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LES STRATEGIES ADAPTATIVES DES OISEAUX DE MER

P. JouvENTIN * et J.-L.. MouGIN **

Depuis une dizaine d’années les ornithologues s’intéressent de
plus en plus aux processus évolutifs, Il ne s’agit plus seulement de
collectionner des faits mais de s’en servir pour vérifier ou infirmer
de nouvelles hypothéses de travail. Aprés la systématique, la
paléontologie et I’anatomie, ce fiit le tour de I’éthologie, de 1’éco-
logie et méme de la biochimie a étre renouvelées par la nouvelle
biologie évolutive enrichie par les apports de la génétique des
populations.

David Lack a ouvert la voie en démontrant la valeur heuris-
tique de cette approche adaptative de I’étude des oiseaux. Il s’est
intéressé a la biologie de la reproduction et en a brossé un tableau
d’ensemble remarquablement cohérent (1968). Nous avons essayé
dans cet article de suivre son exemple, voire de développer cer-
tains de ses points de vue en restreignant notre champ d’étude aux
oiseaux de mer et en prenant en compte, non seulement la morpho-
logie, mais aussi le comportement et la physiologie. Notre dessein
est de démontrer le caractére adaptatif de nombre de ces carac-
téres et leur interdépendance dans la réalisation d’un ensemble
hautement signifiant. En d’autres termes, nous voulons insister
non seulement sur la fonction adaptative de chacune des caracté-
ristiques prises isolément, mais aussi et surtout sur I'importance
pour l'organisme de ce faisceau d’adaptations convergentes. Outre
les données de la littérature, notre mise au point s’appuie essentiel-
lement sur notre expérience personnelle des oiseaux de mer des
deux hémisphéres, en particulier sur les espéces antarctiques et
subantarctiques.

* Adresse : Laboratoire d’Evolution des Vertébrés, Université des Sciences et
Techniques du Languedoc, place Eugéne-Bataillon, F 34060 Montpellier.

*% Adresse : Laboratoire de Zoologie des Mammiféres et Oiseaux, Muséum
National d’Histoire Naturelle, 55, rue de Buffon, F 75005 Paris.
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I. — CLASSIFICATION ET REPARTITION GEOGRAPHIQUE

Alors que 'on peut reconnaitre 28 ordres différents d’oiseaux
terrestres, divisés en de nombreux sous-ordres, les oiseaux de mer
regroupent seulement 5 ordres comprenant moins de 300 espeéces,
soit 3 % des oiseaux connus. Le petit nombre des espéces est
compensé par P'importance de leurs populations. Les étendues
océaniques couvrent, en effet, 70 % de la surface du globe et c’est
parmi les oiseaux de mer que l’on trouve probablement les popu-
lations aviennes les plus nombreuses.

Nous sommes partis d’une comparaison entre Alcidés et Sphé-
niscidés. Bien que les pingouins ne soient pas les équivalents
exacts des manchots, c’est cependant leur commune et étroite
adaptation a la vie marine qui les a fait s’écarter du mode de vie
aérien, voire en étre absents totalement (1) pour aboutir a un cer-
tain nombre de convergences (puisque ces deux groupes ne sont
pas étroitement apparentés).

Avant de passer en revue ces adaptations, il convient de don-
ner un apercu de la classification et de la répartition géographique
des différents ordres d’oiseaux de mer. Les manchots forment une
seule famille, celle des Sphéniscidés, qui comprend 16 ou 17 espe-
ces suivant les auteurs. Elle est limitée a ’hémispheére austral, mais
s’étend du continent antarctique aux iles Galapagos sous I’équa-
teur. Les pingouins ou Alciformes (23 espéces) occupent ’hémi-
sphere boréal. Ils sont, comme les manchots, plus abondants dans
les mers froides a forte productivité biologique.

Si I’on relie par une ligne les lieux de reproduction de chacune
des espéces de manchots, il apparait des cercles concentriques qui
se confondent avec les latitudes (fig. 1). Or, dans I’hémispheére Sud,
les isothermes marins suivent aussi le plus souvent les latitudes :
les processus de spéciation des manchots ont donc été influencés
au premier chef par la température de surface des mers (Jouventin,
1978 et sous presse), ce qui est fréquent chez les animaux qui pas-

(1) Ceci est évident pour les pingouins et généralement admis aujourd’hui
pour les manchots (Simpson, 1976).

Figure 1. — Diagramme de distribution des Sphéniscidés. Les lignes relient les
lieux de reproduction, les pointillés suggérent I'isolement géographique. Les cou-
rants froids, les isothermes 10° et 20° C de I’cau sont indiqués pour expliquer
cette distribution (Jouventin, 1978). 1 - I. Shetland du Sud ; 2 - I. Falkland ;
3 - L Orcades du Sud ; 4 - I. Georgie du Sud ; 5 - I. Sandwich du Sud ; 6 - L. Tristan
da Cunha, I. Gough; 7 - I. Bouvet; 8 - I. Marion, I. Prince-Edouard ; 9 - L.
Crozet ; 10 - I. Kerguelen ; 11 - I. Heard ; 12 - I. Nouvelle Amsterdam, I. Saint-
Paul ; 13 - I. Balleny ; 14 - I. Macquarie; 15 - I. Auckland ; 16 - I. Snares ;
17 - I. Campbell ; 18 - I. Antipodes; 19 - I. Bounty; 20 - I. Chatham ; 21 -
Nouvelle-Zélande ; 22 - 1. Pierre-1; 23 - I. Galapagos.

— 219 —



sent la majeure partie de leur vie dans I’eau (Jouventin et Cornet,
1980). Les pingouins, bien que moins « marins » que les manchots,
puisqu’ils sont capables de voler (a I’exception du Grand Pingouin
éteint au siecle dernier) ont été eux aussi influencés au cours de
leur spéciation par les isothermes marins ; le phénomeéne est cepen-
dant beaucoup moins net que chez les manchots, car I’hémisphere
Nord est parsemé de masses continentales qui troublent I’ordon-
nancement des isothermes et favorisent I’isolement géographique
des colonies reproductrices.

Les Lariformes sont généralement subdivisés en deux famil-
les : les Stercorariidés avec 5 ou 6 espéces de labbes, et les Laridés
avec 45 a 48 espéces de goélands et de mouettes (Larinés) et 45 a
47 espéces de sternes (Sterninés). La plupart des représentants de
ce groupe cosmopolite sont cotiers et/ou terrestres, ce qui explique
leur moins grande abondance dans I’hémisphére Sud ou les terres
émergées sont relativement plus rares.

A Pinverse, les Procellariiformes, qui sont pélagiques et beau-
coup plus sensibles a la prédation terrestre, nidifient rarement sur
les bordures des continents mais plutot sur les iles, c’est-a-dire sur-
tout dans ’hémisphére Sud. Ils comportent 4 familles. Celle des
Diomeédéidés est constituée par les albatros (13 espéces dont 3 dans
le Pacifique Nord). Les pétrels-tempéte ou Hydrobatidés (21 espé-
ces) et les différents pétrels ou Procellariidés (60 espéces) se
reproduisent surtout dans ’hémisphére austral. Quant aux 4 pé-
trels-plongeurs de la famille des Pélécanoididés, ils n’existent que
dans les mers du sud, vraisemblablement parce qu’ils semblent
occuper la méme niche écologique que certains pingouins vivant
dans ’hémispheéere boréal.

Le dernier ordre, les Pélécaniformes, se divise en 6 familles
dont 5 d’oiseaux de mer : les Phaethontidés (3 espéces de phae-
thons) et les Frégatidés (5 espéces de frégates) vivent sous les tro-
piques ; les Pélécanidés (6 ou 8 espéces de pélicans, dont une seule
réellement marine ce qui explique que nous n’en parlerons pas),
les Sulidés (9 espéces de fous) et les Phalacrocoracidés (29 espéces
de cormorans) vivent sous toutes les latitudes, hormis les plus
hautes.

Sur le tableau I, les oiseaux-plongeurs homologues — c’est-a-
dire se déplacant a l’aide des membres antérieurs — sont pris
comme exemple et passés en revue. 21 pingouins sur 23 possédent
une distribution géographique localisée, ce qui est dii aux masses
continentales qui compartimentent en secteurs ’hémisphére boréal.
Les Alcidés occupent tout I’hémisphére nord, alors que les deux
autres groupes se partagent I’hémisphére sud — les latitudes tro-
picales étant a peu preés délaissées par les trois groupes.
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TaBLEAU 1

Répartition géographique, rythme nycthéméral et mode de nidifi-
cation des Alcidés, Sphéniscidés et Pélécanoididés.
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Répartition longitudinale : A - Circumpolaire, B - Sectoriel ; répartition latitu-
dinale : C - Arctique, D - Subarctique, E - Subtropical N., F - Tropical, G - Sub-
tropical S., H - Subantarctique (basse latitude), I - Subantarctique (haute latitude),
J - Antarctique (basse latitude), K - Antarctique (haute latitude) ; Rythme nycthé-
méral : L - Diurne, M - Nocturne ; Mode de nidification : N - Epigée, O - Hypogée.
1. Europe, 2. Asie, 3. Amérique, 4. Europe et Amérique, 5. - Asie et Amérique,
6. Afrique, 7. Australie et Nouvelle-Zélande, 8. Europe, Asie et Amérique, 9. Secteur
américain de I’Antarctique.



II. — ADAPTATIONS MORPHOLOGIQUES

2.1. — TAILLE DU CORPS

La forme générale du corps (ou « body build ») traduit avee
évidence ’adaptation au milieu dans lequel évolue ’animal. Mais,
dans le cas des oiseaux de mer, I’air et ’eau imposent a peu pres
les mémes contraintes, et c’est moins par la forme «en torpille »
du corps que par la réduction alaire que ’on peut caractériser
I’adaptation a la plongée ou au vol.

La variabilité de taille dans ce groupe est considérable, puis-
que l'on passe du Pétrel-tempéte Halocyptena microsoma, d’une
vingtaine de grammes, au Manchot empereur (Aptenodytes fors-
teri) qui peut atteindre 40 kg (poids des adultes). Aussi ce carac-
tere est-il utile a étudier. De fait, il apparait une corrélation nette
entre le poids des especes et leur mode de nidification. Dans le
tableau II, on constate, en comparant les trois ordres possédant a
la fois des nicheurs a l’air libre (ou épigés) et en terriers (ou hypo-
gés), que les espéces épigées pesent en moyenne prés de trois fois
plus chez les manchots, cinq fois plus chez les pingouins (cf.
tableau I, colonnes N et O) et dix fois plus chez les pétrels au sens
large, que les formes apparentées a nidification hypogée.

TaBLEAU II

Comparaison des poids des adultes entre espéces a nidification
épigée et hypogée.

Mode de nidification EPIGE HYPOGE
Alciformes ..........iiiiiiiiiiiienen, (5) 1570 + 1735 (16) 296 + 172
230-5 000 90-805
Sphénisciformes ............. ... ... ... 8) 8425 + 7762 (8) 2881 + 894
3 000-27 500 1100-4 200
Procellariiformes ..............c00uvnnn 19) 3127 + 2290 (60) 303 + 294
380-8 750 21-1 270

Le poids corporel est donné en grammes.

2.2. — FORME DU BEC

Autre particularité notable chez les oiseaux de mer, la forme
du bec peut étre tres différente d’une espéce a ’autre. Comme chez
les oiseaux terrestres, il semble qu’il faille considérer la forme du
bec comme une adaptation au régime alimentaire, malheureuse-
ment encore trop mal connu chez les oiseaux de mer. Les plancto-
nophages ont généralement le bec plus large a la base alors que
les ichtyophages en ont un plus long, ce qui doit favoriser la cap-
ture de proies actives. C’est particulierement net chez les Alcifor-
mes (Bédard, 1969). L’indice largeur/longueur du bec chez 11 espé-
ces ichtyophages de pingouins est de 0,248 = 0,034 (0,207 - 0,306),
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alors qu’il est de 0,471 = 0,148 (0,244 -0,704) pour 10 espeéces
planctonophages. Chez les Procellariiformes, I'indice est aussi plus
faible chez les ichtyophages (Mougin, 1975) ; les pétrels-plongeurs,
uniquement planctonophages, possédent un fort indice, comme on
pouvait s’y attendre : 0,526 = 0,027 (0,495 - 0,568), n — 4. Chez les
Sphénisciformes, la différence existe mais est moins forte : 0,404 =
0,077 (0,313 -0,502) pour 3 espéces ichtyophages et 0,493 = 0,059
(0,402 - 0,546) pour 4 espéces planctonophages.

2.3. — TAILLE DE L’AILE

La comparaison des tailles d’aile est particuliérement instruc-
tive dans ce groupe ou l'on trouve a la fois les meilleurs voiliers
du monde avien et des oiseaux complétement inaptes au vol.

La mesure de la longueur d’aile qui est la donnée la plus clas-
sique, permet déja de situer les différents groupes d’oiseaux de
mer, mais il faut la pondérer en tenant compte du poids de I’ani-
mal, pour que les différences constatées prennent tout leur sens.
Sur la figure 2, on peut voir que les Frégatidés (droite de régression
n° 1) ont le meilleur rapport longueur de l’aile / poids du corps,
alors que les manchots (n° 5) ont le plus mauvais, ce qui n’est pas
surprenant, Entre ces deux extrémes, les différents groupes s’eta-
gent d’'une maniére qui correspond bien a notre expérience du
terrain : Lariformes (n° 2), Procellariiformes (sauf Pélécanoidi-
dés) + Phaethontidés + Sulidés (n° 3), Alciformes 4 Pélécanoi-
didés 4+ Phalacrocoracidés (n° 4).

II faut noter que la dispersion des points est faible et les
coefficients de corrélation forts (r=0,93, n=5 pour la droite 1;
r = 0,97, n =45 pour la droite 2 ; r ==0,98, n = 88 pour la droite 3 ;
r= 0,98, n =39 pour la droite 4 ; r = 0,97, n =12 pour la droite 5).
Par la droite 4, on peut voir combien les pétrels-plongeurs (Pélé-
canoididés) ne sont pas seulement les équivalents écologiques sup-
posés des pingouins ou Alciformes. Sur le plan du rapport longueur
d’aile / poids du corps, ils se confondent avec eux et il n’est que de
regarder un Pétrel-plongeur (Pelecanoides magellani, par exem-
ple) pour constater combien la ressemblance est troublante avec un
Mergule nain (Alle alle), pourtant non étroitement apparenté
(fig. 4 a gauche).

Revenant a la figure 2 et a la droite n° 4, il faut noter deux
points aberrants, puisque éloignés de la droite de régression. L’'un
correspond au Cormoran aptére (Phalacrocorax harrisi) des Gala-
pagos et 'autre au Grand Pingouin (Pinguinus impennis) aujour-
d’hui disparu. Il est compréhensible que les rapports longueur de
I’aile / poids du corps soient dans ces deux cas si proches de
la droite 5 des manchots, puisqu’il s’agit de deux espéces devenues
inaptes au vol.

