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LES STRATEGIES ADAPTATIVES DES OISEAUX DE MER 

P. J ouvENTIN * et J.-L. Mo umN * *

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 hypothèses de travail. Après la systématique, la 
p aléontologie et l'anatomie, ce fût le tour de l'éthologie, de l'éco­
logie e t  même de la biochimie à être renouvelées par la nouvelle 
biologie évolutive enrichie par les apports de la génétique des 
populations. 

D avid Lack a ouvert la  voie en démontrant la valeur heuris­
tique de cette approche adaptative de l'étude des oiseaux. Il s'est 
intéressé à 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 restreignan t 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 caractère adaptatif de nombre de ces carac­
tères 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 l'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 hémisphères, en particulier sur les espèces antarctiques et 
suban tarctiques. 

* Adresse : Laboratoire d 'Evolution des  Vertébrés, Université des Sciences et
Techniques  du Languedoc, place  Eugène-Bataillon,  F 34060 Montpel l ier. 

** Adresse : Lab01·atoire de Zoologie des Mammifères et Oi seaux, Muséum 
National d'Hi stoire Naturelle,  55, rue de Buffon, F 75005 Pari s .
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1. - CLASSIFICA TION ET REPARTITION GEOGRAPHIQUE 

Alors que l'on peut reconnaître 28 ordres différents d'oiseaux 
terrestres, divisés en de nombreux sous-ordres, les oiseaux de mer 
regroupent seulement 5 ordres comprenant moins de 300 espèces, 
soit 3 % des oiseaux connus. Le petit nombre des espèces est 
compensé par  l'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 p artis d'une comparaison entre Alcidés et Sphé­
niscidés. Bien que les pingouins ne soient pas les équivalents 
exacts des m anchots, c'est cependant leur commune et étroite 
adaptation à la vie marine qui les a fait s'écarter du mode de vie 
aérien, voire en être absents totalement (1) pour aboutir à 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 aperçu 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 espè­
ces suivan t les auteurs. Elle est limitée à l'hémisphère austral, mais 
s'étend du continent antarctique aux îles Galapagos sous l'équa­
teur. Les pingouins ou Alciformes (23 espèces) occupent l'hémi­
sphère boréal .  Ils sont, comme les manchots, plus abondants dans 
les mers froides à forte productivité biologique. 

Si l'on relie par une ligne les lieux de reproduction de chacune 
des espèces de manchots, il apparaît des cercles concentriques qui 
se confondent avec les latitudes (fig. 1 ) . Or, dans l'hémisphère Sud,
les isothermes marins suivent aussi le plus souvent les latitudes : 
les processus de spéciation des manchots ont donc été influencés 
au premier chef p ar la température de surface des mers (Jouventin, 
1 978 et sous presse) , ce qui est fréquent chez les animaux qui pas-

0 )  Ceci est évident pour les  pingouins et généralement admis  aujourd'hui
pout· les  manchots (S impson,  1 97 6 ) .  

F i gure 1 .  - D iagramme d e  d i s tribution des Sphéni scidés .  Les l ignes rel i ent les  
l ieux de reproduction,  l e s  point i l lés  suggèrent l ' isolement géographique.  Les cou­
t·a nts froids ,  les isothet·mes  10" et 20" C de l'cau sont i n d iqués pour expl iquer
cette d istribut ion (Jouventi n,  1 978 ) . 1 - 1 .  Shetland du Sud ; 2 - 1 . Falkland ; 
3 - 1. Orcades du Sud ; 4 - 1 .  Georgie du Sud ; 5 - I. Sandwich du Sud ; 6 - 1. Tt·istan
da  Cunha,  1 .  Gough ; 7 - I .  Bouvet ; 8 - 1 .  Marion, 1 .  Prince-Edouard ; !)' - 1 .  
Ct·ozet ; 1 0  - I .  Kerguel en ; 11  - 1 . Heal'd ; 1 2 - 1 .  Nouvelle Amsterdam, 1 .  Saint­
Paul ; 13 - I .  Balleny ; 14 - 1 .  Macquarie ; 1 5 - 1 .  Auckland ; 16 - 1 .  Snares ; 
1 7  - I. Campbell ; 1 8  - 1. A ntipodes ; 1 9  - I. Bounty ; 20 - 1. Chatham ; 21 -

Nouvelle-Zélande ; 22 - 1 .  Pierre-! ; 23 - I. Galapagos.
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sent la maj eure partie de leur vie dans l 'eau (Jouventin et Cornet, 
1 980) . Les pingouins, bien que moins « marins » que les manchots, 
puisqu'ils sont capables de voler (à l'exception du Grand Pingouin 
éteint au siècle dernier) ont été eux aussi influencés au cours de 
leur spéciation par les isothermes marins ; le phénomène est cepen­
dant beaucoup moins net que chez les manchots, car l'hémisphère 
Nord est parsemé de masses continentales qui troublent l'ordon­
nancement des isothermes et favorisent l'isolement géographique 
des colonies reproductrices. 

Les Lariformes sont généralement subdivisés en deux famil­
les : les Stercorariidés avec 5 ou 6 espèces de labbes, et les Laridés 
avec 45 à 48 espèces de goélands et de mouettes (Larinés) et 45 à 
47 espèces de sternes (Sterninés) .  La plup art des représentants de 
ce groupe cosmopolite sont côtiers et/ou terrestres, ce qui explique 
leur moins grande abondance dans l'hémisphère Sud où les terres 
émergées sont relativement plus rares. 

A l'inverse, les Procellariiformes, qui sont pélagiques et  beau­
coup plus sensibles à la prédation terrestre, nidifient rarement sur 
les bordures des continents mais plutôt sur les iles, c'est-à-dire sur­
tout dans l'hémisphère Sud. Ils comportent 4 familles. Celle des 
Diomédéidés est constituée par les albatros (13 espèces dont 3 dans 
le Pacifique Nord) . Les pétrels-tempête ou Hydrobatidés (21 espè­
ces) et les différents pétrels ou Procellariidés (60 espèces) se
reproduisent surtout dans l'hémisphère austral. Quant aux 4 pé­
trels-plongeurs de la famille des Pélécanoïdidés, ils n'existent que 
dans les mers du sud, vraisemblablement parce qu'ils semblent 
occuper la même niche écologique que certains pingouins vivant 
dans l'hémisphère boréal. 

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

Sur le tableau 1, les oisea ux-plongeurs homologues - c'est-à­
dire se déplaçant à l'aide des membres antérieurs - sont pris 
comme exemple et passés en revue.  21 pingouins sur 23 possèdent 
une distribution géographique localisée, ce qui est dû aux masses 
continentales qui compartimentent en secteurs l'hémisphère boréal. 
Les Alcidés occupent tout l'hémisphère nord, alors que les deux 
autres groupes se partagent l'hémisphère sud - les latitudes tro­
picales étant à peu près délaissées par les trois groupes. 
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TABLEAU 1
Répartition géographique,  rythme nycthéméral et m ode de nidifi­

cation des A lcidés, Sphéniscidés et Pélécanoididés. 

Uria aalg<:_ 
Uria lomvia 
Alea torda 

Pinguinus impennis  
�phu s gE_ylle 
Ce p.ehus columba 
�phus c a r b o  
Brachyr amphu s marmoratu s 
Brachyramphu s brevirostris  

Endomychura hy.eoleu c a  
Endomychur a  crave ri 
�thlibor amphu s antiquu s 
_ê�thliboramphu s wumizu sume 

Alle alle 
Ptychoramphu s aleuticu s 

Aethia cri statella 
Aethia pyg� 
Aethia pu silla 

_fyclorh�chu s psittacula 
C e r orhin c a  monoce rata 
Frate r cula a rctica 

Frate rcula corniculata 
Lunda cir rhata 

f2 .etenody!!!_ .eatagonicu s 
f:!ptenodyte s for s teri  
!:ygo s celis  p�p� 
!:ygo s celis  adeliae 
Eygo s celis  antarctica 

Eudypte s chrys o c ome 
Eudypte s pachyr hYTlchus 
Eud ypte s robu stu s 

Eudypte s s clate ri 
Eudypte s chrys o lophu s 

Me gadypte s antipode s 
Eudyptula min o r  
§pheniscus d e me r s u s  
_êpheni scus  humboldti 
.êpheni s cus  magellanicus 
_êpheni scus  mendiculu s 

Pele c anoide s garn otii 
Pele c anoide s mage llani 
Pele c anoide s � gicu s 
Pele c anoide s urinator 

A B  C D E F G H I J K  

+ 
+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

+ 

+ 

+ 
+ 

4 
4 
8 
5 
2 

3 
3 

5 
2 
8 

5 

5 
5 
4 
5 
5 

9 

7 
7 
7 

7 
7 
6 

3 

3 
3 

+ + 
+ + 
+ + + 
? + 
+ + + 
+ + + 

+ + 
+ 
+ 

+ 
+ 

+ + 
+ 

+ + 
+ + 

+ + 
+ 

+ + 
+ + 

+ 
+ + + 
+ + 
+ + + 

+ 

+ + 
+ 

+ + 
+ + 
+ 

+ + + + 
+ 
+ 
+ 

+ 
+ + 
+ 
+ 

+ + 

+ + + 

+ 
+ + 
+ + + 

+ + + + 

L M  

+ 
+ 
+ 
? 
+ 
+ 

+ 

+ 

+ 
+ 

+ 
+ 
+ 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

+ 

+ 
+ 
+ 

+ 

+ 

+ 
+ 
? 
? 
+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

N O  

+ 
+ 
+ 
+ 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

+ 
+ 
+ 

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

+ 
+ + 
+ + 
+ 
+ + 
+ 
+ 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

Répartit ion longitudinale : A - Circumpolaire, B - Sectoriel  ; répartition latitu­
dinale  : C - Arctique, .D - Subarctique, E - Subtropical N., F - Tropical, G - Sub­
tropical S., H - Subantaretique (basse latitude) , I - Subantarctique (haute latitude ) ,  
J - Antarctique (basse  l atitude) , K - Antarctique (haute latitude) ; Rythme nycthé­
méral : L - Diurne, M - Nocturne ; Mode de nidification : N "' Epigée, 0 - Hypogée.
1. Europe, 2 . Asie,  3. Amérique, 4. Europe et Amérique, 5 . - Asie  et Amérique,
6 .  Afrique, 7 .  Austral ie  et Nouvelle-Zélande, 8 .  Europe, Asie et Amérique, 9. Secteur

américa in  de l 'Antarctique. 



II . - ADAPTA TIONS MORPHOLOGIQUES 

2.1 . - TAILLE DU CORPS

La forme générale du corps (ou « body build » )  traduit avec 
évidence l'adaptation au milieu dans lequel évolue l'animal. Mais, 
dans le cas des oiseaux de mer, l 'air et l'eau imposent à peu près 
les mêmes contraintes, et c'est moins par la forme « en torpill e » 
du corps que par la réduction alaire que l'on peut caractériser 
l'adaptation à la plongée ou au vol . 

La variabilité de taille dans ce groupe est considérable, puis­
que l'on p asse du Pétrel-tempête Halocyptena microsoma, d'une 
vingtaine de grammes, au Manchot empereur ( A ptenodytes fors­
teri) qui peut atteindre 40 kg (poids des adultes) .  Aussi ce carac­
tère est-il utile à é tudier. De fait, il apparaît une corrélation nette 
entre le poids des espèces et leur mode de nidification. D ans le 
tableau Il, on constate, en comparant les  trois ordres possédant à
la  fois des nicheurs à l'air libre (ou épigés) et en terriers (ou hypo­
gés) , que les espèces épigées pèsent en moyenne près de trois fois 
plus chez les manchots, cinq fois plus chez les pingouins (cf. 
tableau I, colonnes N et 0) et dix fois plus chez les pétrels au sens
large, que les formes apparentées à nidification hypogée. 

TABLEAU II
Comparaison des poids des adultes entre espèces à nidification

épigée et hypogée . 

Mode de n idification EPIGE 

Alciformes . , . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . (5 ) 1 5 7 0  ± 1 7 35 
230-5 000 

Sphéni sciformes . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . (8) 8 425 ± 7 762

Procellariiformes 

3 000-27 500 

(1 9 )  3 1 2 7  ± 2 290
380-8 750 

Le poids corporel est donné en grammes.  

2.2. - FORME DU BEC

HYPOGE 

(1 6 )  296  ± 1 7 2
90-805 

(8) 2 881  ± 894 
1 1 00-4 200 

(60)  303 ± 294
21-1 270 

Autre particularité notable chez les oiseaux de mer, la forme 
du bec peut être très différente d'une espèce à l'autre .  Comme chez 
les oiseaux terrestres, il sembl e  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 p lancto­
nophages ont généralement le bec plus l arge à la base alors que 
les ichtyophages en ont un plus long, ce qui doit favoriser la cap­
ture de proies actives. C'est particulièrement net chez les Alcifor­
mes (Bédard, 1969) . L'indice largeur/longueur du bec chez 1 1  espè­
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 espèces 
planctonophages. Chez les Procellariiformes, l'indice est aussi plus 
faible chez les ichtyophages (Mougin, 1975) ; les pétrels-plongeurs, 
uniquement planctonophages, possèdent 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 espèces ichtyophages et 0,493 ± 0,059 
(0,402 - 0,546) pour 4 espèces planctonophages. 

2.3. - TAILLE DE L'AILE

La comparaison des tailles d 'aile est particulièrement instruc­
tive dans ce groupe où l'on trouve à la fois les meilleurs voiliers 
du monde avien et des oiseaux complètement inaptes au vol. 

La mesure de la longueur d'aile qui est la donnée la plus clas­
sique, permet déj à de situer les différents groupes d'oiseaux de 
mer, mais il faut la  pondérer en tenant compte du poids de l'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 o  1) ont le meilleur rapport longueur de l'aile 1 poids du corps, 
alors que les manchots (n o 5) ont le plus mauvais, ce qui n'est pas 
surprenant. Entre ces deux extrêmes, les différents groupes s'éta­
gent d'une manière qui correspond bien à notre expérience du 
terrain : Lariformes (n o 2) , Procellariiformes (sauf Pélécanoidi­
dés) + Phaethontidés + Sulidés (n o 3) , Alciformes + Pélécanoi­
didés + Phalacrocoracidés (n o 4) .

Il faut noter que la dispersion des points est faible et les 
coefficients de corrélation forts (r = 0,93, n = 5 pour la droite l ; 
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 1 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 (A lle alle) , pourtant non étroitement apparen té 
(fig. 4 à gauche) . 

Revenant à la  figure 2 e t  à la droite n o  4, il faut noter deux
points aberrants, puisque éloignés de la droite de régression. L'un
correspond au Cormoran aptère (Phalacrocorax harrisi) des Gala­
pagos et l 'autre au Grand Pingouin (Pinguinus impennis) aujour­
d'hui disparu . Il est compréhensible que les rapports longueur de 
l'aile 1 poids du corps soient dans ces deux cas si proches de 
la droite 5 des manchots, puisqu'il s'agit de deux espèces devenues 
inaptes au vol. 

