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EXPLOITATION ALIMENTAIRE 
DES ZONES HUMIDES DE CAMARGUE 

PAR CINQ ESPECES DE CANARDS DE SURFACE 
EN HIVERNAGE ET EN TRANSIT : 

MODELISATION SPA TIO-TEMPORELLE 

J.Y. PIROT * ,  D. CHESSEL * *  et A. TAMISIER * 

Pour avoir fait l 'objet d'études ponctuelles nombreuses, les regtmes ali­
mentaires de canards de surface (Anatinae) sont généralement bien connus 
(Cramp et Simmons, 1 977  ; Palmer, 1 976) ; les études intégrant une commu­
nauté plurispécifique sont toutefois assez rares (Molodovski, 1 97 1  ; Rollo et 
Bollen, 1 969 ; Sterbetz, 1 968  ; Sugden, 1 973 ; Thomas, 1 982) et enfin très 
peu d'auteurs (Burgess, 1 970 ; Olney, 1 963) se sont attachés à relier les 
régimes alimentaires hivernaux à la nature des terrains où s'effectue la recherche 
de nourriture . 

Ce manque surprenant d'informations spatiales tient au fait que l 'activité 
alimentaire des canards est difficile à observer : en partie diurne durant l a  
reproduction (Afton, 1 979 ; Miller, 1 976 ; Titman, 1 9 8 1 )  ainsi qu'aux périodes 
de transits migratoires (Dubois, 1 980) , c'est-à-dire lorsque des besoins éner­
gétiques élevés coïncident avec un éclairement diurne important, l 'alimentation 
devient presque essentiellement nocturne sur les zones d'hivernage (Campre­
don, 1 98 1  et 1 982  ; Tamisier, 1 979 ; Titman, 1 982). En surplus, cette alimen­
tation nocturne prend place sur des localités (gagnages) toujours différentes de 
celles utilisées le jour (remises) , vers lesquelles les oiseaux se dispersent aux 
heures crépusculaires (Campredon, op. cit. ; Miller, in prep ; Tamisier, 1 966) ; 
ils y capturent des proies (graines, invertébrés) qui sont largement ubiquistes et 
qui, par conséquent, fournissent des résultats difficiles à interpréter. 

Ces difficultés expliquent en partie nos lacunes concernant l'appréciation 
de l'habitat alimentaire des canards hivernants alors qu'une connaissance solide 
dans ce domaine est au contraire indispensable à la gestion équilibrée des 
populations et des milieux. Deux méthodes ont été développées pour aboutir 
à cet objectif : tout d'abord une méthode (directe) qui consiste en comptages 
nocturnes d'oiseaux sur quadrats représentatifs des divers milieux disponibles, 
l 'évaluation des densités étant rendue possible par l'emploi d'un intensificateur 
de lumière (Pirot, 1 982) ; la seconde, envisagée ici, est plus théorique et juxta-
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pose, en laboratoire, le régime alimentaire de l 'oiseau et les proies offertes sur 
les milieux. 

Nous détaillons donc ici une méthode simple et originale permettant de 
connaître la nature des habitats exploités de nuit par 3 espèces de canards 
granivores, le Colvert (Anas platyrhynchos) , le Pilet (A . acuta) , la Sarcelle 
d'hiver (A . c. crecca) et 2 espèces zoophages, la Sarcelle d'été (A . querquedula) 
et le Souchet (A . clypeata) qui exploitent de manière traditionnelle une grande 
zone humide méditerranéenne, la Camargue (Atkinson-Willes, 1 974 ; Hemery 
et al. ,  1 978) .  

L'analyse des biomasses de nourriture fournira tout d'abord une typologie 
de l'espace alimentaire utilisable par les canards d'août à mars, ainsi qu'une 
classification des proies selon leurs aptitudes à décrire les milieux dans les­
quels les oiseaux peuvent les prélever. Jointes à ces informations, les proies 
identifiées au niveau des tubes digestifs indiqueront la nature des gagnages sur 
lesquels se répartit le peuplement, puis le fonctionnement nocturne de la com­
munauté. 

Notre méthode néglige néanmoins la préférence des individus pour une 
proie donnée, car elle suppose implicitement que les canards visitant un 
marais s'y alimentent des proies les plus abondantes ; signalons également que 
seules les proies végétales servent d'indices à la détermination des gagnages, 
les proies animales étant jugées beaucoup trop ubiquistes. On reviendra dans 
la discussion sur cet aspect important du problème . 

MATERIEL 

A. - Inventaire des proies ingérées 

Les contenus stomacaux (n = 926) proviennent d'oiseaux capturés par 
les chasseurs locaux d'août à février/mars sur un nombre élevé (n = 2 1 )  de 
localités couvrant une surface échantillonnée supérieure à 1 5  000 ha de marais 
qui tient compte de la plupart des milieux caractéristiques du delta . La collecte 
est répartie sur deux périodes (hivers 1 964- 1 966 et 1 979- 1 98 1 ,  avec respec­
tivement 680 et 246 individus) et l 'analyse est faite globalement, c'est-à-dire en 
intégrant des situations climatiques différentes au plan des températures et de 
la pluviométrie ; cette dernière intervenant à la fois sur la diversité, la taille 
des surfaces exploitables et la durée de leur disponibilité, les phénomènes décrits 
devront être tenus pour des phénomènes moyens. Le cas particulier d'oiseaux 
capturés durant une vague de froid sera toutefois envisagé . 

Le dépouillement du matériel (Campredon et al. ,  1 982) est fait en dis­
tinguant le contenu du jabot de celui du gésier. Le matériel relatif à la Sarcelle 
d'hiver, analysé précédemment (Tamisier, 1 97 1  a) , ne fait ici l 'objet que d'un 
retraitement. 

B - Inventaire des proies disponibles. 

Deux campagnes de carottages (Ponce, 1 9 8 1  ; Tamisier, 1 97 1  b) fournis­
sent des indications équivalentes sur les quantités de proies offertes aux canards 
de surface non-herbivores .  Elles permettent d'établir une typologie générale 
des terrains d'alimentation qui favorise d'abord une description naturaliste som-
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maire (Blondel, 1 97 5 ; Britton et Podlejski, 1 98 1  ; Heurteaux, 1 970, seront 
consultés pour plus de détails) , puis une analyse quantitative. 

Les informations requises ici sont résumées dans le Tableau I ; les valeurs 
relatives aux biomasses et aux densités de proies animales représentent des 
quantités moyennes observables sur le terrain de septembre à mars qui tiennent 
compte partiellement de la forte variabilité temporelle des ressources (Neely, 
1 956  ; Prevost et al. ,  1 97 8  ; Schearer et al. , 1 969) . La longueur des submer­
sions (disponibilité) et la salinité hivernale sont issues de Pirot (op. cit.) .  On 
définit 7 types de milieux qui illustrent la diversité des possibilités alimentaires 
offertes aux canards ; ils peuvent investir des milieux doux, saumâtres, ou 
salés (Marais à Herbiers, Salicornaies saumâtres, Salins) , à submersion tempo­
raire (Zones à Cypéracées, Salicomaies) ou permanente (Salins) , et définis 
comme naturels, industriels ou agricoles. La salinité jouant un rôle prépondé­
rant sur la productivité végétale (Palmisano, 1 97 1 ) , elle influe également sur 
la masse des ressources (Ponce, op. cit.) : une salinité inférieure à 5,0 g/l 
induit une diversité et des biomasses élevées, qui décroissent à mesure que la 
salinité augmente. Cette remarque est aussi valable pour l 'abondance des 
Insectes, précisément en ce qui concerne leur forme larvaire . A l'opposé, les 
peuplements de Mollusques satisfont à une nette relation inverse, due aux fortes 
densités d'Hydrobia sp . relevées lorsque la salinité dépasse 1 5 ,0 g/1 . On gar­
dera présent à l'esprit cette dualité liant la salinité à l'abondance variable de 
ces deux catégories de proies. Pour sa part, la durée d'inondation agit sur la 
nature qualitative des ressources en favorisant les plantes aquatiques immergées .  