Le large fossé qui sépare les droites 4 et 5 est sans doute di1 au
fait qu’il existe un seuil critique de portance en dessous duquel le
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vol n’est plus possible. Passé ce cap, qui doit se situer trés preés de
la droite 4, le poids du corps peut augmenter notablement, car
il n’y a méme plus de compromis possible entre aptitude au vol et
a la nage, comme doivent le faire pingouins, cormorans ou pétrels-
plongeurs.

Si I'on n’utilise plus la longueur mais la surface des ailes
(fig. 3), le nombre des données s’appauvrit, car ces mesures n’étant
pas « classiques », la compilation de la littérature ajoute moins
d’éléments aux notres. Par contre, les renseignements fournis sont
plus proches de la réalité. Le groupe des manchots (4) et des
meilleurs voiliers (1, 2) restent a peu prés identiques. Le groupe
des Phalacrocoracidés se rapproche de I’ensemble des oiseaux bons
voiliers.

Les pingouins (Alciformes) et les pétrels-plongeurs (Pélécanoi-
didés) se trouvent a nouveau en position intermédiaire.

Lorsque ces oiseaux plongeurs nagent entre deux eaux, ils
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Figure 2. — Longueur de I’aile en fonction du poids du corps chez les différents

ordres ou familles d’oiseaux de mer (1. Frégatidés y = 104,746 x 0,244 ; 2. Lari-
formes y = 70,331 x 0255; 3. Procellariiformes + Phaethontidés + Sulidés
y = 50,140 x 0,285 ; 4. Alciformes + Pélécanoididés 4+ Phalacrocoracidés y =
21,147 x 0,344 ; 5. Sphénisciformes y = 5,379 x 0,361). Les droites de régression
obtenues chez les Procellariiformes, les Phaethontidés et les Sulidés, comparées
entre elles par la méthode de Snedecor et trouvées significativement semblables,
ont été regroupées en une droite unique. Il en a été de méme pour les droites de
régression obtenues chez les Alciformes. les Pélécanoididés et les Phalacroco-
racidés.
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replient en partie les ailes contre le corps et n’utilisent environ que
40 % de la surface alaire gu’ils déploieraient en vol (Fig. 3). Pour
chaque espéce mesurée, il nous a donc paru nécessaire de distin-
guer la surface alaire en vol (3 a) et en plongée (3b). Comme on
peut le constater, la droite de régression 3b se situe & mi-chemin
entre celle des manchots (4) et celle des mémes pingouins et pétrels-
plongeurs en vol (3 a). Sous I’eau, les oiseaux plongeurs qui utilisent
leurs membres antérieurs pour se déplacer, réduisent la surface
alaire, vraisemblablement pour I’adapter au coefficient de visco-
sité de ’eau qui est plus élevé que celui de I’air. Par ce mécanisme
simple, les Alciformes et Pélécanoididés peuvent passer d’un type
de déplacement aérien a un mode de propulsion aquatique, ce qui
les rapproche davantage des oiseaux strictement nageurs. Moyen-
nant quoi, ils sont défavorisés pour le vol par rapport aux bons
voiliers, parce que leurs ailes sont trop courtes, et défavorisés

Surface alaire (cm?2)
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Figure 3. — La surface alaire en fonction du poids corporel.
1. - Lariformes
y = 29,587 x 0,580 n=22;r = 097
2. - Procellariiformes (sauf Pélécanoididés)
y = 20,931 x 0,590 n =25 ;r = 098
3a. - Alciformes (ailes étendues en position de vol)
y = 11,503 x 0,532 n= 9;r = 0,96
3b. - Alciformes (ailes repliées en position de nage)
y = 5,622 x 0,505 n= 4;r =098
4. - Sphénisciformes
y = 1,115 x 0,587 n =16; r = 0,97
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encore pour la nage par rapport aux bons nageurs, parce qu’elles
sont trop longues, méme quand elles sont partiellement repliées.
Effectuer le rapport d’un carré (la surface alaire) sur un cube
(le poids) n’a en fait pas grande signification. Il est possible d’obte-
nir un indice alaire rendant mieux compte des facultés voiliéres
des oiseaux en divisant la racine carrée de la surface alaire par la
racine cubique du poids (Hartman, 1961). Le tableau III passe en
revue les différents ordres et familles envisagés ici ; il résume le

TaBLEAU III

Les capacités voiliéres des différents groupes.

POIDS LONGUEUR SURFACE ASPECT- INDICE DE
CORPOREL DE L'AILE ALAIRE RATIO HARTMAN
(q) (mm) (cm2)
Lariformes 484 + 484 307,9 + 74,9 1012 4 533 3,560+ 0,485 4,226 + 0,291
45-2000 (53) 165-485 (90) 356-2182 (22) 2,839-4, 690 (16) 3,781-4,790 (22)
Alciformes 616 + 990 155,9 + 34,7 311 +115° 3,162 40,365 2,347+ 0,138°
90-5000 (22) 95-217 (23) 140-406 (9) 2,621-3,551 (4) 2,065-2,524 (9)
145 + 25°° 1,463 40, 053°%
120-180 (4) 1, 376-1, 520 (4)
Sphénisciformes 5653 + 6181 116,7 + 35,5 163 + 82 3,294 + 0,393 0,760 + 0,043
1100-27500 (16) 67-191 (12) 60-392 (16) 2,750-4,140 (12) 0, 656-0,840 (16)
Pélécanoididés 152 + 35 124,6 + 8,1 183 (2)° 2,926 (1) 2,763 (2)°
120-200 (3) 114-136 (4) 174-191 2,694-2,831
105 (1)°** 2, 097 (1)°*°
Procellariiformes 1015 + 1689 288, 6 +129,8 1180 + 1148 3,737 4 0,837 3,666 + 0, 363
20-8750 (76) 116-668 (87) 137-4963 (50) 2, 308-5,579 (13) 2,880-4, 672 (50)
Phaethontidés 586 + 170 303,34+25,3
347-715 (3) 273-335 (3)
Sulidés 1834 + 682 437,2 4 39,0 1798 (1) 4,324 (1) 2,793 (1)
930-3090 (9) 380-500 (9)
Frégatidés 1286 + 258 596,8 + 36,0 3327 (2) 4,030 (1) 5,190 (2)
805-1525 (5) 541-642 (5) 2786-3867 4,900-5, 480
Phalacrocoracidés 1775 + 720 266,5 + 37,0 1653 + 312 2,577 40,203 3,191 + 0, 214
638-3336 (18) 186-347 (29) 1281-2120 (6) 2,255-2,860 (5) 2,907-3,500 (6)
* ailes étendues (position de vol) **ailes partiellement repliées (position de nage)

tableau général par espéces qui est donné en annexe (Annexe I).
Les frégates sont évidemment les meilleurs voiliers avec une
moyenne de 5,19 ; elles sont suivies par les Lariformes (4,23), les
Procellariiformes (3,66), les PPhalacrocoracidés (3,19), les Sulidés
(2,79), les Pélécanoididés (2,76) et les Alciformes (2,34), puis en
position de nage, 4 nouveau les Pélécanoididés (2,09) et les Alci-
formes (1,46), enfin les Sphénisciformes (0,76). Il existe donc tout
un continuum occupé par les différents groupes d’oiseaux de mer.
Ces aptitudes diverses au vol, a la plongée ou aux deux modes de
locomotion sont en relation directe avec le mode de vie des espéces
et donc le partage des ressources entre les groupes et a 'intérieur
de chaque groupe.
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III. — ADAPTATIONS ETHOLOGIQUES

3.1. — LE CARACTERE ADAPTATIF DES COLORATIONS

(Eurs ET PoUssINS. — Si les adaptations morphologiques sont
les plus évidentes et attirent les premiéres ’attention, les adapta-
tions comportementales sont au moins aussi fréquentes. Nous
allons envisager les colorations et leur aspect adaptatif, en
commencant par les ceufs.

L’ceuf de Guillemot (Uria aalge) est bien connu pour son
aspect pyriforme qui I’empéche de tomber des étroites corniches
rocheuses sur lesquelles il est pondu. De plus, Tschanz (1968) a
montré que les taches qui le recouvrent permettent aux couveurs
nidifiant cote a cote de reconnaitre leur ceuf.

Sur un plan général, la coloration est nettement liée au risque
potentiel de prédation. Les Sphénisciformes, Procellariiformes et
Pélécaniformes, qui nidifient le plus souvent en colonies sur des
iles ou des cotes difficiles d’accés, possédent des ceufs de coloration
uniforme, généralement blanchatres. En revanche, les Lariformes
arrivent a se maintenir sur les plages, les marais et les cotes basses
des continents bien qu’ils nidifient tous a l’air libre. Il est difficile
de nier que la coloration brune et tachetée des ceufs de ce groupe
contribue a leur camouflage. Les cris d’alarme des adultes, les
manceuvres de diversion des parents et, lors de 1’éclosion, le rejet
des coquilles brisées qui seraient susceptibles d’attirer 1’attention
sur les poussins (Tinbergen, 1963, 1967) s’insérent dans une stratégie
globale de défense contre les prédateurs.

Le cas des Alciformes est moins évident que le précédent, mais
il est intéressant par le fait qu'une partie des espéces nidifie dans
des terriers ou dans des secteurs a I’abri de la prédation, alors
qu’une autre partie y est soumise. Or, la plupart des ceufs des
especes du premier groupe sont blanchatres, alors que ceux du
second groupe sont tachetés.

Les colorations des poussins viennent aussi a ’appui de cette
interprétation, car le seul groupe ou presque tous se confondent
avec le substrat est celui des Lariformes. D’ailleurs, I'immobilité
du poussin, qui répond aux cris d’alarme des adultes, rend son
repérage encore plus difficile. Chez les Sphénisciformes ou les
Procellariiformes par contre, les poussins présentent souvent une
coloration voisine de celle de ’adulte, c’est-a-dire sombre sur le dos
et blanche sur le ventre, ce qui n’a rien d’une coloration « crypti-
que », du moins a terre.

IMMATURES ET ADULTES. -— La coloration des adultes est parti-
culiérement instructive car c’est sur eux que s’exerce le plus
constamment la pression de prédation. Nous nous intéresserons
a nouveau surtout aux groupes des pingouins, manchots et pétrels-
plongeurs, car ils possédent a peu preés le méme mode de vie tout

997



en faisant partie d’ordres différents. Ils permettent ainsi de déceler
facilement les convergences et donc les adaptations au milieu.

Tout d’abord, presque toutes les especes (37 sur 43, cf.
tableau IV) présentent un fort contraste entre leur « dos noir » et
leur « ventre blanc », contraste rare chez les oiseaux bons voiliers.
Il est admis que cette coloration contrastée a terre devient « cryp-
tique » en mer, puisque le dos, vu de dessus, se confond avec le fond
sombre de I’océan alors que le ventre, vu de dessous, est aussi clair
que l'interface eau-atmospheére. I1 y a donc avantage pour ’animal
a porter cette livrée qu’il soit proie, prédateur ou les deux a la fois.

En examinant de plus preés les exceptions au tableau IV signa-
lées précédemment chez les pingouins, il apparait que les trois
espéces du genre Cepphus et Lunda cirrhata ne sont noirs sur le
ventre que pendant la reproduction, c’est-a-dire lorsqu’ils se nour-
rissent a quelques metres du rivage. En période hivernale, lors-
qu’ils vont en pleine mer, leur ventre s’éclaircit comme chez les
autres especes (cf. fig. 4). Les deux Brachyramphus qui sont
représentés sur la méme figure font de méme en hiver. En été, leur
plumage tacheté constitue vraisemblablement un camouflage, car
ils sont les seuls pingouins a se reproduire isolément et a I'intérieur
des terres.

Ainsi, en hiver du moins, tous les oiseaux de ces trois ordres
sont sombres sur le dos et clairs sur le ventre. Alors qu’en été, c’est-
a-dire pendant la reproduction, nous venons de voir que quelques
especes de pingouins prenaient une livrée moins « cryptique » donc
apparemment moins adaptée. En été, la propagation de l’espéce
impose des contraintes supplémentaires : guére différenciables en
hiver, ces oiseaux le deviennent pendant la reproduction grace a
une profusion d’ornements extraordinaires. Sur le tableau IV, on
voit d’une part (colonnes 17 a 19) que ces ornements disparaissent
en hiver chez les pingouins et, d’autre part, (colonnes 6, 7 et 13),
que ces caractéres spécifiques se trouvent généralement dans la
partie supérieure du corps. Or, c’est cette zone qui reste visible, car
émergeée lorsque les oiseaux font surface. Ceci laisse supposer que
ces marques spécifiques n’ont pas seulement un role a terre, mais
aussi une fonction dans le regroupement en mer. Ces dessins,
aigrettes et colorations céphaliques se retrouvent chez les Alcifor-
mes et les Sphénisciformes, ainsi que chez des oiseaux au mode de
vie voisin comme les plongeons et les grébes. Ce qui parait le plus
remarquable, c’est que les mémes solutions soient apparues paral-
lelement chez les pingouins et les manchots. Sur la figure 5, nous
avons représenté en vis-a-vis les tétes des oiseaux des deux grou-
pes. En haut a gauche, ont été représentées quelques variations
autour du théme des dessins noirs et blancs : six espéces de pin-
gouins font face a cinq especes de manchots. En bas a gauche, ont
été figurés des exemples de manchots et de pingouins a « aigrettes ».

Nous n’avons pas illustré les distinctions entre espéces basées
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TaBLEAU IV

Détail des colorations chez les Alcidés, Sphéniscidés
et Pélécanoididés.

