L'ensemble des régles de décisions qui
dévient des principes fondamentaux de la rationalité ont donc généralement été
considérés comme des biais (Kacelnik, 2006). Ces biais sont en réalité trés fréquents,
non seulement chez ’humain comme mis en évidence par les travaux des psychologues
et des économistes (Ariely, 2010), mais également a travers 'ensemble du régne animal
(Zentall, 2015). On pourrait supposer que ces biais ne soient que le sous-produit de
’évolution de la machinerie cognitive, et ne présenterait alors aucun intérét évolutif

(Blanco, 2017). Un point de vue différent peut étre de considérer que si ces biais sont
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aussi omniprésentes a travers le monde animal, il se peut qu’il s’agisse en réalité
d’adaptation (Blanco, 2017; Fawcett et al., 2014). Violer la rationalité d’un point de vue
économique pourrait s’avérer rationnel écologiquement, lorsqu’on considere les
contraintes écologiques auxquelles font face les individus dans la nature (Fawcett et al.,

2014; Kacelnik, 2006).

Plus particulierement, j’aimerais me pencher sur la question de Uorigine évolutive des
biais émotionnels (Anderson and Adolphs, 2014; Mendl et al., 2010), un projet que j’avais
initié lors de mon stage de M2. S’il était initialement considéré que les émotions
existaient uniquement chez 'étre humain, leur ubiquité a travers le monde animal est
désormais solidement démontrée (Anderson and Adolphs, 2014; Lagisz et al., 2020). Les
émotions négatives comme la peur ont déja fait Uobjet de plusieurs travaux empiriques
et théoriques (Brown et al., 1999; Clinchy et al., 2013; Mobbs et al., 2020). En plus d’étre
relativement aisée a détecter chez les animaux, la peur peut par ailleurs présenter des
intéréts adaptatifs dans divers contextes écologiques. A 'image du principe du détecteur
de fumée, il peut étre préférable de réagir de maniére excessive a une fausse alerte plutot
que de ne pas réagir en présence réelle d’un prédateur (Mobbs et al., 2020; Nesse, 2005).
A Uinverse, la valeur adaptative des émotions positive est moins bien compris (Bateson,
2016). Un cadre de pensée pertinent pour aborder cette question est le contexte du choix
du partenaire, pour lequel des biais positifs ont déja été démontrés expérimentalement
(Laubu et al., 2019). Mon objectif serait alors de développer un modele théorique
fréquence-dépendant permettant d’étudier si un biais positif peut se révéler prendre part

a une stratégie optimale de choix du partenaire. Je m’attends notamment a ce que cela

puisse étre intéressant lorsque la saison de reproduction est limitée dans le temps:
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surestimer la qualité de son propre partenaire permettraient de ne pas changer
indéfiniment, et donc de ne pas prendre le risque de ne pas avoir saisi d’opportunité de
reproduction une fois la saison terminée (Gigerenzer and Todd, 1999; Miller and Todd,

1998; Todd, 1997).

L'image qu’on peut avoir d’une théoricienne ou d’un théoricien est celle d’'une personne
travaillant de maniére indépendante, avec pour seule compagnie son tableau noir ou son
ordinateur. Pour autant, il me semble que comme pour toute autre chercheuse ou
chercheur, ce sont avant tout les échanges et les discussions qui le stimulent et qui
nourrissent son travail. En particulier, ce sont les fréquentes discussions deux a deux qui
me paraissent importantes (Yanai and Lercher, 2024). Au cours de ma thése, j’ai eu la
chance de pouvoir régulierement discuter longuement avec mon directeur de these FX
Dechaume-Moncharmont, pour s’exposer nos idées respectives, pointer du doigts leurs
incohérences, et tenter d’y répondre. Ces temps échanges ont été parfois tout a fait
aléatoires dans les cheminements gu’ils ont pris, mais ils nous ont offert un espace de
réflexion et de créativité qui a beaucoup compté pour moi. Par la suite, je tiens tout
particulierement a conserver des espaces de discussions similaires, qui je pense sont

une part essentielle du plaisir que je trouve dans la recherche.