Les carottages permettent aussi une analyse quantitative de la répartition 
des espèces végétales ; elle sera faite en utilisant les résultats provenant de 
Tamisier ( 1 97 1  b) qui rassemblent, pour des raisons de matériel (tube de petit 
diamètre, 5 cm) et de méthode (grand nombre de prélèvements) une diversité 
végétale très importante ; ils donnent une typologie plus précise et on dispose, 
pour les 7 milieux retenus, de 1 0  listes de proies (référence Ta b. I, colonne 2) 
qui autorisent la création de sous-milieux dans le cas des habitats à fortes res­
sources. Le traitement mathématique qui va suivre porte donc sur un nombre 
accru de valeurs, tant sur les proies que sur les milieux. 

METHODES 

L'examen objectif des données relatives aux ressources est un préalable 
indispensable ; il s'agit d'attribuer à chaque espèce végétale-proie une valeur 
indicatrice renseignant sur le milieu dans lequel les canards peuvent la rencon­
trer. On décrira ensuite la procédure automatique qui permet de connaître le 
lieu d'alimentation d'un oiseau dont on examine le tube digestif. 

A.  - A nalyse quantitative des ressources végétales 

L'analyse est faite par Analyse Factorielle des Correspondances (AFC) en 
utilisant les remarques de Chessel et Debouzie ( 1 983) et de Chessel et al. 
( 1 982) .  Les espèces végétales ne figurant pas dans les prélèvements, mais 
connues pour être ingérées par les canards, sont introduites sans biomasse dans 
les calculs en les associant (cf. bas de la page 1 7 1 )  à des espèces présentant des 
similitudes simples (Molinier et Talion, 1 970) . 
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TABLEAU I 

Typologie descriptive des terrains d'aiimentation camarguais exploitables 
par les canards de surface. 

N2 BIOMASSES DE MOttUSQlŒS (n/m2 ) 
M ILIEUX TYPES CORRESPONDANCE TAM I S IER ( 1 97 1 b ) .

1 Mili eux cultivés Rizi ères 67-68 , 34  p . -8 l o c .  
( é chant illon 1 ) ( Tab . 2 , p. } 7 4 )  

I I M i l i eux cul tiv�s Rizières 68-6 9 ,  53 p . -1 1 loc . 
( é chantillon 2 )  ( Tab . 2 ,  p .  37 4 )  

I I I  Marais Saumâtre s Marais saumâtres , 21 p . -7 l o c .  
( Tab . 3 ,  p ,  375 ) 

I V  Zones à Cyp�rac�es Marais à Scirpes et  Eleocharis 3-;-• 
( � chant illon 1 ) piétin�s ' 37 p . -1 0  loc .  (Tab, 

p. 375 ) 
v Zones à Cypéracées Marais à Scirpes et El eo charis �· 

( échant illon 2 )  non piétinés , 1 1  p . -4 l o c ,  (Tab , , 
p. 375 ) 

V I  Mara i s  à Herbi e rs Herbiers à Potamo ts , 84 p , -2 } l o c .  
( ê chantillon 1 ) (Tab ,  4 ,  p .  376 ) 

V I I Marai e  à Herbiers Herbiers à Characée s , 1 6  p . -4 l o c ,  
( ê chantillon 2 )  ( Tab . 4 ,  p, 376 ) 

V I I I  Sal i c o rnai e s  faibl e- Sansoulre , 53 p . -1 5 l o c .  ( Tab . 5 ,  
m e n t  saumâtres p .  377 ) 

IX Sal i cornai es eau- Suaedo-Kochi etum hirsutae , sans
111âtres les Fourneaux, 1 2�l o c .  

( Tab , 5 ,  p, 377 ) 
x Sal ines Salines , 32 p . -9 l o c .  ( Tab . 5 ,

p . 377 ) 
M o llusques catégori e 1 ,  Planorbis !E• , rysa !E• , � !!P.•catégorie 2 ,  Hydro6la �· un quems�. 

DISPONIBILITE 

o ctobre 
à 

janvier 

octobre 
à mai 

octobre 
à 

mai 

j uillet 
a 

mai 

oc tobre 
à 

j anvier 
o ctobre 

â 
févri er 

oo·tobre 
à mare 

SALI NIT• (g/l ) 

-

1 5 , 0  �!� , o )  min. 4, 
max _2b.o 

3 , o  Ct1 , 2 )
min. 1 , 8 
max . 5 , 0  

1 , 8 < •  0 , 4 )  
min. 1 , 0 
max .  2 , 2  

2 , 2  ( �0 , 2 )
min.  1 , 0 
max. 3 , 0  

1 , 0 Ct2 , o )  
min. 5 , 0  
max.  1 7 , 0  
2 } , 0  (�4 ! U J  
:;�· ;g.g 

I n e e c t e e  larves a- Chironomides uniquement ; larve e b- Diptère s ,  Odonat e s ,  Col �optère s ,  
adultes : Diptères ,  Odonat e s , Col6optères ,  H&miptères . 

ORAIN ES ( g/m2 1 CA!. 1 CA'l'. 2 

1 3 , 0  à 22 , 0  3 1 00 -

1 , 3  à 5 , 3  - � 5000 

4 , 5  à 1 4 , 3  - 2 70 

1 3 , 4  à 2 8 , 1 - }20 

8 , 1  à 46 , 8  570 -

4 , 4  Il. 9 , 1  - -

1 , 9 à 4 , 1  - 1 3 1 0  

4 , 0  à 5 , 0  - �5000 

JllfSECT!S (n/D2 ) 

LARVES ADULTES 

900 
1 50 ( a l(b -

}0 ��l 1 60 40 

780 ( a )  
}60 (b ) 430

1 650 ( a )  
3 7 0  (b .300 

2260 �a l 
730 b 570 

940 �� l 100 -

1 70 i � l  40 1 00 

1 700 ( a )  -



L'AFC porte sur 40 espèces (Tab. Il) et sur leurs valeurs de biomasse dans 1 0  mi­
lieux. La variation caractéristique des corrélations canoniques (Q 1 = 0,79, Q 2 = 0,63 ,  
Q 3 = 0,38 ,  Q 4 = 0,3 3 ,  . . .  ) i ndique que l 'essentiel de l'information est concentré sur le 
Plan F 1  X F2.  Les contributions absolues (analyse d'inertie) isolent les milieux et les 
espèces construisant chaque axe ; F 1  identifie les milieux cultivés (1 et Il) et 4 espèces 

TABLEAU II 

Liste des espèces végétales soumises (après changement d'échelle, conversion 
log) à l'analyse quantitative, avec coordonnées axiales de position dans le 

plan factoriel (cf. Fig. 1 )  et amplitude de répartWon (cf. texte). 