12 34 56789101112131415 161718192021 2232425262128

Uria aalge +
Uria lomvia +
Alca torda +
Pinguinus impennis

Cepphus grylle +
Cepphus columba
Cepphus carbo +
Brachyramphus marmoratus

Brachyramphus brevirostris +
Endomychura hypoleuca
Endomychura craveri
Synthliboramphus antiquus
Synthliboramphus wumizusume
Alle alle +
Ptychoramphus aleuticus +
Aethia cristatella +
Aethia pygmaea +

Aethia pusilla +
Cyclorhynchus psittacula +

Cerorhinca monocerata +
Fratercula arctica +

Fratercula corniculata
Lunda cirrhata + +

+
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+ + o+
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+ o+
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Aptenodytes patagonicus +
Aptencdytes forsteri +
Pygoscelis papua
Pygoscelis adeliae
Pygoscelis antarctica
Eudyptes chrysocome
Eudyptes pachyrhynchus
Eudyptes robustus
Eudyptes sclateri
Eudyptes chrysolophus
Megadyptes antipodes
Eudyptula minor
Spheniscus demersus
Spheniscus humboldti
Spheniscus magellanicus
Spheniscus mendiculus

+ o+ o+

B b I o e
R e S e e T S S o
+ o+
I T ik I 2 I e S S
+ o+

+ o+ o+
+ 4+ o+ 4

+ o+ o+ o+

Pelecanoides garnotii

Telecanoides magellani
Pelecanoides ge orgicus +
Pelecanoides urinator +

+
+ + +*
+ 4+ o+
+ 4+ + o+
+
+

Coloration du poussin : 1 - face dorsale s« face ventrale, 2 - uniforme. Coloration
de I’adulte (en été) : 3 - face dorsale -« face ventrale, 4 - uniforme. Caractéres
spécifiques (adulte en été) : 5 - coloration générale, 6 - coloration ou dessin de
la téte et du cou, 7 - forme et/ou coloration du bec, 8 - coloration de la poitrine,
9 - coloration de la patte, 10 - coloration du dessous de l'aile, 11 - présence d’un
miroir alaire, 12 - coloration de la face dorsale, 13 - présence d’aigrettes, 14 -
taille, 15 - néant. Différences entre I’adulte en hiver et D’adulte en été :
16 - coloration générale, 17 - coloration de la téte, 18 - coloration et ornementation
du bec, 19 - absence ou réduction des aigrettes, 20 - coloration de la face ventrale,
21 - néant. Différences entre immatures et adultes : 22 - semblable a I’adulte en
hiver, 23 - semblable a4 1’adulte en été, 24 - dimensions et colorations du bec,
25 - colorations estompées, 26 - absence ou réduction de lornementation, 27 -
dessin caractéristique absent, 28 - menton différemment coloré.
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corniculata

Brachyramphus marmoratus

ete,

Eudyptula
minor

Pelecanoides magellani

Endomychura craveri

Alle alle

Figure 4. — En bas & gauche, convergence cntre Pétrel-plongeur (Pelecanoides
magellani) et Mergule nain (Alle alle) n’appartenant pas au méme ordre mais
possédant un mode de vie similaire. En haut, les trois phases du plumage des
Pingouins ; au milieu, quatre espéces au plumage aberrant en été (pas d’opposi-

tion entre dos sombre et ventre clair). En bas & droite, un Manchot et deux
Pingouins nocturnes dépourvus de coloration caractéristique.
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sur les colorations, mais elles existent aussi, a la fois chez les
pingouins et les manchots. En revanche, les pétrels-plongeurs, (cf.
fig. 4 en bas a gauche), une espéce de manchot (Eudyptula minor)
et certains pingouins (cf. fig. 4 en bas a droite) sont quasiment
dépourvus de caractéres d’identification spécifiques. Or, il se
trouve que ces différentes espéces ont en commun d’avoir une
activité nocturne (cf. tableau I), de nicher dans des terriers et
parfois, de se subdiviser en races géographiques. La confusion
entre espéces a, de ce fait, peu de chances de se produire, et les
caracteéres visuels d’identification spécifique sont donc inutiles.

Toutes ces ornementations que nous avons passées rapidement
en revue remplissent en effet une fonction biologique majeure en
évitant I’hybridation entre espéces svmpatriques. Comme le chant,
elles constituent des mécanismes d’isolement sexuel et leur impor-
tance lors de la formation des couples a été prouvée expérimen-
talement chez trois espéces de manchots, deux a aigrettes, Eudyptes
chrysocome et E. chrysolophus, et une a coloration céphalique,
Aptenodytes patagonicus (Jouventin et Weimerskirch, a paraitre).

Comme cela a été montré pour le Macareux cornu (Fratercula
corniculata) a la figure 4, la livrée d’hiver est surtout un camou-
flage de haute mer et en été, les caracteres spécifiques apparais-
sent, favorisant la formation des couples. Il s’y ajoute une livrée
d’immaturité sexuelle qui se confond pour la plupart des espéces
(tableau IV, colonne 22) avec le plumage hivernal et qui semble
empécher les oiseaux trop jeunes de s’accoupler lorsqu’il leur
arrive de fréquenter les colonies de reproduction. Sur la figure 5 on
peut voir que la livrée « immature », chez les pingouins comme
chez les manchots, consiste avant tout en la disparition des carac-
teres spécifiques (ici, dessins noir-blanc ou aigrettes). A la colonne
23 du tableau IV, quelques exceptions apparaissent : certains
immatures ressemblent aux adultes en été. Ces exceptions ne sont
qu’apparentes car, hormis Alle alle (1), il s’agit d’oiseaux stricte-
ment nocturnes (cf. tableau I) chez lesquels la distinction spécifique
ne se fait probablement pas par la vue, mais «a l'oreille ».

Chez les oiseaux des autres groupes, le phénoméne est plus
complexe, car les couleurs et dessins spécifiques, qui étaient limi-
tés, chez les manchots, a la région céphalique et s’étendaient jus-
qu’aux ailes chez les pingouins, sont maintenant répartis sur tout
le corps. Les Sulidés et les Laridés vont méme jusqu’a se distinguer
par la couleur de leurs pattes. Il n’en reste pas moins que les zones
les plus importantes restent la téte et les ailes chez la plupart des
espéces. L.a famille des Procellariidés, qui comprend une majorité
d’espéces nocturnes, est remarquable par sa quasi-absence de
« patterns » d’identification.

(1) Oiseau aussi diurne que nocturne.
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Adultes

ALCIDES SPHENISCIDES

Pygoscelis adeliae

Uria” lomvia

Pygoscelis antarctica

.y

—_ — = —— - Pygoscelis papua

Uria aalge Immatures

h ALCIDES SPHENISCIDES

Pinguinus impennis

Spheniscus humboldti ——— ———
—— - Pygoscelis adeliae
Alca torda

Synthhbor_a'mphus antiquus

& Spheniscus mendiculus Pinguinus impennis - Spheniscus mendiculus

Al

,'(

e alle

Eudyptes chrysolophus

—_ = — — Eudyptes chrysolophus

Lunda cirrhata

- Lun—d; irrhata

Eudyptes chrysocome

Aethia cristatella

Eudyptes chrysocome
et moseleyi

Cerorhinca _mono cerata Eudyptes moseleyi

Cerorhinca monocerata k

Figure 5. — Deux systémes convergents de caractéres spécifiques chez les oiscaux

plongeurs adultes. Le premier en haut est basé sur le dessin noir-blanc, chez les

pingouins a gauche et les manchots a droite. Le deuxiéme, en bas, est basé sur

des plumes colorées ou aigrettes chez des pingouins a gauche, des manchots a

droite. Complétement a droite, sont représentés les immatures qui ne possédent

pas ces caractéres spécifiques, aussi bien chez les pingouins a gauche que chez
les manchotls a droite.



3.2. — LE CARACTERE ADAPTATIF DES POSTURES

Les parades nuptiales ont été tout d’abord considérées comme
des fantaisies de la nature. Puis, I’école objectiviste montra que les
attitudes ritualisées qui composent ces parades sont le reflet des
parentés phylogénétiques. La systématique des Anatidés, des
Columbidés, puis de nombreux autres groupes zoologiques fut pré-
cisée par ce moyen.

Il serait, semble-t-il, aujourd’hui nécessaire de dépasser ce
point de vue ou plutot de le tempérer — en se rendant compte que
les attitudes ritualisées ont souvent aussi une valeur tres fonction-
nelle et adaptative. Des convergences peuvent apparaitre et rendre
douteuses certaines classifications fondées uniquement sur ce prin-
cipe, comme ce fut justement le cas pour les oiseaux de mer
(Van Tets, 1965).

Ce probléme a déja été abordé ailleurs (Jouventin, 1978 et sous
presse) et nous ne ferons que ’effleurer ici en prenant un exemple.
Certaines attitudes, qui font partie de la parade nuptiale, comme
la position dite « extatique » (oiseau dressé, bec levé au ciel, ailes
parfois agitées) sont spectaculaires. Dans la plupart des espéces ou
cette posture existe, elle est effectuée par des males célibataires,
propriétaires d’un nid et cherchant a s’accoupler. Au milieu d’une
colonie de couveurs, il est facile a une femelle disponible de les
repérer. Cette posture existe chez les Sphéniscidés, les Diomé-
déidés, les Sulidés, les Pélécanidés et les Phalacrocoracidés, famil-
les dont certaines ne sont que trés lointainement apparentées, mais
qui présentent un méme mode de nidification en colonies denses.
Par contre, elle n’existe pas chez certaines espéces de ces groupes.
La présence de la position extatique doit donc moins étre considé-
rée comme un indice de parenté que comme une adaptation a la
signalisation optique, apparue parallélement dans plusieurs grou-
pes, au méme titre mais pour d’autres raisons que ’ornementation
céphalique des pingouins et des manchots.

3.3. — LE CARACTERE ADAPTATIF DES CHANTS

La forme physique du signal acoustique est généralement
adaptée a l’ambiance sonore dans laquelle il est propagé. Par
exemple, le cri aigu, bref et répétitif de la plupart des Lariformes
se détache particuliérement bien sur le bruit de fond sourd et
monotone des vagues. Enlre espéces méme, les signaux spécifiques
doivent se distinguer les uns des autres, comme c’est particuliére-
ment le cas chez les Procellariidés nocturnes sympatriques. Nous
avons publié ailleurs (Jouventin, 1978, Jouventin, Guillotin et Cor-
net, 1979 et Jouventin, sous presse) I’analyse fine du chant de diffé-
rentes espéces de manchots. Le cas du Manchot empereur est parti-
culierement intéressant pour I’étude acoustique des adaptations
car, cet oiseau ne possédant pas de nid, donc aucun repere spatial
pour les partenaires d’un couple, il émet un chant haché (tres
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découpé et s’étendant sur une large bande de fréquence), ce qui est
I’'idéal pour la localisation acoustique du chanteur. De plus, la
succession des bruits et des silences constitue un code indiquant
— méme a l'oreille humaine — le sexe et I’'individualité de chaque
Manchot empereur (Jouventin, 1972). Ce type haché de chant (qui
se traduit souvent par un croassement) n’a rien d’exceptionnel
puisqu’il est le plus fréquent parmi les oiseaux de mer. Avec moins
de complexité, on retrouve les mémes caractéres dans le chant de
plusieurs espéces appartenant a d’autres familles, comme les fous
ou les petits albatros. En fait, malgré la sonorité disgracieuse pour
notre oreille de leur cri, les oiseaux de mer constituent un
excellent matériel pour I’étude de la reconnaissance acoustique
individuelle : vivant en colonies denses et ne se distinguant pas,
semble-t-il, par la vue, comme nous I’avons prouvé pour plusieurs
especes, leur chant est le support de leur identité.

Cette reconnaissance individuelle ne se limite pas aux adultes.
Lorsque des confusions sont possibles entre poussins, les parents,
qui ne nourrissent que leur progéniture, distinguent le chant de
leur jeune de celui des autres. A nouveau, il y a eu convergence
entre les manchots a nidification épigée et les pingouins qui,
comme les guillemots, élévent leur jeune par groupes sur des
corniches rocheuses : le chant de chaque poussin est caractéristi-
que et permet aux parents de ne nourrir que leur progéniture. Dans
les deux cas, il s’agit d’'un sifflement modulé différemment selon
les individus, mais toujours de la méme maniére par le méme
poussin. Chez les espéces de manchots possédant un nid, cette indi-
vidualisation du chant n’apparait que lorsque les jeunes commen-
cent a s’éloigner du territoire parental (Jouventin et Roux, 1979).
Chez le Manchot empereur qui, puisqu’il n’a pas de nid, court deés
I’éclosion le risque de perdre son poussin, ce dernier posséde un
chant caractéristique deés sa sortie de I’ceuf (Jouventin, Guillotin
et Cornet, 1979).

IV. — ADAPTATIONS DEMOGRAPHIQUES

Nous avons résumé dans ’annexe II, les données actuellement
disponibles sur les oiseaux marins. Certaines nous paraissent
malheureusement peu fiables, car elles traduisent plus souvent les
conditions particuliéres d’une localité plutot que les caractéristi-
ques d’une espéce. Des études comme celles effectuées sur Diome-
dea epomophora ou beaucoup de Laridés et de Sulidés, rendent
compte d’une situation florissante. Bien d’autres, en particulier
chez les Procellariiformes, ne sont que le reflet d’une population
en voie de disparition. Aussi n’examinerons-nous pas en détail ces
données, mais tacherons-nous plutot d’en extraire quelques gran-
des tendances.
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A des degrés divers, les oiseaux de mer se caractérisent par
une fécondité faible. Procellariiformes, Phaethontidés et Fréga-
tidés ne pondent qu’un ceuf. Sulidés, Alcidés et Sphéniscidés
en pondent un ou deux, les Lariformes plus prolifiques 2,3 en
moyenne et les Cormorans 3,2 (cf. tableau V, deuxiéme ligne). C’est
peu par rapport aux oiseaux terrestres, surtout lorsqu’on sait que
certains manchots, albatros et probablement frégates ne se repro-
duisent pas tous les ans. Le taux de mortalité au cours de la pre-
miére année de vie est assez fort, avant de diminuer dés la fin de
cette premiére année. A I’age adulte, il peut se maintenir autour de
5 % par an ensuite (3,5 % pour Diomedea exulans d’aprés Barrat,
Barré et Mougin, 1976 ; 4 % pour Macronectes giganteus d’aprés
Mougin, 1975 ; 3,1 % pour Fulmarus glacialis d’aprés Dunnet et
Ollason, 1978 ; 5,3 % pour Pagodroma nivea d’aprés Guillotin et
Jouventin, 1980). L.a longévité est exceptionnellement élevée, ce qui
compense la faible natalité. En un mot, les oiseaux de mer sont de
parfaits stratéges K.

Comment expliquer cette tendance générale ? Le milieu
océanique est peu changeant et ses ressources alimentaires sont
généralement prévisibles. Tout ceci autorise donc des stratégies a
long terme. En milieu terrestre, le meilleur équivalent des oiseaux
de mer serait peut-étre le groupe des vautours qui, eux aussi,
patrouillent d’immenses étendues et sont de remarquables strateé-
ges K. D’ailleurs, les Procellariiformes, presque tous pélagiques,
donc les moins dépendants de la fluctuation des ressources, sont
aussi les stratéges K les plus extrémes. Par exemple, le Grand
Albatros (Diomedea eculans) niche pour la premiére fois en
moyenne a 9 ans passés ; il a une espérance de vie, a ’age de 2 ans,
de prés de trente années, et ne se reproduit qu'un an sur deux.
Par contre, les Laridés ou plus encore les Phalacrocoracidés qui,
cotiers, sont plus exposés a des variations locales d’abondance des
ressources alimentaires, sont «les moins K » des oiseaux de mer.
Nous n’avons pas parlé de la famille des Chionididés car il ne s’agit
pas de véritables oisecaux marins. Ses deux espéces se nourrissent
parmi les colonies d’oiseaux de mer de cadavres, d’ceufs, de régur-
gitats tombés, d’algues, d’insectes. Chionis minor, par exemple,
pond jusqu’a 5 ceufs et éléve jusqu’a 4 poussins (Jouventin et
Weimerskirch, a paraitre) ce qui le rapproche nettement des
oiseaux terrestres a stratégie r.