Le large fossé qui sépare les droites 4 et 5 est sans doute dû 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 très près de 
la droite 4, le poids du corps peut augmenter notablement, car 
il n'y a même plus de compromis possible entre aptitude au vol et 
à la nage, comme doivent le  faire pingouins, cormorans ou pétrels­
plongeurs. 

Si l'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 aj oute moins 
d'éléments aux nôtres. Par contre, les renseignements fournis sont 
plus proches de la réalité.  Le groupe des manchots (4) et  des 
meilleurs voiliers (1,  2) restent à peu près identiques. Le groupe
des Phalacrocoracidés se rapproche de l 'ensemble des oiseaux bons 
voiliers. 

Les pingouins (Alciformes) e t  les pétrels-plongeurs (Pélécanoi­
didés) se trouvent à nouveau en position intermédiaire. 

Lorsque ces oiseaux plongeurs nagent entre deux eaux, i ls 

Longueur d e  l1ai l e  ( m m) 

1 000 

1!.. L1 r l formes 

500 

1 0 0  

100 1 000 1 0000 Poi d s  d u  co r p s  (V)  

Figure 2. - Longueur de l'aile en fonction du poids du  corp,s chez les différents
ol'dres ou familles d'oi seaux de mer ( 1 .  Frégatidés  y = 1 04 ,746  x 0,244 ; 2 .  Lari­
formes y = 70,331 x 0,255 ; 3 .  Procellariiformes + Phaethontidés + Sulidés
y = 50,140 x 0,285 ; 4. Alciformes + Péléeanoididés + Phalacrocoracidés y = 
2 1 ,.1 47  x 0,344 ; 5 .  Sphéni sciformes y = 5 ,379  x 0,361 ) .  Les droites de régression
obtenues chez les  Procellariiformes, les  Phaethontidés  et les Sulidés,  comparée1 
entre elles par l a  méthode de Snedecor et trouvées s ignificativement semblables, 
ont été regroupées en une droite unique.  I l  en a été de même pour les droites de 
régression obtenues chez les Aleiformes, les Pélécanoididés et l e s  Phalacroco-

racidés. 
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replient en p artie les ailes contre le corps et n'utilisent environ que 
40 % de la surface alaire qu'ils déploieraient en vol (Fig. 3) . Pour 
chaque espèce mesurée, i l  nous a donc paru nécessaire de distin­
guer la surface alaire en vol (3 a) et en plongée (3 b) . Comme on 
peut le constater, la droite de régression 3 b se situe à mi-chemin 
entre celle des manchots (4) et celle des mêmes pingouins et pétrels­
plongeurs en vol (3 a) . Sous l'eau, les oiseaux plongeurs qui utilisent 
leurs membres antérieurs pour se déplacer, réduisent la surface 
alaire, vraisemblablement pour l'adapter au coefficient de visco­
sité de l'eau qui est plus élevé que celui de l'air. Par ce mécanisme 
simple, les Alciformes et Pélécanoididés peuvent passer d'un type 
de déplacement aérien à 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 

S u r face a l a i re ( c m 2 ) 

1 0' 

1 0 ' 

1 0 ' 

" F r e g a t i d ae 

b. L a r i f o r m e s  

• P r o c e l l a r i i f o r m e s  

+ S u l i d a e  

Ill P h a l a c r oc o r a c i d a e  
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Figure 3.  - La surface alaire en fonction du poids  corporel. 

1 .  - Lari formes 
y = 29,587 x 0,580 n 

2. - Procellariiformes ( sauf Pélécanoididés )
y = 20 ,931  x 0,590 Il 

22 ; r 

50 ; r 

3a .  - Alciformes (ai les  étendues en position de vol ) 

0 ,97 

0,98 

y = 1 1 ,503  x 0,532 n 9 ; r 0,96 

3b. - Alcifot·mes (aile s  repliées en position de nage ) 
y = 5 ,622 x 0,505 n 4 ; r 0,98 

4 .  - Sphénisciformes 
y = 1 ,1 1 5  x 0,587 
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encore pour la nage par rapport aux bons nageurs, parce qu'elles 
sont trop longues, même quand elles sont p artiellement repliées. 

Effectuer le rapport d'un carré (la surface alaire) sur un cube 
(le poids) n'a en fait pas grande signification. I l  est possible d'obte­
nir un indice alaire rendant mieux compte des facultés voilières 
des oiseaux en divisant la racine carrée de la surface alaire par la 
racine cubique du poids (Hartman, 1 961) . Le tableau III passe en
revue les différents ordres et familles envisagés ici ; il résume le 

TABLEAU III
Les capacités voilières des différents gro upes. 

POIDS LONGUEUR SURFACE ASPECT- INDICE DE 
CORPOREL DE L ' AILE ALAIRE RATIO HARTMA.N 

(g )  (mm) (cm2 ) 

Lariformelil -4114 + 484 307 ' 9 i 74, 9 1 0 1 2  + 5 3 3  3 .  5 6 0  ± 0 ,  485  4, 226  ± 0, 29 1  
-45-Z®O \ 5 3J 1 65 -405  (90) 3 56-l l'R"Z lZZ ) z. 8 39 -4. 690 ( 1 6) 3, 7 8 1 -4, 790  \ZZ}  

Alciforme a 6 1 6 + 990 1 5 5, 9 + 34, 7 3 1 1 + 1 1 5 .  3, 1 6 2  ± 0 ,  365  2 ,  347  + 0, 1 38 '  
90- soOo (zz) 9 5 - Z l 1  (Z3) 1 40 - 406  (9)  z .  62 1 - 3, 5 5 1  (4) 2 ,  0 6 5 - Z.  524  (9) 

1 45 + 25 •• 1 ,  4 6 3  ± 0, 0 5 3 "  
1 2 0 - I IÏO (4) 1 ,  37 6 - 1 '  5 2 0  (4)  

Sphénh ciforme s 5 6 5 3  + 6 1 8 1  1 1 6 , 7 ± 3 5 ,  5 1 6 3  + 8 2  3 ,  294  ± 0, 39 3 0, 7 6 0  .± o. 043  
1 1  oo-z7soo ( l b) 67 - 1 9 1  ( 1 Z )  60- 392-( 1 6 ) .  2 ,  7 50-4 , 1 40 ( 1 2 )  0, 6 5 6 - 0 , 840 ( 1 6) 

Péléc.a.noidid é a  1 52 + 35 1 24, 6 ± 8, 1 1 8 3  (Z )  • Z, 9 Z 6  ( 1 )  Z ,  7 6 3  (Z ) " 
t z o - z0o (3)  1 1 4 - 1 36 (4) 1 7 4 - 1 9 1  z .  694-2 ,  8 3 1  

1 05 ( 1 ) "" z. 097 ( 1 ) "" 

Procella riiforme s 1 0 1 5 + 1 689 288 ,  6 .± 1 29 , 8 1 1 8 0  + 1 1 48 3,  7 37 .± 0, 8 37 3, 666 .± 0, 3 6 3  
20-875o (76)  1 1 6 - 668 (87)  1 37 - 496 3 (50 )  2 ,  308 - 5 , 579 ( 1 3) 2. ,  8 8 0 -4, 672. (50) 

Phaethontid�a 586  + 1 7 0  3 0 3 ,  3 ± 2 5 ,  3 
347 -71 5 (3 )  2 7 3 - 335  ( 3 )  

Sulid�a 1 8 34 + 682. 4 37 ' 2 .± 39,  0 1 7 9 8  ( 1 )  4 ,  324 ( 1 )  z .  7 9 3  ( l ) 
9 3 0 - J090 (9)  380-500 (9)  

F r�gatid� s  1 2.86  + 258  596,  8 .± 36, 0 33Z7  (Z )  •• 030 ( 1 ) 5 ,  1 9 0  (Z)  
805 - I SZ 5  (5 )  541 - 642. (5 }  2. 7 8 6 - 3867 4, 9 0 0 - 5 ,  480 

Phalac rocor•dd � s  1 7 7 5 + 720 266, 5 .± 37 , 0 1 65 3  + 3 1 2.  2 ,  577 ± 0 ,  2 0 3  3,  1 9 1  + 0, 2 1 4  
638 - 3 3 J6 ( 1 8) 1 8 6 - 347 (Z9)  1 28 1 -2ÏZO (6)  2. ,  7.. 5 5 - 2 ,  860  (5) 2 , 9 07 - 3� 500 (6) 

• aile li �tendue s (position de vol ) •• •ile s partie l lement repli é e s  (position de nage ) 

tableau général par espèces 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 Phalacrocoracidés (3,19) , les Sulidés 
(2,79) , les Pélécanoididés (2,76) et les Alciformes (2,34) , puis en 
position de nage, à nouveau les Pélécanoididés (2,09) et  les Alci­
formes (1 ,46) , enfin les Sphénisciformes (0,76) . Il existe donc tout 
�n continuum occupé par les différents groupes d'oiseaux de mer. 
Ces aptitudes diverses au vol, à la plongée ou aux deux modes de 
locomotion sont en relation directe avec le mode de vie des espèces 
et donc le partage des ressources entre les groupes et à l'intérieur 
de chaque groupe. 
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III .  - A DAPTA TIONS ETHOLOGIQUES 

3.1 . - LE CARACTÈRE ADAPTATIF DES COLORATIONS

ŒuFs ET POU S SINS.  - Si les adaptations morphologiques sont 
les plus évidentes et  attirent les premières l'attention, les adapta­
tions comportementales sont au moins aussi fréquentes. Nous 
allons envisager les colorations et leur aspect adaptatif, en 
commençant par  les œufs . 

L'œuf de Guillemot (Uria aalge) est bien connu pour son 
aspect pyriforme qui l'empêche 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 côte à côte de reconnaître leur œuf. 

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 
îles ou des côtes difficiles d'accès, possèdent des œufs de coloration 
uniforme, généralement blanchâtres . En revanche, les Lariformes 
arrivent à se maintenir sur les plages, les marais et les côtes basses 
des continents bien qu'ils nidifient tous à l'air libre. Il est difficile 
de nier que la coloration brune et tachetée des œufs de ce groupe 
contribue à leur camouflage. Les cris d'alarme des adultes, les 
manœuvres de diversion des parents et, lors de l 'éclosion, le rej et 
des coquilles brisées qui seraient susceptibles d'attirer l'attention 
sur les poussins (Tinbergen, 1 963, 1967) s'insèrent 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 espèces nidifie dans 
des terriers ou dans des secteurs à l'abri de la prédation, alors 
qu'une autre p artie y est soumise . Or, la plupart des œufs des 
espèces du premier groupe sont blanchâtres, alors que ceux du 
second groupe sont tachetés. 

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

IMMATURES ET ADULTE S.  - - La coloration des adultes est parti­
culièrement instructive car c'est sur eux que s'exerce le plus 
constamment la pression de prédation. Nous nous intéresseron" 
à nouveau surtout aux groupes des pingouins, manchots et pétrels­
plongeurs, car ils possèdent à peu près le même mode de vie tout 
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en faisant partie d'ordres différents. Ils permettent ainsi de déceler 
facilement les convergences et donc les adaptations au milieu. 

Tout d'abord, presque tou tes les espèces (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 à terre devient « cryp­
tique » en mer, puisque le dos, vu de dessus, se confond avec le fond 
sombre de l'océan alors que le ventre, vu de dessous, est aussi clair 
que l'interface eau-atmosphère .  Il y a donc avantage pour l'animal 
à porter cette livrée qu'il soit proie, prédateur ou les deux à la fois. 

En examinant de plus près les exceptions au tableau IV signa­
lées précédemment chez les pingouins, il apparaît que les trois 
espèces du genre Ccpphus et  Lzznda cirrhata ne sont noirs sur le
yentre que pendant la reproduction, c'est-à-dire lorsqu'ils se nour­
rissent à quelques mètres du rivage. En période hivernale, lors­
qu'ils vont en pleine mer, leur ventre s'éclaircit comme chez les 
autres espèces (cf. fig. 4) .  Les deux Brachyramphus qui sont 
représentés sur la même figure font de même en hiver. En été, leur 
plumage tacheté constitue vraisemblablement un camouflage, car 
ils sont les seuls pingouins à se reproduire isolément et à l'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
à-dire pendant la reproduction, nous venons de voir que quelques 
espèces de pingouins prenaient une livrée moins « cryptique » donc 
apparemment moins adaptée. En été, la propagation de l'espèce 
impose des contraintes supplémentaires : guère différenciables en 
hiver, ces oiseaux le deviennent pendant la reproduction grâce à 
une profusion d'ornements extraordinaires. Sur le tableau IV, on 
voit d'une part (colonnes 17 à 19) que ces ornements disp araissent 
en hiver chez les pingouins et, d'autre p art, (colonnes 6, 7 et  13) ,  
que ces caractères spécifiques se trouvent généralement dans la 
partie supérieure du corps. Or, c'est cette zone qui reste visible, car 
émergée lorsque les oiseaux font surface. Ceci laisse supposer que 
ces marques spécifiques n'ont p as seulement un rôle à 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 grèbes . Ce qui p araît J e  plus 
remarquable, c'est que les mêmes solutions soient apparues p aral­
lèlement chez les pingouins et les manchots . Sur la figure 5, nous 
avons représenté en vis-à-vis les têtes des oiseaux des deux grou­
pes. En haut à gauche, ont été représentées quelques variations 
autour du thème des dessins noirs et blancs : six espèces de pin­
gouins font face à cinq espèces de m anchots.  En bas à gauche, ont 
été figurés des exemples de manchots et  de pingouins à « aigrettes » .  

