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Résumé

Les animaux communicants par signaux acoustiques vivent souvent en agrégations au
sein desquelles les interférences peuvent compromettre 1’échange d’information. Chez les
insectes ou les males chantent en chorus, I’interférence locale entre les signaux de chacun
impose des contraintes majeures pour les femelles qui doivent évaluer et localiser chaque
partenaire potentiel. Les males peuvent également subir des difficultés pour évaluer la
compétitivité de leurs voisins ainsi que pour indiquer clairement aux femelles les
caractéristiques de leur chant. Par ailleurs, le bruit de fond des signaux masculins locaux peut
perturber la détection d’autres sons de I’environnement, tels que ceux produits par les
prédateurs. J’ai analysé différents aspects de cette problématique chez deux espéces : une
pyrale nocturne et une sauterelle chez qui les individus se regroupent pour produire leur chant.
A Tlaide d’expériences de laboratoire, j’ai pu mettre en évidence les mécanismes
comportementaux permettant aux femelles de localiser les males et aux males de
communiquer efficacement au sein des groupes, sans entraver la perception de leur
environnement acoustique. L’évolution de ces mécanismes aurait été favorisée par la sélection

sexuelle.

Mot clés : sélection sexuelle, signaux acoustiques, mécanismes comportementaux,

pyrale nocturne, sauterelle.



Abstract

Acoustic animal species are often found in aggregations where their communication
may be compromised by a high level of signal interference. In acoustic insects where males
sing in choruses, local signal interference may present major difficulties for females
evaluating and localizing individual males. Males too may be prevented from assessing the
competitivity of their neighbors as well as from advertising the characteristics of their own
signals to females in a clear manner. Moreover, the background noise from local signals may
prevent both sexes from perceiving other sounds in the environment, e.g. predator cues. I
studied these problems at several levels in two acoustic insect species, a pyralid moth and a
bushcricket, in which males broadcast their advertisement songs while remaining in dense
clusters. Experiments in the laboratory revealed behavioral mechanisms with which females
can identify and localize favored males and others with which males can communicate
effectively without forgoing general perception of the acoustic environment. The latter are

male traits that have been favored by sexual selection.

Key words: sexual selection, acoustic signals, behavioral mechanisms, pyralid moth
nocturne, bushcricket.
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Introduction générale

Les animaux vivent souvent en agrégations avec leurs congénéres. En effet, la vie en
groupe leur apporte divers avantages. Cependant, elle est aussi source de contraintes et de
compétition. Au cours de I'évolution, difféerents mécanismes ont été mis en place pour limiter
les effets négatifs de I'agression entre les animaux d'une méme espece. Ces regroupements
peuvent étre actifs ou les individus profitent de leur appartenance au groupe; car ils peuvent
repérer les prédateurs plus facilement, retrouver la nourriture, etc. Du point de vue du
comportement sexuel, un male peut profiter d'un regroupement si les femelles s'orientent
uniquement vers les males regroupés, comme est le cas lors de la formation des leks (Saether,
2009) (e.g. papillons, (Alem et Greenfield, 2010) ; mouche du fruit, (Pérez- Staples et al.
2012)). Un male inferieur dans la hiérarchie social peut ainsi rester auprés d’un male
supérieur et de cette facon augmenter ses probabilités de rencontres avec les femelles. Ce
comportement est fréquent chez les primates (Sakura, 1994, Boesch, 1996) et il existe des cas
particuliers de stratégies connues comme « patrollers » chez des insectes (e.g. la particularité
chez Heliconius charitonia (Mendoza-huerta et Macias-Ordofiez, 2009). La vie grégaire
présente aussi des inconveénients : transmission des maladies et des parasites, augmentation
des chances d'étre repérés par les prédateurs, augmentation du stress et surtout compétition
pour des ressources généralement limitées. On pense que les avantages exceédent les
souffrances puisque ces individus restent en groupe. De l'autre c6té, il y a des regroupements
passifs ou les animaux arrivent et restent dans le méme endroit grace un habitat particulier qui
réunissent des conditionnes nécessaires pour une quantité suffisante d’individus restant dans
cet endroit et ayant un domaine vital partagé. Qu’ils soient actifs ou passifs, les
regroupements d’animaux posent des problémes pour les individus. Dans le contexte de la
communication, il y a des problémes particuliers lorsque 1’on appartient & un regroupement et
ce pour chaque modalité de la communication. Quel que soit le sens utilisé, (visuel, chimique,
acoustique, tactile), une fois au sein dun groupe la communication devient essentielle. Les
émetteurs ont besoin que le signal émis puisse étre détecte, localise, et discriminé par le
destinataire ou récepteur de ce signal. L efficacité de ces signaux sera soumisse a la pression
de sélection (Guilford et Dawkins, 1991).