A ce niveau de I’étude, il serait déja possible de faire apparai-
tre le lien qui unit les capacités voiliéres (c’est-a-dire les indices
alaires calculés auparavant) et les stratégies démographiques de
chaque espece et famille. Nous allons pourtant poursuivre notre
analyse pour intégrer d’autres données et aboutir a une synthése
plus large.
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TABLEA!

Température centrale et biologie de l

LARIFORMES ALCIFORMES SPHENISCIFORME
1 - Température centrale (°C) 41,0 £ 0,6 39,9+0,4 38,0+ 0,9
40, 0-42, 3 (18) 39,1-40, 6 (12) 36,2-39,0 (7)
2 - Nombre d'oeufs pondus par an 2,2+0,8 1,3+0,4 ,9+0,4
1-3 (46) 1-2 (23) 1-2 (15)
3 - Poids de l'oeuf (g) 55,1 + 30,5 75,3 +95,5 158,1 +108,8
7,7-111, 6 (23) 17-463 (20) 55-445 (12)
4 - Rapport du poids de 1'oeuf au poids 13,0+ 4,5 14,9+ 4,4 3,0+ 1,0
de l'adulte (%) 6,2-21,4 (22) 9, 3-23,7 (20) 1,6-4,7(12)
5 - Durée des périodes d'incubation 0,9+1,1 ,0+0,9 11,4+ 16,6
(jours) 0, 08-3, 5 (12) 0, 37-3,0 (9) 0, 7-64, 0 (12)
6 - Durée de l'incubation (jours) 24,9 +5,3 33,5+ 6,2 39,9 +8,2
18-36 (42) 22-44 (16) 33-63 (15)
7 - Durée de 1'élevage aunid du poussin 37,8 +12,1 34,74+ 80 97,5+71,5
(jours) 16-70 (30) 21-51 (13) 51-345 (15)
8 - Rapport du poids du poussin a l'envol 84,1 + 12,2 63,5 + 26,4 79,7 +13,5
au poids de l'adulte (%) 64-100 (11) 15-95 (15) 46-105 (13)
9 - Nombre de nourrissages du poussin 5,4+ 3,4 56+ 4,4 1,040,5
par jour 0,7-11,0 (8) 2,0-16,2 (9) 0,102-2,0 (10)
10 - Poids du contenu stomacal (en pourcentage 4,61+3,3 5,7 +4,5 11,3+1,7
du poids de l'adulte 2,2-9,2 (3) 0,5-16,4 (9) 9,9-14,2 (4)
11 - Alimentation consommée chaque jour par le 26,6 +12,5 17,3+ 13,7 12,5+8,2
poussin (pourcentage du poids de l'adulte) 11,1-41,7 (3) 3,1-45,6 (8) 0, 01-24,1 (5)
12- Amaigrissement possible de l'adulte (en pour- 10, 8 (2) 9,2+ 3,4 38,6+ 8,4
centage de son poids maximum) 6,6-15,0 5-15 (9) 22-50 (10)

V. — ADAPTATIONS REPRODUCTRICES

Cet aspect a déja été magistralement traité par Lack, puisqu’il
occupe trois chapitres de son livre de 1968. Nous nous contenterons
d’actualiser ses données et de préciser certains points.

Poips DE L’®UF. -— Sur le tableau V, a la troisiéme ligne, sont
donnés les poids moyens des ceufs de différents groupes d’oiseaux
de mer. Le détail par espéce peut étre retrouvé dans I’annexe IIL
Dans I’absolu, ce sont les Sphénisciformes qui pondent les plus
gros ceufs et les Pélécanoididés qui pondent les plus petits. Mais il
faut tenir compte du facteur « poids des oiseaux » qui fait passer
les Pétrels-plongeurs a la deuxiéme place (ligne 4 du tableau V).
Les Procellariiformes arrivent alors en téte, avec 15,4 % de leur
poids (15,2 % pour les Pélécanoididés qui font partie de cet ordre)
suivis par les Alciformes et les Lariformes; les Sphéniscidés, Suli-
dés et Phalacrocoracidés occupent les derniéres places (le Manchot
empereur avec 1,6 % du poids de I’adulte pond I’ceuf relativement
le plus petit, cf. Annexe III). Ceci est représenté dans la figure 6 : il
n’existe pas de différences significatives entre les Procellariifor-
mes et les Alciformes, pas plus qu’entre les Lariformes et les
Phaethontidés, ou entre les Sphénisciformes et les Sulidés, qui ont
été regroupés sur les mémes droites de régression. En revanche, les
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eproduction des différents groupes.

ILECANOIDIDES PROCELLARIIFORMES PHRAETHONTIDES SULIDES FREGATIDES PHALACROCORACIDES
38, 4 (2) 38,3 +0,9 38,9 (1) 40,8 + 0,5 39,3 (1) 39,8 +0,6
38,0-38,7 37, 0-40,7 (39) 40,3-41,4 (3) 38, 7-40, 4 (4)

. 0,97 £ 0,1 1 1,4+0,5 1 3,2+07
0,5-1 (94) 1-3(9) 2-5 (24)
17, 4 (2) 121,5 +117,3 58,1 + 12,1 76,7 + 25,4 75,0+ 9,6 43,2+ 16,5
7-488 (46) 41,3-69,5 (3)  47,1-112,2 (9) 59-83 (4) 23-69, 3 (6)
15,2 (2) 15,5+ 6,8 10,2+1,2 4,34+41,1 6,2+ 0,6 2,640,5
13,5-16,9 4,9-30,0 (46) 9,1-11,9 (3) 3,4-7,2(9) 5,6-7,3 (4) 2,0-3,6 (6)
2,0 (1) 7,1+3,9 52+0,9 1,3+0,7 3,041,1 0,29 (2)
1,2-20,2 (38) 4-6 (3) 0,29-2, 41 (9) 1,5-4,0 (4) 0, 083-0, 5
50,1+ 3,1 55,2 + 10,3 42,5+1,2 45,2 + 4,4 49,6+ 4,5 28,7+ 23
46, 4-54 (3) 40, 5-79 (45) 41-44 (3) 41-57 (9) 44-55 (5) 24-31 (7)
49,8 + 3,5 96,8 + 48,3 84,4+ 8,8 110,3 + 22,1 160,8 + 12,1 55,8 + 9, 6
45, 5-54 (3) 48-270 (44) 72-91 (3) 90-168 (9) 140-170 (5) 39-70 (6)
103,0 (2) 105,9 + 21,5 103,8 + 6,8 101,0 + 18,0 94,7+ 6,6 96,9 +7,0
96-110 79-190 (25) 95-112 (3) 74-132 (9) 85-101 (5) 86-105 (4)
1,0 (2) 0,6+0,2 0,7+ 0,02 1,8+0,5 1,0+ 0,9 4,0+ 1,8
0,26-1,0 (24) 0, 667-0,714 (3) 0,92-2,7 (8) 0, 384-2,0 (5) 2,0-6,0 (4)
13,1 +4,8 - 17, 3 (2) - 13,0+8,2
8,1-20, 0 (7) 13-21,5 4, 6-24,2 (3)
31,6 (2) 7,9+5,5 . 19,8 (1) - 48,3 (1)
27,3-35,9 3,1-18,7 (7)
11,0 (1) 15,8 +6,8 _ 3,9 (1) 14,0 (2)
10,5-25, 4 (3) 14,0-14,1

cinq groupes ainsi obtenus sont significativement différents les uns
des autres ; le rapport du poids de I’ceuf au poids de I’adulte est
significativement différent d’un groupe a l’autre, et la corrélation
est forte dans tous les cas (r=20,99, n =066 pour la droite 1 ; r=
0,98, n =24 pour la droite 2 ; r = 0,99, n=4 pour la droite 3 ; r=
0,96, n = 21 pour la droite 4 ; r=10,98, n = 6 pour la droite 5).

Il faut tempérer ces résultats en tenant compte de ce que cer-
taines familles ne pondent qu'un ceuf et d’autres plusieurs. Si ’on
tient compte de la taille movenne de la ponte, les résultats chan-
gent puisque les mémes pétrels-plongeurs, pondant un seul ceuf par
an, rétrogradent en quatriéme position. Le rapport poids de I'ceuf /
poids de I’adulte multiplié par le nombre moyen d’ceufs pondus,
permet de quantifier l'investissement reproducteur de chaque
groupe d’oiseaux de mer. Les résultats s’étagent comme suit : Lari-
formes 25,9 % (124,43 g), Alciformes 15,89 % (97,89 g), Procellarii-
formes 15,4 % (123,9 g), Pélécanoididés 15,2 % (17,4 g), Phaethon-
tidés, 9,9 % (58,1 g), Phalacrocoracidés 7,78 % (138,29 g), Sulidés
58 % (107,38 g), Sphénisciformes 5,3 % (300,30 g) et Fregatidés
5 % (75 g).

Il faut noter que les deux groupes de téte sont aussi ceux qui
sont soumis a la prédation terrestre, ce qui explique la part impor-
tante accordée a l'investissement reproducteur. Le troisiéme est
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Figure 6. — Poids de 'ceuf en fonction du poids du corps.
1. - Procellariiformes 4 Alciformes y = 0,774 x 0,722
2. - Lariformes 4 Phaethontidés y = 0,885 x 0,662
3. - Frégatidés y = 1,240 x 0,578
4. - Sphénisciformes + Sulidés y = 0,552 x 0,652
5. - Phalacrocoracidés y = 0,249 x 0,689

remarquable car les Procellariiformes atteignent ce rang avec la
ponte d’un seul ceuf ; c’est dire combien celui-ci est relativement
gros. Or, ces oiseaux sont presque tous fortement pélagiques, ils ont
un trés faible taux de mortalité a I’age adulte et une trés faible
fécondité. Toutes leurs adaptations reproductrices visent donc a
assurer le succes de ’élevage du jeune unique, élevage rendu diffi-
cile par les longs voyages alimentaires :

— Un «exode préposital », les femelles partant s’alimenter au
large avant la ponte. Il en est de méme des males, ce qui leur per-
met d’effectuer leur long premier tour d’incubation.

— La ponte d’un seul ceuf et I’absence de ponte de remplace-
ment (1). Mais I’ceuf unique contient un maximum de réserves ali-

(1) Il y en aurait parfois une chez Oceanodroma furcata (Boersma et al., 1980).
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mentaires pour le poussin qui peut ainsi ne pas étre nourri immeé-
diatement apres I’éclosion.

— L’incubation et I’élevage relativement allongés.

— Le nourrissage intermittent du jeune, assuré a intervalles
de plusieurs jours (tableau V, ligne 9). La nourriture peut étre
transportée sous une forme concentrée (« huile stomacale »).

— L’accumulation des réserves de graisse par le poussin ;
celle-ci peut étre telle que certains jeunes en fin d’élevage pésent
presque le double des parents (tableau V, ligne 8 et annexe III).

Inversement (tableau V, lignes 2 et 4), les cormorans, qui ont
la plus forte taille de ponte, possédent le plus petit ceuf, en poids
relatif.

Le mode de calcul, consistant a faire intervenir la taille de la
ponte, n’est cependant pas parfait, car il ne tient pas compte des
intervalles entre la ponte des différents ceufs. Certains Sulidés et
Sphéniscidés peuvent attendre cinq jours avant de pondre a nou-
veau, ce qui permet a la femelle d’accumuler de nouvelles réserves.
Mais surtout, cet intervalle introduit une possibilité de régulation
de la taille de la couvée en fonction des disponibilités alimentaires.
Lorsque la nourriture est insuffisante, le poussin le plus jeune — et
donc le moins actif — n’est plus nourri et meurt. Il laisse ainsi au
plus 4gé sa chance de survivre, qui eut été amoindrie en cas de
compétition entre deux jeunes de méme vigueur. Ce phénoméne,
dit de Cain, est bien connu chez les Rapaces. Il peut étre « passif »,
par le simple jeu des intervalles d’éclosion (lorsque I’incubation
débute au premier ceuf) et méme par la différence de taille des
ceufs dans le cas unique des manchots a aigrettes (le plus gros pous-
sin serait alors favorisé, mais cette hypothése reste a prouver, car
le petit ceuf est souvent éliminé du nid avant I’éclosion). Il peut
aussi étre « actif », lorsque le jeune le plus 4gé élimine ses freres,
soit en les tuant a coups de bec comme chez les fous (Dorward,
1962), soit en les chassant des abords de la nourriture comme chez
les labbes (Procter, 1975).

DUREE DE L’INCUBATION. — (Contrairement a ce que I’on aurait
pu attendre, la durée d’incubation n’est pas proportionnelle au
poids relatif de I’ceuf (tableau V, lignes 4 et 6). Elle est par contre
(fig. 7) proportionnelle au poids du corps des adultes (1).

Les durées d’incubation et d’élevage du poussin sont parfois
fortement corrélées entre elles (lableau V, lignes 6 et 7). Il s’agit

(1) La corrélation entre poids corporel et durée d’incubation est significative
pour les Procellariiformes (y compris les Pélécanoididés) (r = 0,83, n = 45), pour
le groupe Alciformes + Sphénisciformes (r = 0,68, n = 30), et pour le groupe
Lariformes 4+ Phalacrocoracidés (r = 0,77, n = 35). En revanche, pour les Frégati-
dés, les Sulidés et les Phacthontidés, elle ne I’est pas pour un coefficient de
sécurité de 95 %.
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donc moins de caracteres isolés que d’une stratégie générale visant
aralentir ou accélérer le départ en mer du poussin.

Dans le premier cas, qui est celui des Procellariiformes et de
la plupart des oiseaux de mer tropicaux (donc vivant dans des eaux
pauvres en nourriture), cette tendance s’inscrit dans les adapta-
tions déja décrites et visant a permettre la croissance du jeune,
malgré la rareté des apports alimentaires des parents. Dans le
deuxiéme cas, qui est celui des pingouins et de beaucoup de Lari-
formes, il s’agit de limiter la prédation terrestre sur les poussins
en favorisant un départ précoce (qui permettra paralléelement au
jeune de s’alimenter par lui-méme).

La durée de I'incubation est aussi fonction de la distance a
laquelle les parents vont se nourrir, ce qui est particuliérement net

Durée d'incubation (j.)