Nous n'avons pas illustré les distinctions entre esp èces b asées 
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TABLEAU IV 

Détail des colorations chez les A lcidés, Sphéniscidés 
e t  Pélécanoididés. 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 Il  12 13 14 15 16 17 18 19 ?JJ 21 Zl 23 24 25 26 Z7 28 

Uria aalgt!.. 
Uria lomvia 
Alea tarda 

Pin guinus im�nnis 
9ryp�g_!:ylle 

�phus columba 
�pphus carbo 
Brachyr�hus marmoratus 
Brachyramphu s breviro stris  
Endomychura hypoleuca 
Endomychur a  crave ri 
S�thliboramphu s antiguus 
§:ynthliboramphus wumi�ume 

Alle alle 
E!ychor�mphus aleuticu s 

Aethia cristate lla 
Aethia pyg� 
Ae thia pu silla 

.fyclo rh)'!lchu s p sittacula 
Ce rorhinca monoce rata 
Frate rcula a r ctica 
Frate rcula corniculata 
Lunda cirrhata 

�tenody�atagonicus  
�tenodyte s forsteri  
�ygo scel is  P9� 

!::ygo s cel is  adeliae 
_pygo s celis  antarctica 

Eudypte s chrysocome 
Eudyp.!!.!_ pachyrhynchus 

Eudypte s robustus 
Eudypte s s clate ri  
Eudyp�y�hus 
� �ypte s antipode s  
Eudyptula minor 

�heniscus  deme r su s  
�heniscus humboldti 
§pbeni&culi magella.nicu& 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

+ 
+ + 

+ + 
.,. + + 

+ 

+ + + 
+ + + 

+ 

+ 
+ + + + 
+ + + + + 

+ 
+ + 
+ + 

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

+ 
+ + 
+ + 
+ + 
+ + 

+ 
+ 
+ + 

+ + 
+ + + 
+ 
+ + 
+ + 

.§.phenhcul mendiculus + + 

Pele canoide a garnotii + + + + 
"ele canoide s magellan! + + + + 
Pe lecanoide s ge�gi� + + + + + 
Pelecanoide s urinator + + + + + 

Coloration du p ou s s i n  : 1 - face dorsale  9'= face ventrale, 2 - uniforme. Coloration
d e  l 'adulte (en été ) : 3 - face .dorsale 9'= face ventrale ,  4 - uniforme.  Caractères
spécifique s  (adulte en été ) : 5 - coloration générale, 6 - coloration ou dessin de
l a  tête et du cou,  7 - forme ct/ou coloration du bec, 8 - coloration d e  la  poitrine, 
9 - coloration de  l a  patte, 10 - coloration du dessou s de l 'aile, 11 - présence d'un
miroir  a la ire, ,  12 - coloration de l a  face dorsale,  13 - pré sence d'aigrettes, 1 4  -
ta i l le ,  1 5  néant .  Di fférences entre l 'adulte en hiver et l 'adulte en été 
1 6  - coloration générale,  17 - coloration de l a  tête, 18 - coloration et ornementation 
du bec,  1 9  - absence ou réduction des a igrettes, 20 - coloration de l a  face ventrale, 
21 - néant .  Différences entre i mmatures et adultes : 22 - semblable à l 'adulte en
h iver, 23 - semblable à l 'adulte  en été, 24 - dimensions et colorations du bec, 
25 - colorations  estompées ,  26 - absence ou réduction ·de l'ornementation, 27  -

dess in  caractéri stique absent ,  28 - menton di fféremment coloré. 
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F r a t e r c u l a c o r n i c u l a t a

B r a c h y r a m p h u s  b r e v i ro a t r i s  

C e pphus colomba 

Pelecanoides  mage l l a n i  

B r a c h y r a  m p h  u s  m a r m o ra t u s  

Cepphus g r y l l e  

F igure 4 .  � En bas it gauche ,. conYc l·gcncc e n t re Pét rel -p l o ngeu r (l'e /ecan o ides
m agellan i )  et Mcrgulc  n a i n  (A lle alle) n ' a p p a rt e n a n t  pas  a u  m�me ordre mai s 
possédant un mode de Y i c  s imi la ire .  En haut ,  l e s  tro i s  phases  du plumage des 
P ingouins ; au m i l ieu, quatre espèces au p l u m a ge a b e r r a n t  en été (pas  d 'opposi­
t i o n  entre dos somb1·e et \'entre c la i r ) .  En bas à droite,  un :\ianchot et d e u x

P ingoui n s  noctU J·nes dépourYus de  c o l orat ion ca ractéri s t i q u e .  
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sur les colorations, mais elles existent aussi ,  à la fois chez les 
pingouins et les m anchots . En revanche, les pétrels-plongeurs, (cf. 
fig. 4 en bas à gauche) , une espèce de manchot (Eudyptula minor) 
et certains pingouins (cf. fig. 4 en bas à droite) sont quasiment 
dépourvus de caractères d'identification spécifiques. Or, il se 
trouve que ces différentes espèces 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 espèces a, de ce fait, peu de chances de se produire, et les 
caractères visuels d'identification spécifique sont donc inutiles. 

Toutes ces ornementations que nous avons passées rapidement 
en revue remplissent en effet une fonction biologique maj eure en 
évitant l'hybridation entre espèces sympatriques .  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 espèces de manchots, deux à aigrettes, Eudyptes 
chrysocome et E. chry.wlophus, et une à coloration céphalique, 
Aptenodytes patagonicus (Jouventin et Weimerskirch, à paraître) . 

Comme cela a été montré pour le Macareux cornu (Fratercula 
corniculata) à la figure 4, l a  livrée d'hiver est surtout un camou­
flage de haute mer et en été, les caractères spécifiques apparais­
sent, favorisant la formation des couples. Il s'y aj oute une livrée 
d'immaturité sexuelle qui se confond pour la plupart des espèces 
(tableau IV, colonne 22) avec le plumage hivernal et qui semble 
empêcher les oiseaux trop j eunes de s'accoupler lorsqu'il leur 
arrive de fréquenter les colonies de reproduction. Sur la figure 5 on 
peut voir que la  livrée « imm ature » ,  chez les pingouins comme 
chez les manchots, consiste avant tout en la disparition des carac­
tères 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 A lle alle (1 ) ,  il s'agit d'oiseaux stricte­
ment nocturnes (cf. tableau I) chez lesquels la distinction spécifique 
ne se fait probablement p as p ar la vue, mais « à  l'oreille » .  

Chez les oiseaux des autres groupes, le phénomène est plus 
complexe, car les couleurs et dessins spécifiques, qui étaient limi­
tés, chez les manchots, à la région céphalique et s'étendaient j us­
qu'aux ailes chez les pingouins, sont maintenant répartis sur tout 
le corps.  Les Sulidés et  les Laridés vont même jusqu'à se distinguer 
par la couleur de leurs pattes. Il n'en reste pas moins que les zones 
les plus importantes restent la tête et les ailes chez la plupart des 
espèces. La famille des Procellariidés, qui comprend une maj orité 
d'espèces nocturnes, es t  remarquable par sa quasi-absence de 
« patterns » d'identification. 

(1 ) Oi seau aussi diume qu<' nocturne. 
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Figure 5. - Deu x systèmes convergents de caractère s spécifiques chez les o i seaux
p longeurs adultes.  Le premier en haut est basé  sur l e  dessin n o i r-blanc,, chez l e s  
pingou i n s  à gauche et l es manchots  à droite .  Le deuxième,  e n  b a s, est basé sur
des plumes colorées ou aigrettes chez des p ingou ins  à gauche, des manchots à 
droite.  Complètement à droite, sont représentés les  i mmatures  qui  ne p o ssèdent 
pas ces caractères spécifiques,  auss i  bien chez les p ingou i n s  à gauche que chez 

les manchots à droite.  



3.2. - LE CARACTÈRE ADAPTATIF DES POSTURES 

Les parades nuptiales ont été tout d'abord considérées comme 
des fantaisies de la nature. Puis, l'école obj ectiviste 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 p ar ce moyen. 

I l  serait, semble-t-il, auj ourd'hui nécessaire de dépasser ce 
point de vue ou plutôt de le tempérer - en se rendant compte que 
les attitudes ritualisées ont souvent aussi une valeur très fonction­
nelle et adaptative. Des convergences peuvent apparaître et rendre 
douteuses certaines classifications fondées uniquement sur ce prin­
cipe, comme ce fut j ustement le cas pour les oiseaux de mer 
(Van Tets, 1 965) . 

Ce  problème a déj à été abordé ailleurs (Jouventin, 1978 et sous 
presse) et  nous ne ferons que l'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 
p arfois agitées) sont spectaculaires. Dans la plupart des espèces où 
cette posture existe, elle est effectuée par des mâles célibataires, 
propriétaires d'un nid et cherchant à s'accoupler. Au milieu d'une 
colonie de couveurs, i l  est facile à 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 très lointainement apparentées, mais 
qui présentent un même mode de nidification en colonies denses. 
Par contre, elle n'existe pas chez certaines espèces de ces groupes. 
La présence de la position extatique doit donc moins être considé­
rée comme un indice de p arenté que comme une adaptation à la 
signalisation optique, apparue p arallèlement dans plusieurs grou­
pes, au même titre mais pour d'autres raisons que l'ornementation 
céphalique des pingouins et des manchots. 

3.3. - LE CARACTÈRE ADAPTATIF DES CHANTS 

La forme physique du signal acoustique est généralement 
adaptée à l'ambiance sonore dans laquelle il est propagé. Par 
exemple, le cri aigu, bref et répétitif de la plupart des Lariformes 
se détache particulièrement bien sur le bruit de fond sourd et 
monotone des vagues. Entre espèces même, les signaux spécifiques 
doivent se distinguer les uns des autres, comme c'est particulière­
ment le cas chez les Procellariidés nocturnes sympatriques. Nous 
avons publié ailleurs (Jouventin, 1978, Jouventin, Guillotin et Cor­
net, 1 979 et Jouventin, sous presse) l'analyse fine du chant de diffé­
rentes espèces de manchots. Le cas du Manchot empereur est parti­
culièrement intéressant pour l'étude acoustique des adaptations 
car, cet oiseau ne possédant pas de nid, donc aucun repère spatial 
pour les partenaires d'un couple, il émet un chant haché (très 
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découpé et s'étendant sur une large bande de fréquence) , ce qui est 
l'idéal pour la localisation acoustique du chanteur. D e  plus, la 
succession des bruits et des silences constitue un code indiquant 
- même à l'oreille humaine - le sexe et l'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 mêmes caractères dans le chant de 
plusieurs espèces appartenant à 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 l'étude de la reconnaissance acoustique 
individuelle : vivant en colonies denses et  ne se distinguant pas, 
semble-t-il, par la vue, comme nous l'avons prouvé pour plusieurs 
espèces, leur chant est le support de leur identité .  

Cette reconnaissance individuelle ne se limite p as aux adultes. 
Lorsque des confusions sont possibles entre poussins, les parents, 
qui ne nourrissent que leur progéniture, distinguent le chant de 
leur j eune de celui des autres. A nouveau, il y a eu convergence 
entre les manchots à nidification épigée et les pingouins qui, 
comme les guillemots, élèvent leur j eune p ar 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 touj ours de la même manière p ar le même 
poussin. Chez les espèces de manchots possédant un nid, cette indi­
vidualisation du chant n'apparaît que lorsque les j eunes commen­
cent à s'éloigner du territoire parental (Jouventin et  Roux, 1 979) .
Chez le Manchot empereur qui, puisqu'il n'a p as de nid, court dès 
l'éclosion le risque de perdre son poussin, ce dernier possède un 
chant caractéristique dès sa sortie de l'œuf (Jouventin, Guillotin 
et Cornet, 1979) . 

IV. - ADAPTA TIONS DEMOGR.1 PHIQUES 

Nous avons résumé dans l'annexe II ,  les données actuellement 
disponibles sur les oiseaux marins. Certaines nous paraissent 
malheureusement peu fiables, car elles traduisent plus souvent les 
conditions particulières d'une localité plutôt que les caractéristi­
ques d'une espèce. 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 p as en détail ces 
données, mais tâcherons-nous plutôt 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 œuf. 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, deuxième 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
mière année de vie est assez fort, avant de diminuer dès la fin de 
cette première année .  A l'âge adulte, il peut se maintenir autour de 
5 % par an ensuite (3,5 % p our Diomedea e.-wlans d'après Barrat,
Barré et Mougin, 1976 ; 4 % pour Macronectes giganteus d'après
Mougin, 1 975 ; 3,1 % pour Fulmarus glacialis d'après Dunnet el 
Ollason, 1 978 ; 5,3 % pour Pagodroma niuea d'après Guillotin et
Jouventin, 1 980) . La longévité est exceptionnellement élevée, ce qui 
compense la faible natalité. En un mot, les oiseaux de mer sont de 
parfaits stratèges K. 

Comment expliquer cette tendance générale ? Le milieu
océanique est peu changeant et ses ressources alimentaires sont 
généralement  prévisibles. Tou t ceci autorise donc des stratégies à 
long terme.  En milieu terrestre, le meilleur équivalent des oiseaux 
de mer serait peut-être le groupe des vautours qui, eux aussi, 
patrouillent d'immenses étendues et sont de remarquables stratè­
ges K. D'ailleurs, les Procellariiformes, presque tous pélagiques, 
donc les moins dépendants de la fluctuation des ressources, sont 
aussi les stratèges K les plus extrêmes. Par exemple, le Grand
Albatros (Diomedea e;culans) niche pour la première fois en 
moyenne à 9 ans passés ; il  a une espérance de vie, à l'âge de 2 ans, 
de près de trente années, et ne se reprodui t qu'un an sur deux. 
Par contre, les Laridés ou plus encore les Phalacrocoracidés qui, 
côtiers, sont plus exposés à des variations locales d'abondance des 
ressources alimentaires, sont « les moins K >> des oiseaux de mer. 
Nous n'avons p as parlé de la famille des Chionididés car il ne s'agit 
pas de véritables oiseaux marins. Ses deux espèces se nourrissent 
parmi les colonies d'oiseaux de mer de cadavres, d'œufs, de régur­
gitats tombés, d'algues, d'insectes. Chionis minor, par exemple, 
pond j usqu'à 5 œufs et  élève j usqu'à 4 poussins (Jouventin et 
Weimerskirch, à paraître) ce qui le rapproche nettement des 
oiseaux terrestres à stratégie r.  