POS I T ION AMPLITUDE 
CO Dt: ESPECSS V2GETALES 

F1 1 F2 F1 1 F2 

1 : Petites ChaAa �p . - 0 . 2 6  : - 0 . 2 6 . 7 1 : . 2 7 

2 : Grandes ChaAa �p . + 0 . 3 4  : -0 . 6 7 , 1 1  : . 2 3 
3 : Ranunculu.6 �p . +0 . 44 : - 0 . 3 0 . 0 4 : . 3 1  

4 : Myk�ophyteum �p�catum +0 . 2 4 : -0 . 7 6 . 02 : . 0 4 

5 : Ob�one poktulaco�de� -0 . 7 1 : + 0 . 82 1 . 1 9 : . 0 1 

6 : AtJr.�plex. hMta.t:a. +0 . 3 5 : + 0 , 0 1 . 0 9 : . 3 9 
7 : Koch� h��uta. +0 , 8 1 : + 1 , 2 2 0 : 0 
8 : Sal�COkl'l� 6ku�co� +0 . 7 9 : + 1  . 1 4 . 0 1 : • 2 1 
9 : Sal�cokn� hekbacea + 0 . 78 : + 1 , 02 . 02 : . 0 4 

� 0  : Tk� 6 oV.1Jm �p. +0 . 7 4 : + 0 . 43 0 : 0 

1 1  : Akthk ocnemum glaucum +0 . 6 2 : + 0 . 46 . 06 : . 5 6

1 2 : Peti tes Suaeda � p . +0 . 7 7 : + 1 . 1 2 , 02 : . 2 9 
1 3 : Grandes Suaeda �p . +0.  7 2  : + 1 . 0 9 0 : 0 

1 4  : Suaeda 6ku�co� + 0 . 50 : -0 . 3 5 . 0 2 : . 2 2 

1 5 : Suaeda maAü..ùna +0 . 5 0 : -0 . 3 5 - : -

1 6  : Pota.mogeton pec�n� +0 . 4 5 : - 0 . 40 . 02 : . 3 6 

1 7 : Pota.mogeton p��� -0 . 9 9 : - 0 . 1 4 . 7 6 : . 2 0 
1 8  : Pota.mogeton �P . (débr i s ) +0 . 2 8 : -0 . 94 0 : 0 
1 9 : Rupp� maA-i.t.ùna +0 . 7 9 : + 1 . 3 6 . 0 4 : • 48 
2 0  : Rupp� c�kho� +0 . 8 5 : + 1 . 3 3  , 0 1 : • 2 1
2 1  : Zann-i.che� � o . + 0 , 1 9  : - 0 . 6 8 . 2 2 : , 1 1

2 2  : PetitPR  Na� �p . - 1 . 9 5 : + 0 . 4 4 . 0 1 : . 02 

2 3  : G randes Na� �p . - 1 . 9 5 : + 0 . 4 4 . 0 1 : . 02 

2 4 : UeochaA-ù.. pal�tJr.-ù.. + 0 . 2 9  : -0 . 3 4 . 1 9 : . 2 5 

2 5  : Sc-i.kp� maA�t.ùn� -0 . 2 0 : + 0 , 2 3 . 80 : . 3 7 

2 6  : Sc-i.kp� lac�tJr.-ù.. +0 , 2 6  : - 0 . 97 . 0 1 : . 02 
2 7  : Sc-i.kpu� l�ttokal-ih +0 . 2 7 : - 0 . 5 6 . 1 9  : . 2 5

2 8  : Sc-i.kp� muMo� - 1 . 7 6 : +0 . 3 2 . 2 4  : , 07 
2 9  : Sc�pu..i> � p . -0 . 2 0 : + 0 . 2 3 - : -

3 0  : CRad�um maA-ù..c� + 0 . 2 9  : - 0 . 3 4 - : -

3 1 : Oküa �t-i.va -2 . 0 9 : + 0 . 6 3 0 : 0 
3 2  : Ech-i.nocloa �p . - 1 . 9 5 : + 0 . 4 4 , 0 1 : . 02 

3 3 : PMpalum d-ù..tichum -0 . 6 9  : - 0 . 3 9 • 5 1 : . 1 0

3 4 : CGAe x  �p . - 1 . 9 5 : + 0 . 4 4 - : -

3 5 : Tü�cum -�p . - 1 . 9 5 : +0 . 44 - : -

36  : Zea -�p .  - 1 . 9 5 : +0 . 4 4 - : -

3 7 : RubLW 6kutico�� +0 , 2 9  : - 0 . 3 4 - : -

38 : June� c ompke��� +0 . 2 9  : -0 . 3 4 - : -

3 9  : Ok.i.za �:t.i.va ( embase s ) - 1 . 9 5 : +0 . 4 4 - : -

40 : Pota.moge:ton � p .  ( bu l bes ) +0 . 4 5 : - 0 , 40 - : -

( l )  Associations : Cladium mariscus, Juncus compressus, Rubus fruticosus sont asso­
ciées à Eleocharis palustris ; Suaeda maritima à Suaeda fruticosa ; Scirpus sp. à S. mari­
timus ; Triticum sp.,  Zea sp.,  Carex sp. et les embases de graines de riz à Echinocloa sp. 
(ainsi les milieux 1 et Il, rizières, deviennent représentatifs des milieux cultivés dans leur 
ensemble) ; enfin, les bulbes de Potamogeton sp. sont affiliés à P. pectinatus.
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représentatives (Grandes et Petites Naïas sp., S. muaonatus et Oryza saliva) ; à l'opposé, 
F2 identifie tous les milieux (VIII excepté) et 7 espece� (Rupp;ù maritima, R. cirrhosa, 
Salicornia fruticosa, S. lacustris, Zannichelia sp., Petites Suaeda sp. et Grandes Chara sp.) . 
Les phénomènes notés sur les deux axes sont donc radicalement différents. 

Dans le plan factoriel Fl F2, les contributions relatives sont fortes, sauf pour Obione 
portulacoides, A triplex hastata, Kochia hirsuta, Suaeda fruticosa, E. palustris, Paspalum 
distichum, Trifolium sp.,  et les milieux V et VIII. 

En terme d'analyse canonique, l '  AFC fait apparaître 4 groupes de milieux : les 
cultures (1 et Il), les Zones à Cypéracées et les Marais à Herbiers (IV, V, VI, VII), les 
Salicornaies faiblement saumâtres (VIII), les Marais saumâtres, Sal icornaies saumâtres 
et les Salins (Il, IX, X), avec une opposition nette entre les milieux cultivés et les 
milieux naturels (Ill à X) auxquels s'ajoute l 'expression d'un gradient de salinité crois­
sant du groupe 2 au groupe 4. 

Ces observations sont résumées par projection (Fig. 1) des 10 milieux 
et des 40 espèces en position fixe dans le plan factoriel F 1 F2 ; les coordonnées 
ainsi que l 'amplitude de répartition des espèces (variance conditionnelle de 
chaque espèce sur chaque axe) apparaissent dans le Tableau Il. En surplus, 
l 'analyse fournit une classification synthétique espèces-milieux (Fig. 2), en réfé­
rence à la valeur indicatrice propre des espèces, qui renseigne sur leur niveau 
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Figure 2 .  - Résumé des informations obtenues sur la distribution des espèces végétales 
dans les grands types de milieux ; classification selon leur valeur indicatrice 

(code espèces, Tab. II). 
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d'ubiquité : les espèces à forte amplitude d'habitat sont classées non-indicatrices 
et elles occupent l'inter-espace au voisinage du centre de gravité du plan fac­
toriel. En milieux naturels, l 'abondance d'espèces à valeur indicatrice moyenne, 
et le petit nombre d'espèces indicatrices strictes, résultent de l'expression dif­
fuse du gradient de salinité qui permet l 'imbrication étroite de micro-milieux 
à salinité variable . Ainsi P. pectinatus et R. maritima sont également ubiquistes 
dans le delta du Rhône alors qu'elles sont souvent opposées pour leurs exi­
gences inverses en matière de salinité (V erhoeven, 1 979 ; Yeo, 1 965) ; il est 
donc bien clair que la détermination des gagnages sera d'autant plus diffic ile 
que les canards choisiront des proies euryhalines. 

