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LE CANARD SOUCHET (ANAS CL YPEA TA L. )  
HIVERNANT EN CAMARGUE : 

ALIMENTATION, COMPORTEMENT ET DISPERSION NOCTURNE 

Jean-Yves PIROT* et Didier PONT* *  

L e  Souchet (A nas clypeata) est un canard de surface (A natinae) très 
répandu en zone holarctique (Cramp et Simmons , 1 977) . Les études qui traitent 
de la biologie de la reproduction de cette espèce (MacKinney, 1 970 ; Poston, 
1 974 ; Seymour, 1 974) et de la place qu'elle occupe en été dans la communauté 
des oiseaux d ' eau (Bellrose, 1 976 ; Poysa, 1 983) sont nombreuses . A l 'opposé , 
les travaux concernant les exigences du Souchet au cours de la phase hivernale 
du cycle annuel sont plus rares (White et James , 1 978 ; Thomas , 1 982) , mais 
permettent toutefois d 'apprécier l ' isolement trophique de l ' espèce dû à" son 
régime zoophage et à l ' exploitation préférentielle des milieux doux à faiblement 
saumâtres.  Nos connaissances apparaissent d'autant plus insuffisantes que les 
populations d ' oiseaux hivernant en zone tempérée sont confrontées à des res
sources réduites susceptibles d 'agir comme facteurs limitants à l ' égard de la 
taille des populations (Fretwell , 1 972) . En effet , on sait que la capacité de 
reproduction de la plupart des espèces d'Anatidés dépend en large part des 
réserves de graisse acquises en fin d'hiver (Ankney et Maclnnes , 1 978 ; Krapu , 
1 98 1 ,  par exemple) . 

L 'étude de la stratégie alimentaire hivernale de cette espèce est malaisée 
car le Souchet s ' alimente de proies plantoniques (Swanson et al. , 1 979) dont 
l ' identification est délicate dès lors que leur diversité est élevée . De plus , et 
comme pour d'autres espèces de canards de surface, l 'activité alimentaire dll· 
Souchet intervient principalement la nuit sur les quartiers d'hiver , alors qu 'elle 
occupe une part non négligeable de la journée durant la reproduction (Afton, 
1 979) ; les localités qui sont alors exploitées de nuit sont bien souvent différen
tes de celles utilisées le j our comme remises . 

· Le but de ce travail est de fournir les éléments étho-écologiques nécessaires
à la compréhension des exigences alimentaires hivernales d'une population de 
souchets qui exploite de manière traditionnelle une zone humide d'importance 
internationale . . Nous établissons tout d'abord une typologie des habitats basée 
sur la disponibilité des ressources dans un delta où salinité et submersion varia
bles autorisent la présence d 'une faune planctonique diversifiée . Le régime ali
mentaire fait ensuite l ' obj et d 'un examen détaillé qui permet une première défi-
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nition des préférences spatiales de l ' espèce . Par la suite , la distribution noc
turne des souchets en recherche de nourriture est précisée par dénombrements 
successifs d 'une série de quadrats préétablis . Le suivi de la masse corporelle et 
la quantification des dépenses énergétiques j ournalières permettent aussi de 
considérer l ' influence périodique d'un certain nombre de facteurs limitants sur 
l 'accumulation des réserves . L ' intégration de cet ensemble favorise enfin une 
première évaluation de l ' impact possible du Souchet sur les biocénoses aquati
ques . 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

A. - Ressources disponibles : les populations de microcrustacés (Entomostracés) et la macro
faune aquatique (Malacostracés, Insectes) sont échantillonnées de nuit lors de l'estimation des den
sités de souchets en recherche de nourriture (cf. D) à l 'aide d'un filet à plancton de vide de maille 
80 microns et de diamètre 16 cm (Chodorowski, 1 97 1 ) .  La longueur du trait est fixée à 20 rn, soit
un volume filtré d 'environ 300 litres . Les échantillons sont préservés dans de l'alcool à 50 OJo . Si 
nécessaires, les prélèvements sont fractionnés avant comptage grâce à la technique de Motoda ( 1 959) .  
' Les organismes dominant sont identifiés au niveau spécifique, les autres sont dénombrés a u  niveau 
· ��s tax_!>ns regroupant les espèces d'écologie voisine . L 'erreur d'échantillonnage est estimée sur trois
séries de 6 prélèvements simultanés : l'index d 'Elliot ( 1 977) fournit une erreur comprise entre 26 OJo 
et 47 % ,  soit une précision suffisante pour le type de résultats envisagés ici . A chaque prélèvement
sont également notées : la profondeur (cm), la salinité totale (g/1) , l 'abondance de la végétation 
émergente et riveraine comme la présence de macrophytes submergés (3 classes d 'abondance) . Les 
données relatives à la fraction alimentaire benthique (graines, Mollusques, larves de Chironomides) 
sont obtenues par carottages (n = 87 ; Ponce, 198 1 ) .  

La classification des milieux à partir des proies qu' ils contiennent nécessite une revue biblio
graphique préalable : dans le cas des milieux non perturbés par l 'homme, la topographie du site, sa 
situation géographique (distance par rapport à la mer) et la géologie du substrat (origine marine ou 
fluviatile) sont les paramètres qui déterminent la salinité (0 à 60 g/1) et la durée de la submersion 
(temporaire à permanent) (Heurteaux, 1 970) . En cas d 'aménagements, la situation est modifiée en 
fonction de l ' importance des apports d'eau douce d 'origine rhôdanienne (rizières ,  marais de 
chasse), d'eau de mer (salines) ou d'eau saumâtre (étangs permanents saumâtres) (Britton et Pod
lejski, 1981 ) .  Le pâturage des chevaux et des taureaux j oue un rôle local en limitant le développe
ment de la végétation palustre (principalement Phragmites australis et Scirpus maritimus) . Les 
milieux permanents sont colonisés par une végétation aquatique de type Potamogeton sp . ,  Ruppia 
sp. et Zostera sp. Dans les milieux temporaires, le développement des herbiers est favorisé par une 
mise en eau précoce à la période estivale. 

Les Mollusques permettent la distinction de deux catégories de milieux : les milieux doux fai
blement saumâtres (0 à 5 g/1) avec Physa acuta, Planorbis planorbis et Limnea sp. et les milieux 
très saumâtres où les Hydrobiidés sont les seuls Mollusques présents en abondance (Marazanof, 
1969). Parmi les Copépodes, Arctodiaptomus wierzejskii est caractéristique des marais temporaires 
faiblement saumâtres (2 à 16 g/1) , où la dessfcati<m du sédiment pendant l 'assec estival est élevée. 
Dans ces milieux,. la déshydratation osmotique s ' aj oute à la perte en eau par évaporation durant 
l 'assec et permet )�éclosion d'œufs de résistance à la remise en eau automnale (Champeau, 1 970) . Il 
est fréquemment associé au Cladocère Daphnia magna (Aguesse· et Marazanof, 1 966) . Eurythemora 
velox colonise les stations temporaires et semi-temporaires à salinité élevée (20 à 40 g/1) situées en 
bordure de mer (Champeau, 1 979). Autrefois dominante dans les étangs centraux (Petit et Schach
ter, 1954) , elle en a été éliminée par le dessalement des eaux consécutif au développement de la rizi
cultme. Calanipeda aquaedulcis, . espèce eurytherme . d'origine marine (2 à 50 g/1) , est aujourd'hui 
caractéristique de . ces étangs permanents (Corre et al. , 1 982), mais on la rencontre également dans 
tous les biotopes en communication avec ces milieux (salicornaies saumâtres) . A canthocyclops 
robustus est une espèce tolérante et cosmopolite (Dussart, 1 967) qui a profité du dessalement pour 
coloniser un grand nombre de nouveaux biotopes (Hertzog, 1 935) ; c 'est l 'espèce dominante des 
eaux douces d' irrigation (Pont, 1 983) et elle abonde dans les rizières (Pont, 1 977), ainsi que dans 
les marais aménagés pour la chasse (Marazanof, 1 963). Les Cladocères tels Simocephalus vetu/us, 

· les Chydoridae et les Macrothricidae sont des espèces phytophiles (Flôssner, 1 964 ; Whiteside et al.,
1 978 ; Bevan ei al., 1 980) . Ostracodes et Harpacticides sont le plus souvent des éléments de la 
faune benthique (Tétard, 1974) . A l'opposé, D. magna est une espèce filtreuse se rencontrant dans 

' le plancton (Flôssner, 1 972) . 
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L'analyse objective des relations proies-milieux est réalisée par Analyse Factorielle des Corres
pondances (AFC), en suivant les conseils d'utilisation de Auda ( 1 983) et Chessel et Debouzie
( 1 983) ,  et en considérant l 'abondance de 17 taxons dans 27 relevés.