A ce niveau de l'étude, il serait déj à possible de faire apparaî­
tre le lien qui unit les capacités voilières (c'est-à-dire les indices 
alaires calculés auparavant) et les stratégies démographiques de 
chaque espèce et famille. Nous allons pourtant poursuivre n,otre 
analyse pour intégrer d'autres données et aboutir à une synthèse 
plus large. 
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TABLEAI 

Température centrale et b iologie de 1, 

1 - Te mpérature centrale ( • c) 

2 - Nombre d ' oeufs pondus par an 

3 - Poid s de 1 ' oeuf (g )  

4 - R apport du poid s de 1 ' oeuf au poid s 
de l ' adulte ( % ) 

5 - Du r é e  d e s  pé riode s d ' incubation 
(jou r s )  

6 - Du rée de l ' incubation {jou r s )  

7 - Du rée d e  l ' éle vage a u  n i d  d u  pou s s in 
U ou r s )  

8 - Rappo rt d u  poid s d u  pou s sin à l ' envol  
au poids de l ' adulte ( o/� ) 

9 - Nombre de nou r r i s s a g e s  du pou s s in 
par jour 

10 _ Poid s du contenu stomacal (en pou r c e n ta g e  
du poid s de l ' adulte 

1 1  - Alimentation con s o mmée chaque jour par le 
pou s s in (pourcentage du poid s de l ' adulte)  

1 2 - Amaig r i s s e ment po s s ible de l ' adulte (en pou r ­
centage d e  s on poid s maximum) 

LARIFORMES 

4 1 , 0 ± 0, 6 
40, 0 - 42,  3 ( 1 8 )  

2 ,  2 ± 0, 8 
1 - 3  (46)  

5 5 ,  1 ± 30, 5 
7 , 7 - 1 1 1 , 6 ( 2 3 )  

1 3, 0  ± 4 ,  5 
6, 2 -2 1 , 4 ( 22 )  

0, 9 ± 1 , 1 
0 , 08 - 3, 5 ) 1 2 ) 

2 4, 9 ± 5, 3  
1 8 - 36 (42 ) 

37 , 8 ± 1 2 , 1 
1 6 -7 0  ( 30)  

8 4, 1 ± 1 2 , 2 
64- 1 00 ( 1 1 )  

5, 4 ± 3, 4 
0, 7 - 1 1 , 0 (8 )  

4, 6 ± 3, 3 
2, 2 -9 , 2 ( 3) 

2 6, 6 ± 1 2 , 5 
l i '  1 -4 1 ' 7 ( 3 )  

1 0, 8  ( 2 )  
6 , 6 - 1 5 , 0 

ALC IFORMES 

39,  9 ± 0,  4 
39 ,  1 - 40,  6 ( 1  2 )  

1 ,  3 ± 0 ,  4 
1 - 2 ( 2 3 )  

7 5 , 3 + 9 5 , 5 
1 7  -4b3 (20 )  

1 4, 9 ± 4, 4 
9, 3 - 2 3 , 7 ( 20 )  

1 ,  0 ± 0 ,  9 
0, 37 - 3 , 0 ( 9) 

3 3 , 5 ± 6, 2  
2 2 - 44 ( 1 6) 

34, 7 ± 8, 0 
2 1 - 5 1  ( 1 3 )  

6 3 ,  5 + 2 6 ,  4 
l s - 9s ( l s ) 

s. 6 + 4, 4 
2, 0 - 1 6. 2 (9 )  

5, 7 ± 4, 5 
0, 5 - 1 6 , 4 ( 9 )  
1 7 .  3 ± 1 3, 7 
3,  1 - 4 5 ,  6 (8 )  

9 ,  2 ± 3 ,  4 
5 - 1 5  ( 9 )  

V. - ADAPTA TIONS REPRODUCTRICES 

SPHENISCIFORME 

38,  0 :!:  o. 9 
36 , 2 - 39 . 0 (7 )  

1 '  9 :!:  0, 4 
1 -2 ( 1 5 ) 

! 5 8 ,  1 :!:  1 08, 8 
5 5 - 445 ( 1 2)  

3 ,  0 ± 1 ,  0 
1 '  6 - 4, 7 ( 1 2 ) 

I l ,  4 ± 1 6, 6 
0, 7 - 64. 0 ( 1 2 )  

3 9 , 9 + 8 , 2  
3 3 - 6 3  ( 1 5) 

9 7 , 5 ± 7 1 , 5 
5 1 - 345 ( 1 5 ) 

7 9 ,  7 ± 1 3, 5 
4 6 - 1 05 ( 1 3) 

1 '  0 + o .  5 
o, 1 0 2 -z ,  o (1 o) 

1 1 '  3 + 1 '  7 
9 , 9 - 1 4, 2  (4) 

1 2 , 5 ± 8 , 2 
0, 01 - 2 4, 1 ( 5 )  

38 , 6 ± 8 ,  4 
2 2 - 5 0  (1 0) 

Cet aspect a déj à 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. 

Poms DE I"'œuF. - - Sur le tableau V, à la troisième ligne, sont
donnés les poids moyens des œufs de différents groupes d'oiseaux 
de mer. Le détail par espèce peut être retrouvé dans l'annexe III.
Dans l'absolu, ce sont les Sphénisciformes qui pondent les plus 
gros œufs et les Pélécanoididés qui pondent les plus petits .  Mais il 
faut tenir compte du facteur « poids des oiseaux » qui fait passer 
les Pétrels-plongeurs à la deuxième place (ligne 4 du tableau V) . 
Les Procellariiformes arrivent alors en tête, 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 dernières places (le Manchot 
empereur avec 1 ,6 % du poids de l'adulte pond l'œuf relativement 
le plus petit, cf. Annexe Ill) . Ceci est représenté dans la figure 6 : il
n'existe p as 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 mêmes droites de régression. En revanche, les 
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'!production des différents groupes. 

�LECANOIDIDES PROCELLARI I FORMES PHJŒTHONTIDES SUL IDES FREGATIDES PHALACnOCORAC IDES 

38 , 4 ( 2 )  38 ,  3 ± 0, 9 38 ,  9 ( 1 )  40, 8 + 0 ,  5 39 . 3 ( 1 )  39 ,  8 ± o .  6 
38 ,  0 - 38 , 7 37 , 0 -40, 7 \ 39 )  4 0 ,  3 - 4l, 4 ( 3) 3R ,  7 •40, 4 (4) 

o , 97  ± ·o. 1 1 ,  4 ± 0; 5 3, 2 + o. 7 
0, 5 - 1 \94) 1 - 3 (9 )  2 - 5  -( 24) 

1 7 ,  4 (2) 1 2 1 , 5 ± 1 1 7 , 3 58 ,  1 + 1 2 ,  1 7 6, 7 + 2 5 ,  4 7 5 , 0 + 9 , 6 43 , 2 + 1 6 , 5
7 -488 (46)  41 ,  3 - 69 ,  5 ( 3 )  47 , 1 - 1 l2 , 2 ( 9 )  5 9 - BJ (4) 2 3 - 69� 3 (6)  

1 5 , 2 (2)  1 5 , 5 ± 6 ,  8 1 0, 2 + 1 ,  2 4, 3 + 1 ,  1 6, 2 ± o. 6 2 . 6 + 0 , 5
1 3, 5 - 1 6, 9 4, 9 - 30 ,  0 (46)  9 , 1 - 1 1: 9  ( 3 )  3 ,  4 -7. i ( 9 )  5 ,  6 - 7 ,  3 (4) 2, 0 - 3� 6 (6) 

2 ,  0 ( 1 )  7 , 1 ± 3 ,  9 5, 2 ± 0, 9 1 ,  3 + 0, 7 3, 0 + 1 ,  1 o . 29 (2 )
1 ,  z -z o,z \ 38 )  4 - 6  ( 3 ) o. 2 9 - 2. 4 1  (9 ) 1 , 5 '4. 0 (4) 0 ,  08 3 - 0, 5 

5 0 ,  1 + 3, 1 5 5 ,  2 ± 1 0, 3 42 ,  5 ± 1 ,  2 45,  2 + 4, 4 49, 6 + 4, 5 ZR ,  7 ± 2, 3 
46,  4 -s4 ( 3) 40, 5 - 7 9  \45)  4 1 -44  ( 3) 4 1 - 57 (9 )  44 -5s (5 )  2 4 - 3 1  (7 )  

49. 8 + 3 .  5 9 6, 8 ± 48, 3 84, 4 + 8, 8 1 1 0, 3 ± 2 2 , 1 1 60, 8 + 1 2 , 1 5 5 , 8 + 9 . 6
45 ,  5 - 54 ( 3) 48 -27 0  (44) 7 2 - 9l ( 3) 9 0 - 1 68 (9 )  1 40- 170 ( 5 )  3 9 - 70 ( 6 )  

1 0 3 ,  0 ( 2 )  1 05 , 9 ± 2 1 , 5 1 0 3, 8 + 6, 8 1 0 1 ,  0 + 1 8 , 0 94.  7 ± 6, 6 9 6, 9 + 7 , 0
9 6 - 1 1 0  7 9 - 1 9 0  \ 2 5 )  9 5 - 1 1 2 ( 3) 7 4 - 1 32 (9 )  8 5 - 1 0 1  ( 5 )  B 6 - 1 os (4) 
1 ,  0 ( 2 )  0 ,  6 ± 0, 2 0, 7 + 0, 0 2  1 ,  8 ± o. 5 1 ,  0 + 0, 9 4, 0 + 1 ,  8 

o, 2 6 - 1 , 0 \2 4) 0, 667 -0, 7 1 4  ( 3 )  0, 9 2 - 2 , 7 (8 )  0 ,  384:-2 .  0 ( 5 )  z ,  o - 6, o (4) 

1 3, 1  ± 4, 8 1 7 .  3 ( 2 )  1 3 .  0 ± 8 ,  2 
8, 1 -2 0, 0 \7 ) 1 3 - 2 1 ,  5 4, 6 - 24, 2 ( 3 )  

3 1 ,  6 ( 2 )  7 .  9 ± 5 ,  5 1 9 , 8 ( 1 )  48 , 3 ( 1 )  
2 7 ,  3 - 35 , 9 3 , 1 - 1 8 , 7  (7 )  

1 1 ,  0 ( 1 ) 1 5 , 8 ± 6 ,  8 3, 9 ( 1 )  1 4, 0 ( 2 )  
1 0, 5 -2 5 ,  4 \ 3) 1 4, 0 - 1 4 , 1 

cinq groupes ainsi obtenus sont significativement différents les uns 
des autres ; le rapport du poids de l'œuf au poids de l'adulte est 
significativement différent d'un groupe à l'autre, et la corrélation 
est forte dans tous les cas (r = 0,99, n = 66 pour la droite 1 ; r = 

0,98, n = 24 pour la  droite 2 ; r = 0,99, n = 4 pour la  droite :� ; r = 

0,96, n = 21 pour la droite 4 ; r = 0,98, n = 6 pour la  droite 5) . 
Il faut tempérer ces résu1 tats en tenant compte de ce que cer­

taines familles ne pondent qu'un œuf et d'autres plusieurs. Si l'on 
tient compte de la taille moyenne de la ponte, les résultats chan­
gent puisque les mêmes pétrels-plongeurs, pondant un seul œuf par 
an, rétrogradent en quatrième position. Le rapport poids de l'œuf 1 
poids de l'adulte multiplié par le nombre moyen d'œufs 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 
5,8 % (107,38 g) , Sphénisciformes 5,3 % (300,30 g) et Fregatidés
5 % (75 g) .

Il faut noter que les deux groupes de tête sont aussi ceux qui 
sont soumis à la prédation terrestre, ce qui explique la part impor­
tante accordée à l'investissement reproducteur. Le troisième est 
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Poids de l'oeuf ( g )

• Phalacracoracldaa 

• Sul ldaa 

• fraptidaa 

10 3 <> Phaath on t ldaa 

10' 

1 0  

• Sphanl a c i f orm•• 

10' 1 0' 1 0' Poids  de l 'adulte ( U )

Figure 6 .  - Poids  de  l'œuf en fonction du poids du corps .  

1 .  - Procella l" Î iformes + Alc iformes  

2 .  - Larifo•·mes + Phaethontidés 

3. - Frégatid&s

4 . - Sphénisciformes + Sul idés

5 .  - Phalacrocoracidés 

y 

y 

y 

y 

y 

0 ,774 x 0,722 
0,885 x 0,662 
1 ,240 x 0,578 
0,552 x 0,652 
0,249 x 0,689 

remarquable car les Procellariiformes atteignent ce rang avec la 
ponte d'un seul œuf ; c'est dire combien celui-ci est relativement 
gros .  Or, ces oiseaux sont presque tous fortement pélagiques, ils ont 
un très faible taux de mortalité à l'.âge adulte et une très faible 
fécondité. Toutes leurs adaptations reproductrices visent donc à 
assurer le succès de l'élevage du j eune 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 même des mâles, ce qui leur per­
met d'effectuer leur long premier tour d'incubation. 

- La ponte d'un seul œuf et  l'absence de ponte de remplace­
ment (1) . Mais l'œuf unique contient un maximum de réserves ali-

(1 ) I l  y en aurait parfois  une chez Oceanodro m a  furcata (Boersma et al., 1 980 ) .  

- 238 -



mentaires pour le poussin qui peut ainsi ne pas être nourri immé­
diatement après l'éclosion. 

- L'incubation et  l'élevage relativement allongés. 
- Le nourrissage intermittent du j eune, assuré à intervalles 

de plusieurs j ours (tableau V, ligne 9) . La nourriture peut être 
transportée sous une forme concentrée ( « huile stomacale » ) .  

- L'accumulation des réserves de graisse par le poussin ; 
celle-ci peut être telle que certains j eunes en fin d'élevage pèsent 
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, possèdent le plus petit œuf, en poids 
relatif. 

Le mode de calcul, consistant à 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 œufs. Certains Sulidés et 
Sphéniscidés peuvent attendre cinq j ours avant de pondre à nou­
veau, ce qui permet à 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 j eune - et 
donc le moins actif - n'est plus nourri et meurt.  Il laisse ainsi au 
plus àgé sa chance de survivre, qui eut été amoindrie en cas de 
compétition entre deux j eunes de même vigueur. Ce phénomène, 
dit de Caïn, est bien connu chez les Rapaces. 11  peut être << passif » ,
par le simple j eu des intervalles d'éclosion (lorsque l'incubation 
débute au premier œuf) et  même par la différence de taille des 
œufs dans le cas unique des manchots à aigrettes (le plus gros pous­
sin serait alors favorisé,  mais cette hypo thèse reste à prouver, car 
le petit œuf est souvent éliminé du nid avant l'éclosion) . Il peut 
aussi être « actif » ,  lorsque le j eu ne le plus âgé élimine ses frères, 
soit en les tuant à coups de bec comme chez les fous (Dorward, 
1 962) , so i t  en les ch assant des abords de la nourriture comme chez 
les labbes (Procter, 1975) . 

DuRÉE DE L' INCUBATION. - Contrairement à ce que l'on aurait
pu attendre, la durée d'incubation n'est pas proportionnelle au 
poids relatif de l'œuf (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 (tableau V, lignes 6 et 7) . Il s'agit

( } ) La corré lation entre poids corporel et durée d'incubation est significative
pout· les Procel lariiforme s  (y compris les Pélécanoididés )  (r = 0,83, n = 45 ) ,  pour
le  groupe A lciformes + Sphén isciformes (r = 0,68,, n = 30 ) ,  et pour le groupe 
Lariforme s + Phal acrocoracidés (r  = 0 ,77 ,  n = 35 ) .  En revanche, pour les Frégati­
dés, les Sulidés et les Phacthontidés ,  elle ne l 'est .pas  pour un coefficient de 
sécurité de 95 % .  
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donc moins de caractères isolés que d'une stratégie générale visant 
à ralentir 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 déj à décrites et visant à permettre la  croissance du j eune, 
malgré la rareté des apports alimentaires des parents. Dans le 
deuxième 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 parallèlement au 
j eune de s'alimenter par lui-même) . 

La durée de l'incubation est aussi fonction de la  distance à 
laquelle les parents vont se nourrir, ce qui est particulièrement net 

Dur•• d ' Incu bat ion ( j. )  

e P rocellar i l formu 

100 • Pe lectnoid id .. 

90 

80 

70 

60 

50 

40 

30 

20 

+ Su l idu 

10'  IO'  10'  Po i d s  d u  co rps ( U )  

Figure 7 .  - Durée d'incubation en fonction  du poids du corps.  