[ ] Procellariiformes
100 b B Pelecanoididae
- ¥  Fregatidas
90 |
@ Sulidae
80 L < Phasthontides .
L O Alkiformes .
[ ] L] - !
0 & Sphenisciformes e
o ®
| & Larifermes | P
B Phalscrocorscidas ,."' -
60 | alacrocorac .”..- . .
b,
L * L -
. °® g8 & er . 5
S0 . .""—.. ™ v —
- -
i LA . . e
_______ (] L] oTE e, %, oa -
Py o S R
40}k %70 @ -3 o PO =
—‘-.
o T
3 o o o ﬂ - r ‘li -
Py -
.—‘"a 3 e
L -
30
,.-n"'“‘ om & ‘.‘.--’
- 4 o —==iE W
- B
B s &
L -
&g - [ ]
g ™
e s
4 % P
b e & a
-
20
&
s ikl TS S AT ik
10°? 10° 104 Poids du corps (g)
Figure 7. — Durée d’incubation en fonction du poids du corps.
1. - Procellariiformes y compris Pélécanoididés y = 29,779 x 0,096
2. - Alciformes + Sphénisciformes y = 17,272 x 0,101
3. - Lariformes + Phalacrocoracidés y = 14,440 x 0,091
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chez les Procellariiformes. Lack séparait déja les oiseaux de mer
en deux catégories : «offshore» (pélagiques) et «inshore»
(cotiers). Cette distinction est qualitative et certaines espeéces se
laissent difficilement répartir entre ces deux catégories. Le mieux
serait de la remplacer par la distance de nourrissage en km mais,
vu la rareté des données et la difficulté a les obtenir, nous avons
préféré utiliser le nombre de nourrissages du poussin par jour,
qui constitue une mesure indirecte de cette distance (tableau V,
ligne 9). Hormis le cas moins probant des Phalacrocoracidés, le
poids du contenu stomacal (ligne 10) est inversement proportionnel
au nombre de nourrissages. L’alimentation consommeée par jour
par le poussin, exprimée en pourcentage du poids de I’adulte, est
liée aux deux facteurs précédents (ligne 11) : Lariformes et Pha-
lacrocoracidés réussissent les meilleurs scores, et le groupe péla-
gique des Procellariiformes les moins bons.

Il faut noter que les capacités voiliéres limitées des pétrels-
plongeurs, leur rapide battement d’ailes et leur adaptation a la
plongée, en font une famille aberrante parmi les autres Procella-
riiformes. Ici comme ailleurs, les Pélécanoididés constituent une
exception : le nombre de nourrissages du poussin par jour
(tableau V, ligne 9) est plus important, ce qui signifie que les lieux
de nourrissage sont plus proches et qu’il s’agit la de Procellariifor-
mes plutot cotiers ; 'alimentation consommeée chaque jour par le
poussin est trés importante et la durée d’élevage au nid est courte.
Les pétrels-plongeurs ne sont donc pas seulement rapprochés des
pingouins par leur faible capacité voiliere (et donc par leur surface
alaire limitée, fig. 3), mais aussi par les adaptations reproductrices
et méme démographiques puisqu’ils atteindraient leur maturité
sexuelle a ’age de deux ans (voir Lack, 1968, p. 296), ce qui est bien
peu pour un Procellariiforme.

VI. — ADAPTATIONS PHYSIOLOGIQUES

Il y a plusieurs maniéres d’aborder la mesure du métabolisme
énergétique d’une espéce animale. LLa donnée la plus courante est
la température centrale mesurée a ’aide d’'un thermomeétre intro-
duit dans le cloaque de I’oiseau au repos (tableau V, premiére ligne
et annexe III). En pratique, il est difficile de maintenir 1’oiseau au
calme, ce qui éléve la température. De plus, la mesure obtenue ne
tient pas compte de I'isolation thermique procurée par le plumage
ou le tissu adipeux. Malgré les approximations, il apparait nette-
ment au tableau V que les Sphénisciformes et les Procellariiformes
possédent une température centrale basse, alors qu’elle est plus
élevée chez les Lariformes et les Alciformes.

L’idéal serait évidemment de mesurer en appareil a métabo-
lisme la courbe de la consommation d’oxygéne de I’animal en fonc-
tion de la température ambiante. Mais cette donnée précise est
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longue a obtenir ou rarement disponible. Aussi, avons-nous choisi
une mesure simplifiée du métabolisme, basée sur I’amaigrissement
au cours du jelne, en utilisant la méthode de Johnson et West
(1973) :
— Catabolisme lipidique :
93-96 % de la perte de poids (9 kcal/g).
— Catabolisme protidique :
7 -4 % de la perte de poids (4 kcal/g).
Les résultats de ces calculs sont donnés au tableau VI et a la
figure 8.

TaBLEAU VI

Métabolisme de repos des différents groupes.

POIDS AMAIGRIS- METABOLISME

CORPOREL SEMENT (kcal/ (kcal/

(9) (g/24h) ind./24h) kg/24h)

Procellariiformes

Diomedea exulans 11200 183,5 1601, 0 142,9
Phoebetria fusca 2337 56, 3 490, 8 210, 0
Pterodroma phaeopygia 408 12,5 109,1 267, 3
Pterodroma macroptera 525 8 69, 8 133,0
Pterodroma inexpectata 329 7 61,1 185, 6
Pterodroma longirostris pycrofti 159 4 34,9 219, 5
Bulweria bulwerii 87,3 3,0 26,2 299, 8
Pachyptila turtur 134 8 69, 8 520, 9
Pachyptila vittata salvini 165 13,0 113, 4 687, 4
Procellaria aequinoctialis 1295 51,9 452, 8 349,7
Calonectris diomedea 754 17,0 148, 3 196, 8
Puffinus puffinus 450 10 87,3 190, 5
Puffinus assimilis 146, 2 9,0 78,5 537,1
Pelecanoides georgicus 125, 4 12, 4 108, 0 861, 2
Oceanodroma furcata 66, 0 4,4 38,0 575, 0

Sphénisciformes

Aptenodytes forsteri 26300 182 1588 60, 4

Aptenodytes patagonicus 14300 157 1370 95,8

Pygoscelis papua 6900 147 1283 185, 9

Pygoscelis adeliae 4300 56 490 113,9
Alciformes

Uria aalge 900 47 410, 1 455, 1

Fratercula arctica 329 30 261,8 795, 6

Lariformes

Larus dominicanus 935 51, 3 447, 6 478, 7

Stercorarius skua lonnbergi 1664 82,5 720,1 432,7
Phalacrocoracidés

Phalacrocorax albiventer 2375 158, 3 1381, 2 581, 5
Chionididés

Chionis minor 429 46, 4 404, 8 943,7

— 242 —



On voit que ’on peut mettre en évidence deux groupes, signifi-
cativement différents I'un de l’autre, chacun étant composé de
familles ou d’ordres non significativement différents I'un de
P’autre. Dans les deux cas, la corrélation entre poids corporel et
meétabolisme est bonne, si I'on considére I'imprécision de la
méthode de Johnson et West (r = 0,95, n = 19 pour la droite 1; r =
0,95, n = 5 pour la droite 2).

Métabolisme (Kcal/jour)
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Figure 8. — Métabolisme de repos en fonction du poids du corps.
1. - Procellariiformes + Sphénisciformes y = 1,724 x 0,702

2. - Alciformes + Lariformes + Phalacrocoracidés y = 2,143 x 0,799

Le premier de ces groupes est constitué par les oiseaux péla-
giques, Procellariiformes et Sphénisciformes, le second par les
oiseaux plus ou moins cotiers, Lariformes, Alciformes et Phalacro-
coracidés. La distance considérable a laquelle les premiers vont
chercher leur alimentation leur impose une économie de leurs
réserves adipeuses, donc un métabolisme faible. Cette contrainte
n’existe pas chez les seconds, qui s’alimentent a proximité immeé-
diate de leurs colonies et qui peuvent donc se permettre un méta-
bolisme plus élevé. Quant aux becs-en-fourreaux (Chionis), oiseaux
terrestres, dont la collecte de nourriture ne nécessite aucun dépla-
cement, ils possédent un métabolisme apparemment encore plus
élevé que celui des oiseaux cotiers.
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VII. — LES STRATEGIES ADAPTATIVES

Approchant du terme de cette analyse, il apparait que les
adaptations des oiseaux de mer sont diverses et intercorrellées.
Aussi pouvons-nous parler maintenant de stratégies adaptatives.

Les Sphénisciformes et les Procellariiformes, par exemple,
possédent, comme nous ’avons vu (tableau V, premiéere ligne) une
température centrale basse et un métabolisme faible (tableau VI
et fig. 8). Leurs capacités de jetine physiologique que nous avons
quantifiées au tableau V, derniére ligne, sont les plus importantes
des oiseaux de mer. A ce niveau et comme il est schématisé sur la
figure 9, leurs stratégies divergent totalement, car les premiers
possédent un mode de locomotion aquatique, ce qui autorise des
contenus stomacaux importants (tableau V, ligne 10), surtout lors-
qu’on ne tient pas compte du rapport au poids des adultes qui est
considérable chez les Manchots. Ils peuvent donc ne venir que
rarement a terre pour nourrir le jeune, ce qui cadre bien avec la
relative lenteur de leurs déplacements. Ce sont, au moins pendant
I’élevage, des oiseaux relativement cotiers, ce qui leur permet de
rester a proximité de leurs colonies et de nourrir réguliérement
leurs poussins, d’ou la possibilité de ne pondre qu’un petit ceuf,
c’est-a-dire un ceuf avec peu de réserves. Ne subissant qu’unc faible
pression de prédation a terre, leurs durées d’incubation et d’éle-
vage peuvent sans danger étre longues.

Les Procellariiformes, en revanche, du fait de leur locomotion
aérienne, ne peuvent transporter beaucoup de nourriture pour
leurs jeunes, surtout lorsqu’ils sont spécialisés dans la prospection
pélagique. Ces déplacements de grande amplitude sont d’ailleurs
liés a des facultés voilieres remarquables puisque nous avons vu
(tableau III) que ce groupe d’oiseaux de mer est le second meilleur
voilier. Du fait de cette double contrainte (grands déplacements,
nourrissages rares du poussin et locomotion aérienne, donc conte-
nus stomacaux plus légers que ceux d’un Manchot), les Procella-
riiformes ont dii mettre en ceuvre les adaptations extrémes que
nous avons passées en revue (exode préposital des femelles, ponte
d’un seul ceuf contenant le maximum de réserves pour le jeune,
incubation et élevage longs, huile stomacale, aptitudes du pous-
sin au stockage des réserves graisseuses et au jetine physiologique).
Il faut ajouter que les ailes longues et effilées de la majorité des
Procellariiformes (1), leur vol plané, leur habitat trés « venté»
concourent a un régime économique de vol qui se satisfait d’un
métabolisme faible et permet un large rayon d’action.

(1) Le calcul de 'aspect ratio, qui fournit une valeur numérique indicative
de la forme de l'aile, a été effectué a I’aide de la formule la plus simple : L/I, ou
L est la longueur de l'aile étalée, entre I’extrémité des rémiges primaires et
le corps, et 1 la largeur maximale. Les valeurs élevées caractérisent les ailes lon-
gues et effilées, les valeurs faibles les ailes larges (tableau III et annexe I).
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Par contre, les mouettes et goélands, qui possédent une surface
alaire encore plus remarquable, ne présentent pas la méme forme
d’ailes. Les leurs ne sont pas longues mais larges, ce qui permet
des manceuvres sur place et des décollages a la verticale mais
exige beaucoup plus d’énergie. Les ailes effilées des sternes se dif-
férencient de celles des Procellariiformes car elles sont repliées vers
P’arriére, comme celles des hirondelles dont ces oiseaux possédent
aussi la queue fourchue. Leur vol trés rapide est fortement battu,
ce qui leur permet non de planer comme la plupart des Procella-
riiformes qui économisent leurs réserves, mais d’effectuer des
« points fixes » et des acrobaties, ce qui est nécessaire a la capture
de proies vigilantes comme les petits poissons. Or, il se trouve que
la température centrale et le métabolisme de tous les Lariformes
sont élevés, ce qui entraine des capacités de jeline physiologique
réduites. Ceci ne pose pas de problémes pour des oiseaux cotiers
qui peuvent se nourrir et surtout nourrir leurs jeunes fréquem-
ment (tableau V, premiére et derniére lignes et tableau VI). De
plus, le rythme de nourrissage peut facilement étre accéléré ce qui
permet, en réponse a la prédation terrestre, la ponte de plusieurs
ceufs riches en réserves et un raccourcissement des durées d’incu-
bation et d’élevage.

Pour les Alciformes, le probleme est du méme ordre, puisque
leur vol battu rapide exige une forte dépense d’énergie (tableau V

@ Sphénisciformes — o 4——— Lariformes et Alciformes ———&
4¢———— Procellariiformes — —

Température centrale basse Température centrale élevée

Locomotion aquatique Locomotion aérienne

)

Métabolisme faible Métabolisme élevé

Contenus stomacaux Contenus stomacaux
importants peu importants

Oiseaux pélagiques  Oiseaux cOtiers

4
Capacités de jeune "
physiologique développées Capacités de jeune
physiologique réduites

Nourrissages rares Nourrissages rares Nourrissages fréquents
et petit oeuf exode préposital et tres et gros oeuf
gros oeuf

Absence de prédation Présence de prédation
terrestre terrestre

Durées d'incubation et Durées d'incubation et
d'élevage longues d'élevage courtes

Figure 9. — Stratégies générales de reproduction adoptées par les familles

d’oiseaux de mer (sauf Pélécaniformes) en fonction de leur mode de vie et de
leurs caractéres physiologiques.

— 245 —



pour la température centrale et tableau VI pour le métabolisme)
et puisqu’il s’agit, en période de reproduction, d’oiseaux plutot
cotiers assurant des nourrissages fréquents (tableau V, ligne 9).
Etant sujets a la prédation, nous retrouvons chez eux les mémes
adaptations permettant d’obtenir un départ rapide du jeune (ceuf
relativement gros, durées d’incubation et d’élevage raccourcies).

Nous n’avons pas tenu compte dans la figure 9 des Pélécani-
formes, car il s’agit d’un ordre trés hétérogéne, dont les familles
pourraient couvrir presque tout le champ des quatre autres. En
effet, les frégates, avec leurs capacités voiliéres extraordinaires
(indice alaire : 5,12 d’aprés le tableau III), la ponte d’un seul ceuf,
leur exceptionnelle durée d’élevage du poussin au nid (tableau V,
ligne 7), les grandes capacités d’amaigrissement (derniére ligne),
rappellent la stratégie des Procellariiformes (mais les nourrissages
quotidiens et les voyages alimentaires courts les en distinguent).
Les cormorans, par contre, possédant des ailes courtes et larges, un
meétabolisme élevé, un mode de vie cotier, une taille de ponte
importante, semblent se rapprocher des Lariformes et Alciformes.
Une analyse plus fine montre qu’il s’agit en fait d’une variante de
ce type de stratégie, car les ceufs sont petits, les durées d’incubation
et d’élevage normales, ce qui semble permis par la quasi-absence
de prédation terrestre.