Jaimerais également par la suite développer des projets en interactions avec des

chercheuses et chercheurs issus de domaines différents du mien, afin de pouvoir

confronter mon point de vue a d’autres angles de vues originaux. J’ai déja cherché a faire
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cela dans la mesure du possible au cours de ma theése. J’ai notamment régulierement
échangé avec Corentin Morvan, un ami en thése de virologie, a propos de nos travaux de
thése respectifs. De méme, j'ai pu participer a U'école de recherche de la Chaire
Modélisation Mathématique et Biodiversité (MMB), qui vise a faire se rencontrer et

collaborer des chercheurs en mathématiques appliquées et en écologie.

Interagir avec des chercheuses et chercheurs issus de domaines aussi différent impose
nécessairement de clarifier le vocabulaire utilisé. Cela permet parfois de réaliser que
certains termes trés utilisés conservent en réalité un sens ambigu. Au fur et 3 mesure de
ma thése, j’ai compris a quel point définir précisément les concepts que 'on utilise était
important (Colyvan et al., 2009; Loehle, 1988). Cela m’a poussé a réfléchir sur le sens que
je mettais derriere des termes que j’invoquais fréquemment, et a m’intéresser a la
philosophie de la biologie pour répondre a mes interrogations. J’ai notamment eu
Uoccasion de réfléchir longuement au sens mis derriere le terme stochasticité (Kenny,
2023; Lenormand et al.,, 2009; van Heyningen, 2024; von Collani, 2004b), que lon
rencontre fréquemment en biologie en général, et en écologie en particulier. En dépit de
son ubiquité dans la littérature, le concept de stochasticité demeure ambigu (Zernicka-
Goetz and Huang, 2010). Cela fut encore plus frappantes lors de discussions avec des
chercheuses et chercheurs physiciens, pour qui le terme n’avait de sens qu’en physique
quantique (Zaslavsky, 1981). D’'une maniere générale, je suis intéressé par ces débats,
qui m’aide a clarifier ma pensée et la logique de mes raisonnements, et je pense donc

chercher a prolonger ces réflexions a la suite de ma these.
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Pourguoi je me suis lancé dans la recherche ? C'est une bonne question, a laquelle ilm'a
demandé du temps avant de répondre. J'y suis arrivé en apparence un peu par hasard, au
détour d’un parcours qui m’a fait naviguer entre mathématiques et biologie, désir de
devenir vétérinaire pour finalement me diriger vers ’école normale supérieure de Lyon, et
incertitude entre un futur dédié 'enseignement a la suite du concours de l'agrégation ou
bien plutét a la recherche académique aprés mathése. Avec le recul désormais, je réalise
que c’est principalement mon désir de mieux comprendre le monde qui m’entoure qui
m’a aiguillé tout du long de ce parcours. Si j’ai réellement apprécié ces trois dernieres
années de thése, c’est en réalité pour des raisons finalement purement égoistes, afin de
satisfaire ma curiosité personnelle. Je ne peux pas affirmer que je m’imagine un futur en
recherche dans le but d'améliorer nos conditions de vie. Je n'ai pas en téte un noble
objectif qui me donnerait l'illusion que ma recherche pourrait étre utile pour lutter contre
les changements globaux qui menacent notre avenir (un objectif qui d'ailleurs semble
illusoire quand on réalise que 'accumulation de connaissances sur le sujet ne se traduit
pas par un renforcement de ’'engagement des écologues eux-mémes (Dupont et al.,
2024)). Finalement, il me semble que chercher des réponses aux questions que je me
pose atravers mes travaux de recherche est une part essentielle de mon épanouissement
personnel, au méme titre que me plonger dans une fiction ou admirer un paysage de
montagne. C’est pourquoi j’envisage de poursuivre dans cette voie, ou je pense pouvoir

m’épanouir.

