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SOMMAIRE

Les stress socio-écologiques peuvent compromettre la reproduction des femelles et affecter le
développement de leur progéniture. Par exemple, le stress gestationnel peut avoir de profonds
effets sur la morphologie, le comportement, la physiologie et ultimement la valeur adaptative
des jeunes. De tels effets matemnels jouent un role particuliérement important chez les
mammiféres ayant un lien intime et prolongé avec leur progéniture. Les femelles se
reproduisant avec 1’aide coopérative d’un groupe doivent composer avec les tensions entre
femelles reproductrices, qui ménent a la reproduction dans des contextes socio-écologiques
plus ou moins stressants. Dans ce contexte, la thése vise 4 identifier des indicateurs du stress
gestationnel chez le suricate femelle (Suricata suricatta) en milieu naturel et investiguer les
effets du stress maternel sur I’axe du stress de la progéniture. Le suricate est un mammifére
grégaire coopératif chez qui le partage inégal de la reproduction entraine une forte compétition
entre les femelles, dont certaines se reproduisent hors des périodes de bonnes conditions
alimentaires. Avant ce travail, le stress prénatal n’avait été étudié qu’en milieu contrdlé, entre
autres faute d’une méthodologie adéquate permettant son estimation non invasive durant la
reproduction de populations sauvages. Le suricate du Kalahari offrait alors une excellente
opportunité d’étudier le lien entre le biais de la reproduction, les conditions socio-écologiques,
le stress gestationnel et le phénotype hormonal de la progéniture. En effet, la disponibilité de
données d’histoire de vie, de condition corporelle, de comportements sociaux et d’échantillons
fécaux permettait 1’étude longitudinale d’hormone de stress lors de la reproduction et les
premiers moments de vie pour plus de 800 individus sauvages marqués depuis 1997. Le
premier chapitre évalue I’effet de I’entreposage de longue durée d’échantillons fécaux sur les
concentrations mesurées en hormones de stress (métabolites de glucocorticoides, fGC) et de
reproduction (métabolites d’estrogénes, fE). Les résultats recommandent la lyophilisation
précoce plutét que I’entreposage d’échantillons frais a -20°C. De plus, I’étude souligne
I’importance d’évaluer I’effet d’entreposage pour les différentes hormones étudiées et de
contrdler pour le temps d’entreposage. Le deuxiéme chapitre étudie le lien entre le taux de
reproduction, la dominance sociale et les fGC. Les changements en fGC au cours de la

reproduction sont influencés par le chevauchement de reproductions, non par la dominance.
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L’étude remet ainsi en cause le role des GCs dans la suppression de la reproduction chez les
subordonnées. Le troisiéme chapitre étudie les stress socio-écologiques avant et pendant la
gestation et identifie la compétition entre femelles et le chevauchement de reproduction lors de
mauvaises conditions alimentaires comme facteurs entrainant une augmentation en fGC. Le
quatriéme chapitre évalue 'effet du stress gestationnel sur I’axe du stress de la progéniture
avant le sevrage. Les résultats mettent en évidence 1’effet maternel du chevauchement des
reproductions en période de stress alimentaire, entrainant une augmentation en fGC de la
progéniture, et D’effet, dépendant du sexe de la progéniture, de la compétition entre les
femelles sur les fGC de la progéniture aprés la naissance, entrainant une diminution en fGC
chez les fils, non chez les filles. L’étude démontre ainsi ’utilité du suivi longitudinal des fGC
pour I’étude des stratégies d’histoire de vie et des effets maternels hormonaux. Les effets du
stress alimentaire sur les GCs maternels lors du développement prénatal suggérent un conflit
entre les stratégies permettant de maximiser le succés reproducteur maternel et les effets
néfastes sur la santé future des jeunes. Finalement, les effets maternels observés suggérent un
potentiel d’action des GCs gestationnels sur la croissance et le phénotype comportemental de
la progéniture. Par exemple, 1’effet maternel du stress social dépendant du sexe de la
progéniture pourrait aussi modifier leur potentiel physiologique & gérer les stresé associés aux

stratégies comportementales de coopération et reproduction.
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“To study individual differences in stress physiology is to study [...] why some bodies [...]
deal with stressors better than others” (Sapolsky, 2002).