En conclusion, les biomasses de graines possèdent une capacité descrip­
tive importante bien que la caractérisation des 1 0  milieux soumis à l 'analyse 
ne soit pas possible ; au niveau numérique, et dans un plan à deux facteurs, 
on distinguera seulement les milieux doux, saumâtres, salés et cultivés .  

B.  - Positionnement d'un ensemble de canards 

Après changement d'échelle (conversion logarithmique),  les espèces vege­
tales comptées dans le tube digestif d'un oiseau donné définissent une distri­
bution de fréquence portant sur l' importance relative de chaque proie ; cette 
distribution de fréquence, associée aux coordonnées factorielles de chaque 
espèce végétale, permet le calcul de la moyenne conditionnelle de l'individu 
Canard. La valeur de cette moyenne, respectivement sur F1 et F2, donne la 
position de l'oiseau dans le plan factoriel symbolisant l 'espace camarguais et 
indique, aussi fidèlement que possible, le milieu dans lequel il s'est nourri avant 
d'être capturé. Cette technique, d'usage courant en statistique multivariée, est 
appelée Projection des Individus Supplémentaires (PIS) . Chaque Canard pro­
jeté est aussi porteur de renseignements individuels codifiés sous forme de 
variables qualitatives à modalités multiples, à savoir : 

Variables qualitatives 

Sexe 
Mois 
Ag� 

• •  0 0 0 • • • • • • • •  0 0 0 

de capture • • •  0 • •

0 0 • • • • • • • •  0 0 0 • • •

Heure de capture • 0 • • •  0 

Saturnisme • • • •  0 • • •  0 • •

2 

8 
3 
2 
6 

Modalités 

modalités mâle, femelle 
modalités août à mars 
mcdalités adulte , jeune, indéterminé 
modalités matin, soir  
modalités nombre de plombs (échelle log) 

Chaque modalité constitue un groupe d'individus . La relation pouvant 
exister entre le facteur 1 (ou 2) et une répartition donnée entre modalités d'une 
variable est recherchée en calculant le pourcentage de la variance du facteur 
expliqué par la partition examinée (équation de l'analyse de la variance : cf. 
Pialot et al. , 1 983) .  Ce pourcentage, appelé rapport de corrélation variable/ 
facteur décrira les modifications du contenu stomacal engendrées par les 
diverses modalités de la variable . 

L'impact de cette technique est amélioré par la prise en compte de deux 
phénomènes importants ; le premier porte sur la répartition différencielle des 
graines entre jabots d'une part, et gésiers d'autre part, le second sur la pré-
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sence des espèces ubiquistes au centre du plan factoriel . Notons sur la Fig. 3A, 
un essai de projection (espèce Pilet, n = 92 individus) qui met en évidence 
une prédominance (50 % )  de points moyens dans l ' inter-espace proche du 
centre de gravité et  suggère qu'une majorité d'oiseaux prélève des graines 
d'origines diverses . Pour ce faire, ils visiteraient plusieurs milieux au cours 
d'une même nuit, mais cette hypothèse est jugée peu crédible en référence à 
l 'attachement journalier des canards à un gagnage localement défini (Tamisier 
et Tamisier, 1 98 1 ) .  

L e  premier facteur responsable de c e  biais est la digestibilité variable des 
aliments, les proies dures subissant une désintégration lente dans le gésier 
(Coleman, 1 974) où elles séjournent longtemps ; le stockage de proies repré­
sentatives de plusieurs milieux peut intervenir aisément à ce niveau. A l'opposé, 
les aliments qui transitent dans le jabot ne présentent pas de rémanence ; de 
plus, la nature et la proportion des proies y sont proches de celles prélevées par 
l'oiseau dans le milieu . Ainsi, le contenu du gésier fournit une fausse image 
de l 'alimentation (Gartshore et al. , 1 979 ; Swanson et Bartonek, 1 970) et ren­
seigne mal sur la nature des gagnages exploités ; en conséquence, seuls les 
jabots (n = 546 individus) font l'objet des analyses ultérieures.  

Le second facteur responsable concerne les espèces végétales non indica­
trices (0. portulacoidcs, P. pusillus, Scirpus sp. ,  S. maritimus, P. dist ichum ct 
petites Chara sp.) qui augmentent le nombre de points moyens en « attirant » 
les canards qui les contiennent vers le centre de la figure ; elles sont donc 
éliminées des calculs qui portent dorénavant sur 34 espèces végétales-proies. 

La figure 3B (espèce Pilet, n = 82 individus) illustre le gain d'informa­
tion attaché à ces deux choix expérimentaux, car près de 90 % des individus 
sont clairement projetés sur les 4 milieux types. A ce stade, les procédures et 
l'édition des résultats font appel à des sorties graphiques automatiques et  nor­
malisées . 

RESULTATS 

A. - Variabilité intraspécifique 
L'examen des variables qualitatives renseigne sur les paramètres indivi­

duels qui influencent la distribution des canards. Les rapports de corrélation 
(Tab. III) sont tous faibles,  à l'exception de ceux associés à la variable mois 
de capture. Les autres variables, n ' induisant aucune modification qualitative 
du contenu végétal de chaque Canard, n'affectent pas la projection des indivi­
dus dans le plan factoriel : ceci signifie , par exemple, que les mâles et les 
femelles d'une même espèce satisfont au même type de distribution nocturne. 
Le raisonnement s'applique aussi aux contenus des individus capturés le soir 
lors des déplacements vers les gagnages comme à ceux capturés le matin lors 
du retour vers la remise ; cela signifie qu'aux époques où l 'activité al imentaire 
peut intervenir sur les remises diurnes (automne, printemps, vague de froid) , 
les canards utilisent le plus souvent des milieux appartenant à la même caté­
gorie que ceux qui seront exploités la nuit. 

Il n'existe donc qu'une seule variable capable de modifier sérieusement la 
dispersion des individus d'une espèce dans l'espace trophique ; cette variable 
est le temps, mesuré arbitrairement à l'échelle du mois. En outre, on note que 
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Figure 3 .  - Projection des Individus Supplémentaires ; A : répartition des canards sur 
les grands types de milieux (0) avec apparition d'effets parasites (*) dus aux graines 
contenues dans les gésiers et aux espèces végétales non-indicatrices ; B : répartition 
obtenue à p artir du seul contenu des j abots sur un plan factoriel ne contenant plus que 
34  espèces végétales ; (0) canards occupant les milieux doux, (0) les milieux saumâtres, 

( X )  les Salines, (e) les milieux cultivés. 

- 1 76 -



TABLEAU III 

Rapports de corrélation isolant les valeurs relatives à la variable temps. On 
peut Ure, par exemple, que 28 % de la variabilité des coordonnées des canards 

pilet sur l'axe factoriel 1 est expliqué par la variable mois de capture . 