B . - Régime alimentaire : les canards (n = 59 sur 8 stations) ont été capturés en 1979 et 1980 
par des chasseurs locaux au cours de la période légale de chasse aux oiseaux d'eau (août à février). 
La plupart (90 "lo) des individus ont été collectés le matin et contiennent donc des proies représenta
tives des milieux occupés la nuit précédant la capture. Le poids des oiseaux est enregistré à 5 ,0 g
près . Pour éviter les biais relatifs à la destruction différentielle des proies entre le jabot et le gésier 
(Swanson et Bartonek , 1 970) et la digestion post-mortem des aliments , les contenus stomacaux sont
rapidement préservés après prélèvement dans une solution d'alcool (50 %),  et seules les proies de
l'œsophage et du proventricule sont examinées par la suite (pour les procédures, voir Campredon et 
al. , 1 982). Les résultats sont regroupés en trois périodes en fonction du nombre d' habitats disponi
bles : l 'hiver s.s. (décembre à février) et deux périodes de pré-hivernage (août-septembre et octobre
novembre) . Les proies ingérées font l 'objet de regroupements lorsque leur écologie (proies anima
les) ou leur valeur indicatrice (graines) sont similaires. 

C .  - Comportements : les comportements manifestés au cours du cycle de 24 heures sont
enregistrés en utilisant la méthode décrite dans Tamisier ( 1 972), au cours de deux périodes (22-
30 novembre 1 979 et 20-28 février 1 980) . Les observations diurnes totalisent 39 heures sur des
marais à herbiers (en novembre, groupes de 900- 1 500 individus dont 38 % de femelles ; en février,
groupes de 200-250 individus dont 38 % de femelles appariées à 86 OJo ). Les observations nocturnes
(26 heures, par pleine lune) sont effectuées sur des marais à herbiers et des marais naturels tempo
raires à l 'aide d 'un tube intensificateur de lumière (grossissement 4) sur des groupes de 6 à 
26 individus.  Seuls cinq comportements sont observés (alimentation, nage, sommeil , toilette et vol 
sur dérangement) sans distinction des sexes et de l 'âge. Les parades nuptiales et les mouvements 
d'agressivité sont comptabilisés au titre de la nage. La durée des vols entre remise et gagnage n'est 
pas intégrée dans les résultats car elle ne dépasse pas 5 minutes par 24 heures . Les comportements
alimentaires sont obtenus par balayage toutes les 15 minutes des groupes en recherche de nourriture
à l 'aide d'un télescope (grossissement 1 5 -40) . Les codes utilisés sont les suivants : B, bec ; BT, bec
et tête ; TC, tête et cou ; BASC, bascule. Les dépenses énergétiques journalières relatives aux acti
vités (DEJa) sont estimées en considérant le coût respectif des activités comme une fonction du 
Métabolisme Basal avec MB = 75 x wo.n (Owen et Reinecke 1 979) et W = poids moyens sexes 
confondus : novembre, W = 0 ,663 kg, n = 4.3 et février, W = 0,600 kg, n = 42 . L'effet des tem
pératures est calculé selon Prince ( 1 979) : (2,06 - 0,03 T) x MB, avec T = ° C .  

D .  - Occupation d e  l 'espace : l 'utilisation d e  l'espace alimentaire est d'abord appréhendée en 
justa posant les proies animales ingérées aux ressources disponibles par 1 ' intermédiaire d'une Projec
tion en Individus Supplémentaires (PIS ; pour les procédures et un exemple détaillé , cf. Pirot et al., 
1 984) . Cette méthode suppose implicitement que la fréquence des proies rencontrées dans les jabots
est fonction de leur abondance relative dans les milieux visités , c' est-à-dire que les canards n'exer
cent aucune sélection parmi les ressources définies comme accessibles (présence dans la colonne 
d 'eau, taille suffisante, etc . ) .  Ce premier aperçu est ensuite contronté à des comptages nocturnes de 
canards effectués sur 1 5  zones représentatives de la diversité des conditions d'alimentation régnant
dans le delta . Cet échantillonnage hebdomadaire ( 1 979-80 : 1 75 heures) ou décadaire ( 1 980-81  : 
1 25 heures) nécessite l 'utilisation d'une lunette binoculaire intensificatrice de lumière (sans grossis
sement) et d 'une lampe torche, qui permettent de traverser les stations en distinguant l 'envol des 
canards . En général , les dénombrements sont faits de 22.00 heures à 02 .00 heures et les canards
sont identifiés à l 'envol grâce à la taille et au bruit émis par les battements d'ailes . Les comptages 
sont restreints aux individus les plus proches de l'observateur ; en conséquence, les dénombrements 
tendent à être exhaustifs sur les stations de faible superficie (inférieure à 5 ha) et bien délimitées, 
alors qu'une sous-estimation est probable lorsque les stations sont plus étendues et appartiennent à 
des milieux qui couvrent plusieurs milliers d 'hectares (Salines, par exemple) . Pour les souchets, qui 
ne fréquentent pas les milieux très ouverts et dont l 'envol se produit le plus souvent à faible dis
tance avec des battements d 'ailes émettant un son spécifique, l 'efficacité de détection est totale 
jusqu 'à  une distance d 'environ 90 m.

RÉSULTATS 

Habitat et ressources disponibles 

Une première classification permet de distinguer 8 types de milieux 
(Tableau 1) : A - les rizières , inondées après la récolte (octobre) , sont colonisées
par A .  robustus et P. planorbis. Les Harpacticides sont présents dans la 
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TABLEAU 1 
Caractéristiques des principaux habitats camarguais susceptibles de servir de terrains d'alimentation au Souchet. 

HABITATS 

Prélèvements ( n )  
Code 
Pro fondeur hivernale ( cm )  
Salinité hivernal e ( g/ 1 ) 
Recouvrement végétal 
Végétation submergée 
Submer s i on ( durée;  l=janvier ) 
Chass e ( pres . /abs . ) 
Pâturage ( pres . /abs . ) 2 Biomasses  graines ( g/m ) 

ENTOMOSTRACES ( % )  
CALAN IDES 

Calanipeda aguaedulc i s  
Diaptomus cyaneus 

intermedius ( 2 , 5 ) 

• a ( 1 , 3-1 , 5 ) 

R i z i ères 

2 
A 

1 0  
0 
0 
0 

10 à l 
1 
0 

18 , 0 

Arctodiaptomus 

wi erze skii , ( 1 , 8-2 , 8 )

Eurytemcra 

velox 1 , 3-2 , 2 )  

Hemi diaptomus ingens 
provinc iae 

( 5 , 0- 5 , 5 ! 
CYCLOPIDES 

Halicyclops neglectus 

( 0 , 6 )  

Macrocyc lops 

albi dus ( 1·, 7-:2 ,.  5 ) 

Acanthocyclops 

robustus ( 1 , 3-1 , 5 )  

Diacyc lops bicuspidatus 
odessanus 

(1 , 0-1 ,6) 

, .  