1 . - Procellariiformes y compri s Pélécanoididés y 29,7 79  x 0,096 
2. - Alciformes + Sphéni sciformes y 1 7 ,272 x 0,101 
3. - Lariformes + Phalacrocoracidés y 1 4,440 x 0,091 
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chez les Procellariiformes. Lack séparait déjà  les oiseaux de mer 
en deux catégories : « offshore » (pélagiques) et « inshore » 
(côtiers) . Cette dis tinction est qualitative et certaines espèces 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 à les obtenir, nous avons 
préféré utiliser le nombre de nourrissages du poussin par j our, 
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 consommée par jour 
par le poussin, exprimée en pourcentage du poids de l'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 voilières limitées des pétrels­
plongeurs, leur rapide b attement d'ailes et leur adaptation à 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 j our 
(tableau V, ligne 9) est plus important, ce qui signifie que les lieux 
de nourrissage sont plus proches et qu'il s'agit là de Procellariifor­
mes plutôt côtiers ; l'alimentation consommée chaque j our par le 
poussin est très 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 voilière (et donc par leur surface 
alaire limitée, fig. 3) , mais aussi par les adaptations reproductrices 
et même démographiques puisqu'ils atteindraient leur maturité 
sexuelle à l'àge de deux ans (voir Lack, 1968, p.  296) , ce qui est bien 
peu pour un Procellariiforme. 

VI. - ADAPTA. TIONS PHYSIOLOGIQUES 

Il y a plusieurs manières d'aborder la mesure du métabolisme
énergétique d'une espèce animale. La donnée la plus courante est 
la  température centrale mesurée à l'aide d'un thermomètre intro­
duit dans le cloaque de l'oiseau au repos (tableau V, première ligne 
et annexe III) . En pratique, il est difficile de maintenir l'oiseau au 
calme, ce qui élève la température. De plus, la mesure obtenue ne 
tient p as compte de l'isolation thermique procurée par le plumage 
ou  le tissu adipeux. Malgré les approximations, il apparaît nette­
ment au tableau V que les Sphénisciformes et  les Procellariiformes
possèdent une température centrale basse, alors qu'elle est plus 
élevée chez les Lariformes et les Alciformes. 

L'idéal serait évidemment de mesurer en appareil à métabo­
lisme la courbe de la  consomm ation d'oxygène de l 'animal en fonc­
tion de la température ambiante. Mais cette donnée précise est 
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longue à obtenir ou rarement disponible.  Aussi, avons-nous choisi 
une mesure simplifiée du métabolisme, b asée sur l'amaigrissement 
au cours du j eûne, 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 kcaljg) . 

Les résultats de ces calculs sont donnés au tableau VI et  à la 
figure 8. 

TABLEAU VI 

Métabolisme de repos des différents groupes.

P r o c e l la riifo r m e s  
Diome d e a  e xulan s 
Phoe b e t r i a  fu s c a  
Pte r od roma J>ha e opygi� 
Pte r od r oma mac ropte ra 
Pte rodroma inexpe c tata 
Pte r o d r oma l on g i r o s t r i s  pyc rofti 
Bulwe r i a  bulw e r i i  

Pachypti l a  tu rtu r 
PachyJ>tila vittata s a l vini 

P ro c e l l a ria aequinoctiali s 

C alone c t r i s  diomedea 
Puffinu s puffinu s  
Puffinu s a s simi l i s  
Pe le canoide s � g i c u s  

Oc e anodroma furcata 

Sphén i s cifo r me s 
!>ptenodyte s fo r s t e r i  
!>pte nody� J>atagonicu s 
!'ygo s c e li s  P_2.J>lla 
!'ygo s c e li s  adeliae 

A l c iforme s 
U ria a a l g� 
F rate rcula a r c t i c a  

Larifo r me s 
La ru s dornini canus 
Ste r c o r a rius s kua lonn be r gi_ 

Phala c r o c o r a c id é s  
Pha l a c r o corax albiven te r 

Chionidid é s  
Chion i s  min e r  

-

P O I D S  

CORPOREL 

( g )  

1 1 2 00  
2 3 37 

408 
5 2 5  
329  
1 59 

8 7 , . 3 
1 34 
1 65 

1 2 9 5  
7 54 
4 5 0  
1 46, 2 
1 2 5 ,  4 

66, 0 

2 6 300  
1 4 3 0 0  

6 9 0 0  
4 3 0 0  

9 0 0  
329  

9 3 5  
1 664  

2 37 5 

429  
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AMAIGRI S - METABOL I SME 

SEMENT (kcal/  (kcal/ 
( g/ 2 4 h )  ind . /2 4 h )  kg/ 2 4 h )  

1 8 3, 5 1 60 1 , 0 1 42 ,  9 
5 6 ,  3 490 ,  8 2 1 0 , 0 
1 2 , 5 1 09 .  1 2 67 ,  3 

8 69 ,  8 1 3 3 ,  0 
7 6 1 , 1 1 8 5 ,  6 
4 34, 9 2 1 9 , 5 
3 , 0 2 6 , 2 2 9 9 , 8 
8 69 .  8 5 2 0 ,  9 

1 3 , 0 1 1 3 , 4 687 , 4 
5 1 ,  9 4 5 2 ,  8 349 , 7 
1 7 .  0 1 48 ,  3 1 9 6, 8 
1 0  8 7 ,  3 1 9 0 ,  5 

9 ,  0 7 8 ,  5 5 37 ,  l 
1 2 , 4 1 08 ,  0 8 6 1 , 2 
4, 4 38, 0 57 5 , 0 

1 8 2 1 5 88 60 , 4 
1 57 1 37 0  9 5 , 8 
1 47 1 2 8 3  1 8 5 ,  9 

5 6  490  I l  3 ,  9 

47 4 1 0 ,  l 4 5 5 ,  l 
3 0  i6 t , 8 7 9 5 ,  6 

5 1 ,  3 447 , 6 478 , 7 
8 2 , 5 7 2 0 ,  l 4 3 2 ,  7 

1 5 8 ,  3 1 38 1 ,  2 5 8 1 ,  5 

46 , 4 404, 8 9 4 3 ,  7 



On voit que l'on peut mettre en évidence deux groupes, signifi­
cativement différents l'un de l'autre, chacun étant composé de 
familles ou d'ordres non significativement différents l'un de 
l'autre. D ans les deux cas, la corrélation entre poids corporel et 
métabolisme est bonne, si l'on considère l'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) .  

Métabol isme (Kc a l / j our) 

1 03 

1 02 

• 

10 2 103 1 0' Poids d u  

corps (g) 
Figure 8. - Métabol isme de repos en fonction du poids du corps .

1 .  - Procellari iformes + Sphéni sciformes y 1 ,7 24 x 0,702 
2. - A l ciformes + 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 côtiers, Lariformes, Alciformes et Phalacro­
coracidés. La distance considérable à laquelle les premiers vont 
chercher leur alimentation leur impose une économie de leurs 
réserves adipeuses, donc un métabolisme faible . Cette con trainte 
n'existe pas chez les seconds, qui s'alimentent à proximité immé­
diate de leurs colonies et qui peu vent donc se permettre un méta­
bolisme plus élevé .  Quant aux hees-en-fourreaux (Chionis) , oiseaux 
terrestres, dont la collecte de nourriture ne nécessite aucun dépla­
cement, ils possèdent un métabolisme apparemment encore plus 
élevé que celui des oiseaux côtiers. 
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VII. - LES STRA TEGIES A DAPTA TI VES

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

Les Sphénisciformes et les Procellariiformes, p ar exemple, 
possèdent, comme nous l'avons vu (tableau V, première ligne) une
température centrale basse et un métabolisme faible (tableau VI 
et fig. 8) . Leurs capacités de j eûne physiologique que nous avons 
quantifiées au tableau V, dernière 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 
possèdent 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 à terre pour nourrir le j eune, ce qui cadre bien avec la 
relative lenteur de leurs déplacements. Ce sont, au moins pendant 
l'élevage, des oiseaux relativement côtiers, ce qui leur permet de 
rester à proximité de leurs colonies et  de nourrir régulièrement 
leurs poussins, d'où la possibilité de ne pondre qu'un petit œuf, 
c'est-à-dire un œuf avec peu de réserves. Ne subissant qu'une faible 
pression de prédation à terre, leurs durées d'incubation et  d'éle-
vage peuvent sans danger être longues. 

· 

Les Procellariiformes, en revanche, du fait de leur locomotion 
aérienne, ne peuvent transporter beaucoup de nourriture pour 
leurs j eunes, surtout lorsqu'ils sont spéciali sés dans la  prospection 
pélagique. Ces déplacements de grande amplitude sont -d' ailleurs 
liés à des facultés voilières 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 dû mettre en œuvre les adaptations extrêmes que 
nous avons passées en revue (exode préposital des femelles, ponte 
d'un seul œuf contenant le maximum de réserves pour le j eune, 
incubation et élevage longs, huile stomacale, aptitudes du pous­
sin au stockage des réserves graisseuses et  au j eûne physiologique) . 
Il faut aj outer que les ailes longues et  effilées de la  maj orité des 
Procellariiformes (1) , leur vol plané, leur habitat très « venté » 
concourent à un régime économique de vol qui se satisfait d'un 
métabolisme faible et  permet un large rayon d'action. 

( 1 ) Le calcul de l'aspect ratio, qui foui·nit  une valeur numérique i nd icative 
de  la  forme de l 'aile ,  a été effectué à l 'aide de la  formule  la  plus s imple : L/1, où 
L est la longueur de  l 'ai le  étalée, entre l 'extrémité des rémiges primaires et 
le corps, et 1 la largeur maximale.  Les valeurs élevées caractérisent les ai les  lon­
gues et effilées, les  valeurs fa ibles les  ai les l arges (tableau III et annexe l ) .  
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Par contre, les mouettes et goélands, qui possèdent une surface 
alaire encore plus remarquable, ne présentent pas la même forme 
d'ailes.  Les leurs ne sont pas longues mais larges, ce qui permet 
des manœuvres sur place et  des décollages à 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 
l'arrière, comme celles des hirondelles dont ces oiseaux possèdent 
aussi la queue fourchue .  Leur vol très 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 à 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 entraîne des capacités de j eûne physiologique 
réduites. Ceci ne pose pas de problèmes pour des oiseaux côtiers 
qui peuvent se nourrir et surtout nourrir leurs j eunes fréquem­
ment (tableau V, première et  dernière lignes et tableau VI) . De 
plus, le rythme de nourrissage peut facilement être accéléré ce qui 
permet, en réponse à la prédation terrestre, la ponte de plusieurs 
œufs riches en réserves et  un raccourcissement des durées d'incu­
bation et d'élevage. 

Pour les Alciformes, le problème est du même ordre, puisque 
leur vol battu rapide exige une forte dépense d'énergie (tableau V 

---- Sph.,:;n i s c i fo r m e s  ----+ +--- Lariformes et Atciforme s __________,. 

+--- P r o c e l la riiforme s ----+ 

Cooomo<' m 

•o•'"o•• '""" ""'] '""""" 0 000 

Coo �<m o O «oooo 

'""""""]"""" O« .Oo 

j �--·' "- "'" " j � ... , . . _ .....
I mportants peu importants 

C ont�n u •  otomac.ux j Contonuo "omaoaux j j Oi oeaux p é{.g•qu e •  Oi o!aux cOti < "  

/ ph y:�:�:�·

.�:, 
d;é��P'"/ \ Capacités de jeune \. / phy •iol ogiquo 'éduit< • 

Nou r r i s s a g e s  ra r e s  Nou r ri a s a 8 e s  r a r e s  Nou r ri s s a g e s  fréquents 

"··-·:;: .... : ·"r / ···· ::::-��:· .. ... . 
.. ···\ .... 

-::7� 
......

Du r é e s  d ' incubation e t  Du r é e s  d 'incubation e t  
d ' é l e vage longue s d ' élevage courtes 

F i gure 9 .  - Stratégie s  générales de reproduction adoptées p a r  les famil les  
d'oi seaux de  mer  (sauf Pélécaniformes) en fonction de leur mode de vie et de 

leurs caractère s physiologiques. 
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pour la température centrale et tableau VI pour le métabolisme) 
et puisqu'il s'agit, en période de reproduction, d'oiseaux plutôt 
côtiers assurant des nourrissages fréquents (tableau V, ligne 9) .
Etant suj ets à la prédation, nous retrouvons chez eux les mêmes
adaptations permettant d'obtenir un départ rapide du j eune (œuf 
relativement gros, durées d'incubation e t  d'élevage raccourcies) . 

Nous n'avons pas tenu compte dans la figure 9 des Pélécani­
formes, car il s'agit d'un ordre très hétérogène, dont les familles 
pourraient couvrir presque tout le champ des quatre autres. En 
effet, les frégates, avec leurs capacités voilières extraordinaires 
(indice alaire : 5,12 d'après le tableau Ill) , la ponte d'un seul œuf, 
leur exceptionnelle durée d'élevage du poussin au nid (tableau V, 
ligne 7) , les grandes capacités d'amaigrissement (dernière 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 
métabolisme élevé, un mode de vie côtier, 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 œufs sont petits, les durées d'incubation 
et  d'élevage normales, ce qui semble permis par la  quasi-absence 
de prédation terrestre. 

A l'intérieur même des Procellariiformes, qui paraissent à pre­
mière vue un groupe homogène, 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 p ar leur aspect trapu et montrent 
un indice alaire similaire à celui des pingouins dont ils se rappro­
chent par le rythme de battement des ailes, la courte durée de l'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 à un
glissement de cette famille vers une stratégie d'oiseaux côtiers, ce 
qui est compréhensible pour une espèce non pélagique, mais prouve 
bien l'interdépendance des facteurs. 

En allant encore plus loin dans le détail, nous pourrions trou­
ver à l'intérieur de chaque famille des espèces aberrantes qui sont
d'autant plus intéressantes qu'elles confirment que le glissement 
vers un autre type de s tratégie ne peut se faire sans modifications 
de plusieurs caractères et à l'intérieur du cadre des caractéristiques
de la famille et de l'ordre dont l'espèce 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 à se rapprocher de celles des
Procellariiformes (ponte unique, voyages alimentaires moins fré­
quents, durée d'incubation allongée, durée d'élevage du poussin 
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au nid augmentée) . Pourtant, le partage des niches écologiques 
continue à se faire en fonction des caractéristiques de chaque 
famille. Comme nous l'avions noté en analysant les caractères 
adaptatifs du comportement des manchots (Jouventin, 1978) , ou les 
structures sociales des pinnipèdes (Jouventin et Cornet, 1980) , 
l'adaptation aux conditions ambiantes ne peut s'exprimer qu'à 
p artir des potentialités phylogénétiques. L'éventail des capacités 
adaptatives ne peut se manifester qu'à l'intérieur du capital géné­
tique du groupe car, pour en revenir à l'exemple précédent, sur le 
plan de l'adaptation optimum, la ponte d'un seul œuf caractéristi­
que des Procellariiformes est aberrante dans la stratégie de type r 
vers laquelle tendent les pétrels-plongeurs. 