SEXE AGE MO IS HEURE SA T .  
Fl F 2  Fl F2 Fl F2 Fl F2 Fl  F2  

.COLVERT 0 0 5 12  8 24 1 1 5 2 

P I L E T  0 4 10  6 28  2 2 1 6 4 

SARCE L L E  D ' H I VER 1 0 0 4 37 31 0 0 1 0 

SARCE LLE D ' E TE 1 0 2 3 2 3 6 0 0 2 

SOUCHE T 1 4 2 4 1 5  13  3 0 0 0 

des déplacements apparaissent sur F l  (mouvements le long du gradient de 
salinité) , sur F2 (mouvements vers les milieux cultivés), ou sur les deux axes 
conjointement, et que les 5 espèces offrent à chaque fois une image unique 
de la nature et  de l ' intensité des variations spatio-temporelles de leur fréquen­
tation des milieux. 

Colvert : la  variable, s'exprimant uniquement sur F2, influence seulement 
la dispersion des colverts sur les divers types de milieux naturels. En 
d'autres termes, cette espèce n'effectue des déplacements qu'au sein de ces 
milieux alors que la fréquentation des milieux agricoles est relativement 
constante . 

Pilet : cette espèce se distingue de la précédente par un mode d'occupation 
des milieux cultivés qui subit certaines fluctuations saisonnières alors que 
la fréquentation des milieux naturels est constante à toutes saisons . 
Sarcelle d'hiver : les fortes valeurs portées sur les deux axes indiquent que 
l a  fréquentation de tous les milieux est particulièrement irrégulière . 
Sarcelle d'été : intégralement migratrice en Camargue (Roux et al. , 1 976-
1 977) ,  la  Sarcelle d'été est la  seule espèce pour laquelle la variable temps 
reste sans effet, indiquant la fréquentation exclusive et constante d'un type 
de milieu unique . 
Souchet : la variable s'exprime faiblement sur les deux axes ; ils effectuent 
donc des déplacements d'intensité sensiblement moins importants que la 
Sarcelle d'hiver. 

Remarque : Un rapport de corrélation faible indique qu'il y a une faible variabilité, 
mais ne préjuge pas de la valeur autour de laquelle elle s'exprime. 

L'analyse des rapports de corrélation favorise bien la saisie rapide des 
paramètres significatifs à envisager, en même temps qu'une compréhension 
interspécifique de l 'exploitation des gagnages. Face à des contraintes de milieu 
identiques, les 5 espèces obéissent à cinq types distincts de fonctionnement qui 
définissent, en qualité et en intensité, leur stratégie d'utilisation des ressources. 

L'analyse statistique suivante est alors destinée à voir (et à exprimer) ces 
déplacements, et  deux techniques vont être utilisées ; le traitement étant iden-
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tique pour toutes les espèces, il sera illustré par l'étude du cas de la Sarcelle 
d'hiver. La Projection en Individus Supplémentaires des canards, qui peut être 
considérée ici comme une image de l 'atterrissage des oiseaux sur les lieux de 
gagnages d'où ils proviennent, fournit une carte factorielle (Fig. 4) visualisant 

. . 
. . 

F1 

. 
. 

. 

0 
D o  

. 
VIII • • .._ e• I l l  

. .

M I L I E U X  CULT I V E S  
. 0 0 0 D 

Figure 4. - Exemple de détermination automatique des lieux de gagnages nocturnes 
occupés d'août à mars par les sarcelles d'hiver (n = 1 80).  

la répartition globale des individus en recherche de nourriture dans l'espace 
alimentaire camarguais : cette représentation rend parfaitement accessible un 
phénomène nocturne peu saisissable.  On observe qu'on peut classer les indi­
vidus en cinq catégories suivant que le contenu de leur jabot est conforme aux 
stocks de graines offertes dans les milieux cultivés, doux, saumâtres, salés, ou 
enfin qu'il est un mélange de graines de plusieurs origines (les espèces végé­
tales ubiquistes ne sont ici plus en cause) et, dans ce cas, on dira que l'indi­
vidu est mixte. Effectuée chaque mois, cette opération fournit une synthèse où 
la dispersion des canards apparaît sous forme de distribution d'effectifs 
(Tab. IV) ; les sarcelles occupent tous les milieux, avec une préférence pour 
les milieux naturels (70 % des individus) et, parmi ceux-ci, les milieux doux 
(54 % )  alors que les individus mixtes ( 1 1 % ), probablement affectés d'erra­
tisme nocturne, sont répartis entre les milieux agricoles et les milieux doux. 

Pour faciliter la discussion du fonctionnement nocturne, on peut également 
faire une carte factorielle mensuelle (Fig. 5), puis un résumé de la dispersion 
des canards par une ellipse d'inertie, comme on peut le faire pour décrire la 
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TABLEAU IV 
Résumé de la distribution observée par la Sarcelle d'hiver. 

( : M i l i e u x : 
)( . . )

( : - - - - - - - - - ; - - - - - - - - - ; -- - - - - - - - -.- - - - - - - - - ; - - - - - - - - - � Total ) 
( ; cultivé s ; mixte s ; doux ;sawnâtres ;  salins • )
( . . . . . . 

) � A ;
- - - - - - - - - ;- -

- -
- - - - - ; - - - -;; · - - ; - - - - - - - - -

;
- - - - -; -

-
-

; - -1�- - �
( : : : : : : ) 
c - - - - - =- - - - - - - - - = - - - - - - - - - =- - - - - - - - - -= - - - - - - - - -= - - - - - - - - - : ) 
( s 25 2 27 ) � - - - - - {  - - - - - - - - -� - - - - - - - - - �- - - - - - - - - -: - - - - - - - - -: - - - - - - - - - � 5
( 0 :  2 3 5 )� - - - - - - :- - - - - - -- - �- - - - - - - - - -: - - - - - - - - - : - - - - - - - - -: - - - - - � - - - : �
( • N : 1!. 3 4 2 2  5 � - - - - - - :- - - - - - - - - � - - - - -

-
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-
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-
-

-
- - : ) 

( D 1.3 4 2 4 24 5 �- -
-

-
-

- :- -
-

- - - - - - -� - - - - - - - - - �- - - - - - - - - -� - - - - - - - - -: - - - - - - - - - � ) 
( J 4 !. 6 4 2 20 5 � - - - - - :- - - - - - - - - -� - - - - - - - - - �  - - - - - - - - - �- - - - - - - - - �- - - - - - - - - -� ) 
( F 2 L 1 9 2 28 ) ( . . . . . . ) c - - - - - - :- - - - - - - - - : - - - - - - - - - : - - - - - - - - - -: - - - - - - - - -: - - - - - - - - - -: ) 
( M ; 1 

. 
3 . 2 1  . 4 

. 
7 ; 36 ) � - - - - - - � - - - - - - - - - � - - - - - - - - - � - - - - - - - - - -: - - - - - - - - -: - - - - - - - - - �  - - - - - �

( Total : JL : 2 0  97 16 1 3  : 1 80 ) �- - - - - - � - - - - - - - - - :- - - - - - - - - � - - - - -
-