INTRODUCTION

Hormones stéroidiennes et réponse au stress

L’endocrinologie comportementale étudie comment les hormones influencent le
comportement animal (Becker er al,, 2002). Spécifiquement, les causes mécanistiques et
fonctionnelles de la réponse au stress ont été’ étudiées chez une diversité d’espéces animales
(Sapolsky, 2002). Chez les vertébrés, 1’étude empirique du stress a exploré les causes
écologiques (Gesquiere et al., 2008; Pankhurst, 2011; Wingfield, 2003), sociales (Creel et al.,
2012) et anthropiques (Van Meter et al.,, 2009; Wasser and Hunt, 2005), ainsi que les
conséquences sur la survie (Romero, 2012; Wada, 2008), la reproduction (Bonier et al., 2009;
Rubenstein and Shen, 2009;. Schreck, 2010) et les générations futures (Burton et al., 2011;
Haussmann et al., 2012; Henriksen et al., 2011; McGhee et al., 2012; Meylan et al., 2012).
Ces études ont révélé 'importance des hormones stéroidiennes permettant une rapidité et une
flexibilité dans la réponse physiologique et comportementale nécessaire a la survie et la
reproduction. Les stéroides sont des molécules dérivées du cholestérol transmettant les
signaux pergus par les organes des sens vers les organes cibles, via les récepteurs cérébraux
(Becker et Breedlove, 2002). Spécifiquement, les glucocorticoides (GCs) produits lors de la
réponse a un stress (Fig. 1), tel que ’attaque d’un prédateur, permettent a la fois de mobiliser
1’énergie nécessaire pour la fuite ou la de'fenée et de stimuler la production de molécules anti-
inflammatoires et analgésiques (Sapolsky, 2002). Ainsi, les GCs, en concert avec une diversité
de composés chimiques du systeme neuroendocrinien, remplissent des fonctions métaboliques,
immunitaires et comportementales vitales au ‘bon fonctionnement de I’organisme et
nécessaires a la survie et la reproduction (de Kloet, 1999; Dhabhar, 2002; Magiakou et al.,
1997; Whittle et al., 2001; Wingfield et Kitaysky, 2002). Afin de prodilire une réponse
physiologique et comportementale efficace face a un stress, les niveaux en GCs doivent étre
initialement bas, pour ensuite entrainer une augmentation rapide et bréve dans la circulation
sanguine et agir aux organes cibles (Fig. 1). Par contre, le stress excessif entraine des

élévations prolongées en GCs et des cofits physiologiques néfastes a la survie et la



reproduction (Goymann et Wingfield, 2004; Sapolsky et al, 2000; Fig. 1). Ces cofits
physiologiques, dits allostatiques, perturbent la normalixté homéostatiqﬁe de I’axe du stress
(Korte et al., 2005). Afin d’éviter les effets collatéraux du stress chronique sur les systémes
immunitaire, cardiaque, digestif et reproducteur, un individu tendra & respecter ses limites

physiologiques en adoptant des stratégies comportementales adaptatives permettant de réduire
le stress (Sapolsky et al., 2000).

STRESS RETROACTION

L

STRESS
- hypothalamus

CRH...

| ACTH
| glandes surrénales J
| cecs

GCs

temps

Figure 1. L’axe du stress : lors de I’occurrence d’un stress, 1’hypothalamus initie la production
en chaine de corticolibérine (CRH) et hormones associées, d’adrénocorticotrophine (ACTH) et
de glucocorticoides (GCs). Les GCs, produits en quelques minutes, agiront sur les organes
cibles, via la circulation sanguine, puis par rétroaction signaleront a I’hypothalamus 1’arrét de
leur production lorsque le stress cesse. Le contrdle par rétroaction de la production de GCs
fonctionne adéquatement eﬂ réponse a un stimulus ponctuel (lignes pleines). Par contre, le
stress chronique compromet la rétroaction causant ainsi une production élevée et prolongée de
GCs (iignes pointillées), ce qui nuit & long terme a la santé¢ immunitaire, métabolique et

reproductrice. Figure inspirée de Sheriff et al. 2011.

Les niveaux de base en GCs, la réponse physiologique au stress ainsi que les stratégies

comportementales employées pour éviter et gérer les situations stressantes peuvent varier d’un



individu a Pautre (Sapolsky, 2002). Ainsi, un méme niveau en GCs peut indiquer un stress
chez un individu et la normalité homéostatique chez un autre. De plus, plusieurs variables
intrinséques (espece, sexe, age, condition corporelle, reproduction) et extrinséques (heure du
jour, saison, habitat, instabilité sociale) peuvent influencer les niveaux de bases et de stress en
GCs. Notre compréhension du lien entre la réponse au stress, le succés reproducteur et le

phénotype de la progéniture doit donc se baser sur une connaissance des variations

individuelles en GCs.