A Pintérieur méme des Procellariiformes, qui paraissent a pre-
miére vue un groupe homogeéne, une certaine hétérogénéité est
décelable, puisque notre attention a été attirée plusieurs fois par le
cas aberrant des Pélécanoididés. Parmi ces planeurs au corps fin
et aux ailes longues, ils tranchent par leur aspect trapu et montrent
un indice alaire similaire a celui des pingouins dont ils se rappro-
chent par le rythme de battement des ailes, la courte durée de 1’éle-
vage au nid du poussin (tableau V, ligne 7) et par le nombre plus
important de nourrissages (tableau V, ligne 9). Bien que la ponte
unique, caractéristique de cet ordre, soit conservée, on assiste a un
glissement de cette famille vers une stratégie d’oiseaux cotiers, ce
qui est compréhensible pour une espéce non pélagique, mais prouve
bien l’interdépendance des facteurs.

En allant encore plus loin dans le détail, nous pourrions trou-
ver a l'intérieur de chaque famille des espéces aberrantes qui sont
d’autant plus intéressantes qu’elles confirment que le glissement
vers un autre type de stratégie ne peut se faire sans modifications
de plusieurs caracteres et a I’intérieur du cadre des caractéristiques
de la famille et de I’ordre dont I’espéce fait partie. Dans la plupart
des familles d’oiseaux de mer, existent par exemple des représen-
tants tropicaux. Par suite de la faible production biologique des
mers chaudes (sauf en cas de remontées ou upwellings et de cou-
rants froids), les stratégies tendent a4 se rapprocher de celles des
Procellariiformes (ponte unique, voyages alimentaires moins fré-
quents, durée d’incubation allongée, durée d’élevage du poussin

— 246 —



au nid augmentée). Pourtant, le partage des niches écologiques
continue a se faire en fonction des caractéristiques de chaque
famille. Comme nous I’avions noté en analysant les caractéres
adaptatifs du comportement des manchots (Jouventin, 1978), ou les
structures sociales des pinnipédes (Jouventin et Cornet, 1980),
l’adaptation aux conditions ambiantes ne peut s’exprimer qu’a
partir des potentialités phylogénétiques. L’éventail des capacités
adaptatives ne peut se manifester qu’a I'intérieur du capital géné-
tique du groupe car, pour en revenir a I’exemple précédent, sur le
plan de I’adaptation optimum, la ponte d’un seul ceuf caractéristi-
que des Procellariiformes est aberrante dans la stratégie de type r
vers laquelle tendent les pétrels-plongeurs.

Les caracteres éthologiques n’apparaissent pas dans la figure 9.
Est-ce a dire qu’ils ne sont pas intégrés dans ces stratégies ? Tout
au contraire, ils montrent ’adaptation la plus complexe et les
convergences qui en résultent sont si nombreuses qu’elles ren-
draient incompréhensible le schéma global des stratégies. Aussi
avons-nous préféré les mettre a 1’écart de cette synthése ou les
convergences écologiques compliquent déja I'interprétation. Il n’en
reste pas moins qu’au niveau out des corrélations multiples sont
apparues au cours de cette étude, les adaptations morphologiques,
démographiques, reproductrices et physiologiques forment un tout
logique et cohérent dont il est difficile de supprimer un élément
sans déplacer I’équilibre de I’ensemble. Rendre compte de tous ces
éléments interdépendants devient alors une gageure, car la logique
humaine demeure linéaire et, pour étre didactiques, il nous faut
nous éloigner de la réalité : le mode et le type de locomotion condi-
tionnent la forme et ’envergure de I’aile qui sont liées, comme nous
I’avons vu, a la distance de nourrissage et au métabolisme : eux-
mémes sont corrélés a la fréquence de nourrissage du poussin et
donc a 'importance de la ponte ainsi qu’a la durée de I’élevage ;
le nombre de jeunes surtout, influe directement sur la démogra-
phie — c’est-a-dire, par exemple, la longévité et ’Age de maturité
sexuelle.

VIII. — LE DETERMINISME DE CETTE DIVERSIFICATION

Nous venons de décrire des stratégies variées. Il nous reste
pour terminer a comprendre pourquoi il y a tant de solutions au
méme probléme ? L’océan parait a premiére vue un milieu uni-
forme et 'on comprend mal la raison d’une telle diversification.
Quels sont les facteurs qui se trouvent a I'origine de cette multipli-
cation des stratégies adaptatives des oiseaux de mer, qui pour
n’étre pas aussi nombreuses que celles des oiseaux terrestres,
paraissent cependant disproportionnées en regard des problémes
posés par un environnement aussi stable.

En fait, il faut toujours étre trés prudent lorsqu’on juge de
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Puniformité d’un milieu. Il y a seulement quelques années encore
la forét équatoriale était considérée comme un milieu parfaitement
homogeéne alors que ’on sait aujourd’hui qu’il n’en est rien. Méme
si le milieu océanique est incontestablement moins hétérogéne que
la forét hygrophile, il n’en montre pas moins une grande variété.

Comme nous ’avons vu au début de cet article, les masses
continentales, importantes dans ’hémisphére boréal, favorisent les
Lariformes et Alciformes, car les adaptations reproductrices et
comportementales de ces deux groupes leur permettent de se main-
tenir face aux prédateurs terrestres — en particulier les renards et
les rats — mammiféres associés aux continents. La prédation joue
un role moindre dans les iles océaniques : quelques oiseaux de mer
occasionnellement prédateurs, comme certaines mouettes et en par-
ticulier les Stercorariidés, peuvent avoir un certain impact, sur les
populations de petits pétrels par exemple.

Un deuxieme facteur d’hétérogénéité est représenté par la pro-
ductivité trés variable des océans : les eaux froides sont réputées
pour leur richesse et les eaux tropicales pour leur pauvreté. Cer-
tains membres d’une famille, comme les gorfous chez les manchots
et les noddis chez les sternes, se sont spécialisés dans 1'une ou
Pautre éventualité.

Un troisieme facteur, important dans tous les groupes zoolo-
giques, a attiré I’attention de nombreux auteurs dont les plus
récents sont Croxall et Prince (1980). Nous voulons parler de la
spécificité des régimes alimentaires, qui permet la diversification
des niches écologiques en un méme lieu. Ces spécialisations peu-
vent étre expliquées par des formes de bec adaptées a la préhension
de chaque type de proie, comme nous I’avons vu en 2.2, mais aussi
par la technique de péche utilisée. De plus, le mode de locomotion
influe sur la nature du régime et il permet d’ajouter une troisiéme
dimension — la profondeur — a cet univers apparemment plan.

Un quatriéme facteur de diversification consiste a jouer sur le
temps, c’est-a-dire a décaler les cycles reproducteurs d’espéces
concurrentes, a migrer au loin une fois terminée la reproduction
ou méme paradoxalement a placer la saison d’élevage des jeunes
dans le minimum de productivité océanique de I’endroit, ce qui
permet a de trés petites populations cotiéres, ou a de plus fortes
populations pélagiques, d’exploiter les eaux entourant les ilots de
reproduction a une époque ou il n’y a pas, ou peu, de concurrence.

Enfin, un dernier facteur — spatial -— nous parait beaucoup
plus caractéristique des oiseaux de mer, car il découle de ce qui
nous parait leur probléme majeur : la nécessité, pour la plupart,
de se nourrir loin de leur lieu de reproduction.

Nous avons montré par ailleurs (Jouventin et Cornet, 1980) que
cette contrainte écologique, ajoutée aux limitations dues a l’ovi-
parité, expliquait le role indispensable du male dans I’élevage des
jeunes et le fait que les oiseaux de mer sont tous monogames. Dans
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un autre article (Jouventin, sous presse b), il a été mis en évidence
que ’organisation des peuplements dans les iles Crozet (51° de lon-
gitude Est, 46°30 de latitude Sud) et d’une maniére plus générale,
les stratégies démographiques des oiseaux de mer, étaient treés
dépendantes de la distance entre I'ilot de reproduction et les zones
de nourrissage a cette époque de 'année. La figure 10 illustre
cette constatation : les techniques de péche sont tout d’abord repré-
sentées (la plupart de ces dessins d’oiseaux sont tirés de la figure 1,
in Ashmole, 1971). Mais nous avons ajouté I'indication approxima-
tive de la profondeur a laquelle les espéces plongeuses descendent,
car c’est aussi une maniére de se partager les ressources alimen-
taires.

De plus, I’éloignement a la cote des zones de nourrissage que
prospecte chaque espéce a été sommairement indiqué par son
emplacement par rapport a la terre, car nous manquons de don-
nées chiffrées. Il est, en effet, beaucoup plus difficile d’observer les
oiseaux en mer qu’a terre, mais la connaissance de cet aspect de
leur biologie devient de plus en plus indispensable, comme nous le
voyons ici, et de nombreuses études sont effectuées en ce moment
dans ce domaine.

Nous avons inclus dans ce schéma les oiseaux franchement
terrestres comme le Canard d’Eaton (Anas eatoni) ou insulaires
mais ne tirant pas directement leur nourriture de la mer comme le
Chionis (Chionis minor). Entre tirets est donnée la ponte moyenne
pour chaque espéce. On constate qu’au fur et a mesure que l'on
s’éloigne de la cote, la ponte se réduit (1) jusqu’a n’étre plus que
d’un ceuf tous les deux ans chez les quatre espéces d’albatros de
Crozet (Jouventin et Weimerskirch, a paraitre) et dans une certaine
mesure, le Manchot royal, Aptenodytes patagonicus (Stahl, a parai-
tre). Ainsi un gradient apparait qui va de stratégies plutot de type r
a terre, a des stratégies K extrémes en haute mer.

Si I’on place en abscisse la fréquence de nourrissage du pous-
sin (que nous avons vu étre un bon indicateur de la distance de
nourrissage) et en ordonnée le nombre d’ceufs moyen par an, un
lien apparait. Cette corrélation est significative pour une sécurité
P=099 n=73, r=10,53) lorsqu’on compare I’ensemble des
oiseaux de mer (fig. 11).

Lack (1968) avait déja remarqué que, dans les familles
d’oiseaux de mer « offshore », la ponte était réduite, I'incubation
et I’élevage longs. En fait, la réalité est évidemment beaucoup plus
complexe : il n’y a pas seulement deux catégories (« offshore » et
« inshore ») mais beaucoup plus. Chaque espeéce doit se répartir
sur un gradient continu en fonction de son rayon de prospection et

(1) Quelques cxceptions cependant : les pétrels géants, souvent terrestres, et
les pétrels-plongeurs, cdtiers, ne pondent qu'un ceuf (car ils font partie du grand
groupe des Procellariiformes qui sont fortement pélagiques).
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Figure 11. — L’importance de la ponte en fonction de la fréquence d’alimentation
du poussin.
y = 1,190 x 0,236 n=173;r = 0,563
La corrélation est significative pour une sécurité P = 0,99.

paralléelement de sa stratégie de reproduction. C’est ce qui explique
que la forme la plus effilée de P'aile (le « coefficient d’aspect» ou
« aspect ratio » c’est-a-dire le rapport de la longueur de l’aile sur
sa largeur) soit liée a la fréquence d’alimentation du poussin
(fig. 12) : les meilleurs planeurs peuvent prospecter les zones de
péche les plus lointaines mais, en contrepartie, les voyages alimen-
taires deviennent si longs qu’ils ne peuvent élever plusieurs
poussins.

En poussant les corrélations jusqu’a l’extréme, on pourrait
méme éliminer le facteur distance, c’est-a-dire la fréquence de
nourrissage des poussins, et mettre en paralléle le « coefficient
d’aspect » et le nombre d’ceufs pondus en moyenne par an. Il appa-
raitrait alors une corrélation significative entre la forme de l’aile
(y) et importance de la ponte (x) — y = 3,707 x — %28 (n = 30 ;
r = —0,73) — corrélation qui resterait incompréhensible si ’on ne

Figure 10. — Le partage des ressources alimentaires dans une ile subantarctique
(ile de la Possession, archipel Crozet).
En plus des différences dans les régimes alimentaires et les dates de reproduction,
les techniques de péche jouent, ainsi que les profondeurs atteintes. Enfin, la
distance entre la zone de péche et le lieu de reproduction varie d’une espéce
a4 Pautre et a des conséquences sur la taille de la ponte (indiquée entre tirets)
plus les voyages alimentaires sont longs, moins le nombre de jeunes élevés par
les parents est grand (Jouventin, sous presse b).
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savait que ces deux facteurs sont eux-mémes liés a un troisiéme
qui assure la cohésion de I’ensemble.

Ainsi, en plus des facteurs écologiques assimilables a ceux que
I'on observe chez les oiseaux terrestres, les différentes especes
d’oiseaux de mer peuvent se spécialiser dans plusieurs zones de
prospection autour du méme ilot. Selon la distance a parcourir, les
adaptations morphologiques, démographiques, reproductrices et
trés certainement physiologiques (métabolisme) seront différentes
ce qui explique la cohérence profonde de chacune de ces stratégies.

Aspect ratio
.
5.5k ® Procallariformes
® Pelecanoididee
A Sphénisciformes
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Figure 12. — Le coefficient d’aspect (aspect ratio) e¢n fonction de la fréquence
d’alimentation du poussin — qui est un indicateur de la distance parcourue
en mer pour s’alimenter.
y = 3,500 x — 0,069 n=23;r = —045
La corrélation est significative pour une sécurité P = 0,95.

The striking convergences in morphology, behaviour and
physiology existing between various species of sea birds are dis-
cussed, both on the basis of personal observations, mostly carried
out in the Antarctic and Sub Antarctic zones, and from data in the
literature.

The morphological adaptations are reviewed first. The body
weight of species nesting underground is shown to be lighter than
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that of species nesting above ground. Plankton-feeders usually
have a broad bill, while fish-feeders have a long and narrow one.
There is a broad and continuous range of flight capabilities, ran-
ging from frigate-birds and albatrosses at one extreme to flightless
penguins at the other. The difficulty of a proper comparison of
flight and diving abilities between different categories of sea birds
is pointed out, and the results given by various measurements and
indices are compared.

The adaptive value of cryptic coloration of both eggs and
nestlings to their background is discussed, as well as the protective
role of some immature and adult plumages. The adaptive func-
tion of sea bird ritualized displays and vocalizations is suggested.

Further data supporting David Lack’s (1968) conclusions on
the adaptive value of variations in egg weight and incubation
length are provided. Most sea birds have a low reproductive rate
which is counter-balanced by a relatively high survival rate. They
can be considered K-strategists,

Some estimates of the resting metabolic rate of adult sea birds
are given.