- - - �- - - - - - - - - �- - - - - - - - - -) -- ) 
( % 1 9  1 1  54 9 7 )
( ) 

dispersion des canards pendant la migration (Auda et al. , 1 983) .  La position 
de l'ellipse ,  et sa surface, traduisent respectivement la nature et l 'amplitude de 
l'habitat possible pour le groupe considéré, et on obtient une lecture précise 
des variations temporelles de la répartition nocturne des canards dans leur 
espace alimentaire. En août et septembre (période A), la quasi-totalité des 
individus capturés provient des milieux doux. En octobre (période B), il y a 
fréquentation progressive des milieux cultivés (période de transition) . Cette fré­
quentation s'amplifie en novembre, est encore importante en décembre , puis 
tend à décroître en j anvier ; durant cette période C, la fréquence des individus 
exploitant les milieux saumâtres s'accentue . Enfin, au mois de février, le retour 
aux milieux naturels  est presque achevé, alors qu'en mars la dispersion pré­
nuptiale s'accompagne de l 'utilisation de pratiquement tous les milieux dispo­
nibles (période D) . Le lieu d'alimentation des sarcelles varie donc au cours 
d'un processus continu, et la distinction en périodes (regroupement des ellipses 
similaires) vient encore simplifier l'exposé dynamique qui s'appuie sur un 
ensemble de schémas (Fig. 6) modélisant, dans l 'espace et le temps, le choix 
des canards pour un habitat donné. 
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Figure 5 .  - Projection des lots mensuels de sarcelles d'hiver. E n  chiffre, le mois (8-août. . . ,  
3-mars) ; en bas, à droite, la légende du plan factoriel ; A-B-C-D, identification des 
périodes au cours desquelles la dispersion est constante. Chaque nuage est résumé par 
une ellipse représentant le point moyen et la variabilité des cordonnées. Ce résumé 

facilite les comparaisons, mais doit être manipulé avec prudence. 

B. - Modélisation de l'habitat alimentaire, schéma d'occupation de 
l'espace 

A l'exception de la Sarcelle d'été hivernant en zone tropicale, toutes les 
autres espèces effectuent deux grands types de mouvements : 

1 .  - Le premier à partir d'octobre lorsque, depuis les milieux doux, les 
oiseaux investissent les milieux cultivés et l 'ensemble des mil ieux naturels dont 
les surfaces s'accroissent à cause des pluies d'automne : les Marais à Herbiers et 
les Marais saumâtres sont dans leurs rives, les Zones à Cypéracées temporaires 
sont inondées, selon l'abondance des précipitations les Salicornaies présentent 
des conditions d'accueil plus ou moins favorables ; enfin, dans les Salins, les 
eaux saumâtres ont remplacé les eaux salées ou sursalées. 
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COLV ERT 
A. platyrhynchos 

Pt  L E T  
A.acuta 

SARCELLE o·H tVER 
A. c. crecca 

SARCE L LE o · E T E  
A.querquedula 

SOUCH E T  
A. c lypeata 

Figure 6 .  - Schéma de la  dispersion des canards des 5 espèces dans l'espace trophique 
camarguais .  1 : 34 espèces végétales au pouvoir discriminant suffisant sont positionnées 
dans un plan par l '  AFC. II : 10 milieux sont projetés et étalonnent l 'ensemble des 
figures (référence) . Chaque ellipse résume la dispersion d'un nuage mensuel de canards 
d'une espèce ; les chiffres indiquent Je mois de collecte (8-août. . . ,  3 -mars), les lettres 
donnent la période, les flèches signalent les mouvements principaux. Noter que l 'ellipse 
12 (décembre) appartenant au colvert correspond à des individus capturés durant une 

vague de froid (cf. texte). L'ensemble est fait automatiquement avec la programmathèque 
graphique de Auda ( 1 983) .  

2 .  - Le second en février, mais éventuellement avant (Souchet) , lorsque 
les canards quittent les milieux cultivés, qui sont asséchés artificiellement, pour 
réintégre r  les milieux naturels au maximum de leur extension. 

Par conséquent, l 'amplitude d'habitat est sujette à de grandes variations, 
et on note parallèlement : 

1 .  - Une valeur minimale en août et septembre, car les surfaces sont 
minimales à cette saison ; les canards, à l'exception partielle des pilets, sont 
concentrés dans les Marais à Herbiers, seuls à pouvoir être exploités en raison 
de l'inondation artificielle dont ils font l'objet. 

2 .  - Une augmentation progressive à partir d'octobre et jusqu'en jan­
vier, due à l'accroissement de la diversité des milieux qui semblent tous visités ; 
l'habitat alimentaire atteint alors son amplitude maximale . 

L'exploitation nocturne des gagnages est donc fortement dynamique, tant 
au niveau de la nature de l'habitat choisi que de son amplitude ; les canards 
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hivernants, comme ceux en transit, obéissent tous à un même cycle hivernal 
(s. l.) qui relate les variations de la disponibilité des milieux. 

Les schémas d'occupation de l 'espace (Tab. V, Fig. 7) résument ces infor­
mations en renseignant sur l 'intensité différentielle de la fréquentation des 
milieux. La majorité des canards s'alimentent dans les milieux naturels (70 
à 95 % ) ,  où les milieux doux sont préférentiellement exploités (40 à 50 % ).  
Seuls les colverts, pilets et sarcelles d'hiver utilisent les milieux agricoles (20 
à 30 % ), alors que les sarcelles d'été et les souchets n'y font que de brèves appa­
ritions. L'analyse périodique précise (Fig. 7 A) délimite un plan d'occupation 
des milieux qui constitue l'étape ultime, ainsi 

TABLEAU V 

Distribution périodique des effectifs rencontrés dans les différents milieux ; 
(*), séries non significativement dissemblables. 

Ul QJ M i l i eux 
Es p è c e s  

'0 T o t a l  0 ..... cultivés  mixt es doux s aumâ t r e s  s a l i n s  !-< ,., 
P< 

A 0 1 1 3 1 0 1 5 

B 5 5 3 1  4 2 47 
Colvert c 1 1 6 1 3 5 7 42 

D 1 0 1 2 2 0 1 5

To t .  n 1 2 6 9 1 2  9 1 1  9 

A * ( 1 2 5 6 ) 2 5  

Pi l e t  E 1 2  5 * (  7 2 2 ) 2 8  

c 6 3 * ( 1 4 7 1 ) 3 1  
Tot . 1 8  8 3 3  1 4 9 8 2  

A 42 2 1 4 5  
:a 2 3 5 

Sar c e l l e  C 3 1 1 1 1 2 8 4 6 6  ct ' h i ve l D 3 7 40 6 8 6 4  

Tot , 3 4 2 0  9 7  1 6 1 3 1 80 

A 1 1 2 9  1 3 1  

S a r c e l l e  A2 2 0 3 0  1 2 3 5 
d ' é t é  

To t .  2 1 5 9 1 3 6 6  

A 1 1 5 1 1 7 

:a 1 3 1 1 2 1 1 8  

S o u c h e t  c 3 0 5 1 1 1 0  

D 0 3 2 0  7 7 3 7 

'l'c t .  4 7 5 1  1 0  1 0 82  
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Figure 7 .  - Schéma d'occupation des  milieux (en % du nombre total d'individus par 
périodes ; les individus en position mixte sont assimilés à ceux présents dans les milieux 
cultivés) ; A : détail périodique ; B : comparaison des distributions obtenues par 

a) modélisation, et b) comptages nocturnes à l'intensificateur de lumière. 

a) L'usage des milieux doux ne subit aucune interruption ; malgré des
variations liées aux transferts vers les milieux agricoles, leur exploitation reste 
forte à toutes saisons . Les concentrations obligatoires dont ils font l'objet en 
début de saison se reproduisent de manière identique en février et mars alors 
qu'aucune contrainte spatiale ne s'exprime plus en fin d'hiver. Ces rassemble­
ments interviennent tous deux pendant les périodes de transits post- et pré­
nuptiaux aux cours desquelles les oiseaux sont confrontés à d'importantes 
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dépenses énergétiques se traduisant par des besoins alimentaires élevés . Cette 
fréquentation des milieux doux peut donc être logiquement rapprochée de 
l'abondance et de la diversité des proies qu'ils contiennent, et qui constituent 
une réponse immédiate à la satisfaction de ces besoins. 