Megacyc1ops 

viridis ( 1 , 5- 3 , 0 )  

71 

Marai s Marai s  
Permanents à Herb iers 

l 2 3 2 
B Cl C2 C 3

50 10  - 50 
0 0 , 9 1 , 6  1 , 8 

+++ + + + 
+++ +++ ++ +++ 

1 à 12 7 à 5 
1 1 1 1 
0 l 0 1 

4 , 0 28 , 0 

50 

+ 
+ 
38 49 32 13 

16 
14 + + 

Salicornaies  Marai s Sali cornaies  Marais Salines 
Haut es Na turels Bas'l!e s  Saumâtres 
( Na- ) Temporaires ( Na ) 

2 2 4 4 2 l 1 
D El E2 E3 F G H 

10 10  - 50  10 1 0  - 5 0  10  - 50  
2 , 2 2 , 3 3 , 1  3 , 7 11 , 0  1 5 , 0  23 , 0 

++ + +++ + + + + 
0 0 + 0 0 + ++ 

1 0  à l l0à5 1 0à6 l0à5 1 0  à 2 1 0 à 5 1 à 12 
0 0 0 0 0 l 1 
0 l 0 1 0 0 0 

6 , 5 1 5 , 0  3 , 0  3 , 0  4 , 5 

1 29 + 

21 
5 3  4 6  4 2  

4 4  + 

+ 

5 5  2 
10 16 



HARPACT I C I D E S  ( 1 , 0 )  2 5  + 6 5 5  5 6  l O O  

C LADO C E R E S  

Daph n i a  magn a ( 3 , 0- 6 , 0 )  80  34  1 5 0  
Aut r e s C 1 adoc è r e s  ( 1 , 0 ) 2 8 + 5 + + 
C h i d o r i d a e  + l�ac rothri c i dae ( 1 , 0 )  1 3 5  37 2 11 3 3 

OSTRAf�ODES 1 4  2 l l  10  + 

TOTAL ( n  i nd . / 1 ) 11  1 24  t, o 31 4 5  8 o  3 9  217 2 58  9 3  
�\ALACOSTRA C E S  

0"1 w Ga.nunarus s p . + +++ 0 + + + +  + 

t�O LLU S QU E S  

Phys a sp., Li.mn�!.':. s p. 
Planorb i s  s p. 3 1 0 0  1 , "( 00 5 7 0 

ll:td rob i a  s p , 3 0 0  1 3 0 0  2 5 0 0  0 2 5 0 0 0 

I N S SCTE S 

Di:et è r e s  ( n  i n d  . /n1
2

) 900 700  2 3 0 0  94 0  1 2 0 0  1 7 0  3 0  1 7 00 
Aut r e s  larves d ' I n s e c t e s  + + + + +++ ++ ++ () + 

(J. - t a i l l e  l!!( 1 y e :1 r 1 �  d e s  f� � rn e l ]  é S  a d r l l  t e s , d ' aprè;O;  nu s s a rt ( l 9C"! l f:·t F 1 êi ;; s n e r  ( 1 972 ) '  C l 1  1 1 1 ! ! , . 



colonne d 'eau en raison de leur faible profondeur. B - les marais permanents à
forte végétation palustre (Phragmites sp . , Typha sp . )  sont colonisés par A .  
robustus et les espèces dulçaquicoles et phytophiles (Macrocyclops a/bidus,
Mygacyclops viridis, S. vetu/us, Chydoridae) sont abondantes . ·  C - les marais à
herbiers , aménagés à des fins cynégétiques par apports d 'eau douce de la fin 
juillet au printemps , bénéficient de la présence constante d'A . robustus et des 
espèces phytophiles,  mais d'autres organismes s ' aj outent à ce premier groupe 
en fonction des modes de gestion : 1 )  les marais doux où l 'assec estival n ' est 
pas respecté ne sont colonisés que par les espèces de ce premier groupe (C l )  ; 
2) lorsque les marais reçoivent de l 'eau provenant des étangs permanents sau
mâtres C. aquaedu/cis, Diacyclops bicuspidatus odessanus et Gammarus sp. 
sont abondants (C2) ; 3)  lorsqu'une phase d 'assec strict est maintenue,  des 
espèces inféodées aux milieux temporaires (D. magna) apparaissent en automne 
(C3) .  D - les salicornaies temporaires faiblement saumâtres sont colonisées par 
D. magna, comme les milieux de type E, mais les apports hydrauliques en pro
venance des marais à herbiers (C) favorisent la présence d 'A .  robustus et élimi
nent les Calanides . E - les marais temporaires faiblement saumâtres sont les 
milieux les plus riches . La présence d'espèces capables de se maintenir sous 
formes de résistance pendant la phase d'assec (A . wierzejskii, D. magna) permet 
l'apparition de densités élevées dépassant plusieurs centaines d' individus par 
litre dès la remise en eau (E3) .  Diaptomus cyaneus intermedius et Hemidiapto
mus ingens provinciae apparaissent lorsque la salinité est inférieure à 3 g/1 
(E l ) .  Les arrivées d'eau de surface, douce ou saumâtre, n 'éliminent pas cette 
faune autochtone lorsque les apports sont limités , et de nouveau éléments 
s 'aj outent au peuplement (E2) . L'abondance de la végétation émergente (Scir
pes notamment) favorise la présence de Cladocères phytophiles . F - les salicor
naies saumâtres, formées de grandes étendues de Salicornia sp.  et A rthrocne
mum sp . ,  sont mises en eau à l 'automne par débordement des étangs perma
nents centraux ; C. aquaedu/cis est l ' espèce dominante, à laquelle il faut ajou
ter D. b. odessanus et Diacyclops bisetosus lorsque la salinité est inférieure à
lO  g/1. G - les marais temporaires saumâtres où E. ve/ox est l ' espèce caractéris
tique, accompagnée des Harpacticides (dont Harpacticus littoralis) et des Gam
mares (Gammarus sp . ) .  H - les salines, sursalées ,  ne sont colonisées que par les 
Harpacticides (H. littoralis, Nannopus pa/ustris, etc . ) .  

L 'examen d u  plan factoriel F l x F 2  permet u n  regroupement des taxons
selon leurs affinités écologiques (Fig . l A) .  Hydrobia sp . ,  E. ve/ox et les Mala
costracés sont caractéristiques des milieux saumâtres . A .  wierzejskii identifie les 
stations strictement temporaires ; à l ' opposé, P. planorbis et P. acuta distin
guent les milieux permanents les plus doux . C. aquaedu/cis fait la transition 
entre les milieux saumâtres et les autres stations . On obtient 6 types de milieux 
(Fig. l B) : les milieux saumâtres et sursalés ( 1 ) ,  doux permanents (2) , aménagés 
faiblement saumâtres (3 et 4) et naturels strictement temporaires (5) . Le 
groupe 6 correspond aux marais aménagés et stations temporaires qui reçoivent 
des apports saumâtres lorsque le niveau des étangs centraux atteint sa cote 
maximale . 

L 'utilisation · des microcrustacés comme facteur de classification permet la 
distinction de sous-milieux pour les biotopes qu 'une salinité inférieure à 5 g/1 
rend très attractif aux canards de surface. On établit donc une typologie des 
terrains d'alimentation plus précise que celle obtenue à partir des stocks de 
graines (Pirot et al. , 1 984) , qui ne permettent pas de distinction entre les 
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milieux doux et les milieux faiblement saumâtres . L 'abondance des espèces 
planctoniques témoigne avec fidélité des événements les plus récents intervenus 
sur le site , en particulier la qualité et la durée de l 'assec estival, la provenance 
des eaux de submersion comme les variations possibles de salinité. 