The interdependence of the various adaptations is emphasized.
To better understand the variety of adaptive strategies displayed
by sea birds, the factors which are responsible for the heterogeneity
of the oceanic environment are reviewed. Further, the variations
in foraging distances observed in the various bird groups during
the breeding season in emphasized (fig. 11). Foraging distance is
significantly correlated with the average number of eggs produ-
ced per year per female, and with the aspect ratio of the wing.
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Diomédéidés

ANNEXE 1

Données par espéces sur les capacités voiliéres.
I, Poids corporel (g) ; 1I, Longueur de Uaile (mm) ; III, Surface

Diomedea exulans
Diomedea epomophora
melanophrys
Diomedea chlororhynchos
Diomedea chrysostoma
Diomedea nigripes
Diomedea immutabilis_
Diomedea irrorata
Diomedea bulleri
Diomedea cauta
Diomedea albatrus
Phoebetria fusca
Phoebetria palpebrata

Procellariidés

Macronectes giganteus
Macronectes halli
Fulmarus glacialis
Fulmarus glacialoides
Thalassoica antarctica
Daption capense
Pagodroma nivea
Pterodroma macroptera
Pterodroma lessonii
Pterodroma incerta
Pterodroma solandri
Pterodroma rostrata
Pterodroma neglecta
Pterodroma alba
Pterodroma arminjoniana
Pterodroma ultima
Pterodroma inexpectata
Pterodroma brevirostris
Pterodroma mollis
Pterodroma cahow
Pterodroma hasitata
Pterodroma externa
Pierodroma baraui
Pterodroma phaeopygia
Pterodroma hypoleuca
Pterodroma nigripennis
Pterodroma longirostris
Pterodroma leucoptera
Pterodroma cookii

Pterodroma defilippiana

Bulweria bulwerii
Halobaena caerulea
Pachyptila vittata vittata
Pachyptila vittata salvini
Pachyptila desolata
Pachyptila belcheri
Pachyptila turtur
Procellaria cinerea
Procellaria aequinoctialis

Procellaria westlandica
Calonectris diomedea
Calonectris leucomelas
Puffinus pacificus
Puffinus bulleri

Puffinus carneipes

creatopus
gravis
Puffinus griseus
Puffinus tenuirostris
Puffinus nativitatis
Puffinus puffinus
gavia
huttoni
Puffinus lherminieri
Puffinus assimilis

8750
8697
3445
2068
3648
3148
3092
3290
3012
3260

2400
2850

4355
4355
758
775
680
452
367
525
750
522

380
269

380
329
300
255
250

430
375
408
181
156
159
184
191

93
190
175
155
159
130
126
960

1270
1230
946

370
380
620

873
785
590
360
458
326
364
200
238

I

668
640
536
470

524
495
470
558
500
556

535
503
518

515
515
332
335
315
265
271
306
304
321
304
279
280
277
278
275
258
260
253
261
277
318
287
299
221
226
214
225
230
235
195
214
208
190
190
180
176
340
376
377
348
320
295
285
317
330
322
300
275
250
237
204
222
195
179

I

4337
4963
2682
2507
2389
2759
2726

2538

2494
3226

2748
2846
1056
1120
820
630
583

815

578

542

594
603

795

768
525

508

465
392
440
404
423

336
1072
1455

1632
1583

727
730

559

487

392

v

5,579

4,946

3, 685

3,71

3,438

3,449

4,223

3,694

4,238

3, 353

3,505
3,427
3, 627
3,945
3,282
3,571
3,583

3, 489

3,784
4,000

3,157
3,293
3,556
3, 490
3, 323
3,476
3,493

3,393

3, 381
3,374
3, 532
3,773

3,735

3,735
4,018

3,913

4, 672
3,498
3,611
3,722
3,795

3, 601

3,254
3,657

3,739
4,115

2,880
3,311

3,144
3,091

3,576



Hydrobatidés
Oceanites oceanicus 34 144 151 2,667 3,618
Oceanites gracilis 127
Garrodia nereis 30 127 140 2, 308 3,732
Pelagodroma marina 49 158
Fregetta tropica 57 165 226 3,947
Fregetta grallaria 50 156
Nesofregetta fuliginosa 63 186
Hydrobates pelagicus 26 116 153 4,133
Halocyptena microsoma 21 119 137 4, 317
Oceanodroma tethys 26 133
Oceanodroma castro 43 152 243 3,333 4,200
Oceanodroma monor 40 158
Oceanodroma leucorhoa 41 154 237 4,540
Oceanodroma markhami 17}
Oceanodroma tristrami 83 183
Oceanodroma melania 59 172 265 4,179
QOceanodroma homochroa 37 138 193 4,088
Qceanodroma hornbyi 161
Oceanodroma furcata 42 160
Pélécanoididés
Pelecanoides garnotii 200 136
Pelecanoides magellani 127
Pelecanoides georgicus 120 114 191 (105) 2,926 2,831 (2, 097)
Pelecanoides urinator 135 121 174 2, 694
Sphéniscidés
Aptenodytes forsteri 27500 191 392 3,583 0, 656
Aptenodytes patagonicus 12800 185 342 4,140 0,791
Pygoscelis papua 6500 135 189 3,697 0,736
Pygoscelis adeliae 4300 110 141 3,131 0,730
Pygoscelis antarctica 3800 107 133 3, 424 0, 740
Eudyptes chrysocome 2550 99 119 3,078 0,798
Eudyptes sclateri 3600 166 0,840
Eudyptes pachyrhynchus 3000 120 0,759
Eudyptes robustus 3000 126 0,778
Eudyptes chrysolophus 4300 117 163 2,997 0,786
Megadyptes antipodes 5200 105 160 3,673 0,730
Eudyptula minor 1100 67 60 2, 853 0,751
4200 104 136 3,109 0,722
3500 100 132 3,091 0, 757
Spheniscus demersus 2900 138 0, 824
Spheniscus mendiculus 2200 81 98 2,750 0, 761
Phaethontidés
Phaethon aethereus 696 302
Phaethon rubricauda 715 335
Phaethon lepturus 347 273
Sulidés
Sula bassana 3090 500 1798 4, 324 2,793
Sula capensis 2638 480
Sula serrator 2400 463
Sula nebouxii 1525 428
ula variegatas 1410 387
Sula abbotti 1550 457
Sula dactylatra 1815 435
Sula sula 930 380
Sula leucogaster 1150 405
Frégatidés
Fregata aquila 1250 580 2786 4,900
Fregata andrewsi 1475 629
Fregata magnificens 1525 642 3867 4, 030 5, 480
Fregata minor 1375 592
Fregata ariel 805 541
Phalacrocoracidés
Phalacrocorax auritus 1872 307 1626 2,860 3, 400
Phalacrocorax carbo 2277 347 2120 3,500
Phalacrocorax aristotelis 1865 279 1281 2,473 2, 907
Phalacrocorax pelagicus 1869 269
Phalacrocorax urile 2138 275
Phalacrocorax pygmaeus 800 196
Phalacrocorax olivaceus 1800 262 1301 2, 680 3,270
Phalacrocorax penicillatus 282
Phalacrocorax albiventer melanogenys 2230 276 1620 2,615 3, 027
Phalacrocorax albiventer verrucosus 1700 266
Phalacrocorax sulcirostris 916 250
Phalacrocorax fuscescens 1325 272
Phalacrocorax varius 1913 297
Phalacrocorax melanoleucos 768 230
Phalacrocorax gaimardi 1360 244

Phalacrocorax atriceps 3120 312 1972 2,255 3,039



Phalacrocorax harrisi

Phalacrocorax bougainvillii

Phalacrocorax capensis
Phalacrocorax neglectus
Phalacrocorax africanus

Phalacrocorax campbelli

Phalacrocorax carunculatus

Phalacrocorax punctatus

Phalacrocorax magellanicus

Phalacrocorax capillatus
Phalacrocorax fuscicollis
Phalacrocorax niger

Phalacrocorax nigrogularis

Stercorariidés

Laridés

Stercorarius skua

Stercorarius maccormicki

Stercorarius pomarinus
Stercorarius parasiticus

Stercorarius longicaudus

Larus crassirostris
Larus marinus
Larus schistisagus
Larus fuscus
Larus argentatus
Larus cachinnans
Larus canus

Larus hyperboreus
Larus glaucoides
Larus glaucescens
Larus ichthyaetus

Larus brunnicephalus
Larus ridibundus
Larus melanocephalus
Larus minutus

Larus californicus
Larus delawarensis
Larus atricilla

Larus pipixcan

Larus philadelphia
Larus dominicanus
Larus heermanni
Larus saundersi
Larus novaehollandiae
Larus pa us

Larus bulle

Larus scoresbii
Larus fuliginosus
Larus belcheri

Larus

Larus
Larus serranus
Larus cirrocephalus
Larus leucophtalmus
Larus modestus
Pagophila eburnea
Rissa tridactyla
Rissa brevirostris
Rhodostethia rosea
Xema sabini

Creagrus furcatus

Chlidonias hybrida
Ch. gra

Chlidonias leuce, tera
Chlidonias albistriata

Sterna hirund
Sterna paracdisea

Sterna albifrons

3336
2025

638

1633
1350
730
445
285

535
1680
1200

670
1158
1000

418
1690

2000
300

130
337

590
502
296
260

940

312
1020

501
385
360
225

676
92
61

210
640
230
il2

100

45

his

186
289
254
274
211
280
305
237
249
318
274
197
292

405
390
353
325
304

368
464
440
410
418
441
342
442
401
410
485
334
294
299
221
303
405
401
384
362
317
276
255
400
343
280
297
450
283
335
333
368
343
399
361
330
312
330
333
303
310
255
265
418
233
207
208
250
290
257
413
308
261
262
2683
165

jisg

1796
1823

1082

2182

1436
1674

859

820

1411
1018
866

1620

790

3,089
2,839

3,393

3,256

3, 429

3,114

3,750
3, 460
3, 350

3,184

3,366

3,825
3,781

4,311

3,932

4, 330
3,968

3,928

4,278

4,790
4,780
4,630

4,182

3, 867

4, 440
4,320
4, 067



Alcidés

Sterna forsteri
Sterna dougallii
Sterna fuscata
Sterna bergii

Ste rna_anaethetus
Sterna virgata
Sterna vittata
Sterna maxima
Sterna striata
Sterna bengalensis
Sterna nereis
Sterna sumatrana
Sterna elegans
terna eurygnathas
Sterna hirundinacea
Sterna repressa
Sterna aurantia
Sterna melanogastra
Sterna lunata
Sterna trudeaui
Sterna superciliaris
Sterna lorata
Sterna balaenarum
Larosterna inca
Procelsterna cerulea
Anous stolidus
Anous minutus
Anous tenuirostris
Gygis alba

Uria aalge

Uria lomvia

Alca torda
_Pinguinus impennis
Cepphus grylle
Cepphus columba
Cepphua carbo

Brachyramphus marmoratus
Brachyramphus brevirostris
Endomychura hypoleuca

Endomychura craveri

Synthliboramphus antiquus
Synthliboramphus wumizusume

Alle alle

Ptychoramphus aleuticus

Aethia cristatella
Aethia pygmaea
Aethia pusilla

Cyclorhynchus psittacula
Cerorhinca monocerata

Fratercula arctica

Fratercula corniculata

Lunda cirrhata

117
117
195
325

96
125
140
470

241
57
99

45
192
105

99
110

960
950
710
5000
425
465
490
235
230
155
150
205

165
170
285
120

90
320
530
470
620
805

— 266 —

II

257
230
285
320
220
255
261
373
21
310
183
221
306
310
286
249
286
229
254
263
183
185
170
284
177
278
222
209
235

212
217
205
169
169
177
193
141
140
117
110
137
131
119
131
134
109

95
152
183
174
178
193

III v
456 3,970
607
499 3,876
968 4,690
404
400
406 (180) 3,434
350 (157) 3, 551
308 (124) 2, 621
225
146
181
363
283 (120) 3,043
440

4,370

4,212
4,073
3,950

4,442
4,502

2,065 (1, 376)
2,196 (1, 472)

2, 394 (1, 520)

2,524

2, 390
2, 427

2, 355
2,276 (1, 483)