b) A un niveau plus ponctuel,  les milieux agricoles inondés (rizières) se
rapprochent des milieux précédents par leur forte utilisation ; cependant, leur 
période de disponibilité, artificielle et localisée au début d'hiver, les réserve 
plus aux canards hivernants. Ces surfaces, également riches en graines, se 
différencient des milieux naturels par des caractéristiques physionomiques qui 
leur confèrent un aspect original ; en effet, les rizières sont des milieux de faible 
superficie unitaire (1 à 2 ha), abrités des vents et peu inondés qui offrent 
ainsi des conditions générales d'alimentation « confortables » pouvant accroîtr.e 
leur utilisation . Il faut ajouter aussi qu'elles sont les seuls gagnages hivernaux à 
fournir d'abondantes quantités de larves de Chironomides (Tourenq, 1 973)  
dont l'ingestion, même en faibles quantités (Holm et  Scott, 1 974), doit contre­
balancer un régime granivore forcément p auvre en protéines (Krapu, 1 979) .  
Au-delà de l 'abondance d'un type particulier de proie, on voit ici que des 
paramètres divers peuvent agir de manière concomittante sur l'usage nocturne 
d'une zone, mais on retiendra toutefois que les biomasses de graines restent 
parfaitement indicatrices des phénomènes .  

c) Inversement, les milieux saumâtres et salés sont toujours peu fréquen­
tés, en dépit d'exceptions (Pilet, Souchet) ,  qui révèlent certaines potentialités ; 
l'occupation irrégulière augmente graduellement à partir d'octobre jusqu'en 
janvier ce qui indique, d'une part, la nature plus hivernante des individus qui 
s'y nourrissent de même que le caractère fluctuant de leur capacité d'accueil. 
Cette pauvreté des effectifs paraît d'autant plus frappante qu'elle s'oppose 
nettement aux importantes densités de proies animales offertes par ces milieux. 

En conclusion.  on retiendra que l'exploitation des zones d'alimentation 
dépend en premier lieu de la disponibilité des milieux qui induit un cycle d'uti­
lisation assez semblable chez toutes les espèces ; leur fréquentat ion est ensuite 
fortement déterminée par la qualité et les quantités de ressources disponibles, 
les canards effectuant un choix évident en faveur des milieux à forte produc­
tivité végétale (salinité hivernale moyenne inférieure à 5 ,0  g/1) qui fournissent 
des stocks de graines importants et diversifiés, au détriment des marais à sali­
nité élevée où les Hydrobia sp. représentent l'essentiel des proies collectables .  

DISCUSSION 

De nature à augmenter l'efficacité des procédures, les deux a priori métho­
dologiques signalés en introduction méritent toutefois une analyse rapprochée ; 
on se souvient que les proies animales (larves et adultes d'Insectes, Mollusques 
et plancton), non codées, ne participent pas à l'identification des gagnages car 
elles sont difficiles à spécifier, ubiquistes ou euryhalines (Champeau, 1 979  ; 
Macan, 1 970) et renseignent peu sur les lieux d'où elles proviennent. Les 
gagnages sont donc seulement définis grâce à la part végétale du contenu, 
quelquefois rélictuelle (moins de 1 % du nombre total de proies) . En second 
lieu, la méthode des projections, qui utilise le rapport qualitatif des proies, 
suppose que les canards ingèrent toujours les espèces végétales les plus abon-
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dantes ; on néglige totalement la préférence individuelle pour certaines graines, 
qui repose sur un compromis englobant disponibilité et rentabilité énergétique 
de capture, avec variations probables selon les milieux, les saisons et les espèces 
canards. 

La comparaison (Fig. 7B) des distributions issues du modèle (valeurs 
théoriques) avec celles obtenues par comptages des densités nocturnes (mé­
thode directe ; b, valeurs constatées) sur quadrats échantillons (hivers 1 979-
1 98 1  ; Pirot, op. cit.) répond à ces questions. Regroupées par types alimen­
taires (Pirot, 1 98 1 ) ,  les répartitions théoriques et constatées de la Sarcelle d'été 
et du Souchet, espèces zoophages, montrent très peu de différences et l 'utilisa­
tion quasi-exclusive des milieux doux est confirmée sans ambiguïté. Ainsi, les 
quelques graines présentes au niveau du jabot, prélevées en même temps et 
aux mêmes endroits que les proies animales (65 à 98 % du régime alimen­
taire de ces deux espèces), restent hautement indicatrices des zones fréquen­
tées .  En regard des faibles erreurs susceptibles d'être commises, l'examen des 
proies limité aux graines du jabot ne sera donc pas retenu comme une source 
de biais important, tout au moins pour les espèces considérées ici ; les avan­
tages pratiques qui en découlent au plan du dépouillement méritent d'être 
soulignés également. 

Les différences notées dans les répartitions des trois autres espèces (gra­
nivores) peuvent, par contre, mettre en cause la méthode de projection, mais il 
est toutefois plus rigoureux d'envisager la pression cynégétique qui ne s'exerce 
pas de manière homogène sur tous les types de milieu. Les Marais à Herbiers 
sont la plupart du temps des marais de chasse , alors que les milieux cultivés 
ne sont pas des zones où cette activité revêt un caractère traditionnel. Les 
contenus stomacaux, surestimant l 'usage des milieux doux, relatent simplement 
l'effort de capture in situ ; inversement, l'utilisation des cultures est sous­
estimée compte tenu d'une pression de chasse (i. e. une pression de collecte) 
relativement faible . Moyen de capture sélectif (Bellrose, 1 978  ; Moisan et al. , 
1 967 ; etc .) ,  l'échantillonnage par la chasse introduit aussi un biais spatial à 
ne pas négliger ; il est impossible à éliminer, difficile à maîtriser et se super­
pose sans conteste au biais introduit par l 'élimination du paramètre préférence 
qu'il relativise en grande partie . 

En revanche, l'utilisation des contenus stomacaux fournit des renseigne­
ments utiles, et très rapides, sur la fréquentation nocturne des zones saumâtres 
et salées qui sont des milieux vastes assez difficiles à prospecter par la méthode 
directe . 

Au plan des avantages pratiques, la méthode permet l 'analyse de mouve­
ments effectués de manière plus ponctuelle : à titre d'exemple,  examinons les 
résultats fournis par un lot d'individus (n = 1 7) capturés durant une vague 
de froid (Fig. 6 ; Colvert, ellipse 1 2) .  La réponse dynamique des oiseaux 
soumis à ces conditions climatiques inhabituelles et responsable de stress 
(Bennett et Bolen,  1 978) apparaît clairement ; les milieux cultivés, très sen­
sibles au gel, sont désertés au profit des milieux doux exploitables plus long­
temps, car plus profonds. L'absence d'un déplacement attendu vers les marais 
à forte salinité, qui gèlent rarement, indique que des besoins alimentaires accrus 
leur fait privilégier une courte période d'alimentation sur les milieux à fortes 
biomasses plutôt qu'une recherche de nourriture prolongée sur les milieux où 
les proies sont peu abondantes et/ou peu diversifiées . La possibilité de faire 
subir à un groupe donné plusieurs analyses de ce type ne dépend que du 
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nombre de paramètres relevés lors de la capture du Canard et, en ce sens, 
les possibilités sont presque illimitées .  