Lorsqu’il s’agit d’'une communications acoustique, les individus dans leur milieu
naturel sont exposés a un ensemble d’ondes sonores d’origines variées (Brumm et
Slabbekkon, 2005 ; Richardson et Langagne, 2009 ). Ces problemes comprennent le
« cocktail party effect » étudié chez les humaines (Cherry, 1996) ou la difficulté de repérer un
certain individu et la pratique de deux fonctions au méme temps deviennent compliquées (e.g.
I'activité sexuelle et repérer les prédateurs, discriminer les signaux individuels de congénéres,
etc). Ces problémes arrivent car un grand nombre de signaux sont diffusés dans toutes
directions au sein du groupe. Les différentes voix se superposent aux niveaux spectral et
temporel et constituent des sources directes d”interférences, « effet de masque », affectant la
discrimination du discours. Cet effet « masque » diminue par rapport a I"amplitude du signal
invasive qu’interfere. Et cette effet, augmenterai selon : le recouvrement temporel et spectral,
les nombre des signaux en paralléle et la proximité des sources sonores (voir Bronkorst,
2000). Ainsi, I'identification des signaux impliqués dans les choix des partenaires a fait
1"objet de plusieurs études sur une large liste d’espéces (Anderson, 1994). Par exemple, pour
I'acoustique, un animal ne peut pas entendre s’il diffuse lui-méme des émissions sonores.
Dans un groupe, ce probléme augmente puisqu’un animal qui émet des Signaux ne détectera
pas bien ses voisins. Ainsi, tout animal, dans son milieu naturel, est exposé a un ensemble de
sons de sources variées, pour former une onde sonore complexe qu’il lui faut séparer en
représentations perceptuelles ou images auditives (Bee et Mitcheyl, 2008). Les cas les mieux
connu sont les chorus des passereaux, les colonies des oiseux, et les chorus des insectes et
anoures (revue dans Hulse, 2002, Gerardht et Huber, 2002). Au sein d"un chorus, les animaux
font face a des contraintes acoustiques similaires, a celles de cocktail party car ils sont
exposés a des multiples signaux présentant un fort taux de recouvrement spectral et temporel
et émis depuis des sources sonores fortement agrégées dans un méme espace (Richardson et
Lengagne, 2009). Nous nous demandons donc s’il est vraiment possible de communiquer
dans les endroits complexes et saturés en signaux et comment ceci peut affecter les choix de
partenaire ? La meilleure maniére d”étudier les problémes intervenant dans les processus de
signalisation est de le faire dans les conditions réelles dans lesquelles cela se déroule en

milieu naturel.

Il est bien connu d"apres Darwin (1871) que les males ont généralement intérét a
maximiser leur nombre d’accouplements et les femelles avec un taux de reproduction plus
faible ont intérét a étre sélectives quant a la qualité de leurs partenaires sexuels. Les males

pourraient donc profiter des signaux pour augmenter I"attirance des femelles en produisant



des signaux sexuels qui exploitent le systeme sensoriel des femelles (théorie de la voie
sensorielle). Une telle exploitation sensorielle pourrait avoir un effet positif sur la
descendance des femelles si le succes reproducteur de ceux-ci augmente grace a I héritabilité
du trait « manipulateur » (Kokko et al. 2003).

Ce travail montre pourtant, notre intérét a étudier en détail des signaux acoustiques
impliqués dans la communication intersexuelle. L’objectif majeur de ce travail a été d"étudier
comment les individus affrontent leurs problémes de communication, du point de vue de la
sélection sexuelle, prenant en compte les agents qui influencent leurs signaux acoustiques a

divers niveaux pendant le processus de appel et choix des partenaires.

Nous avons étudié, dans un premier temps, le cas du papillon, Achroia grisella dont le
chant d"appel se fait en leks. Ces papillons utilisent la méme bande de fréquence, des sons
ultrasoniques que leurs prédateurs. Cette convergence ou coévolution représente une
circonstance difficile parce que l'appartenance au groupe exige un certain niveau de
compétition de signal, et les males augmentent leurs émissions sonores ce qui entraine une
diminution de leur capacité a entendre les prédateurs qui arrivent. Dans telle situation les
males chantants se trouvent dans le dilemme entre se reproduire ou se protéger du prédateur.
Que font les males dans ce contexte et comment ceci altére t’il leur signalisation?
Postérieurement, nous nous sommes intéressés aux interactions et a la complexité de la
sélection intersexuelle et intra sexuelle au sein des regroupements ou les systemes de
communications et signaux sexuels sont dynamiques. Comment a lieu la compétition
acoustique ? Les signaux sont-elles reperes par les femelles ? Ces interactions acoustiques lors
de la compétition perse attirent-elles les femelles? En effet, la communication sexuelle au sein
d'un regroupement est dynamique qui peut étre provoqué parce que les agrégations
déclenchent une compétition de signal parmi les méales. Ainsi, chaque male doit égaler ou
excéder ses voisins afin de gagner un succes reproductif. On peut imaginer une compétition
de signal ou chacun des males augmente son amplitude, rythme, etc. Cependant, lors des ces
interactions entre les males, quand on pense qu” ils sont en train d"émettre un signal suivi de
I"autre pour attirer les femelles, I"apparition des mecanismes dajustement pour garder un
rythme, confronter aux voisins sont attendues. e.g. ajustements des intervalles « timing »,
compétition focalisée « attention sélective ») et en méme temps les femelles sont présentes
pendant ces types de comportements acoustiques. Sont- ils percus et préférés au sein du
groupe ? Ou les signaux se perdent-ils dans ce milieu dynamique et saturé en stimuli ?

Comment le scénario auditif fonctionne-t-il pour assurer une communication efficace ? Le cas



de I’espece Ephippiger diurnus, qui chante en chorus suivant des régles de rythme est un bon
modele biologique pour étudier la complexité de la communication et la sélection sexuelle

dans le contexte de groupe.