A
• h 

B 
. n •q fg 

• 1 F2 
• d  • P 

9 • · 
• c •J 

• i • rn • 0 
•e • k 

•f 
• b <] sal in i té

•a F1 1 

c D 
F2 

• • • • 
• 

• • • 
... • • 

n: 17 _.- • 

N : SO F1 
Figure 1 .  - Typologie (AFC) des milieux d'alimentation du Souchet et dispersion nocturne (PIS) 

d'un lot d ' individus collectés à la chasse (N = 50). 
A, Carte factorielle des espèces-taxons : a - Physa sp. et Limnea sp. ; b - Planorbis sp. ; 
c - Hydrobia sp. ; d - larves d' Insectes ; e - Gammarus sp. ; f - Calanipeda aquaedùlcis ; 
g - Diaptomus cyaneus intermedius ; h - Arctodiaptomus wierzejskii ; i - Eurytemora velox ; 
j - Hemidiaptomus ingens provinciae ; k - Acanthocyclops robustus ; 1 - Megacyclops viridis ; 
rn - Diacyclops bicuspidatus odessanus ; n - Daphnia magna ; o - Simocepha/us vetu/us ; 
p - autres Daphnidae ; q - Ostracodes. B, Résumé de la typologie des milieux ; chaque ellipse 
représente la moyenne et la matrice de covariance de la distribution groupée sur le plan des 
taxons ; cet ensemble sert d 'étalonnage : AB - Rizières et Marais Permanents ; C - Marais à 
Herbiers ; D - Salicornaies faiblement saumâtres ; E - Marais Naturels Temporaires ; F - Salicor
naies saumâtres ; G - Marais saumâtres ; H - Salines. C, Détermination automatique des lieux de 
gagnages nocturnes par projection du contenu du jabot de souchets capturés à la chasse : 
( * )  sous-nuage août/septembre, ( * ) sous-nuage octobre/novembre, ( • )  sous-nuage décembre à 
février. D, Résumé de la dispersion nocturne d'août à février ; les zones hachurées indiquent les 
milieux non fréquentés . 
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TABLEAU Il  
Nombre moyen (N), fréquence (F %), et poids sec (W, en mg) des proies trouvées dans 59 jabots (et proventricu/es) 

de Souchet. 

août octobre déc embre 
Pro i e s  s ept embre novembre j anvier 

févr ier  
( 1 4 ) ( 24 ) ( 21 ) 

ANIMALES N F% w N F% w N F% w 

Physa 
sp .  0 . 4 ( 21 ) 5 2 . 3  ( 29 ) 1 . 2 ( 9 )

Lymnaea 
sp. 0 . 7 ( 8 )

Planorb i s  sp.  2 . 4 ( 4 )

Hydra 
bi a sp. 0 . 5 ( 7 )  3 . 7  ( 2 5 ) 

Total Mollus ques 0 . 9  ( 29 ) 0 . 6 5 9 . 1  ( 4 6 ) 36 . 1  1 . 2 ( 9 ) 0 . 7  0\ Chironomidae ( l  + p )  0 . 5 ( 14 )  0 . 7  ( 2 5 ) 0 . 1  ( 5 ) 0\ 
Autres Insectes  ( ad + l ) 1 4 . 5  ( 57 )  9 . 1  ( 4 6 ) 0 . 5 ( 1 4 )

Total Insectes  1 5 . 0  ( 57 )  3 5 . 4 9 . 8 ( 47 )  23 . 7 0 . 6  ( 14 ) 1 . 6
Malascostrac és  1 . 3  ( 2 5 ) 2 . 1  ( 1 4 )
Os trac odes 5 . 9 ( 71 ) 2 5 0 . 3 ( 67 ) 0 . 4 ( 14 ) 
Copépodes 8 . 1  ( 4 3 )  66 . 8  ( 5 8 ) 66 . 0  ( 82 ) 
Cladocères  221 . 2  ( 4 3 ) 1 0 . 7 ( 3 3 ) 1 . 2  ( 1 4 )

Total Crustacés 2 3 5 . 2  ( 79 ) 9 . 2 329 . 1  ( 7 5 ) 1 4 . 9 69 . 7 ( 86 ) 1 0 . 6
Total Pro ies  Animales  2 51 . 1  ( 79 ) 4 5 . 2  398 . 0  ( 8 3 ) 74 . 7 71 . 5 ( 86 )  1 2 . 9

FRUITS/GRAINES 
Eaux douc e s *  

S c i rpus 
lacustr i s  0 . 6  ( 21 ) 0 . 1  ( 8 ) 

Myr iophyl1um spi catum 
0 . 2  ( 1 7 ) 0 . 3 ( 9 )

Zann iche1i a  
pa1ustris  

0 . 1  ( 7 )  0 . 2  ( 1 3 )
A1gac 

( Chara , 
oospores ) 0 . 1  ( 7 )  0 . 9  ( 2 5 ) 

S c i rpus 
1 ittoralis  0 . 4 ( 21 ) 1 . 2  ( 2 5 ) 0 . 3  ( 24 )

Potamoget on pect i natus 
2 . 3  ( 5 0 ) 0 . 9 ( 3 3 ) 0 . 9 ( 29 )



a--..J 

Pro i e s  

Ranunculus sp .  
Juncus 

c ompres sus 

Total 
Eaux Saumât res

Arthrocnemum 
glaucum 

Sal i c ornia 
europe a 

Suaeda sp .. 
Arthrocnemum frut i cosum Ruppia marit ima 

Total 
Plante s  s ans valeur S c i rpus 

marit imus S c i rpus s p .  Potamogeton pus illus 
Paspalum oaginatum 

Eleochari s  palus t r i s  

Total 

août 
septembre 

( 14 )  

N F% 
0 . 1  ( 7 )  
0 . 1  ( 7 )  
3 . 7 ( 74 )

2 . 4 ( 7 )  
2 . 4 ( 7 )

indicat r i c e *  
0 . 1  ( 7 )
0 . 1  ( 7 )  
0 . 1  ( 7 )  
0 . 4  ( 1 4 ) 

0 . 7  ( 22 )
Total Pro i e s  Végétale s 6 . 8  ( 86 )  
Total Pro ies  

Taxon ( S ) 17 
ii: ( Shannon ) l .  78 

octobre
novembre 

( 24 )

w N F% 

1 . 8  ( 1 3 )
1 0 . 4 3 . 5 ( 67 )

0 . 1  ( h )
0 . 2 ( 4 )
0 . 1 ( 8 )
0 . 2  ( 1 3 ) 
0 . 3  ( 1 3 ) 

4 . 8  0 . 9 ( 2 5 )
0 . 3  ( 2 5 )

0 . 2  ( 1 3 )  
0 . 5 ( 4 )
0 . 8 ( 8 )

0 . 7 1 . 8  ( 33 )
1 5 . 9 6 . 1  ( 92 ) 
61 . 1  

2 5 

2 . 81 

Le poids des Mollusques et Ost racodes  est  donné coqui lle / c arapac e exc lue . 
* Valeur indic at r i c e  s elon Pi rot et al. l984

déc embre 
j anvier 
févr i e r  
( 21 ) 

w N F% w 

5 . 4 1 . 5 ( 48 ) 4 . 0

0 . 3  ( 1 0 ) 
( 14 ) 

2 . 6

0 . 7 2 . 9 ( 19 )  0 . 7 

1 . 2  ( 14 )