Citons enfin que les  regroupements en période d'occupation spatiale iden­
tique facilitent l'exploitation ultérieure des régimes alimentaires eux-mêmes, 
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qui sont alors synthétisés en deux, trois ou quatre régimes alimentaires-types 
significativement différents . 

L'essentiel des propositions méthodologiques faites ici sont consignées 
dans la Fig. 8 .  Cette dernière définit une procédure globale pour discuter de 
l'occupation d'un habitat complexe par un ensemble d'individus de plusieurs 
espèces et l'extension à des groupes taxonomiques et à des biotopes différents 
est naturellement concevable . 

Au plan biologique, le cycle hivernal qui est décrit reflète étroitement 
la disponibilité générale du nombre de sites alimentaires ; dépendant des dates 
et de l'importance des submersions (milieux naturels, rizières) et des dates de 
moisson (cultures en général) , elle est responsable de l 'exploitation tournante 
des milieux qui est identique dans sa nature à celles d'autres espèces (Hafner, 
1 977 ; Isenmann, 1 979) .  Ce mouvement de rotation, déterminé par un schéma 
climatique et agricole bien individualisé, est donc de nature traditionnelle, 
c'est-à-dire relativement prévisible, ce qui ne signifie pas pour autant que 
la disponibilité des proies est toujours assurée . L'amplitude minimale des habi­
tats alimentaires du début de saison, due aux faibles surfaces accessibles, illustre 
un regroupement forcé sur les marais aménagés qui laissent supposer des 
conditions limitantes, tant spatiales qu'alimentaires ; face à cette situation arti­
ficielle qui peut être contraignante, la mise en eau automnale des marais, et le 
maintien hivernal des surfaces inondées, se révèlent le véritable moteur de la 
capacité d'accueil des milieux naturels camarguais. 

D'autres contraintes sont décelables gnâce aux stratégies spatiales spéci­
fiques qui aboutissent à l'isolement interspécifique à l'intérieur du peuplement ; 
elles isolent les aptitudes comportementales de chaque espèce pour répondre à 
l 'accessibilité fluctuante des ressources en grande partie déterminée par les 
niveaux d'eau .  Cette variable est le premier paramètre intervenant après la 
mise en eau et c'est lui qui confère à la nourriture une obligatoire imprévisi­
bilité de capture . 

L'importance alimentaire des marais doux au détriment des milieux plus 
saumâtres individualise la liaison étroite entre les biomasses de graines et 
l 'intensité d'exploitation des gagnages. Les comptages nocturnes précisent cette 
relation (r2 = 0,87 ,  p < 0,0 1 )  et fournissent une équivalence entre l'usage 
prédit et les densités constatées (Fig. 9) ; sur l 'ensemble du cycle hivernal, 
l'abondance des graines disponibles sur un terrain d'alimentation est un bon 
indicateur de son usage nocturne. Cette dernière vérification prouve donc l'in­
térêt des choix de matériel, puis de méthode, et vient renforcer la portée des 
résultats . Précisons toutefois que cette relation ne prouve pas que les canards 
ingèrent toutes les espèces de graines contribuant à la biomasse ; certaines 
d'entre elles, riches en fibre, pauvres en protéines et en carbohydrates, ne 
fournissent qu'une faible quantité d'énergie métabolisable (les Cypéracées, par 
exemple, Miller, cam .  or.) et ne peuvent être, par conséquent, que des aliments 
de second ordre . De la même manière, cette relation n'indique pas non plus 
que l 'abondance des proies animales n'a aucun rôle ; au cours du cycle annuel, 
elles constituent périodiquement une part essentielle du régime alimentaire 
(Connelly et Chesemore, 1 980 ; Swanson et Meyer, ( 1 977) qui leur confère la 
propriété de modifier favorablement l'utilisation d'un marais (Joyner, 1 980 ; 
Murkin et al. ,  1 982) . Les canards sont également sensibles à la surface et au 
périmètre des plans d'eau (Toft et al. ,  1 982), au rapport végétation émergente/ 
eau libre (Kaminski et Prince, 1 98 1 ) , etc . ,  sans oublier le statut cynégétique. 
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(*) de terrain,  avec référence aux variations d'abondance des ressources générées par le 

gradient de salinité. Valeurs hivernales moyennes. 

Ces variables peuvent être au moins aussi déterminantes dans les caractéris­
tiques de l'habitat que l 'abondance des graines, et donc très capables d'in­
fluencer les densités de canards . 

En conclusion, les biomasses de graines offertes aux canards durant la  
phase non reproductrice du cycle annuel ne peuvent être considérées comme 
le paramètre exclusif de la mesure de la fréquentation nocturne d'un marais : 
toutefois, et parce qu'elles relatent bien la productivité différentielle des plantes, 
la  rémanence variable des graines, les phénomènes d'amoncellement/dérive dus 
au vent, etc . ,  c'est-à-dire parce qu'elles donnent une image concrète de la dis­
ponibilité globale des ressources sur les milieux, nous retiendrons que les bio­
masses de graines sont un indicateur majeur, et assez fidèle, de la capacité 
d'accueil potentielle d'un gagnage. De plus, la liaison inverse existant entre ces 
biomasses et la salinité moyenne hivernale confère à cette dernière un rôle 
nouveau que l'on appréciera lors d'une évaluation rapide de la valeur biologique 
des zones humides. 

Enfin, et malgré des imperfections, la méthode décrite ici renforce l ' inté­
rêt des analyses juxtaposées de carottages de substrat et de contenus stoma­
caux, données faciles à collecter au plan technique, pour l 'étude de la dyna­
mique d'utilisation alimentaire d'un quartier d'hiver dont l'exploitation est 
toujours complexe au plan biologique . 

SUMMARY 

Since feeding activity is mainly nocturnal and waterfowl diets are usually 
composed of prey supporting a broad range of salinity, determining the pre­
ferred feeding habitats of ducks wintering in a mediterranean delta is often 
difficult. A method of assessing these habitats is described which is based on 
computing the ressources available on the main types of feeding grounds (from 
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mud-samples) , and the prey found in the œsophagus of five species of ducks 
(Mallard, Pintai!, Teal, Garganey and Shoveler) mainJy killed in the morning 
(form hunters'bags) . The data processing (Correspondance analysis) of the 
seed biomasses gives to the commonly ingested seeds an indicative value of 
the type of habitat in which they might be found by the ducks ; plant species 
also have coordinated measures on a factorial F 1 F2 chart (Fig. 1) which are 
further used in the automatic determination of each bird's feeding place (Fig. 4) 
according to the quality of its diet .  From August to March, seasonal changes 
in nocturnal utilization of habitats (Fig. 6) can be related firstly to the general 
availability of the feeding grounds due to marsh management, rainfall flooding 
and rice harvesting. The intensity of use (Fig. 7) indicates that the choice for 
a feeding place itself is then more closely related to its high seed content than 
to the number of invertebrates, isolating the freshwater marshes and the riec­
fields a s  the best feeding grounds. Night counts on quadrats using a light 
intensifier allow a comparison between lab and field data to detect possible 
biases (Fig. 9) .  The use of seeds only in assessing habitat choice gives satis­
factory results for granivorous species (Mallard, Pintai!, Teal) although they 
eat sorne animal prey (chironomids and molluscs) and even for mainly zoopha­
gous species (Garganey and Shoveler) . Taking into account many other habitat 
features, the seed biomasses and the average range of winter salinity provide 
an easy way of predicting accurately the night carrying capacity of the delta 
marshes .  
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