Ce point de vue sur ce que représente la recherche pour moi a néanmoins deux

conséqguences majeures sur la maniére dont je me projette pour la suite. La premiere est
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que je ne me place pas dans un objectif de performance en termes de publication
scientifique. La n'est pas pour moi le cceur de ce qui me motive a faire de la recherche.
Publier mes travaux est un moyen de faire connaitre a d'autres mon point de vue sur
certaines questions, en ayant en téte que cela peut peut-&tre par la suite déboucher sur
des échanges intéressants. De plus, mes travaux de recherche étant jusque-la effectués
dans le cadre d'un travail de fonctionnaire, il est de mon devoir de rendre compte
publiquement de mes résultats. Cependant, il me semble que comprendre le sens
profond des choses est antinomique avec un objectif de productivité, qui vise avant tout
a produire en quantité plutdot gu’en qualité. C'est pourtant cette productivité scientifique
qui est généralement mise en avant dans le systéme scientifique actuel. Ainsi, s'il s'avere
que ma productivité scientifique n'est pas suffisante pour me permettre de poursuivre
ma carriere en recherche, je n'éprouverai aucune difficulté ni regret a l'accepter et a sortir
du systeme de ma recherche pour me diriger vers U'enseignement. Je ne dis pas que je
n'aurai plus aucune activité de recherche dans ce cas, mais que sij'en poursuis une elle
sera uniquement destinée a satisfaire ma propre curiosité, sans aucune contrainte de

publication.

Assumer pleinement cet aspect égoiste dans mon travail de chercheur me méne a une
seconde conclusion. Je ressens le besoin d'étre utile pour les autres a travers mon métier.
Cette conviction personnelle est renforcée par le soutien matériel et financier que j'ai eu
la chance de recevoir de la part de l'état en ayant été logé a l'internat durant mes années
de classes préparatoires et ayant eu le statut d'étudiant salarié durant mes études a 'ENS
de Lyon. Je ne me vois donc pas étre uniquement concentré sur un travail de recherche.

C'est dans cette optique la que j'ai passé le concours de l'agrégation en sciences de la
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vie et de la terre. Il me semble qu'enseigner la biologie comme la géologie est une voie
possible pour ouvrir les éléves au monde qui les entoure. Cela me parait d'autant plus
important dans le contexte de changements globaux. J'ai l'espoir que faire découvrir et
aimer les sciences naturelles a des éléves initialement peu intéressés puisse leur faire
ressentir qu'ils sont partie intégrante de la biodiversité. A mon sens, cette approche ne
peut se faire uniqguement par le savoir rationnel, et il est important également de toucher
les émotions des gens. C'est pourquoi je tiens a m'investir dans la médiation scientifique,
comme j'ai pu le faire au cours de ma thése. En conséquence, si j’envisage effectivement
de poursuivre ma route dans le monde de la recherche, ce n’est qu’a la condition de
pouvoir conserver un équilibre avec ces tiches d’enseignement et de médiation

scientifique.
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European Conference on Behavioural Biology (ECBB 2024), Jul 2024, Ziirich, Switzerland.

Julien Bouvet, Agnes Hivet, Olivier Gilg, Loic Bollache, Jérome Moreau, Frangois-Xavier
Dechaume-Moncharmont. On the advantages of being a single parent. 52éme Colloque de la Société Francaise pour
UFtude du Comportement Animal, May 2023, Tours, France.

Julien Bouvet, Agnes Hivet, Olivier Gilg, Loic Bollache, Jérome Moreau, Frangois-Xavier
Dechaume-Moncharmont. De 'avantage d’étre un parent célibataire. DECRY Pthese 2023, May 2023, Villeurbanne,
France.

Poster communications

Julien Bouvet, Agnes Hivet, Olivier Gilg, Loic Bollache, Jérome Moreau, Frangois-Xavier
Dechaume-Moncharmont. Should I stay or should I go: when should predation lead to the choice of uniparental
rather than biparental care? EvoLyon Biannual Meeting, Nov 2023, Lyon, France.