Finalement, chez cette méme espece de sauterelle (E. diurnus) il y a une divergence
dans les chants d"appel, au niveau des nombres de syllabes dans leurs phrases, et différents
traits sont sujets a I'influence des phénoménes acoustiques, tel que I’effet de la priorité. Nous
nous sommes intéressé a les étudier a une échelle populationnelle. Fisher (1930) avait suggére
qu'une nouvelle préférence dans les accouplements par mutation pourrait modifier les
réponses des femelles vers quelques aspects comportementaux ou morphologiques des males
auxquels elles seraient sensibles Il peut arriver qu” un nouveau trait chez les males puisse étre
favorisé dans la préférence des femelles, sur tout si celui ci ajuste ou exploite quelque biais
préexistants dans le systeme sensoriel de la femelle. Nous avons donc commenceé a évaluer
comment I"isolation pourrait peu a peu faciliter les différences sur les traits sujets a sélection
chez E. diurnus, lorsque il s"agit d"'une méme espéce ayant des chants variés. Et surtout a
savoir si la préférence des femelles prend un role prépondérant dans I"apparition des ses
variations a cause de la variation de leur préférence qui pourrait passer d’une génération a

I"autre.

J’ai étudi¢ ainsi, a différents niveaux, les signaux sexuels dans la situation de
communication en groupe, chez deux espéces d’insectes acoustiques : un papillon nocturne et
une sauterelle. Grace aux expériences, j’ai constaté des mécanismes €thologiques dévoilant
I"importance de la sélection sexuelle avec lesquels les femelles localisent certains males et
d’autres avec lesquels les males augmentent la clarté et la compétitivitt menant a des

variations dans leurs signaux.
1. Le choix des femelles basé sur les signaux acoustiques

En réalité, les femelles semblent préférer précisement les caractéristiques du signal qui
sont les plus couteuses en énergie. Le choix d’une femelle peut se centrer sur la préférence
pour les propriétés statiques d"un trait (périodes spatio- temporelles fines (a une échelle plus
courte) ou sur des propriétés dynamiques du trait (spatio- temporelles longues). Le critére de
choix des femelles est tres divers parmi le taxa chez les especes dont signal acoustique est
impliqué dans le choix des partenaires. Nous présentons alors quelques exemples de

préférence pour les traits qui sont fréquemment objet de la sélection intersexuelle. Les



femelles sélectionnent ainsi ici des grands males car le nombre de pulses est corrélé
positivement avec la taille de I'individu (Gray, 1997). D autres propriétés temporelles comme
la durée d"un pulse ou bien encore la durée totale d”émission de ces pulses ou phrases sont
importantes chez divers espéces d"oiseaux qui présentent des chants plus complexes et méme
chez certaines insectes comme le tettigonid E. diurnus, car les femelles ont une préférence
pour des chants avec un nombre maximal de syllabes présenté par les males de sa propre
population (Ritchie, 1996). Chez le grillon domestique, Acheta domesticus, (Gray, 1997) les
femelles préferent des males émettant un grand nombre de pulses. Le rythme d"émission du
signal est aussi un élément clé dans le choix du partenaire. Chez la rainette, Hyla versicolor, il
a étée démontré que les femelles préféraient des chants longs répétés avec un faible rythme,
plutdt que des chants courts répétés plus fréquemment (Gerhardt et al., 1996). Aussi, chez
certaines espéces, comme les sauterelles, le rythme du signal est un bon indice concernant les
bénéfices directs que les femelles peuvent espérer, tels que des grands spermatophores ou des
territoires riches en ressources (Gwynne, 1982; Alatalo et al., 1990). Chez les insectes et les
anoures, les femelles présentent aussi, habituellement une phonotaxie vers le plus intense des
deux sons, lorsque ces sons sont identiques pour tous les autres parameétres, un autre exemple,
est le Diamant mandarin, Taeniopygia guttata (Ritschard et al., 2010) ou les femelles
montrent une préférence pour des chants plus forts, émis a des amplitudes plus importantes.
Finalement sur la fréquence porteuse, les patrons des préférences sont beaucoup plus variables
que d autres caractéres. Par contre, un nombre substantiel d"études sur la préférence pour la
fréguence n“ont pas montré de résultats significatifs importants (e.g. Arak, 1988 ; Doolan et
Young, 1989 ; Lopez et Narins, 1991 ; Cherry, 1993 ) Mais, il y a quelque exemples chez les
anoures (Acris crepitans,(Kime et al, 2004), Hyla ebraccata (Howlerman, 1998) et Bufo
viridis (Catellano et al., 2008) ou les fréquences plus basses ont éte preférées sur la moyenne,
en revanche chez la sauterelle Kawanaphila nartee (Bailey et al. 2007) e, la fréquence la plus

haute a été significativement plus préférée que la moyenne.

Quelle que soit la théorie qui permet de la expliquer la préférence des femelles (e.g.
théorie de | emballement, bonnes geénes), les femelles doivent exerce une forte pression
sélective qui favorise I"émission des signaux permettant aux femelles de les identifier et de
repérer ces caractéres qui pourraient leur conférer des bénéfices, soit directs, soit indirects
(Anderson, 1994).