Les caractères éthologiques n'apparaissent pas dans la figure 9. 
Est-ce à dire qu'ils ne sont pas intégrés dans ces stratégies ? Tout 
au contraire, ils montrent l'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 à l'écart de cette synthèse où les 
convergences écologiques compliquent déj à l'interprétation. Il n'en 
reste p as moins qu'au niveau ot'l 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 l'équilibre de l'ensemble. Rendre compte de tous ces 
éléments interdépendants devient alors une gageure, car la logique 
humaine demeure linéaire et, pour être didactiques, il nous faut 
nous éloigner de la réalité : le mode et le type de locomotion condi­
tionnent la forme et  l'envergure de l'aile qui sont liées, comme nous 
l'avons vu, à la distance de nourrissage et  au métabolisme : eux­
mêmes sont corrélés à la fréquence de nourrissage du poussin et 
donc à l'importance de la ponte ainsi qu'à la durée de l'élevage ; 
le nombre de j eunes surtout, influe directement sur la démogra­
phie - c'est-à-dire, par exemple, la longévité et l',âge de maturité 
sexuelle. 

VIII. - LE DETERMINISME DE CETTE DIVERSIFICA TION 

Nous venons de décrire des stratégies variées. Il nous reste 
pour terminer à comprendre pourquoi il y a tant de solutions au 
même problème ? L'océan p araît à première vue un milieu uni­
forme et l'on comprend mal la raison d'une telle diversification. 
Quels sont les facteurs qui se trouvent à l'origine de cette multipli­
cation des stratégies adaptatives des oiseaux de mer, qui pour 
n'être pas aussi nombreuses que celles des oiseaux terrestres, 
p araissent cependant disproportionnées en regard des problèmes 
posés p ar un environnement aussi stable. 

En fait, il faut touj ours être très prudent lorsqu'on juge de 
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l'uniformité d'un milieu. Il y a seulement quelques années encore 
la forêt équatoriale était considérée comme un milieu parfaitement 
homogène alors que l'on sait auj ourd'hui qu'il n'en est rien. Même 
si le milieu océanique est incontestablement moins hétérogène que 
la forêt hygrophile, il n'en montre pas moins une grande variété.  

Comme nous l'avons vu au début de cet article, les masses 
continentales, importantes dans l'hémisphère 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 - mammifères associés aux continents. La prédation j oue 
un rôle moindre dans les îles 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 deuxième facteur d'hétérogénéité est représenté par la pro­
ductivité très 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 l'une ou 
l'autre éventualité. 

Un troisième facteur, important dans tous les groupes zoolo­
giques, a attiré l'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 même lieu. Ces spécialisations peu­
vent être expliquées par des formes de bec adaptées à la préhension 
de chaque type de proie, comme nous l'avons vu en 2.2, mais aussi 
par la technique de pêche utilisée. De  plus, le mode de locomotion 
influe sur la nature du régime et il permet d'aj outer une troisième 
dimension - la profondeur - à cet univers apparemment plan. 

Un quatrième facteur de diversification consiste à j ouer sur le 
temps, c'est-à-dire à décaler les cycles reproducteurs d'espèces 
concurrentes, à migrer au loin une fois terminée la  reproduction 
ou même paradoxalement à placer la  saison d'élevage des j eunes 
dans le minimum de productivité océanique de l'endroit, ce qui 
permet à de très petites populations côti ères. ou à de plus fortes 
populations pélagiques, d'exploiter les eaux entourant les îlots de 
reproduction à une époque où il n'y a p as, ou peu, de concurrence. 

Enfin, un dernier facteur -- spatial -- nous paraît beaucoup 
plus caractéristique des oiseaux de mer, car il découle de ce qui 
nous paraît leur problème maj eur : 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, aj outée aux limitations dues à l'ovi­
p arité, expliquait le rôle indispensable du mâle dans l'élevage des 
j eunes 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 l'organisation des peuplements dans les îles Crozet (51 o de lon­
gitude Est, 46 °30 de latitude Sud) et d'une manière plus générale, 
les stratégies démographiques des oiseaux de mer, étaient très 
dépendantes de la distance entre l'îlot de reproduction et les zones 
de nourrissage à cette époque de l'année. La figure 10 illustre 
cette constatation : les techniques de pêche sont tout d'abord repré­
sentées (la plupart de ces dessins d'oiseaux sont tirés de la figure 1 ,  
in Ashmole, 1 971) . Mais  nous avons aj outé l'indication approxima­
tive de la profondeur à laquelle les espèces plongeuses descendent, 
car c'est aussi une manière de se partager les ressources alimen­
taires. 

De plus, l'éloignement à la côte des zones de nourrissage que 
prospecte chaque espèce a été sommairement indiqué par son 
emplacement par rapport à la terre, car nous manquons de don­
nées chiffrées. Il est, en effet, beaucoup plus difficile d'observer les 
oiseaux en mer qu'à 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 C anard 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 espèce. On constate qu'au fur et à mesure que l'on 
s'éloigne de la côte, la ponte se réduit (1) jusqu'à n'être plus que 
d'un œuf tous les deux ans chez les quatre espèces d'albatros de 
Crozet (Jouventin et Weimerskirch, à paraître) et dans une certaine 
mesure, le Manchot royal, Apfenodytes patagonicus (Stahl, à paraî­
tre) . Ainsi un gradient apparaît qui va de stratégies plutôt de type r 
à terre, à des stratégies K extrêmes en haute mer. 

Si l'on place en abscisse la fréquence de nourrissage du pous­
sin (que nous avons vu être un bon indicateur de la distance de 
nourrissage) et en ordonnée le nombre d'œufs moyen par an, un 
lien apparaît. Cette corrélation est significative pour une sécurité 
P = 0,99 (n = 73, r = 0,53) lorsqu'on compare l'ensemble des 
oiseaux de mer (fig. 11 ) . 

Lack (1968) avait déj à remarqué que, dans les familles 
d'oiseaux de mer « offshore » ,  la ponte était réduite, l'incubation 
et l'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 espèce doit se répartir 
sur un gradien t continu en fonction de son rayon de prospection et 

(1) Quelques exceptions  cependant : les  pétrel s géants, souvent terrestres, ,  et 
l e s  pétrel s-plongeu•·.s, côtiers,  ne pondent qu'un œuf (car ils font partie du grand
groupe des Procellari iformes  qui sont fortement pélagiques) . 
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Figure 1 1 .  - L'impot·tance de l a  ponte en fonction de la fréquence d'alimentation 
du poussin.  

y = 1 ,1 90 x 0,236 n = 73 ; r = 0,53 
La conélation est  s ignificative pour une sécurité P = 0,99.

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

En poussant les corrélations j usqu'à l'extrême, on pourrait 
même éliminer le facteur distance, c'est-à-dire la fréquence de 
nourrissage des poussins, et mettre en parallèle le « coefficient 
d'aspect » et le nombre d'œufs pondus en moyenne par an. Il appa­
raîtrait alors une corrélation significative entre la forme de l'aile 
(y) et l'importance de la ponte (x) - y = 3,707 x - 0•258 (n = 30 ; 
r = - 0,73) - corrélation qui resterait incompréhensible si l'on ne 

F igure 10.  - Le partage des ressources  alimentaires dans une î le  subantarctique 
( î le  de la Possession, archipel Crozet) . 

En plus des différences dans les  régimes alimentaires et les dates de reproduction, 
les techniques de pêche j ouent, ainsi que les .profondeurs atteintes. Enfin, la 
distance entre l a  zone de pêche et le l ieu de reproduction varie d'une espèce 
à l'autre et a des conséquences sur la  taille de la ponte (indiquée entre tirets )  : 
plus les  voyages al imentaires sont longs,  moins le nombre de j eunes élevés par 

les parents e st grand (Jouventin, sous presse b ) .  
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savait que ces deux facteurs sont eux-mêmes liés à un troisième 
qui assure la  cohésion de l'ensemble. 

Ainsi, en plus des facteurs écologiques assimilables à ceux que 
l'on observe chez les oiseaux terrestres, les différentes espèces 
d'oiseaux de mer peuvent se spécialiser dans plusieurs zones de 
prospection autour du même îlot. Selon la  distance à p arcourir, les 
adaptations morphologiques, démographiques, reproductrices et 
très certainement physiologiques (métabolisme) seront différentes 
ce qui explique la cohérence profonde de chacune de ces stratégies.  
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F igure 1 2 . - Le coefficient d'aspect (aspect ratio) en fonction de la fréquence 
d'al imentation  du poussin - qui est un indicateur de la  d i stance parcourue 

en mer pour s'al imenter.  

y = 3,500 x - 0,069 n = 30 ; r = - 0,45 

La corrélation est s ignificative pour une sécurité P = 0 ,95 .  

SUMMARY 

The striking convergences in morphology, behaviour and 
physiology existing between various species of sea birds are dis­
cussed, both on the basis of persona! observations, mostly carried 
out in the Antarctic and Sub Antarctic zones, and from data in the 
li ter a ture. 

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 continuons range of flight capabilities, ran­
ging from frigate-birds and albatrosses at one extreme to flightless 
penguins at the o ther. 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 prolective 
role of sorne immature and adul t 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 v ariations 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. 

Sorne 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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ANNEXE 1 
D onnées par especes sur les capacités voilieres. 

I, Po,ids corporel (g) , Il, Longueur de l'aile (mm) , III, Surface
alaire ( cmt) , I V, A spect-ratio V, Indice de Hartman. 

Diomédéid é s  
Diomedea exulans 
Diomedea epomophora 
Diomedea milinophrys 
Diomedea chloror�chos 
Diomedea chrysos toma 
Dieme dea nig!}p� 
Dlomedea immutabilis 
Diomedea ir rorata 
Diomedea bulle ri 
Diomedea cauta 
Diomedea albatrus 
Phoebetria !u sca  
Phoe betria pa!febrata 

Procellariid é s  
Ma crone cte s gj.ganteus 
Macronectes halli 
Fulmarus glacialis 
Fulmarus glacialoide s 
Thala s s oica antarctica 
�tian capense 
Pagod roma nivea 
Pte rod roma mac ropte ra 
Pte rod roma l e s s onii 
Pte rodroma incerta 
Pte rodroma solandri 
Pte rod roma rostrata 
Pte rodroma neglecta 
Pte rodroma alba 
Pte rodroma arminjoniana 
Pte rod roma ultima 
Pte rodroma inexpe ctata 
Pte rod roma brevirostris 
Pte rodroma mollis 
Pte rodroma cahow 

Pte rodroma hasitata 
Pte rod roma externa 
P�e rodroma baraui 
Pte rod roma p�yg� 
Pte rod roma hypoleuca 
Pte rodroma nig�pennis  
Pte rodroma longirostris  
Pte rodroma leucopte ra 
Pte rodroma cookii 
Pte rodroma defilippiana 
Bulweria bulwe rii 
Halobaena caerulea 
Pachypti la vittata vittata 
Pachyp� �  
Pachyptila desolata 
Pachyptila belcheri 
Pachyptila turtur  
Procellaria cinerea 
Procellaria aequinoctialis 
Procel laria we s tlandica 
Calone ctris diomedea 
Calone ctris leucomelas 
Puffinus pacificus 
� b� 
Pu!finus carneipe s 
Puffinus c reatopus 
Puffinus gravis -

Puffinus griseus 
Puffinus tenuirostris 
Puffinus nativitatis 
Puffinus puffinus 
Puffinus � 
Pu!finus huttoni 
Puffinus lhe rminie ri 
Puffinus as similh 

8 7 5 0  
8 6 9 7  
3445 
2 0 6 8  
3 648 
3 1 48 
3 0 9 2  
3 2 9 0  
3 0 1 2 
3 2 6 0  

2 4 0 0  
2 8 5 0  

4 3 5 5  
4 3 5 5  

7 58 
7 7 5  
6 8 0  
4 5 2  
367 
525 
7 5 0  
5 2 2  

3 8 0  
2 6 9  

3 8 0  
3 2 9  
3 0 0  
2 5 5  
2 5 0  

4 3 0  
3 7 5  
4 0 8  
1 8 1  
1 5 6 
1 59 
1 84 
1 9 1  

9 3  
1 9 0  
1 7 5  
1 55 
1 59 
1 30 
1 2 6 

9 6 0  
I Z7 0  
1 2 3 0  

9 4 6  

37 0 
3 8 0  
6 2 0  

87 3 
7 8 5  
59 0  
3 6 0  
4 5 8  
3 2 6  
3 6 4  
zoo 
2 38 

Il 

6 6 8  
640 
5 3 6  

47 0 
5 2 4  
4 9 5  
47 0 
5 5 8  
5 0 0  
5 5 6  
5 3 5  
5 0 3  
5 1 8  

5 1 5  
5 1 5  
3 3 2  
3 3 5  
3 1 5  
2 6 5  
27 1 
3 0 6  
3 04 
3 2 1  
3 0 4  
2 7 9  
2 8 0  
2 7 7  
2 7 8  
2 7 5  
2 5 8  
2 6 0  
2 5 3  
2 6 1  
2 7 7  
3 1 8  
2 8 7  
2 9 9  
2 2 1  
2 2 6  
2 1 4  
2 2 5  
2 30 
2 3 5  
1 9 5  
2 1 4  
2 0 8  
1 9 0  
1 9 0  
1 8 0 
1 7 6  

340 
37 6 

3 7 7  
348 
3 2 0  
2 9 5  
2 8 5  
3 1 7  
3 3 0  
3 2 2  
3 0 0  
2 7 5  
2 5 0  
2 37 
2 0 4  
2 2 2  
1 9 5 
1 7 9  

Ill 

4 3 37 
49 6 3  
2 68 2  

Z 5 07 
2 38 9  
2 7 5 9  
2 7 2 6  

2 5 38 

2494 
3 2 2 6  

2 7 48 
2 8 4 6  
1 05 6  

1 1 2 0  
8 2 0  
6 3 0  
5 8 3  

8 1 5  

5 7 8  
542 
594 

6 0 3  

7 9 5  

7 68 
5 2 5  

5 0 8  

4 6 5  
3 9 2  
4 4 0  
404 

42 3 

3 3 6  
1 07 2  
1 45 5  
1 6 32 
1 5 8 3  

7 2 7  
7 3 0  

5 5 9  

487 

392 

IV 

5 ,  5 7 9  

4, 9 4 6  

3 ,  685 

3 ,  7 7 1  

3 ,  4 3 8  

3 ,  449 

4, 2 2 3  

3 ,  6 9 4  

4,  2 38 

3, 3 5 3  
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3,  5 0 5  
3,  4 Z 7  
3 ,  6 2 7  
3 ,  9 4 5  
3 ,  2 8 Z  
3 ,  57 1 
3, 5 8 3  