1 . 4 1 . 2  ( 14 ) 2 . 5
7 . 5 5 . 6  ( 52 ) 7 . 2

82 . 2 20 . 1

13 
l .  33  



Régime alimentaire 

Les proies animales représentent 8 1  OJo du poids moyen de nourriture ren
contrée dans les jabots et 98 OJo du nombre moyen (Nm) de proies , la part rési
duelle étant constituée de graines (Tableau Il) .  Mâles et femelles consomment 
les mêmes proies en quantités comparables (Spearman ; r = 0. 806, P < 0 .0 1 ) .
Le  zooplancton domine (Nm = 2 1 1 ; FOJo = 81 ) ,  suivi des Mollusques (Nm = 
20 ; FOJo = 37).  En terme pondéral , la dominance du plancton n'apparait pas
(2 1 OJo du poids total seulement) en raison de son faible poids spécifique et de 
la vitesse de sa dégradation au cours des processus de pré-digestion ; en effet , 
les jabots contiennent fréquemment une fraction de Crustacés broyés non 
dénombrables , phénomène déjà noté par Thomas ( 1 982) . La faible abondance 
des proies dont le mode de vie est benthique (larves de Chironomides : 
Nm = 1 ; FOJo = 1 5) ,  voire leur absence (Harpacticides) , indique une préda
tion sélective à l ' égard des organismes. peuplant la colonne d 'eau . Toutefois, 
l 'accessibilité à certains éléments de la faune benthique (Mollusques , Ostraco
des) est facilitée par la présence d'herbiers aquatiques . La taille des proies j oue 
un rôle important : Chydoridae et Macrothricidae, de taille souvent inférieure 
au mm, n' ont été notés qu'une fois malgré leur forte disponibilité ; cette cons
tatation s 'applique aussi aux Harpacticides et aux graines de taille inférieure à
1 , 3 mm (Pirot, 1 9 8 1 ) .  

L'abondance relative des différentes proies varie d 'une période à l 'autre. 
En août et septembre, les Cladocères (D. magna) dominent (Tableau III) ,  
accompagnés d' Insectes (surtout Sigara sp . ) .  On note la rareté des Mollusques 
et l ' absence des Malacostracés . Les Ostracodes et A. robustus sont prélevés 
souvent , mais en faibles quantités . En octobre et novembre, les Ostracodes et 
les Mollusques (principalement P. acuta) sont abondants.  On constate l ' appari
tion des Malacostracés (principalement Gammarus sp . ) ,  l 'augmentation des 
CÔpépodes (A . robustus: M. viridis) et la diminution sensible des Cladocères . 

TABLEAU Ill  
Nombre moyen (N) et fréquence (F %) des Entomostracés présents 

dans les jabots (et proventricules) de 59 souchets capturés à la chasse. 

aoUt octobre 
Entomo s t r a c é s  s ept embre novembre 

( 14 )  ( 24 )  

N F% N 
Calanipeda aquaedul c i s  

0 . 1  7 6 . 7  
Acanthocyc lops 

robustus 8 . 0  4 3 47 . 4  
Megacyc lops 

v i r i d i s  12 . 7
220 . 4  29 5 . 5  

Simoc ephal 

us v et ul us 0 . 8  14 3 . 1
Autres 

Daphni dae 
2 . 1  

Salinités ( % o )  s elon a- Chamç.eau 1 n o  e t  b - Fli:i s s n e r  1972 
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déc embre 
j anvier 
févr ier 

( 21 )  

F% N 

l7 58 . 9  
33  7 . 0  
l7 0 . 1  
21 1 . 2  
l7 

8 

F% 

76 
1 0  

14 

Tolérance 

0 - s a 



De décembre à février , le régime alimentaire est marqué par la raréfaction de la 
plupart des proies à l ' exception des Copépodes (C. aquaedulcis) et des Gamma-
res . 

L 'alimentation du Souchet se caractérise donc par l ' ingestion de macro
faune d'août à septembre, mais le zooplancton constitue l 'essentiel des proies 
ingérées au cours de l 'hiver ; cette évolution est dépendante de la disponibilité 
des ressources car D. magna et Sigara sp. sont des espèces pionnières qui indi
quent une recherche de nourriture au sein de milieux nouvellement mis en eau 
(première période) . Au cours de l 'automne, le développement progressif des 
herbiers favorise l ' ingestion de Mollusques et d'Ostracodes (deuxième période) , 
mais l ' élévation des niveaux d'eau limite par la suite l ' accessibilité de ces proies 
(troisième période) . D ' octobre à février, l 'apparition progressive d'Hydrobia 
sp. et de C. aquaedulcis reflète l ' esploitation de milieux plus saumâtres dont les 
surfaces s 'accroissent . 

Cette diversification du régime alimentaire d 'août à novembre est mise en 
évidence par l 'augmentation du nombre d'espèces ou de groupes ingérés (S) , et 
par l ' accroissement de l ' indice de diversité (H de Shannon) . A cette période 
d' extension des surfaces disponibles , et de forte productivité biologique, suc
cède l 'hiver où le régime alimentaire est peu diversifié . Les poids de nourriture 
trouvée dans les j abots évoluent de manière similaire : à partir de décembre, le 
poids moyen du contenu des jabots est 3 ,6  fois plus faible qu'auparavent, ceci 
en raison de la diminution de la fraction alimentaire animale . 

L 'hypothèse d 'une réduction des quantités totales ingérées est confirmée 
par l 'analyse des variations pondérales des individus (Tableau IV) .  D'août à 
janvier , les mâles sont plus lourds que les femelles (80 g ; P < 0,01) ,  mais en

TABLEAU IV 
Variations pondérales d'un lot de souchets capturés à la chasse. 

Les variances des 8 groupes sont identiques (test F, 
'
p > 0.05),

à l 'exception des femelles du premier groupe (p < 0.05).  

aoüt i 
s eptembre 

639 . 7  a 

Mâl es ( 47 . 0 )  b 4 . 461 
* * *  

n = 19 

5 57 . 2  
Femell es ( 82 . 9 )  2 . 732

• 
n = 9 

a - poids moyen en g ,  b - P.c art-t:rpe

n s ,  ct i fférence non � :i tmi f i c at ive
• ,  .E. < 0 . 05 ; * * * , .E. < 0 . 001 

octobre i déc embre 
novembre janvier 

712 . 0  696 . 4  
( 57 . 5 ) 0 . 944 ( 5 8 . 8 )

ns 
n = 25  n = 21 

620 . 0  630 . 0  
( 42 . 1 )  0 . 706 ( 49 . 0 )

ns 
n = 20 n = 22 
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i 

4 . 856 
* * *  

2 . 519
* 

févr ier 
mars 

612 . 5  
( 63 . 9 )  
n = 28 

587 . 9  
( 48 . 8 )  
n = 14 



février-mars les deux sexes oht des poids comparables (P > 0,05) .  Dans la
mesure où les quantités labiles de protéines et de calcium sont faibles chez les 
canards (Baldassare et al. , 1 980 ; Chappell et Titman, 1 983) ,  les variations
pondérales sont liées à l ' évolution des stocks de lipides et rendent compte assez 
fidèlement de la condition physiologique des individus .  Les fortes quantités de 
nourriture ingérée pendant les quatre premiers mois favorisent donc l 'améliora
tion de la condition corporelle s.s. , avec un gain pondéral de 65 g et 68 g pour 
les mâles et les femelles respectivement (soit 10 OJo et 1 2  % du poids initial) . En 
décembre et janvier , la stabilisation des poids montre que la réduction des 
quantités ingérées est d 'abord insuffisante pour provoquer l 'amoindrissement 
des réserves . En février et mars , la chute des poids traduit une baisse de la con
dition corporelle due au mélange de la population autochtone avec des migra
teurs pré-nuptiaux en provenance de la péninsule ibérique ou d'Afrique du 
Nord . 