MANUSCRIPT REVIEWS

— Scientific Reports

AWARDS & GRANTS

2023

Best oral communication from Décrypthese, the E2M2 doctoral school conference (300€)

TEACHING & MENTORING EXPERIENCE

Teaching 205k at Univ. Claude Bernard Lyon 1 (2022-2025) - 2h at ENS de Lyon (2023)
BSc, 1st year Zoology, 112h (Practicals)

BSc, 1st year Botany, 9h (Practicals)

BSc, 1st year Introduction to R, 6h (Practicals)

BSc, 1st year Student professional project, 2/h (Practicals)

BSc, 3rd year Bioethics, 9h (Lecture)

BSc, 3rd year Animal behaviour, 20k (Practicals)

MSec,
MSec,
MSec,
MSec,

1st year Ecology, 9h (Lecture)

1st year Human reproduction, 6h (Lecture)
1st year Animal behaviour, 9 (Practicals)
2nd year ~ Mitochondrial DNA and chloroplastic DNA, 2k (Oral exam)

Student mentoring



MSc, 2nd year

MSec, 1st year

MSec, 1st year

MSc, 1st year

BSc, 3rd year

BSc, 3rd year

Agnes Hivet, ENS de Lyon (4 months)
Love as a stopping rule: an example of optimal delusion.
Supervisors: Julien Bouvet and F.-X. Dechaume-Moncharmont

Lélio Belloir, ENS de Lyon (5 months)
Better to be biased? A framework for studying the adaptive value of emotion in mate choice.
Supervisors: Julien Bouvet and F.-X. Dechaume-Moncharmont

Colin Palandre, Duzguncan Meral, Alexis Monnier, Univ. Lyon 1 (2 months)
Design of a serious game exploring the role of emotions in mate choice.
Supervisors: Julien Bouvet and F.-X. Dechaume-Moncharmont

Romain Bally, Océane Bertrand, Chloé Robin, Antoine Rondot, Univ. Lyon 1 (2 months)
Reserve dynamics of Arctic shorebird species during egg incubation.
Supervisors: Julien Bouvet and F.-X. Dechaume-Moncharmont

Augustin d’Aboville, ENS de Lyon (7 weeks)
Better to be biased: adaptive optimism when trading up for a mate.
Supervisors: Julien Bouvet and F.-X. Dechaume-Moncharmont

Joachim Girard, Univ. Lyon 1 (6 weeks)
Recess strategies of incubating shorebirds under predation pressure.
Supervisors: Julien Bouvet and F.-X. Dechaume-Moncharmont

ADDITIONAL ACADEMIC ACTIVITIES

2023 - Present Student representative on E2M2 doctoral school.

2023 - Present Communication manager for DocE2M2, the PhD association of the E2M2 doctoral school.

Member of the organizing committee of Décrypthese, the E2M2 doctoral school annual
conference (Lyon).

Member of the scientific council of SFE2 2024, the international biennal conference of the
French Society of Ecology and Evolution (Lyon).

2023 - 2025
2024

OUTREACH
2024

Presentation of my research theme at the regional finals of the Olympiades de Biologie: a
national competition for high school students making biological projects.

SCIENCE POPULARISATION

2019 - 2025
2024
2023 - 2024
2023

Organisation of a nature photography exhibition to showcase biodiversity at the Ecole
normale supérieure de Lyon, as part of the national Féte de la Science event.

Participation in the Lyon stage of the Tournée du Climat et de la Biodiversité at the Lyon
city hall: a travelling scientific exhibition on climate and biodiversity issues.

Presentation of research jobs to high school students at the Lycée du Parc (Lyon).

Participation in Déclics event at the Lycée Louis Aragon (Givors): speed dating researchers-
high school students.



SKILLS & INTERESTS

Languages
e French: Native language
» English: Professional capacity, reading, writing and speaking, validation of Cambridge CAE level C1
o German: Basic skills, level B2

Computer skills
e Programming languages: Python, R, Shiny
o Markup languages: TEX, Markdown
« Tools: Git/GitLab, Unix Shell, Hugo, Obsidian

Hobbies
» Sports: Played tennis for 8 years, volley-ball, running, hiking
o Art: Played harpsichord and music theory for 7 years, photography
» Naturalist observation: Ornithology, entomology, geology and botany
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