2,499



ANNEX [

P 5 , .
Données par espéce ur la démographie.
'y . . - ’ . 0 . .
I, Nombre d’ceufs pondus par an ; 11, Taux annuel de survie de dultes ; 111, Espérance de vie a 1 (2) ans ; 1V, Taux de survie
3 . 5o i , A , Ty ] ” ) 5
des immatures (pour toute la période d’immaturité) : calculé pou ne population en équilibre ; V, Méme taux pour une population
. . 7 s
5 3 5 r Ly .
en accroissement ; VI, Taux de survie des immatures observé 11, Age de la premiére reproduction ; VIII, Age moyen de repro-
duction ; IX, Taux de survi u nid (ceufs et poussins).
1 I I v v VI vII VIII IX I 11 11 v v VI VII VIII X
o Phaethontidés
D Phaethon rubricauda 12 0,823 5,1 0,185 5 0,265
Diomedea exulans 0,5 0, 9642 27,4 0,238 4 9+ 0,59 P
Diomedea epomophora 0,5 0, 9700 32,8 0,158 8 0,75 Frégatidés
Dicmades billsri 1 RO Fregata minor 1 0,7270 3,2 0,951 0,574
Diomedea irrorata 1 0,9620 25,8 0,599 0,706 3 ;] 0,16 Erogats minor
m&_a_'.“ﬂﬂ___! 1 0, 9397 16, 1 0, 258 0,252 7 8,7 0, 468 Phalacrocoracidés
Diomedes ghrysoatorga oL CHERIOER ESLES O Lo Phalacrocorax aristotelis 3,1 0,861 6,7 0,145 4 0,618
Diomedea melanophrys 1 0,9300 13,8 0,438 7 0, 32 ihsfcrocorax aristotells . 0,88 o o
Diomedea nigripes 1 0,9373 15,4 0,287 0,23 S UHCED Phalacrocorax carbo, 3.4 f 0,93 138 o112 4-5 0, 368
- Phalacrocorax auritus 3,5 0,76 3,7
rocellariides ) Phalacrocorax harrisi 2,75 0,874 7,4 0,610 0,4625 1,4 2,5 0,184
Macronectes giganteus 1 0, 9600 24,5 0,154 3 8 4 0, 520 _—
Fulmarus glacialis 1 0, 9691 31,9 0,134 7% 0, 439 9? 0, 46 Sulidés
Fulmarus glacialaides 1 0, 9505 19,7 0,153 2% 0,218 0, 645 . \ 0,898 9,3 0,279 39 0, 362 R ek
Daption capenge 1 0,9450 17,7 0,269 0, 409 Sula bassana 10,95 19,5 0,137 3% 0, 219 ’
Pagodroma nivea 1 0,9450 17,7 0,232 0, 475 Sulaciga " o8 lez 0162 A 0,74
Pterodroma inexpectata 1 0,7602 3,7 0,742 0,646 s s ; 0.955 21,7 0,120 6 0,75
Pterodroma hypoleuca 1 0,7674 3,8 0,245 S Reon iks ot RO Iz 50 oNT 4 0%
Bulweria bulwerii. i SR e Lt ROLE Sula leucogaster 2 0,937 15,4 0,158 0192 1 0,40
Puifinus griseus 1 0, 9300 13,8 13 Sl 0,92 12, 0 0, 242 »
Puffi 1 0,9500 19,5 0,162 55 0,618 Sula sula 1 boat “e Py 3-4 o,
Puffinus tenuirostris 1 0,9500 19,5 0,362 6,0 — . . g
e ——— : 3,8 0,7838 4,1 3
Puffinus pacificus 1 0,4338 1,3 0, 80 Sula nebouxii,
ivitati , 12
Pu Cid g i ' Stercorarius skua 1,9 0,9250 12,8 0,128 5-6 0,615
idé Stercorarius maccormicki 1,7 0,9383 15,7 0,273 5-6 0, 264
Hydrobatidés st e
0, 9300 13,8 0, 342
Hydrobates pelagicus 1 3 4,5 0, 409 Laridés
T ! 9. 8800 s 0. 587 reagrus furcatus 1,2 0,9245 12,7 0,433 0,190 4 0, 368
0,314 Creag
Oceanodroma castro 1 0, 9400 16,2 0, 382 f zreagivs pros e 09317 14,1 0118 13% 0, 342
Oceanodroma leucorrhoa 1 0, 5400 1,7 3 Rissa tridactyla 2,6 } St B8 Gav A (Y e 3-4 0,58
Oceanites oceanicus 1 0,9083 10,4 0,950 0,193 _L”us o —— 20 otas 6.2 0, 350 0, 022
Larus argentatus 2,7 0,9185 11,8 0,227  13% 0,589 4,4 0,2
Sphéniscidés ] Taroe-fiscus 2,7 0,9054 10,1 0,191 137 0,454 4 0, 367
dytes 0,7 0,822 51 0,928 4 (OB Larus glaucescens 3 0,9 9,5 0142 0, 470
Aptenodytes 1 0,9509 19,9  0,1887 0,1914 3 523 0,644 jafus glaucescens : BEva ff G o803
Pygoscelis adeliae 1,9 0,86 6,6 0,356 3 5,4 0,414 e i W G %50
Eudyptes chrysolophus 2 0, 86 6, 6 0, 412 5 81 0, 340 Stemnaliuscars 1 0, 6083 21 4 & 0,419
Megadyptes antipodes 2 0,855 6,4 0,244 0,260 2 3,2 0,595 e 3 0.7508 3.5 0 248 0,67
Spheniscus demersus 1,7 0,92 12,0 0, 325 2 8. i"o _—
N , 650
eniscus mendiculus < 0, 89 8,6 chiy Alcidés
. 3 RDEEL L 0,937 15,4 0,178
Uria aalge 1,1 ; 0,8924 8,8 0,305 5 0, 642
0,870 7,2 0, 368
Uria lomvia 1, 6 0,91 10, 6 0, 428 0, 349 5 0,263
0,96 24,5 0,117
Alca torda 1,1 ; 0,9142 11,2 0, 252 4 5 0, 619
0,89 8,6 0,323
0, 955 21,7 0,129
Fratercula arctica 1 o, 209 10,5 0,260 4 § 0, 699
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ANNEXE III

Données par espéces sur la température centrale et la biologie
de la reproduction.

I, Température centrale (°C) ; II, Nombre d’ceufs pondus par an ; III, Poids de
Ueeuf (g) ; IV, Rapport du poids de U'cuf au poids de 'adulte (%) ; V. Durée des
périodes d’incubation (jours) ; VI, Durée de l’incubation (jours); VII, Durée de
l’élevage au nid du poussin (jours) ; VIII, Rapportl du poids du poussin a I’envol
au poids de ladulte (%) ; IX, Nombre de nourrissages du poussin par jour ;
X, Poids du contenu stomacal (en % du poids de ’adulte) ; XI, Quantité consom-
mée chaque jour par le poussin (en % du poids de I'adulte) ; XII, Amaigrissement
possible de Padulte (en % du poids maximum).

L 11 r v v VI VII VIIL X X XI X1t
Diomédéidés

Diomedea exulans 37°5 0,5 488 5,6 8,3 76 270 126 0,39 8,1 3,1
Diomedea epomophora 38°7 0,5 425 4,9 6,5 79 236
Diemedea irrorata 1 284 8,6 20,2 61 167 123
Diomedea nigripes 37°6 1 291 9,2 7,3 66 140 0, 61
Diomedea immutabilis 37°0 1 279 9,0 10,6 64 165 0,75 25,4
Diomedea melanophrys 38°7 1 260 7,5 9,2 68 120 102 0,48 10,2 4,8
Diomedea bulleri 39°5 1 257 8,3 10,8
Diomedea chlarorhynches 1 210 10,2 80 130
Diomedea chrysostoma 39°7 0,5 276 7,6 9,9 72 140 92 0,52 8,3 4,3

a palpebrata 38°1 0,5 260 10,8 12,0 67 142 98 0,39

a fusca 38°3 0,5 244 9,8 85 170 160 91 0,42

Procellariidés

Macronectes giganteus 8°8 246 5,6 59 59 114 0,46 10,5
Macronectes halli 8°1 246 56 7,4 59 114 89
Fulmarus gla 3B*8 103 13,3 3,6 46 52 114
Fulmarus gla 18°8 101 13,4 4,5 49 53 114 0,48
Daption capense 387 64 14,2 3,7 45 48 104
Pagodroma nivea 387 56 15,3 5.6 44 50 99
Pterodroma macroptera 80 15,2 12,5 53 131 93 0,26 18,5 4,8
Pterodroma lesten 38°9 99 13,2 60 102 95

Pterodroma alba
Pterodroma ultima 37°8

1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
Pterodroma inexpectata 1 61 18,5 13,3 50, 5 0, 33
Pterodroma brevirostris LY 1 49 16,3 10,1 49 60 90
Pterodroma 7T 1
Pterodroma cahow 1 11,0 95 0,75
Pterodroma phaeopygia 1 66 16,2 7.8 52 86 0,5
Pterodroma hypaleuca 38°5 1
Pachyptila vittata vittata 1 33 18,9 56 50 99 0, 65
Pachyptila vittata salvini 370 1 32 20,3 60 97 0,59
Pachyptila desolata 403 1 33 20,8 3,0 45 51 113
Pachyptila turtur 8% 6 1 24 19,2 6,5 55 49 0,77
Bulweria bulwerii 74 1 21 22,6 45 62
Procellaria aequinoctialis 73 1 124 9,8 8,2 58 94 79
Procellaria westlandica i 130 10,6 62 120 93
Procellaria cinarea 38°1 1 110 11,8 82
Calonectris diomedea 37°4 1 104 11,0 59 54 97 128 0,8 17,0 13,6
Calonectris leucomelas 1 64 66
Puffinus pacificus 37°7 1 3,7 53
] 92
37°8 1 95 12,1 56 97 0, 47
38°1 1 85 15,6 12,5 53,5 94
38°0 1 63 17, 5 52 96
37°0 1 58 13,6 59 51 72,5 100 0,59 9,6 5,7 11,5
37°3 1 70 19,2
37°8 1 9,0 51 72,5 1,0
38°3 | 2,0 52,5 72,5 0,75
Hydrobatidés
Oceanites oceanicus B8 1 10 29,7 1,2 41 55 190 1,0
Garrodia nereis 40°7 1 9 30,0 42,5
Pelagodroma marina 1 12 24,5 4,0 55 58 0,8
Fregetta trop 39°8 1 15 26,3 3,0 41 68 122
Nesofregetta fuliginosa 1 20 29,4
Hydrobates pelagicus 1 7 26,9 2,5 40,6 62,8 0,82 18,7
Oceanodroma castro 1 10 22,5 50 40,5 70
Qceanodroma leucorrhoa 37°2 1 9 21,7 2,7 41,5 66
Oceanodroma fuzrcats ] 12,6 21 2-3 49,8 63 110 20
Pélécanoididés
Pelecanoides magellani 1 50 50
Pelecanoides geargicus 38°7 1 17,4 16,9 46, 4 45,5 96 1,0 35,9
Pelecanoides urinator 38°0 1 17,4 13,5 2,0 54 54 110 1,0 27,3 11,0
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T bed i v v VI vl vl IX X XI
Sphénisciformes
Aptenodytes patagonicus 37°7 0,7 310 2,4 15,1 54 345 78
Aptenodyten forsteri 362 1 445 1,6 64 63 160 46 0,102 9,9 0, 01
Pygoscelia papua 38°1 2 138 2,1 3,1 35 80 85 15, 4
Pygoscelis adeliae 38°5 1,9 117 2,7 6,1 35 51 75 07 10,7 7,5
Pygoscelis antarctica 2,1 105 2,8 2,8 36 57 93 2
Eudyptes chrysocome 2 100 3,9 10,0 33 70 78 0,7
Eudyptes pachyrhynchus 2 110 31 1,0 34 75 65 0,9
Eudyptes robustus 2 10,8 33 75 88 0,8
Eudyptes sclateri 38% 2 124 3,1 35 7 83 0,8
Eudyptes chrysolophus z 128 3,0 9,5 36 65 0,7
Megadyptes antipodes 37°8 2 138 2,5 1,8 44 106 105 L5 10,2 15,3
Eudyptula minor 39°0 2,2 55 4,7 0,7 37 58 89 L7 14,2 24,1
Spheniscus demersus 1,7 2,0 39 113
Spheniscus magellanicus 2 128 3,7 43 77 75
Spheniscus mendiculus 4 41 55 76
Phaethontidés
Phaethen aethereus 1 63,5 9,1 60 42,5 90 105 0, 667
Phaethon rubricauda /91 69,5 9,7 55 44 91,3 112 0,714
Phaethon lepturus 1 41,3 11,9 4,0 41 72 95 0,667
Frégatidés
Fregata aquila 1 75,8 6,0 1,5 44 154 100 2,0
Fregata andrewsi 1 82 56 2,5 54 170 88 0,75
Fregata magnificens 1 50 170 85 2,0
Fregata minor 1973 1 83 6,0 4,0 55 170 101 0, 384
Fregata ariel 1 59 7.3 40 45 140 99 0,417
Phalacrocoracidés
Phalacrocorax auritus 40°1 3.4 0,083 28 39 99 6,0
Phalacrocorax carbo 39°8 3-4 46,2 2,0 28 50 98 2,0 24,2 483
Phalacrocorax aristotelis 40°4 3 42,6 2,3 31 60 86
Phalacrocorax pelagicus 3-5 il
Phalacrocorax urile 3-4 60
Phalacrocorax pygmaeus 4-6 23 2,9 30 70
Phalacrocorax olivaceus 4 55
Phalacrocorax penicillatus 4
Phalacrocorax albiventer 38°7 2-3 5% 2,5 0,5 29 56 105 2,5
Phalacrocorax sulcirostris 4
Phalacrocorax fuscescens 2
Eacrocorax varius 3,32 4,6
Phalacrocorax melanoleucos 3-5
Phalacrocorax gaimardi 2-4
Phalacrocorax atriceps 3
Phalacrocorax harrisi 2-3 69,3 2,1
Phalacrocorax bougainvillii 2-3
Phalacrocorax capensis 2-3
Phalacrocorax neglectus 2-3
Phalacrocorax africanus 4 23 3,6 24
Phalacrocorax campbelli 3
Phalacrocorax carunculatus 1-2
Phalacrocorax punctatus 2-4
Phalacrocorax magellanicus 3
Sulidés
Sula ba 41" 1 104,5 3,4 1,371 44 90 132 2,7
Sula cape 1 102,9 3,9 1,615 44 98 112 13,0
Sula serrator 1 96 4,0 1,137 45 100 121 2,0
Sula nehbouxi 1,9 62,7 4,1 0,896 4l 102 100 1,8
ula variegata 2,5 50 3,5 0,292 42 98 99 1,7
Sula abbotti 1 12,2 7,2 2,166 57 168 76 1,5
Sula dactylatra 40°7 1,6 67,3 3,7 0,842 44 115 100 1.4
Sula sula 40°3 1 47,1 51 2,413 45 102 95 0,92 21,5 19,8
Sula leucogaster 2,0 47,2 4,1 0,50 45 120 74 2,0
Stercorariidés
Stercorarius skua 41*0  z 102 6,2 0,08 29 46 98 11 2,4 26,9
Stercorarius maccormicks 41*3 z 92 6,8 0,09 30 55 100 5,8 2,2 11,1
Stercorarius parasiticus 40°4 2z 50 11,3 25,5 31,5
Stercorarius longicaudus z 23 26,5



Laridés

can
Larus delawarensis

dominicanus
occidentalis
glaucescens
Larus hyperboreus
Larus argentatus
Larus cachinnans
Larus fuscus
Larus ridibundus
Larus philadelphia
Larus pipixcan
Larus minutus
Creagrus furcatus
Rhodostethia rosea
ema sabini

sa tridactyla
issa_brevirostris
Pagophila eburnea
Chlidonias hybrida
Chlidonias niger
Gelochelidon nilotica
Hydroprogne tschegrava
terna bergii
terna sandvicensis
terna dougallii
terna hirundo
Sterna paradisea
Sterna vittata
Sterna virgata
Sterna forsteri
Sterna aleutica

Sterna anaethetus
Sterna fuscata
Sterna albifrons
Procelsterna cerulea
Anous stolidus

Anous minutus
Gygis alba

Alciformes

Uria aalge

Uria lomvia

Alca torda

Pinguinus impennis

Cepphus grylle

Cepphus columba

carbo

Brachyramphus marmoratus
Brachyramphu
Endomychura hypo!
Endomychura craveri
Synthliboramphus antiquus

Synthliboramphus wumizusume

Alle alle

Ptychoramphus aleuticus
Aethia cristatella

Aethia py,
Aethia pusilla
Cyclorhynchus psittacula
Cerorhinca monocerata
Fratercula arctica
Fratercula corniculata
Lunda cirrhata

40°5

41°4
40°4

39°7

40°2

40°4
39°6
39°1
40°1
396
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74,3

48
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11,3
11,9
13,0

9,3
12,0
12,2

16,2
15,2
23,7
23,2
21,9

15,0
17,0
14,2

19,0
13,4
14,8
13,0

9,5
11,5

0,14

0,75

0,5
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29
21

33,5

35
36

22
35

24
37

30 ?
35
35
42

30

VII

60
50
49

41

42,5

42

22,5
60-70

60
16

35

45
48

22

19

40
36

VI

83
74

65

84

78
92

89

15

0

N
Qe

NN

XI

7.8
10,0
1

45,6
11,4
10,6

XII

6,6

10-15
10-15