Stress, socialité et reproduction

La survie et le succeés reproducteur sont soumis a divers stress environnementaux, dont
I’intensité sera pergue et gérée différemment selon les caractéristiques individuelles. Chez les
Vertébrés, divers systémes sociaux ont évolué en lien avec I’intensité de stress écologiques,
tels la disponibilité des ressources (Gesquiere et al., 2008; Lynn et al., 2010), le risque de
prédation (Clinchy et al., 2011; Eilam et al., 1999) et divers défis climatiques (Boonstra,
2004; Wingfield et Sapolsky, 2003). En soi, la socialité améne aussi son lot de stress (Creel et
al., 2012) pouvant entrainer un biais dans le succés reproducteur au sein d’un groupe. Ainsi,
on observe une grande variabilité entre les femelles au niveau du nombre de jeunes produits,
annuellement et au courant de la vie, dépendamment de 1’organisation sociale d’une espéce et
_des caractéristiques individuelles. Entre autres, la condition corporelle et le statut de
dominance influenceront la capacité d’une femelle 4 se reproduire. Par exemple, chez les
ongulés de montagne ou la compétition pour la reproduction entre les femelles ne joue pas un
role sur le succes reproducteur, la plupart des femelles produisent un jeune annuellement, et
ce en fonction de leur age et condition corporellé (Favre et al., 2008; Festa-Bianchet et al.,
1998; Festa-Bianchet et King, 2007; Hamel et al., 2010). Par contre, chez les rongeurs,
primates et carnivores sociaux ol la dominance entre femelles régis I’accessibilité a la
- reproduction, un biais dans le succes reproducteur permet a un petit nombré de femelles de
produire un grand nombre de jeunes par portée et, lorsque les conditions environnementales

sont favorables, plusieurs portées annuellement (Chelini et al., 2011; Griffin e al., 2003;



Saltzman et al., 2009). Dans de tels systémes sociaux, les comportements de dominance
(Creel, 2001; Young et al., 2008), ou la seule présence de la dominante (Bennett, 1994),
peuvent entrainer I’abstinence ou la suppression du systéme reproducteur des femelles

subordonnées, compromettant ainsi leur conception ou gestation.

Effets maternels chez les mammiféres

La biodiversité émane de la variabilité individuelle et de I’hérédité des traits favorablesAé la
survie et a la reproduction (Darwin, 1859). La valeur adaptative d’un animal est ainsi le
produit d’interactions complexes entre son génotype et I’environnement prévalant au courant
de la vie (Falconer, 1952; West-Eberhard, 1989). Chez les mammiféres, I’environnement
procuré par la mere, de la conception au sevrage, peut avoir de profonds effets sur le
développement et le phénotype adulte morphologique, comportemental et physiologique. Par
exemple, des études expérimentales (Edwards et al., 1993; Huck et al., 1986; Seckl, 1997) et
démographiques (Lumey et al., 1995; Prentice, 2005; Roseboom et al., 2006; Ross et Desai,
2005) de populations soumises & la famine démontrent les effets néfastes du stress lors de la
gestation sur la masse a la naissance et sur la prédisposition a des maladies cardiovasculaires,
désordres alimentaires et déséquilibres métaboliques a I’age adulte. L’environnement périnatal
peut aussi affecter le développement feetal, de fagon adaptative ou non, en modifiant
Pexpression de comportements cognitifs (Meek et al., 2000; Szuran et al., 2000), agressifs
(Marchlewska-Koj et al., 2003) ou reproducteurs (Champagne ét Meaney, 2006; Meek et al.,
2001; Meek et al., 2006). Finalement, I’exposition a diverses hormones provenant de la mére
(Brunton et Russell, 2011; Ward et Weisz, 1984) ou de foetus adjacent (Vom Saal, 1981; Vom
Saal et Bronson, 1980) peut aussi modifier la physiologie de la reproduction (Unsworth et al.,
2005) et de la réponse au stress (Damaudéry et Maccari, 2008) a 1’4ge adulte. Les conditions
périnatales ont donc le potentiel d’affecter la valeur adaptative de la progéniture en lien avec
des effets évidents sur la survie et le succes reproductéur, un départ difficilement contournable

a I’age adulte (Champagne, 2008; Lummaa et Clutton-Brock, 2002).