2. Le systeme d appel au sein du chorus

Plusieurs especes se réunissent en groupes pour attirer leurs partenaires, formant un
environnement que 1’on appelle un chorus dans le domaine de 1’acoustique. Le cas le plus
fréquent, ce sont les espéces d’oiseaux qui se réunissent au crépuscule pour chanter mais il y a
aussi divers autres taxa qui présentent ce comportement, comme les singes Guereza
colombus, (Harris, 2006) les singes hurleurs Allouatta pigra (Cornick et Markowitz, 2002)
Allouatta palliata (Whitehead, 1987) les mysticetes (Clark et Gagnon, 2006) et les crabes
(Booksmythe et al., 2008) entre autres. En utilisant différents types de signalisations les
individus rencontrent des probléemes spéciaux pour communiquer efficacement, tels que les
signaux lumineux chez les lucioles Photinus carolinus qui doivent émettre leurs signaux en
une synchronie presque parfaite ou il ny a pas de décalage percu car leur émission est
déclenche en méme temps (Coppeland et Moiseff, 1995 ; Buck, 1981). Chez les especes
acoustiques, la formation du chorus augmente la compétition pour attirer les partenaires. Car
ils sont a proximité, d’une cote les femelles peuvent comparer et discriminer plus facilement
et ainsi que les males peuvent entendre les signaux de leurs voisins et ils réagiront pour
améliorer leur propre signaux, ils peuvent se mesurer en face du signal de l"autre, pour
essayer de éloigner I"autre si il y a une femelle a proximité, pour faire attention a comment
faire pareil que les autres. Alors, le sexe choisissant a besoin d’étre capable de détecter,
reconnaitre et rencontrer les individus plus attractifs parmi dautres ainsi que dans un milieu

avec des interférences acoustiques diverses.

Le chorus est ainsi un comportement de signalisation collective chez les animaux
acoustiques. 1l est prévu que chez les espéces qui chantent avec un rythme déterminé
émergent des systemes de communication spécialisés. En effet, dans le chorus les diverses
études sur les anoures et insectes ont démontré qu’il y a des regles de rythme suivies par les
males, a partir desquelles apparaissent deux stratégies de chant: la synchronie et I’alternance
(e.g. Greenfield et al. 1997, Sismondo, 1990, Moore et al., 1989, Hanson, 1978, Lofttus-Hills,
1974, Jones, 1966 a b).La synchronie parfaite existe quand le signal de deux ou plus
d’individus est émis en méme temps (phase relative de 0°). L alternance parfaite a lieu quand
deux individus maintiennent la méme période de silence entre leurs chants et ces chants ne

sont jamais superposés (Greenfield, 2010).



Les différentes théories évolutives ont proposé que ces chorus suivant un rythme
déterminé puissent représenter diverses circonstances. Pour la synchronie, une idée proposee
est qu’il s"agirait d"'un moyen de réduire la prédation, pour confondre les prédateurs potentiels
(Tuttle and Ryan, 1982). Une autre hypothese propose que le rythme suivi, (e. g. la longueur
de la période), soit un code entre les conspécifiques pour se reconnaitre (Greenfield, 1994).
D’autre part, le signal collectif de plusieurs males augmenterait 1’attrait total pour les femelles
(the bacon model, Buck et Buck, 1978). Finalement, il a été proposé que c’est un mécanisme
pour éviter d’autres interférences acoustiques (Romer, et al, 1989). D autre part, pour
I"alternance, Schwartz (1982) propose qu’il s"agit soit d"un systeme pour maximiser le temps
de transmission du groupe (i. e. duty cycle / cycle rapporteur) ou pour préserver les divers
composants du signal, aussi important pour la reconnaissance des femelles. Néanmoins, plus
récemment, il a été suggéré, tant pour la synchronie que pour l"alternance, que c’est la
compétition entre males qui est impliquée (Greenfield et Rozen, 1993); (Snedden et
Greenfield, 1998). En outre, tous ces modeles assument une fonction coopérative du
comportement de chorus. Il pourrait également s’agir d’'un mécanisme par lequel un
regroupement est en compétition avec les regroupements voisins pour attirer les femelles (e.g.
Harris, 2006). Ou bien, que ce méme mécanisme fonctionne au niveau de I"individu et que
chaque male est en compétition avec les autres de son propre groupe pour attirer les femelles
(Gerhardt et Huber, 2002). Dans les chorus il existe alors un niveau de signalisation
acoustique représenté par les rencontres des males a travers de divers ajustements de leur

chant et qui ont lieu a plusieurs occasions le long de la journée.
2.1 Le chorus et la sélection sexuelle.

En effet, la sélection sexuelle peut étre un facteur important chez plusieurs animaux
chantant en chorus. Dans le scenario d"un chorus et du point de vue de I'individu, on pense
aux situations qu“affrontent les femelles et les males pendant la recherche des partenaires. Les
femelles d"une part devront faire face aux stimuli qui appartiennent aux caracteres du chant
perse et en méme temps aux stimuli relatifs qui correspondent aux interactions acoustiques
entre les males. Les males, de leur coté, doivent étre attentifs aux chants de leurs voisins pour

réagir en conséquence sur leur maniere de chanter afin d”attirer les femelles.