Comportements 

En moyenne, les souchets passent 53 % du temps total en recherche de 
nourriture (Tableau V) , principalement la nuit,  alors que le sommeil , la nage, 

TABLEAU V 
Répartition diurne et nocturne des principales activités manifestées par 

le Souchet, et estimation des Dépenses Energétiques Journalières (DEJ). 

Ac t ivités Alimentat ion Sonune i l  

MB ( x ) *  2 . 2 ( a , b ) 

Novembre 22 - 30 , 197 9 .  Tempéra ture moyenne 7 . 8°C 

Jour 

Nuit 

h 
% 

h 
% 

00 . 33 
( 5 )  

12 . 27 
( 94 )  

Sur 24 heures 1 3 . 00 
( 54 )  

Energie dépensée 121 . 40 
à t ( ° C ) locale 
( kea!/ o i s eau/ j our ) 

06 . 46 
( 63 ) 

0 0 . 24 
( 3 )  

07 . lü 
( 30 ) 

39 . 50 

Février 20 - 28 , 1980 . Température moyenne 9 . 1°C 

Jour 

Nuit 

h 
% 

h 
% 

Ol . 30  
( 12 )  

11 . 10 
( 9 5 )  

Sur 2 4  heures h 12 . 40 
% ( 5 3 )  

Energie dépensée 107 . 60 
à t ( °C )  locale 
( kcal/o i s eau/ j our ) 

09 . 03 
( 7 4 )  

00 . 07 
( l )  

09 . 10 
( 38 ) 

46 . 00 

01 . 56 
( 1 8 )  

Ol . 5 6  
( 8 )  

34 . 40 

00 . 41 
( 6 )  

00 . 1 4 
( 2 )  

00 . 5 5 
( 4 )  

1 4 . 90 

Toi lette 

00 . 4 5 
( 7 )  

00 . 24 
( 3 )  

01 . 09 
( 5 )  

08 . 80 

0 0 . 5 3 
( 7 )  

0 0 . 1 4  
( 2 )  

01 . 07 
( 5 )  

07 . 80 

Vol 

0 0 . 4 5  
( 7 )  

0 0 . 4 5  
( 3 )  

39 . 80 

00 . 08 
( l )  

t r * *  

0 6 . 4 0 

Total 

10 . 4 5  

1 3 . 1 5  

24 . 00 

24 3 . 90 
( DEJ ) 

1 2 . 1 5 

1 1 . 4 5  

2 4 . 00 

182 . 70 
( DE:J ) 

MB ( x ) *  : coéffic ients mult i p l i cateurs du MB s elon a . - Owen et R e i n e c k �  ( 1 97 9 ) , b . - Woo ley et Owen 
( 1978 ) , c . - Prince ( 1979 ) , d . - Frange et Schmidt - N i e l s en ( 1970 ) .  

tr**  ( l .  0% 

- 70 -



le vol, et dans une moindre mesure la toilette, sont des activités pratiquées sur 
les milieux occupés le jour (P < 0,05). Le comportement alimentaire dominant
(57 OJo) est TC en nage active (BT = 1 5  OJo , BASC = 1 5  OJo , B � 1 3  OJo), ce qui
permet une capture des proies à 1 5-25 cm sous la surface de l'eau (Poysa, 
1 983). Pour la majorité des canards, les vols crépusculaires en direction des 
gagnages interviennent 1 2  min (e.t .  = 9 min, n = 7) avant la nuit noire et le
lever du jour. En conséquence, il y a ségrégation entre activités diurnes d'une 
part, lieu de remise et gagnages d'autre part. 

Les dérangements causés par les prédateurs aviens Goéland leucophée 
(Larus cachinnans) et Busard des roseaux (Circus aeruginosus) sont responsa
bles de 94 OJo des vols et ne sont jamais observés la nuit . Fin novembre, les 
dérangements par ces deux espèces sont également fréquents (n 
1 ,5 dér./heure), mais trois fois plus d'individus s'envolent lorsqu'un Goéland 
est l'initiateur du dérangement (62 OJo versus 20 OJo pour le Busard). Le temps 
passé en vol est aussi plus important dans le cas d'un dérangement causé par un 
Goéland ( 1 7  sec versus 10 sec si c'est un Busard) , ce qui conduit à 36 min et 
6 min de vol dus aux Laridés et aux Rapaces respectivement. Fin février, leurs 
tentatives de prédation sont 3 fois (Goéland) à 7 .fois (Busard) moins nombreu
ses (P < 0,01 ) ,  et les canards réagissent également en moindre nombre (30 OJo)
quelque soit le prédateur ; ainsi , le temps de vol est réduit en raison de la dis
persion des prédateurs, de l'accoutumance des canards et/ou de la répartition 
plus lâche des individus sur le plan d'eau. Les souchets sont donc 5 à 10 fois 
plus sensibles aux dérangements aviens que les sarcelles d'hiver (A . crecca) et 
les siffleurs (Tamisier, 1 972 ; Campredon, 1 981 ), notamment à l 'égard des 
Laridés, et ceci pourrait expliquer l'alimentation toujours nocturne. Quoiqu'il 
en soit, seuls 10 % des dérangements ont conduit à des évasions limitées en
moyenne à 7 OJo des oiseaux présents ; de plus, la diminution des dérangements
en fin d'hiver ne réduit pas la prépondérance de l 'alimentation nocturne. 

Les variations saisonnières reflètent les modifications des activités diurnes 
(P < 0,05), avec une réduction du vol ( - 82 %) et de la nage ( - 53 OJo) au
profit d'une élévation du temps consacré au sommeil ( + 28 OJo). En fm février,
l 'augmentation de l 'alimentation diurne compense seulement la réduction de la 
durée de la nuit et les souchets s 'alimentent donc autant qu'à la fm du mois de 
novembre, sans que l 'on note d'hyperphagie pré-migratoire, comme c'est sou
vent le cas à cette saison chez les canards de surface (Paulus, 1984 ; Miller,
1 985). 

Utilisation nocturne de l'espace 

L 'approche théorique par utilisation de la procédure PIS montre que 80 OJD 
des individus capturés. en août et septembre sont clairement positionnés dans 
les marais aménagés temporaires, seuls disponibles en fm d'été {Fig. I C). 
D'octobre à novembre, l 'augmentation de l'amplitude d'habitat traduit l'occu
pation des milieux aménagés subissant des apports d'eau saumâtre ; ces der
niers sont très visités de décembre à février. On notera que les milieux salés
sont très peu exploités, et que les milieux doux permanents, les milieux naturels 
temporaires ne sont jamais visités (Fig. ID). 

Les densités de canards obtenues pàr comptages nocturnes sur quadrats 
permettent une approche beaucoup plus directe et réaliste de l'occupation de 
l'espace (Tableau VI). La représentativité de ces densités nocturnes (ND) est 
attestée par la corrélation obtenue (r = 0,90, P < 0,01) avec l'évoluti� des
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TABLEAU VI 
Densités nocturnes (n ind. lha) de souchets au sein des différents habitats camarguais, 

obtenues par comptages avec intensificateur de lumière (hivers 1979-80 et 1980�81 confondus). 