Transmission maternelle de I’axe du stress

Un facteur déterminant les aptitudes individuelles a gérer les différents stress pouvant
compromettre la reproduction et la survie réside dans le tout premier environnement
expérimenté lors du développement, avant méme la naissance. L’exposition a diverses
hormones durant des périodes critiques du développement feetal ou postnatal programme la
sensibilité aux stimuli pergus au courant bde la vie (Amold et Breedlove, 1985; Phoenix et al.,
1959). Notre conceptualisation actuelle de ce phénoméne d’organisation et d’activation du
systéme neuroendocrinien suggére un continuum d’effets plus ou moins permanents agissant
entre autre au niveau des récepteurs hormonaux impliqués dans la réponse au stress (Fowden
et Forhead, 2004; Sapolsky, 2002). En raison de la nature lipophile des stéroides, un foetus
sera en contact avec les GCs produits par la mere et transitant via le placenta (Becker et
Breedlove 1992). Une barriére enzymatique placentaire limite toutefois le transfert des GCs,
ce qui modulera la programmation de 1’axe du stress de la progéniture selon les niveaux de
stress pergu par une femelle au courant de sa gestation (Seckl et Meaney, 2004). De plus,
I’effet des GCs maternels sur le phénotype de la progéniture peut étre collatéral ou adaptatif.
Par exemple, des niveaux de stress excessif peuvent entrainer des risques importants pour la
survie de la progéniture aprés la naissance (Seckl, 2004). En contraste, une femelle peut
adopter des stratégies comportementales favorisant la valeur adaptative de sa progéniture en
fonction du contexte socio-écologique et de ’exposition prénatale au GCs en résultant
(Boonstra, 2005; Love et Williams, 2008; Meylan ef al., 2012). Par exemple, chez la marmotte
a ventre jaune (Marmota flaviventris), Monclis et al. (2011) suggerent une modification de
I’effort reproducteur des femelles en conditions de forte pression de prédation entrainant des
niveaux €levés en fGC gestationnel, ce qui favoriseraient la dispersion des fils et par le fait

méme leur survie et le succes reproducteur des méres.



Mesures non invasives des glucocorticoides

Le développement de méthodes non invasives de mesure d’honnones stéroidiennes a ouvert la
voie au suivi longitudinal de populations animales permettant Iétude de la physiologie de la
reproduction et du stress en milieu naturel (Monfort, 2002). Ces méthodes ont d’abord aidé a
la conservation d’espéces menacées pour lesquelles 1’échantillonnage sanguin n’était pas
possible (Millspaugh et Washburn, 2004; Romano et al., 2010) et permettent désormais une
meilleure compréhension des variations comportementales individuelles (Adkins-Regan,

2005) et de la dynamique des populations (Berger et al., 1999; Cyr et Romero, 2007; Sheriff et
al., 2009).

Les GCs peuvent étre mesurés directement dans la circulation sanguine sous forme
biologiquement active, ou suite a leur métabolisation et accumulation dans les poils ou
excrétion dans les féces, 'urine, la salive ou le lait (Monfort, 2002; Sheriff er al., 2011).
L’avantage principal des mesures non invasives des GCs est d’éviter les variations hormonales
lies a la capture et I’anesthésie nécessaire pour obtenir des échantillons sanguins. Les
concentrations mesurées dans le sang sont un indice ponctuel de la production en GCs, variant
de quelques secondes a quelques minutes selon la durée du stress. Les mesures des métabolites
excrétés refletent une période plus ou moins longue de production en GCs, variant, selon
I’espece et les caractéristiques individuelles, en minutes dans la salive et le lait, en heures ou
jours dans l'urine et les féces, et en semaines ou mois dans les poils (Dobson et al., 1986;
Granger et al., 2007; Sheriff e al., 2011). Ces différentes mesures trouvent donc leur utilité
selon le type d’information que I’on recherche et I’étendue des phénomeénes étudiés, qu’il
s’agisse de réponses ponctuelles & un stress ou de variations associées a des stratégies
d’histoire de vie ou des climats différents. De plus, la récolte d’échantillons fécaux chez des

animaux sauvages est plus praticable que celle d’urine, de salive ou de poil.

La nature moléculaire robuste des stéroides confére une résistance a la digestion et aux
procédés d’extraction permettant ’estimation non invasive des concentrations en GCs via

I’excrétion de leurs métabolites dans les féces (Wasser et al. 2000). La mesure des métabolites

















































































































































































































































































































































