Plusieurs travaux de recherche existent actuellement, centrés sur la sélection sexuelle
au sein des chorus qui soutiennent I’hypothése de la compétition et ses conséquences. En

revanche autres idées ont été discutées par Snedden et Greenfield (1998) : ils ont proposé



qu’il s’agit d'un épiphénoméne émergeant résultant de la compétition entre les males. Un
exemple commun ce sont les sauterelles qui chantent en chorus synchroniques et en

alternance.

Cependant, il y a des études qui ont abordé la question de comment le choix des
femelles peut affecter le patron de signaux collectifs des males. Un exemple, les sauterelles
Paneroptera nana, une espéce ou males et femelles chantent mais les femelles ont besoin
d’un minimum de décalage de phase pour répondre et commencer le duo (Tauber, 2001).
Chez les oiseaux le chant est complexe et comprend différents éléments, il y a des cas trés
extrémes comme le Pipit spioncelle () ou seuls les meilleurs males peuvent produire le type
de chant attirant pour les femelles (Rehsteiner et al, 1998). Orthoptéres et anoures sont des
espéces qui forment typiquement des chorus ou I"influence des deux sexes dans leurs signaux
est éminente (Lengagne, 200),(Greenfield, 2010). Un exemple pertinent, sont les études faites
auparavant sur le chorus de type mixte d’alternance et de synchronie imparfaite d"Ephippiger
diurnus ou Greenfield et Snedden (2002) ; Berg et Greenfield, (2005) ont déja observé chez
cette espece de sauterelles une forte influence de la sélection sexuelle dans les phénomeénes
particuliers de leur chant. Une explication pour I"apparition de la synchronie imparfaite dans
I"espece est I"influence de I"effet de la priorité, consistant en la préférence de femelles pour le
signal émis en premier par un male spécifique dont le signal est suivi a une tres courte période
de temps par le chant d’un voisin. Ce phénomeéne est certainement trés intéressant lorsque a la
base les interactions des males d"E. diurnus est un chorus typiquement d alternance.
Particulierement, c’est d"autant plus intéressant que des études ont été faites sur le choix des
femelles ainsi que des interactions entre les males pendant le cortége au milieu d’un chorus
naturel avec les sauterelles Ligurottetix planum, proche de Portal Arizona,U.S.A., sur
Neoconcephalus spiza proche de Gamboa, Panamé et sur E. diurnus proche de St. Jean de
Buéges, Hérault, France. Les résultats observés ont démontré une forte préférence pour les
males qui émettent plusieurs chants en premier pendant les interactions acoustiques avec leurs
voisins. En méme temps ces études n“ont été réalisées qu avec des populations d"une a deux
syllabes et ne comprennent pas des évaluations de la préférence des femelles en considérant
toutes les caracteristiques potentielles du chant. On distingue aussi, que les méales observés
ont tendance a réaliser plusieurs ajustements dans leurs signaux en réponse aux modifications
que réalisent de leur coté certains de leurs voisins (voir section 5) ou (Greenfield, 1994).
Comment les femelles font —t- elles pour choisir leur partenaire au milieu d"un chorus ou tous

les signaux sont mélangés et en constante variation ? Sont-elles capables de discerner et



discriminer les signaux dans ce contexte ? Et en paralléle, chez les males, a quels ajustements
des signaux acoustiques on observe la réponse compétitive la plus importante au sein d’un
chorus ? En outre, quelque chose de tres important a observer dans une deuxieme étape des
études axées sur les changements de chant d"'un méme male, c'est la vérification si, en vertu

de la presence de femelles, les caracteres du chant sont altérés.

D autre part, on s’attend a ce que les femelles montrent une préférence pour
différentes caractéristiques du chant des males. En méme temps il existe la possibilité que les
femelles deviennent moins sélectives au sein d’un chorus. De fait, les traits acoustiques du
chant qu“une femelle doit discriminer comprennent deux classifications : une qui correspond a
des caractéristiques spécifiques du chant comme la longueur, I"intensité, la fréquence etc., et
I"autre qui correspond a des traits d”interaction, traits plutét comportementaux et pour cela,
traits relatifs. Ces derniers selon plusieurs études ne sont pas forcément constants chez un

méme individu.

2.2 Communication acoustique et perception chez Ephippiger diurnus : un

exemple unique du systeme d"appel en chorus.

Le systéme d"accouplement de I"espece a lieu au sein de structures de males regroupés
pour chanter (chorus) afin dattirer les femelles pendant la journée tout au long de la matinée
(Greenfield, 2010). Les femelles se proménent entre les buissons et d"un buisson a l"autre
pour écouter les divers chanteurs avant de prendre une décision et de se diriger vers un male
specifique. Les males émettent un chant a une fréquence de 40 kHz et a une amplitude de 90
dB a 60 cm de distance. Ces chorus se forment dans les arbustes prés de la forét ou de la
garrigue a la lisiere des végétations plus abondantes. Le chant est émis uniquement par les
males par stridulations, en frottant une contre l"autre ces deux ailes vestigiales, dont une
possede une rangée de dents cuticulaires qui frottent sur une veine saillante portée par 1’autre
aile (Dumortier, 1963). Chaque mouvement d’ailes provoque un chant ou syllabe de 100-150
ms environ. Il existe une importante variation dans les caractéristiques du chant consistant
précisément, en des différences dans le nombre de mouvements alaires effectués par phrase
(Busnel, 1956; Oudman et al. 1990; Ritchie 1995). Ces variations sont de plus ou moins une
syllabe au sein d'une population, mais ce méme phénomene présente des variations
géographiques importantes. Les différentes populations sont isolées et présentent peu de
possibilités de contact entre elles puisque les individus ne volent pas. A ce sujet, il y a une