Hab i tat s Code AoUt 

R i z i ères A 

Mar ai s  
Permanents B 

Marais à 

( 8 ) 
Septembre Octobre 
( 9 ) ( 1 0 )  

Novembre Déc embre Janv i e r  
( 11 )  ( 1 2 )  ( l )  

Févr ier 
( 2 )  

0 , 7 5 ( 0 , 3 5 )  0 , 5 0 ( 0 , 1 1 ) -

Mars 
( 3 )  

Herbiers C 3 0 , 07 ( 0 , lO )a o , 47 ( 0 , 30 ) 2 , 26 ( 1 , 2 1 ) 2 , 7 5 ( 0 , 06 )  2 , 04 ( 0 , 66 )  2 , 7 1 ( 0 , 71 ) 3 , 1 9 ( 0 , 23 ) 2 , 69 ( 0 , 27 )  1 , 4o ( o , 8 6 ) 

SRl i c ornai e s  
f aiblement D 
Saumât res 

Marais ( E l 
Naturels ( E 2 
Temporai res ( E 3  

Sali cornai es 
Saumât res F 

Marais 
Sawnât res G 

Salines H 

Mili eux 
disponibles ( n )  3 , 3 
Dens ités 
moyennes ( ND ) 0 , 02 
E ffec t i fs 

( VN fhive rnant s 

3 , 3 

0 , 1 4  

3 4 5 0  

0 , 1 6 ( 0 , 36 )  1 , 72 ( 1 , 0 5 ) 1 , 20 ( 0 , 80 )  1 , 60 ( 1 , 26 )  1 , 30 ( 1 , 5 8 )  0 , 1 0 ( 0 , 20 ) -
0 , 2 5 ( 0 , 3 5 )  -

4 , 28 ( 2 , 11 ) 3 , 5 7 ( 0 , 3 5 )  5 , 80 ( 1 , 01 ) 1 , 9 3 ( 1 , 25 )  0 , 20 ( 0 , 1 6 ) -

0 , 16 ( 0 , 22 ) 0 , 3 5 ( 0 , 4 1 ) . -

8 , 0 8 , 0 8 , 0 7 , 0 5 , 0 5 , 0 

0 , 29 0 , 5 9 0 , 5 5  0 , 66 0 , 5 6 0 , 28 

4 5 0 0  1 0 5 5 0  1 3250 13000 11700 7 6 5 0  

a _ é�art type , b - d ' après dénombrements aé r i e n s  ( 1 9 7 9 - 8 0  e t  1980 - 8 1 ) ,  Tam i s ier c om . pe r s . 
( - ) mil i eux dispon ibles non fré�uent é s  

Capac ité 
d ' accueil 

0 , 1 4  

1 , 9 5 

0 , 97 

0 , 07 



effectifs totaux (VN) présents en Camargue.  L 'essentiel (93 OJo) des stationne
ments s ' effectue sur les marais aménagés (C3) et les marais naturels temporai
res (E l ,  E3) .  L 'absence de canards, ou la faible utilisation de certains milieux, 
s ' expliquent par des niveaux d ' eau toujours inférieurs à 1 0  cm (A, D,  F) et une 
végétation émergente très recouvrante (B,  E2) . Ces deux paramètres condition
nent en premier lieu l 'accès aux ressources , mais ces dernières limitent directe
ment les stationnements lorsque les densités zooplanctoniques sont faibles (G, 
B, F) , ou lorsque les proies de taille inférieure à 1 mm sont majoritaires (F, G, 
H) . Les fortes densités de canards sont favorisées par des niveaux d'eau régu
lièrement compris entre 1 0  cm et 50 cm, la présence de troupeaux de taureaux 
et de chevaux qui limitent le recouvrement du plan d' eau par la végétation 
émergente (E l ,  E3) ,  la présence d 'herbiers aquatiques abritant Mollusques et 
Ostracodes (C3) , et des densités élevées de zooplancton (40 à 200 ind ./1) . 

A partir d 'août et jusqu ' aux pluies d'automne (octobre-novembre) , les 
souchets s 'alimentent exclusivement dans les marais à herbiers aménagés (C3) .  
Selon la date d ' intervention des pluies (dans ce cas début octobre) et leur 
importance, ils effectuent ensuite un transfert vers les marais naturels tempo
raires (E) qui rassemblent 33 % des effectifs de novembre à janvier . On 
observe un temps de latence d 'environ un mois entre la mise en eau des marais 
temporaires et l ' apparition des canards , qui correspond à la phase de colonisa
tion initiale du plan d'eau par le plancton. A partir de février , l ' assèchement 
progressif de ces milieux qui s ' accompagne parfois d 'un développement 
d 'algues filamenteuses (C/adophora sp . ; E3),  provoque un retour des canards 
vers les marais aménagés ; ces derniers accueillent alors l ' essentiel (97 %) des 
effectifs présents en Camargue en mars et en avril . 

DISCUSSION 

La confrontation des résultats issus des deux méthodes de détermination 
de l ' amplitude d 'habitat confirme la non fréquentation des milieux saumâtres 
et sursalés , .des milieux doux semi-permanents et des rizières . Il apparaît pour
tant que la première méthode surestime l 'utilisation des milieux aménagés pour 
la chasse, où la plupart des individus a été prélevée, au détriment de l 'utilisa
tion des marais temporaires . En conséquence, la diversité des proies ingérées 
est dangereusement sous-estimée par omission de la faune caractéristique des 
marais naturels (Copépodes Calanides) , où la pression de chasse est faible ou 
nulle . L 'utilisation de matériel collecté par les chasseurs est une pratique banale 
en biologie du gibier, mais il est clair qu'elle relève d'un choix méthodologique 
dont les contraintes ne doivent pas être ignorées . 

Le Souchet apparaît hautement spécialisé dans l 'exploitation de deux types 
d 'habitats seulement . Les marais aménagés sont toujours utilisés du fait de la 
précocité de la mise en eau, de la prévisibilité et de l ' importance des ressources. 
En fin d 'été, ils facilitent l ' accueil des populations migratrices en permettant 
l ' accroissement rapide de leurs réserves de graisse, et jouent un rôle important 
dans le soutien énergétique des migrateurs après la fermeture de la chasse fin 
février . A l 'opposé, la capacité d 'accueil des marais naturels temporaires 
dépend de la pluviométrie et leurs surfaces sont variables au cours de l 'hiver et 
d 'une année sur l ' autre . Susceptibles d'offrir des ressources importantes en fin 
d 'automne, ils contribuent à la stabilité pondérale des hivernants et permettent 
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de soustraire une fraction non négligeable de la population à la pression de 
chasse. L 'extension des surfaces de marais équipés pour recevoir des apports 
d'eau douce permet de circonvenir les inconvénients d 'une réduction de la taille 
des milieux naturels en cas de sécheresse.  Cette modification de l 'habitat peut 
donc expliquer l 'augmentation des effectifs de Souchet hivernant en Camargue, 
notée dès le début des années 1 970 par Hemery et al. ( 1 979) , et leur forte utili
sation du delta en période de transit pré-nuptial . Il est cependant dommage de 
ne pouvoir confronter cette augmentation graduelle des effectifs avec des don
nées précises sur l 'accroissement progressif des surfaces aménagées .  Parmi les 
différents modes de gestion hydraulique, nous recommandons celui incluant un 
assec estival car il est le plus approprié au développement des organismes aqua
tiques auxquels le Souchet est adapté. 

La synthèse des éléments présentés ci-dessus permet une première approche 
de la stratégie alimentaire hivernale du Souchet . Faisant suite à un engraisse
ment automnal , la phase hivernale de stagnation des poids correspond à une 
période de réduction des biomasses ingérées et indique une baisse de l ' efficacité 
alimentaire, sans aucun doute liée aux variations saisonnières des quantités de 
ressources disponibles.  Dans les milieux temporaires,  les densités de Cladocères 
(D. magna) atteignent classiquement un maximum au cours des deux premiers
mois de submersion, et sont minimales aux mois les plus froids . Les popula
tions de Copépodes suivent la même évolution mais une stratégie démographi
que différente (Champeau, 1 970) leur permet un meilleur maintien hivernal des 
effectifs . L 'élévation des températures en mars induit une augmentation géné
rale des densités des deux groupes (Marazanof, 1 963 , 1 964) . En conséquence, 
les ressources apparaissent réduites de décembre à février , sans compensation 
notable provenant d 'une meilleure valeur calorique des proies (Comita et 
Schindler , 1 963 ; Sugden, 1 973 ; Driver et al. , 1 974 ; Vijverberg et Frank, 
1 976) . 