3 ,  489 

3,  7 8 4  
4 ,  0 0 0  

3 ,  1 57 
3, 2 9 3 

3 ,  5 5 6  
3,  49 0 
3, 32 3 

3, 47 6 
3 ,  49 3 

3, 3 9 3  

3 ,  3 8 1  
3 ,  3 7 4  
3, 5 3 2  
3,  7 7 3 

3,  7 35 

3, 7 35 
4, 0 1 8  

3 ,  9 1 3  

4, 67 2 
3, 498 
3, 6 1 1 
3 ,  7 2 Z  
3 ,  7 9 5  

3 ,  6 0 1  
3, 2 5 4  
3 ,  6 5 7  

3 ,  7 3 9  
4, 1 1 5  

2, 8 8 0  
3 ,  3 1 1  

3, 1 44 

3, 0 9 1  
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Hydrobatid�• 
Oceanite s oceanicus 
� �� 
Garrodia nere il 

Pelagodroma marina 
Fre(!!!!....!!..OPi� 

.!:!! getta gr� 
�egetta fuliginoaa 
!fvd rObatea P.!!!giC:Us 
Haloc)'P'tena rnicrosoma 

Oceanodroma tethy.!_ 
Oceanodroma castro 
Oceanodroma monorhio 
Oceanod roma leucorhoa 
Oceanodroma markharni 
Oceanodroma triatrami 
Oceanodroma melania 
Oceanodroma homocbroa 
OceanOdroma hornbY!_ 
Oceanodroma fu rcata 

P�lécanoididés  

Sph"éniscidés 

Pe lecanoide s ga rnotii 
Pele canoide s magellani 
Pelecanoide s georgicus 
Pelecanoide s urina tor 

�tenodytes forateri 
�tenod}1es p�onicus 
,Pygos celis P_!.P� 

!Ygoscelh adeliae 
!Ygoscelis antarctica 

Eudyptes chry� 
Eudy�tes sclateri 
Eudyp�achy!h}'l!chus 

�tes robustus  
Eudyptes chrys�hus 
���tes antipode s 

�dyp� 
�heniscus humboldti 

.§pheniscus magellanicus 
Seheniscus deme r sus 
�heniscus mendiculus 

Phae.thontid'• 
Phaethon aethe reus 
Phaethon rubricauda 
Phaethon lepturus 

Sulidés  
Sula  bas sana 
Sula ca�nsis 
Sula serrator 
Sula nebouxii 
Sula varieg� 
Sula abbotti 
Sula dactylatra 

Sula sula 
Sula leucogaster 

F régatidé s  
Fre�� 
.f� gata andrew si 

Fregata magni!icens 
Fregata miner 
Fregata ariel 

Phalac rocoracid é s  
Phalacrocorax auritus 
Phalacrocorax carbo 
Pbalacrocorax aristote lis 
Phalac rocorax �elagicus 
Phalac rocorax urile 
Pha1acrocorax pyg� 
Phalacrocorax olivaceus 
Phalac rocorax penicillatus 
Phalac rocorax albiventer melanog�!_ 
Phalacrocorax albi vente r ve rrucosus 
Phalac rocorax sulcirostris 
Phalacrocorax fusce scens 
Phalac rocorax varius 
Phalacrocorax melanoleucos 
Phalac rocorax gaimardi 

Phalacroc�rax atricep!_ 

34 

30 
49 
57 
50 
6 3  
2 6 
2 1  
2 6  
4 3  
40" 

4 1  

8 3  
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37 

42 
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1 2 0 
1 35 

2 7 5 0 0  
1 2 8 0 0  
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6 9 6  
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3090 
2 6 38 
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1 5 2 5  
1 4 1 0  
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1 47 5  
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2 277 
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1 8 69 
2 1 38 
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2 2 3 0  
1 7 00 
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1 1 9  1 37 4,  3 1 7  
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1 3 6 
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1 2 1  1 7 4  2,  694 

1 9 1  392 3,  5 8 3  o. 6 5 6
. 1 8 5 342 4, 1 40 0, 7 9 1 

1 35 1 89 3,  697 0, 7 36 
1 1 0  1 4 1 3, 1 3 1 0, 7 30 
1 07 1 3 3 3, 424 0, 7 40 

9 9  1 1 9 3, 078 0, 7 9 8  
1 66 o. 840 
1 2 0  o .  7 5 9
1 2 6  o .  7 7 8

1 1 7 1 6 3 2, 997 0,  7 8 6  
1 0 5 1 60 3,  67 3 0, 7 30 

67 60 z. 8 5 3 0, 7 5 1  
1 04 1 3 6 3, 1 09 0, 7 Z Z  
1 0 0 1 32 3, 0 9 1  o. 7 5 7

1 38 0, 8 2 4  
8 1  9 8  2 ,  7 5 0  0, 7 6 1  

302 
3 3 5  
l 7 3 

5 0 0  1 7 98 4,  324 2 ,  7 9 3  
480 
463 
42 8 
387 
457 
435 
380 
405 

5 8 0  Z 7 8 6  4, 9 0 0  
62 9 
642 3 8 67 4 ,  0 3 0  s .  480 
592 
541 

307 1 62 6  2 ,  8 6 0  3,  400 
347 2 1 Z O  3 ,  5 0 0  
2 7 9  1 2 8 1  2 ,  47 3 2, 907 
2 69 
2 7 5  
1 9 6  
2 6 2  1 30 1  2 ,  6 8 0  3, 2 7 0  
2 8 2  
2 7 6  1 620 2 ,  6 1 5  3 ,  02.7 
2 6 6  
2 5 0  
2 7 2  
2 9 7  
2 30 
244 
31 2  1 9 7 2  2 ,  Z 5 5  3 ,  0 3 9  



II III IV v 

Phalac rocorax harrisi 3 3 3 6  1 8 6 
Phalac rocorax bougainvillii 2 0 2 5  2 8 9  
Phalacrocorax capensis  2 5 4  
Phalacrocorax negle ct\1& 2 7 4  
Phalac rocorax africanUs 6 3 8  2 1 1 
Phalacrocorax campbelli 2 8 0  
Phalac rocorax carunculatu s 3 0 5  
Phalac rocorax punctatus 2 37 
Phalac rocorax magellanicus 249 
Phalac rocorax capillatus 3 1 8  
Phalac rocorax fu scicollis 214 
Phalacrocorax ni&!,! 1 97 
Phalac rocorax nig!:2,gularis 292 

Stercorariidés 
Ste rcorarius skua 1 6 3 3  4 0 5  1 7 9 6  3 ,  089 3, 825 
Ste rcorarius maccormicki 1 3 5 0  3 9 0  1 82 3  2 ,  8 39 3, 7 8 1  
Ste rcorariu s p� 7 3 0 3 5 3  
Ste r corariu s  Eara siticus 445 3 2 5  1 082 3, 39 3 4, 3 1 1 
Ste rcorariua longicaudus 2 8 5" 304 

La rid é s  
Larus cras sirostris  5 3 5  368 
Larus marinus 1 68 0  4 6 4  2 1 82 3,  2 5 6  3 ,  9 32 
Larus schistisag.!!_! 1 2 0 0  4 4 0  
La rus fuscus  67 0 4 1 0  1 4 3 6  4, 3 3 0  
La rus argentatu s 1 1 58 4 1 8  1 67 4  3,  429 1 ,  9 6 8  
Larus cachinnans 1 0 00 4 4 1  
Larus canus 4 1 8  342 8 5 9  3,  9 2 8  
Larus hype rboreus  1 69 0  442 
Larus glaucoide s 4 0 1  
Larus glauce scens 4 1 0 
Larus ichthyaetus 2000 485 
Larus brunnicephalus 3 3 4  
Larus ridibundus 3 0 0  2 9 4  8 2 0  3,  1 1 4  4, 2 7 8  
Larus me lanocephalus 299 
Larus rninutus 1 3 0  2 2 1  
Larus genei  3 37 3 0 3  
Larus occidentali s 4 0 5  
La rus thaye ri 4 0 1  
Larus californicus 590 384 
Larus delawarensis  5 0 2  362 1 4 1 1  3,  7 5 0  4 ,  7 9 0  
Larus atricilla 2 9 6  1 1 7  1 0 1 8  3, 460 4, 7 8 0  
Larus p,!pixcan 2 6 0  2 7 6  8 6 6  3,  3 5 0  4, 6 3 0  
Larus Ehilade lp� 2 5 5  
Larus dorTunicanu s 940 400 1 62 0  3,  1 8 4 4, 1 8 2  
Larus hee rrnanni 3 4 3  
La rus sa  un de rs i  2 8 0  
Larus novaehollandiae 3 1 2 2 9 7  
Larus pacificus 1 02 0  450 
Larus bulle ri 2 8 3  
Larus score sbii 3 3 5  
Larus fuliginosus 3 3 3  
Larus belcheri 3 6 8  
Larus hernP'richii 343 
Larus audouini 399 
Larus se rranus 3 6 1  
La rus cir rocephalus 3 3 0  
L a  rus leucophtalmus 3 1 2  
La rus mode stus 3 3 0  

�&?Phila eburnea 5 0 1  3 3 3  
Ri s s a  tridacty� 3 8 5  30 3  7 9 0  3,  3 6 6  3 ,  8 6 7  
Ris sa  brevirostris  3 6 0  3 1 0  
Rhodoste thia rosea 2 2 5  1 5 5  
Xema sabini 2 6 5  

C r e agrus furcatu s 67 6 4 1 8 
Chlidoni a s  hybrida 92 2 3 3  
Chlidonias nig� 6 1  2 07 
Chlidonias leucopte ra 2 0 8  
Chlidonias  albi striata 2 5 0  
Phaetu sa�p� 2 9 0  
CrP. lochelidon nilotica 2 1 0  2 5 7  
S t P. r n a  ca sp� 640 41 3 
S t e r n a  s andvi c e n s i s  2 3 0 3 0 8  8 0 2  3 , 7 2 0 <. 4 1 0  
Ste rn'�. hira�d-;--- l L !  2 6 1  3 9 5  4, 4 8 0  -!,  3 2. 0 
Ste rna paradisea 1 0 0 2 6 2  3 5 6  < .  0 67 
Ste rna <! leutica 2 68 
Ste rna albifron s 45 J 6 5  



Alcidés 

Ste ma forsteri 
Ste ma douga.llii 
Ste rna fu s cata 
Ste rna be rg!! 
Ste ma anaethetus 
Ste rna virg� 
Ste ma vittata 
Ste ma maxima 
Ste rna st riata 
�galen sia 
Sterna ne reis 
Ste rna sumatrana 
Ste rna ele� 
Ste rna eurygnatha 
Ste rna hirundinacea 
Sterna repre s s a  
Ste rna aurantia 
Ste rna melanogastra 
Ste rna lunata 
Ste rna trudeaui 

�P!Irciliaris 
Ste rna lorata 
Sterna balaenarum 
Larosterna inca 
Procelsterna ce rulea 
Anous stolidus 
Anous m.inutus 
Anous tenui rostris 

Qygis alba 

Uria aalg! 
Uria lomvia 
Alea tarda 

Pingt!inus impennis 
�phus &!Y� 
�phus columba 
�phus carbo 
Brach�hus marmoratus 
Brachy..!!!!!f!hus breviroatris 
Endomychura hypoleuca 
Endomychura c rave ri 
.§.Y!!thliboramphus anti� 
.§,)'.!!thliboramphu• wumizusume 

Alle alle 
E!Ychoramphus aleuticus 

Aethia cristatella 
Aethia pyg� 
Aethia Eu silla 

,Çyclorhvnchus psittacula 
Cerorhinca monoce rata 
Fratercula arctica 
Frate rcula corniculata 
Lunda cirrhata 

1 1 7 
1 1 7 
1 9 5  
3 Z 5  

9 6  
1 Z 5  
1 40 
47 0 

Z 4 1  
57 
99 

45 
1 9 Z  
1 05 

99 
l l O  

9 6 0  
9 5 0  
7 1 0  

5 0 0 0  
4Z 5 
465 
490 
Z 35 
Z 3 0  
1 55 
1 5 0 
Z 0 5  

1 6 5 
1 7 0  
Z 8 5  
l Z O  

9 0  
3 Z O  
5 3 0  
470 
6ZO 
8 0 5  
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1 69 308 (1 Z4) 2 ,  62 1 Z, 394 ( 1 ,  5ZO)  
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1 34 
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ANNEXI 
Données par espèce 

I, Nombre d'œufs pondus par an , II, Taux annuel  de survie de 
des immatures (pour toute la période d'immaturité) calculé pou 
en accroissement ; VI, Taux de survie des immatures observé 

Diomédéidé s 
Diomedea exulan s 

Q_iomedea ep�hora 
Diomedea bulle ri 
Diomedea i r rorata 

Diomedea immutabi!is 
Diomedea chrys o s toma 
Diomedea melanophry_! 
Diomedea nig!lP.!:.! 

Procellariidés 
Mac rone c t e s  glg� 
Fulmarus glacialis  
Fulmarus glacialoide s 
�tion capense  

Pagod roma nivea 
Pte r od roma inexpectata 
Pte rod roma hypol� 

Bulweria bu lwer� 

� gri s e u s  
Pu!finus puffinu s  
Pu!finu s  tenui rostris  
Puffinus pacificus  

Puffinus nativitatis 
Puffin us lhe rminie ri 

Hydrobatid é s  

tl_yd robates  pelagicus 

Oceanodroma castro 
Oceanodroma leucor rhoa 
Oceanitc s oc<:anicus 

Sphéni s c i d é s  
�ptenody� P}'...!,!gonicus 
t�yte s  fonte ri 
pygo s c e l i s  adeliae 
Eudypte s chry�hus 

�g�yp�ipod e s  
_?pheni scus  demersus  

§_pheni scus  mendicu1us

0 ,  5 
0, 5 

1 
0, 5 
1 

1 , 3 

0, 7 
1 
1 ,  9 
2 

II li! 