importante division: il y a des zones ou les populations émettent un maximum de deux



syllabes (mono ou bi-syllabiques) et des populations ou le nombre de syllabes est un gradient
qui va de 2 a 8 syllabes (polysyllabiques). Au sein de cette derniere zone existent des
variations inter-populationnelles plus importantes (Duijm, 1990). Nous étudions en particulier
des populations qui ont été récoltées sur différents sites dans les Pyrénées de la frontiére de La
France et L'Espagne) Les caracteres relatifs du chant du male impliquent des variations
possibles du comportement acoustique dans un méme individu. Au sein dun chorus on
s'attend a observer plus d’ajustements dans les signaux d’avertissement des males. Alors,
dapres des observations realisées par Greenfield et Snedden (2002) afin d’augmenter leur
attrait on prédit que : a) les méales modifient la longueur de leurs phrases quand un autre male
a modifié son chant, b) que les males réalisent des ajustements de rythme du chant surtout
quand un nouveau méle s“incorpore au chorus, et ¢) qu’ils modifient aussi la phase du rythme

ce qui implique une augmentation de la fréquence des chants leaders émis.

Nous suggérons que dans un milieu aussi bruyant que celui d"un chorus, il doit exister
des signaux plus repérables que d"autres et que ceux-ci seront donc les signaux préeféres par
les femelles. Considérant I"influence d” autres stimulus et interférences présentes dans leur
milieu naturel il serait intéressant de connaitre la forme particuliere dans laquelle agit

réellement la sélection sexuelle sur la variation de signaux tant dans la sélection.
3. Le systeme d appel au sein du lek

Dans le cadre du lek on observe des différents regroupements des males paradant dans
un méme espace, en train d’émettre leurs signaux d avertissement pour attirer des femelles.
Les males défendent leurs petits territoires et peuvent entrer en concurrence avec leurs voisins
du lek en utilisant leurs ornements et signaux visuels ou acoustiques extravagants. Les
femelles vont vers les leks dans le seul but de se reproduire. Les femelles vont donc montrer
une préférence pour des caracteres particuliers présents chez les males lorsqu”elles devront en
choisir un parmi les individus du lek. Les femelles peuvent aussi visiter plusieurs leks avant
de prend une décision. Ce choix, va conduire a une sélection persistante des femelles pour des
caractéres particuliers de traits des males (Miller and Moore 2007). Le comportement de lek a
été décrit en premier chez les oiseaux tels que le Tétras des armoises (Centrocercus
urophasianus), I’Outarde canepetiére (Tetrax tetrax) ou le Colibri a queue large (Selasphorus
platycercus). Il apparait également chez certains mammiferes comme les Cobes de Buffon
(Kobus kob) ou le Topi (Damaliscus korrigum), chez certains poissons de la famille des
cichlidés, chez des amphibiens comme la rainette verte (Hyla arborea) et méme chez des



insectes comme la mouche du fruit telle que Anastrepha ludens (Perez-Staples et al. 2010), ou
les pyrales telle que Achroia grisella (Thornhill and Alcock, 1983; Bradbury, 1985). Ces
dernieres études confirment qu” au sein des leks, les femelles se focaliseront uniquement sur

I"apport de bénéfices indirects.

3.1 Communication acoustique et perception chez Achroia grisella: un

exemple unique de systeme d appel en leks

Principalement durant la premiére partie de la nuit ils se forment des leks ou
regroupements de males de différentes tailles. Les males sont perchés sur un support durant
I"émission de ses avertissements diffusés dans toutes les directions pour attirent les femelles
(Spangler et al., 1984). Les femelles se promenent en volant et sont attirées par les chants des
males, nous observons donc, un comportement de phonotaxie chez cette espéce qui
commence par une attraction vers un lek particulier (Alem et Greenfield, 2010) et aprés la
femelle marche et se dirige vers un des males du groupe. Seuls les males sont capables
d"émettre des signaux acoustiques. Ces signaux sont ultrasoniques et produits par de rapides
battements des ailes qui provoquent la déformation de leurs timbales, organes situés a la base
des ailes. Le son produit est d'une amplitude de 95 dB pe SPL (peak equivalent sound
pressure level) et est composé de fréquences allant de 70 a 130 kHz (Snedden et al., 1994). Le
signal sexuel est constitué d"une paire des pulses délivrés de maniere rythmique a un taux
d“environ 100 paires de pulses générées par les timbales gauches et droites du male durant
une montée ou une descente de l"aile. Sensibles et ajustés (réglés)aux sons de fréquences
allant de 30 a 120 kHz (Spangler et Takessian, 1983).Par contre, aussi bien les males que les
femelles A. grisella sont munis d’une paire d"organes tympaniques abdominaux (Hintze-
Podufal et Hermanni, 1996). Ils présentent une méme bande de fréquence que leur prédateur :
La chauve souris et quand il attend les son ultrasonique de celui-ci ils s arrét de chanter pour
éviter étre attaqués. Néanmoins, lorsque ils sont trés investis dans la compétition ils ne s arrét
pas, ou bien réagissent avec un petit stop, dans leurs emissions, dont silence et trop courte.
Leur ambiance acoustique est donc saturés de sons de conspécifiques a courte distance, et des

signaux de multiples source depuis long distance qui peuvent bien masquer leur prédateur.
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Abstract