En fin février, la réduction (25 OJo) des dépenses énergétiques j ournalières 
(Tableau V) consécutive à une diminution de la nage et du vol illustre la capa
cité d 'adaptation physiologique du Souchet en situation de ressources limitées ; 
l ' économie ainsi réalisée permet d 'épargner un poids théorique de 6 ,4 g de 
lipides/jour (sur la base d'une valeur calorique des graisses égale à 9 , 5  kcal!g : 
Ricklefs, 1 974) . Cette modification du métabolisme permet de répondre aux 
variations des quantités de ressources sans puiser outre mesure dans les réserves 
accumulées en automne. Au Canada où le Souchet en mue s 'alimente unique
ment de D. magna, la période estivale de réduction des populations zooplanc
toniques s ' accompagne de l 'utilisation immédiate des réserves endogènes (Du 
Bowy, 1 985) .  En Camargue, la disponibilité alimentaire est plus élevée grâce à 
une succession des espèces dominantes et aux possibilités d 'augmentation de 
l 'amplitude d 'habitat dès la fin octobre et jusqu 'en février . Quoiqu 'il  en soit, 
les souchets terminent l 'hiver en condition physiologique moyenne et l 'acquisi
tion des réserves de graisse nécessaires à la migration pré-nuptiale, et à la 
reproduction, doit s 'effectuer plus tard et/ou sur d 'autres zones visitées lors 
des déplacements vers le nord-est. 

L ' impact du Souchet sur les consommateurs primaires-proies , en particu
lier le zooplancton, peut enfin être estimé à partir des besoins énergétiques 
journaliers et des densités de microcrustacés . En hiver, la stagnation du poids 
des deux sexes indique que les pertes de réserves lipidiques et les gains tissulai
res sont nuls ; d�ms ce cas , la quantité totale · d'énêrgie ingérée (« gross 
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energy » : GE) est égale aux dépenses énergétiques journalières (DEJ) auxquel
les il faut aj outer les pertes par excrétion fécale et urinaire (Crampton et Har
ris , 1 969) ; ces dernières représentent respectivement 3 1  Ofo - 36 % et 5 % - 6 % 
de la quantité totale d 'énergie ingérée (Sugden et Harris ,  1 972 ; Owen et Rei
necke, 1 979) , et on obtient GE = DEJ x 1 , 56 (en kcal) . Les quantités de
nourriture ingérée sont calculées en tenant compte de l ' abondance respective et 
de la valeur calorique des proies animales et végétales , soit 76, 5 gPS/jour en 
novembre et 57 ,9  gPS/j our en février (en moyenne 10 , 1 % de la masse pondé
rale) . Les habitats utilisés ayant une densité zooplanctonique voisine de 
68 ind . /1 (n = 7, de 24 à 2 1 7  ind ./1) , on obtient pour l 'hiver un volume moyen 
filtré de 2 ,9  m3 /24 h/Souchet , avec des valeurs extrêmes de 0,9 m3 /24 h/Souchet 
à 8 , 1  m3/24 h/Souchet . 

Cette activité de filtration (0,4 m3/ 1 00 gPF/24- h, avec des valeurs extrê
mes de 0 , 1 à 1 , 2) est comparable à celles d'autres organismes filtreurs, comme 
les Cladocères D. magna (0,5 ) ,  D. pulex (1 ,0) ,  D. galeata (0,3 ) ,  Bosmina core
goni (0, 3 ) ,  Ceriodaphnia quadrangula (0 ,3) ,  ou le Copépode Eudiaptomus gra
cilis (0 ,2  à 0 ,6) ou le Rorqual commun Balaenoptera physalus ( 1  ,0) (Nauwerk ,  
1 963 ; MacMahon et  Rigler , 1 965 ; Kryutchkova e t  Sladecek , 1 969 ; Haney, 
1 973 ; Perez, 1 976) . Considérant une densité moyenne de souchets de 
3 , 3  ind . /ha (Tableau VI) ,  la consommation mensuelle de microfaune repré
sente environ 1 4  % des effectifs de proies présents dans les milieux, si l 'on 
accepte l 'hypothèse que le taux de renouvellement des populations planctoni
ques est faible aux mois les plus froids de l 'hiver . Les conséquences de cette 
prédation sur la dynamique des populations de proies sont d'autant moins 
négligeables que le Souchet choisit les organismes de taille supérieure au mm, 
dont les individus reproducteurs . Dans la chaîne trophique, le Souchet joue un 
rôle comparable à celui des poissons planctonophages (Hurlbert et Mulla, 
1 98 1 ) ,  qui sont souvent absents des milieux temporaires isolés, et il doit donc 
être considéré comme un élément actif du fonctionnement de ces biocénoses 
aquatiques . D 'autre part , on peut maintenant envisager une compétition effec
tive entre souchets et poissons planctonophages , de même nature que celle qui 
oppose par ailleurs le Garrot à œil d' or Bucepha/a clangula et la Perche Perca 
fluviatilis (Eadie et Keast ,  1 982) . Depuis 1 969, les populations de souchets 
hivernant dans l 'Ouest-Paléarctique montrent une augmentation régulière de 
leurs effectifs ( 1 5  % par an ; Rüger et al. , 1 986) qui atteignent aujourd'hui 
près de 450 000 individus ; dans ces conditions, la mesure exacte de l' impact du 
Souchet sur les communautés hivernales d' invertébrés nous apparaît comme un 
thème de recherche à ne pas négliger . 

SUMMARY 

Food habits , behaviour and nocturnal feeding areas of Shoveler wintering 'in 
the Camargue (Rhône delta, France) are documented from mid-summer to late 
winter . The diet is mainly composed of animal prey (8 1 % by weight) , espe
cially zooplankton . Food items are taken providing prey size is greater than 
1 mm. The quality of ingested prey varies according to availability following 
artificial marsh flooding, rainfall ,  changes in water levels and the occurence of 
submerged vegetation. Cladocera (Daphnia magna) and insects (Sigara sp.)  are 
predominant food items in late summer, Ostracoda and molluscs (Physa acuta)
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are ingested in autumn, while Copepoda (Calanipeda aquaedu/cis) are the main 
food consumed during winter . From August to November, large amounts of 
food are consumed (circa 76 . 5  g dw/day : 1 0. 1 OJo of the total body weight)
and this allows the birds to lay down 65-68 g of fat reserves . Reduced diversity 
and amounts of prey from December onwards limit further improvement in 
body weight which remains stable throughout the win ter . Time-budgets show 
that 53 % of the 24 hours is spent feeding, mainly at night, while swimming, 
resting and preening are largely diurnal activities . Despite a decrease in swim
ming and flying activities, the time spent feeding in late February ( 1 2 .40 hours) 
is similar as that recorded in late autumn ( 1 3 .00 hours) . No spring hyperphagia 
is apparent ; fat stores needed for migration and reproduction must be acqui
red later in the season (and/or elsewhere) by feeding on higher prey densities at 
higher temperatures . Nocturnal space use shows that energy requirements are 
only met in two types of habitats .  Freshwater marshes , managed for hunting, 
allow weight gain early in the season and shelter most of the spring migrants ; 
Shoveler also uses temporary marshes naturally flooded from October to 
February where prey densities are high enough to enable overwintering indivi
duals to maintain fat reserves . The early flooding scheme in the Camargue is 
believed to be responsible for the dramatic increase in the numbers of wintering 
and staging Shoveler there in the last 1 5  years . In the fish-free temporary mars
hes , feeding Shoveler at an average density of 3 . 3  birds/ha remove approxima
tely 14 % of the plankton available in one month . As a consequence, predation 
by Shoveler can be considered as an important parameter in the population 
dynamics of plankton communities . 
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