Whereas sexual activity in many animal species is reduced when predation pressure
intensifies, such reduction may be attenuated in accordance with age, demography, or sexual
competition. For example, males in lekking aggregations might forgo evasive behaviour and
continue their signalling activity when exposed to predation for various reasons: the pressure
to engage in signal competition with neighbours outweighs the risk of a predator attack, an
increasing number of males joining a lek lowers the per capita risk of attack because predators
become satiated or predation pressure is diluted, predator cues are masked by the signals of a
male’s neighbours within the lek, or limitations on general attention prevent a lekking male
from performing both signal competition and monitoring of predators at the same time. We
addressed the problem of balancing anti-predator behaviour and signal competition in an
acoustic pyralid moth, Achroia grisella, in which males gather in leks and broadcast an
ultrasonic mating call. Previous and concurrent studies showed that A. grisella can be
menaced by substrate-gleaning bats and that singing males generally become silent upon
perceiving bat echolocation signals or pulsed ultrasound bearing the characteristics of these
signals. In the current study we showed that the incidence and duration of these silence
responses are greatly reduced in lekking males as compared with solitary individuals.
Moreover, a moderate reduction in silence responses persists when individual males are
presented with the broadcast of song from a lek followed sequentially with bat echolocation
stimuli. Thus, while signal masking may play a role in attenuating anti-predator behaviour in
lekking males, other factors, including signal competition and dilution of predation pressure,

are likely influences as well.

Key words: acoustic insects, Lepidoptera, life history theory, sexual selection,
tradeoff, ultrasound signals

Running title: Anti-predator behaviour and competitive signalling



Introduction

Studies of mating behaviour in both vertebrate and invertebrate species commonly
note marked reductions of or changes in sexual activity in the presence of predators (Burk
1982; Magnhagen 1991; Fuller & Berglund 1996). Because male signaling is often
conspicuous to natural enemies as well as to females (Zuk & Kolluru 1998), males are
expected to broadcast their advertisements at reduced intensity, intermittently, or not at all
when predators are perceived. Similarly, the orientation movements of both sexes during pair
formation may reveal their presence to third parties — eavesdroppers — and females may
therefore show less receptivity to males and male signals (Farris et al. 1998; Dill et al. 1999;
Jones et al. 2002), or less discrimination among local males (Hedrick & Dill 1993; Danchin et
al. 2005), if predation intensifies. Courtship and copulation pose additional risks (Sih et al.
1990; Koga et al. 1998; but see Gwynne 1989 for data indicating an absence of risk) and may
also be shortened, or avoided and deferred until a safer moment: The attention to one’s
partner that normally occurs during courtship may be incompatible with the vigilance
necessary to monitor predators, and the immobility during copulation may render escape from
predators difficult or impossible.

These above expectations are general predictions which may be modified in
accordance with the principles of life history theory (Candolin 1998). For example, as animals
age and the expected number of future mating opportunities diminishes, the decision equation
that modulates the conflicting demands of current reproduction versus survival and the
possibility of future reproduction may change such that males continue signaling and females
remain receptive and orient toward signaling males under higher levels of perceived predation
(Lafaille et al. 2010). Thus, individuals of either sex would not forgo terminal mating

opportunities under some conditions (Clutton-Brock 1984).

Social behavior and the competition inherent within groups introduce the possibility of
additional modifications to the partitioning of effort between current reproduction versus
survival and potential future reproduction. From the male perspective, when individuals
advertise in the vicinity of conspecifics, the phenomenon of signal competition arises in

which each male may be under pressure to at least match the broadcasts of his neighbours



(Walker 1983; West-Eberhard 1984; Greenfield 2005; e.g., Bee & Perrill 1996; Gerhardt et al.
2000). To do otherwise may relegate a given male to relatively low mating success, since
females are likely to make simultaneous comparisons of local males. In this context, one may
expect males to continue signaling longer in the presence of predation when they are
surrounded by signaling neighbours than when they signal alone: In the former case, a male
that invariably ceases signaling and opts for survival may suffer a substantial loss of current
reproduction, whereas in the latter case this loss may be relatively small. Even in cases where
females cease orientation and mating activity in the presence of predators, males who
continue signaling could benefit because females may continue to assess males over an
extended time interval, including the interlude of predator presence, and base their evaluation

on overall signaling during the entire interval.

Once males signal in aggregations, which in many cases may constitute lekking
behaviour (Hoglund & Alatalo 1995), the additional factor of ‘predator satiation’ is liable to
arise: whereas the enhanced signaling output of an aggregation may draw the attention of
more predators than a solitary male does, the increased number of or attention by predators
does not keep pace with the increasing size of the aggregation (Karban 1982; Turchin &
Kareiva 1989). That is, overall predation pressure at an expanding aggregation does increase,
but predation pressure as measured on a per male basis actually decreases. This decrease in
per capita predation pressure may also reflect the increased vigilance that group membership
affords (Lack 1968; Hamilton 1971), or that when a predator arrives and attacks any member
of the group, neighbours detect that attack and immediately cease signaling and other
conspicuous activity. Such satiation and ‘dilution’ of predation pressure have been proposed
as two of the various influences on the evolution of leks (Hoglund & Alatalo 1995). From our
current perspective, satiation and dilution may also be responsible for reduced anti-predator
behaviour in aggregations of signaling males: Males in groups can afford to expend greater
effort on current reproduction because the risk of predation suffered by any given male is

reduced.

Signal masking represents yet another factor that may arise in male aggregations and
influence further reductions of anti-predator behaviour. Signal masking is liable to occur
where male advertisements and cues revealing the presence of predators are both transmitted
along the same channel, and where multiple emissions along that channel may interfere with
perception. Acoustic communication is a likely candidate for masking because predators are

often recognized by virtue of their own acoustic signals or inadvertently produced sounds



(Bradbury & Vehrencamp 1998; e.g. Miller & Surlykke 2001). Moreover, the simultaneous
production of sounds from multiple sources may prevent a receiver from recognizing or
evaluating some or all of the emissions (Bee & Micheyl 2008). Thus, we can predict that
when acoustically signaling males broadcast in aggregations, they might continue to signal in
the presence of predators simply because they do not effectively hear the latter’s cues. But
interference may be a more general phenomenon than the physical masking of predator cues
by the signals of neighbouring males. A ‘cognitive interference’ might also arise because
males within aggregations invest strongly in competition and attend closely to their
neighbours’ activities and signals (see Burk 1982). Such focus may preclude the recognition
and evaluation of predator cues, particularly when weak or intermittent, owing to neural

limitations on attention (Dukas 2004).

Here, we present a study that tested how males in an acoustic insect balance current
reproduction versus survival, i.e. signaling versus anti-predator behaviour, when solitary and
when aggregated. We first addressed the basic prediction that signaling behaviour would take
precedence in aggregations. We then implemented a series of experiments to identify which
among the several factors outlined above may have been responsible for our observed result:
males in aggregations do tend to signal at an elevated rate relative to solitary individuals. In
this regard, we note that the several factors are not mutually exclusive, and our objective was
to identify the stronger factors and to understand how the various contributing factors might
be linked.

We studied signaling in Achroia grisella, an acoustic pyralid moth (lesser waxmoth) in
which males advertise to females with an incessant train of paired pulses of ultrasound
(Spangler et al. 1984). Signaling A. grisella males often gather in small lekking aggregations
within which signal competition is likely to arise: Experiments have shown that males
accelerate their pulse-pair rhythm when they perceive the songs of neighbours above a
threshold amplitude (Jia et al. 2001), and faster pulse-pair rhythms are generally more
attractive to female A. grisella (Jang & Greenfield 1996). Thus, the acceleration response may
represent the way in which an A. grisella male can match or exceed the signals of neighbours
within its aggregation. Other experiments have revealed specialized responses of both male
and female A. grisella to synthetic stimuli representing the echolocation signals of
insectivorous bats (Greenfield & Weber 2000; Rodriguez & Greenfield 2004; Greig &
Greenfield 2004; Greenfield & Hohendorf 2009; Alem & Greenfield 2010; Lafaille et al.

2010), as well as to live bats flying and emitting echolocation signals in the vicinity. In



particular, signaling male A. grisella generally become temporarily silent when exposed to
these stimuli (Greenfield & Baker 2003). Substrate-gleaning bat species (Rhinolophus
ferrumequinum) have been observed attending to signaling A. grisella males in laboratory
experiments (S. Alem, B. Siemers, K. Koselj, unpublished data), and these bats will readily
feed on A. grisella. We therefore interpret the silence response as anti-predator behaviour that
protects a male from attack by this guild of bats, which may constitute 30% of the bat fauna in
various of the geographic regions of the world where A. grisella are found (Arlettaz et al.
2001). Finally, we note a recent laboratory experiment showing that the level of attention by
substrate-gleaning bats for A. grisella males signaling within an aggregation increases only
slightly as the number of males joining the aggregation expands (S. Alem, B. Siemers, K.
Koselj, unpublished data), evidence supporting the dilution effect in anti-predator behaviour
in this species.

Based on the biology of A. grisella presented above, we began our study with a simple
laboratory experiment testing whether signaling males are more likely to exhibit a silence
response to synthetic echolocation stimuli when solitary than when aggregated. We then
proceeded to test whether masking or general interference occurs between the signals of
neighbouring males and those of echolocating bats. A final experiment examined the
specificity of the silence response to stimuli representing bat echolocation signals as opposed
to general noise. We used our results, taken alone and in conjunction with other findings on
interactions between A. grisella and insectivorous bats, to evaluate the subtle modulation of

sexual and anti-predator behaviour that may occur in a social context.

Materials and Methods

1. Natural history and acoustic behavior of Achroia grisella

A. grisella are symbionts of the western honeybee (Apis mellifera), and are found in
most geographic regions of the world where these bees are raised (Kinike 1930). The moth
larvae feed on comb and organic detritus of honeybee colonies, and they are more common