0,  9642  2 7 , 4 
0, 9 7 0 0  3 2 ,  8 
0, 8 8 9 0  8, 5 
o. 9 6 2 0 2 5 ,  8 
0, 9 397  1 6, 1 
0, 9 3 0 0  1 3 ,  8 
0, 9 30 0  1 3 ,  8 
0, 9 37 3 1 5 , 4 

0, 9 6 0 0  24 ,  5 
0 , 9 6 9 1  3 1 , 9 
0, 9 5 0 5  1 9 , 7 
0, 9 4 5 0  1 7 , 7 
0 , 9 4 5 0  1 7 , 7 
0, 7 60 2  3 ,  7 
0, 7 6 7 4  3 ,  8 
0, 9 0 0 1  9 ,  5 
0, 9 3 0 0  1 3 ,  8 
0 , 9 5 0 0  1 9 . 5 
0, 9 5 0 0  1 9 ,  5 
0 , 4 3 3 8  1 ,  3 
0, 4 0 4 1  1 ,  2 
0 , 9 32 0  1 4, 2

0 , 9 30 0  1 3 , 8  
0 ,  8 8 0 0  7 ,  8 
0, 9 4 0 0  1 6, 2 
0, 5 4 0 0  1 ,  7 
0 , 908 3 1 0 , 4  

0 ,  8 2 2  5 ,  J 
0, 9 5 0 9  1 9 , 9 
0 , 8 6  6, 6 
0 , 8 6  6, 6 
0, 8 5 5  6,  4 
0 , 9 2  1 2 , 0 

0, 89  8 ,  6 

I V  

0,  2 38 
0 ,  1 58 

o. 599
0 ,  258  
o.  5 7 5
o .  4 3 8
o .  2 8 7

0 ,  1 54 
0, 1 34 
0, 1 5 3  
o. 2 69 
0, 2 32 
0, 7 4 2  

0 ,  1 62 

0, 342  
0 ,  5 8 7  
0 ,  3 8 2  

o .  9 5 0

·o. 9 2 8  
0 ,  1 8 87 
0 ,  3 5 6  
0 ,  4 1 2 
0, 2 4 4  
0 ,  3 2 5  
0 ,  1 69 
0 ,  3 3 8  
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duction , IX, Taux de survi,

v 

7 �. 0, 4 3 9  
2 "1� 0 ,  2 1 8  

VI 

o. 7 0 6
0 ,  2 5 2  

0 ,  2 34 

0, 7 1 4  

0 ,  3 6 2  

VII VIII 

9 + 
8 

•• 7 

•• 4 
9 ' 

5, 5 
6, 0 

4, 5 

0 ,  1 9 1 4  3 5, 2 3  
5 ,  4 
8, 1 
3, 2 0, 2 6 0  

IX 

0 ,  5 9  
0 ,  7 5  

0 ,  1 6  
0, 468 
0,  47 
o. 3Z 
o. 4 37 

0, 5 2 0  
o. 4 6
0 ,  6 4 5  
0 ,  4 0 9  
0,  4 7 5  
0 ,  6 4 6  
o. 245
o .  6 3 4

0 ,  6 1 8

0 ,  8 0

o. 409 

0 ,  3 1 4  

0 ,  1 9 3  

0 ,  548 
0 ,  644 
0 ,  4 1 4  
0,  340 
o, 5 9 5  
o. 290
o .  650
0, 2 1 7

ur la démographie. 

·duites ' Ill, Espérance de vie à 1 (2) ans ; IV, Taux de survie
:ne population en équilibre ; V, Même taux pour une population
'Il, A ge de la première reproduction ' VIII, A ge moyen de re pro�
u nid (œufs e t  poussins) .

I l  I I I  IV v VI VI I  VIII IX  

Phaethontidés  
Phaethon rubricauda !, 2 o. 8 2 3 5 , 1 o. 1 8 5 0 ,  2 6 5  

F r égatidés 
minor o .  7 2 7 0 3 ,  2 0, 9 5 1  o .  5 7 4

Phalacrocoracidés  
Phalacrocorax aris totelis  3 , 1 0, 8 6 1  6 ,  7 0, 1 45 0, 6 J fl  

Phala c r o c o rax carbo 3 ,  4 
o. 8 8 7 ,  8 0, 1 9 2  

4 - 5  0,  368 o .  9 3 1 3, 8  0,  1 1 2  
Phalacrocorax auritus 3 ,  5 0, 7 6 3 ,  7 
Phala c ro c o rax ba r r i  s i  2 ,  75  0 ,  874 7 ,  4 o. 6 1 0 o .  4 6 2 5 1 ,  4 2 , 5 o. 1 8 4 

Sulidé s  

Sula b a s sana 
0 ,  898 9 .  3 o. 2 7 9 3 "7.  0 ,  362 

0 ,  7 3  
0 ,  9 5  1 9 ,  5 0, 1 37 3 "1� 0, 2 1 9  

Sula 0 ,  9 4  1 6, 2  0 ,  1 62 3 - 4  0 ,  7 4  

S u l a  s e rrator  0 ,  9 5 5  2 1 , 7  0 ,  1 2 0 6 0, 7 5  

Sula 1 ,  8 0, 9 1 4  1 1 , 1 o. 2 9 0 o .  369 o .  33 

Sula 2 o. 9 37 1 5 ,  4 o. 1 5 8 o. 1 9 2 o .  40 

Sula sula 
o .  9 2 1 2 ,  0 o. 242 3-4 o.  66
0 ,  fl 3 5 ,  4 o. 5 1 5

Sula nebouxii 3 ,  8 0, 7 8 38 4, 1 

Stercorariidés  
1 ,  9 0, 9 2 5 0  1 2 , 8  0 ,  1 2 8 5 � 6 0,  6 1 5 Ste rca:rarius  skua 

Ste r c o r a rius ma c c o r micki 1 , 7  0 ,  9 3 8 3  1 5 , 7  o .  2 7 3 5 - 6  o .  2 64 

La ridé s 
Creagrus  fu rcatus 1 ,  2 0, 9 2 4 5  1 2 , 7 o. 4 3 3 0,  1 9 0  0 ,  368 

2 ,  c 0, 9 3 1 7  1 4, 1 0 ,  1 1 8  1 3 "1� 0 ,  342 
3 - 4  0,  S A  Ris sa  tridacty� 0 ,  8 7 6 0  7 ,  6 0, 2 1 4  1 3 "1� 0 ,  438 

Larus ridibundus 2 ,  9 0, 8 5  6 ,  2 o. 3 5 0 0 ,  087 

Larus 2, 7 0, 9 1 8 5 I l ,  8 o. 2 2 7 1 3 "1� 0 ,  5 8 9  4, 4 0, 2 6 6  

La rus  fu s c u s  2 ,  7 o. 9 0 5 4  1 0 , 1 0, 1 9 1  1 3 ""� 0 ,  454 o.  367

Larus g1au c e s cens  3 0, 9 9. 5 o. 1 42 o. 470

Anous  s tolidus o .  7 8 1 6 4, 1 o .  8 7 0 0 ,  5 0 2  

S t e  r n a  tunata 0 ,  6 8 2 8 2 ,  7 0,  490 

Ste rna fu s cata o .  608 3 2, 1 0 ,  4 1 9  

Ste rna hirundo 0 ,  7 5 08 3 , 5 0, 248 0,  67 

Alcidés  
0 ,  9 37 1 5 , 4 0, 1 7 8  

Uria 1 , 1 0, 8 9 2 4  8 ,  8 o. 3 0 5 0,  642 
0,  8 7 0  7 ,  2 o. 368

U ria 1omvia 1, 6 0, 9 1  1 0 , 6 0, 428 0,  349 0,  2 6 3  
0 ,  9 6  2 4 ,  5 0,  1 1 7  

Alea torda 1 , 1 0, 9 1 42 1 1 , 2  0,  2 5 2  o .  6 1 9
0 ,  8 9  8 ,  6 0,  3 2 3  

F rate rcula a r c tica 
0,  9 5 5  2 1 , 7 0,  1 2 9 

o. 699
0 ,  909 1 0 , 5 o. 2 6 0

- 269 -



ANNEXE III 

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

I, Température centrale ( ° C) ; Il, Nombre d'œufs pondus par an ; Ill, Poids de 
l'œuf (g) ; IV, Rapport du poids de l'œuf au poids de l'adulte ( % ) ; V. Durée des
périodes d'incu bation (jours) ; VI, D u rée  de l 'incu bation (jours)  ; VII, Durée de 
l'élevage au  n id du poussin (jours) ; VIII, Rapport! du  poids du poussin à l'envo l
a u  poids d e  l'adulte ( % )  ; IX, Nom bre de nourrissages du poussin par jour ; 
X, Poids du con tenu stomacal (en % du poids de l'adulte)  ; XI, Q uantité consom­
mée chaque  jour par le poussin (en % du p o ids de l'adulte)  ; XII, Amai.grissement

po�ible de l'adulte ( en % du poids m axim u m ) .

Diomédéidé &  
Diomedea exulan a 
Diomedea ep�hora 

Diomedea i rrorata 
Diomedea ni&!!Pe..! 
Diomedea immutabilis 
Diomedea melanop..!!!"y_!l 
Diomedea bulle ri 
Diomedea chlororhY!!chos 
Diomedea chrysostoma 
Phoebetria p.!!J>!brata 

Phoebetria fus ca 

Proce lla riidéa  
Mac ronectes  g.!Banteus 
Mac rone cte s halli 
Fulmarus glacjaloide s 
Fulma rus glacirdis 

Daption ca�nse 
��a�a 

PterodToma ma croptera 
Pte rod roma l e s � onii 
Pte rod roma alba 
Pte rodroma ultima 
Pte rodroma inexpe ctata 
Pte rodroma brevirostris 
Pte rodroma motU s  
Pterodroma cahow 
Pterodroma Ph!!.2PY&� 
Pterodroma hyeoleuca 
Pachyptila vittata vittata 
Pachyptila. vittata salvini 
Pachyptila de solata 
Pachyptila turtu r 
�e r�i 
Procellaria aequinoctialis 
Procella ria wes tlandica 
Procellaria cinerea 
Calonectris  diomedea 
Calonectris  leucomelas 
Puffinus pacificus 

� c�s 
Puffinus g riseus

­

�t�tr is  
Puffinus nativitatis 

Puffinus puffinus 
Puffinus huttoni 

Puffinus lhe rminie ri 
Puffinus a s similis 

Hyd l:'obatidé s  
Oceanite s oceanicus 
Gal:'rodia ne reis 

Pelagod roma marina 
Freg!!!!..l!,.op:ica 

Ne s ofrege tta fuliginosa 
t!ydrobatss pe la� 

Oceanod roma castro 
Oceanodroma leucorrhoa 

Oceanodroma !urcata 

Pélé canoidid é s  
Pele canoide s magellani 
Pele canoide s �gicus 
Pele canoide s urina tor 

Il Ill IV v VI 

37 " 5  0 , 5 488 s .  6 8 ,  3 7 6  
3 8 " 7  0 , 5 4 2 5  4, 9 6, 5 7 9  

Z 8 4  8 ,  6 2 0 ,  2 6 1  
37 " 6  2 9 1  9 ,  2 7 .  3 6 6  
37 " 0  2 7 9  9 . 0 1 0, 6  64 
3 8 " 7  2 6 0  7 , 5 9 , 2 68 
3 9 " 5  2 5 7  8 ,  3 1 0, 8  

1 2 1 0  1 0, 2 8 0  
39 " 7  0 , 5 2 7 6  7 , 6 9 . 9 7 2  
38 " 1  0 , 5  2 6 0  1 0, 8  1 2 , 0  67 
38 " 3  0 , 5  2_44 9, 8 8, 5 7 0  

3 8 " 9  

37 " 8  

38 " 5  

38 " 1  
37 " 4  

37 " 7  

37 " 8  
38 " 1  
38 " 0  
37 " 0  
37 " 3  
3 7 " 8  
38 " 3  

39 " 8  

37 " 2  

3 8 " 7  
3 8 " 0  

246 s .  6 5 ,  9 5 9  
2 4 6  s .  6 7 .  4 59 
1 0 3 1 3, 3 3 ,  6 4 6  
l O I  1 3, 4  4, 5 49 

64 1 4, 2  3 , 7 1 5  
5 6  1 5 , 3 s .  6 44 
8 0  1 5 , 2  12 ,  5 5 3  
9 9  1 3 ,  2 60 
56 2 0 , 8 5 , 0 5 3  

6 1  
49 

1 8 , 5 1 3, 3 50, 5 
1 6 , 3 1 0, 1 49 

1 1 , 0 
66 1 6, 2 7, 8 5 2  

3 3  1 8 , 9  5 6  
3 l  2 0 ,  3 
33 20 ,  8 3 ,  0 4 5  
2 4  1 9 , 2 6, 5 5 5  
2 1  2 2 , 6 45  

1 24 9 .  8 8 ,  2 5 8  
1 30 1 o, 6 62 
1 1 0 1 1 ,  8 
1 04 I l ,  0 5, 9 54  

64  
3,  7 5 3  

9 5  1 2 , l 5 6  
85  1 5 , 6 1 2 , 5 5 3 ,  5 
6 3  1 7 ,  5 5 2  
58 1 3, 6 s . 9 5 1  
7 0  1 9 , 2 

1 0  29 . 7 
9 30, 0 

1 2  24,  5 
1 5  26 ,  3 
2 0  29 ,  4 

7 2 6, 9 
1 0  2 2 ,  5 

9 2 1 , 7 

1 2 , 6 2 1  

9 ,  0 5 1  
2 ,  0 5 2 , 5 

1 ,  2 4 1  
42 ,  5 

4, 0 5 5  
3 ,  0 4 1  

z ,  5 40, 6 
s. 0 40, 5 
2, 7 4 1 '  5 

2 � 3  49, 8 

5 0  
1 7 '  4 1 6, 9 46, 4 
1 7 .  4 1 3, 5 2,  0 5 4  

- 270 -

VII VUI 

1 Z 6  

1 Z 3  

IX x Xl 

0 ,  39 8, 1 3 ,  1 

0, 6 1  

X!! 

Z 7 0  
Z 3 6  
1 67 
1 40 
1 65 
I Z O  

0 , 7 5  2 5 , 4 

1 30 
1 40 
1 4Z 
1 60 

l OZ 

9 Z  
98  
9 1  

0 ,  48 1 0, 2 4, 8 

0,  5 2  8 ,  3 4, 3 
0, 3 9  
0 ,  42 

1 1 4  o .  46 ) 0,  5 
1 1 4  89 

5 2  1 1 4  
5 3  1 1 4  0 , 48 
48 1 04 
5 0  9 9  

1 3 1 9 3  0, ?.. 6 1 8 , 5  4, 8 
1 02 9 5  

60 9 0  
0 ,  3 3  

9 5  o.  7 5
8 6  0,  5 

5 0  9 9  0 ,  65  
60 97 0,  5 9  
S I  1 1 3  
49 o.  77 
6Z 
94 7 9  

1 2 0 9 3  
8 Z  
97  1 2 8  0, 8 1 7 , 0 1 3, 6  
66 

9Z  
97 0 ,  47 
94  
9 6  
7 2 ,  5 1 00 0 ,  5 9  9 ,  6 5 ,  7 1 1 , 5  

7 2 , 5 1 ,  0 
7 2 , 5 0,  7 5  

5 5  1 9 0  

58  
68  I Z Z 

1 ,  0 

0, 8 

62 , 8 
7 0  
6 6  

0 ,  8 2  1 8 , 7 

6 3  1 1 0  

5 0  
45 , 5 9 6  1 , 0  
5 4  l l O  1 , 0  

z o  

3 5 , 9 
2 7 ,  3 1 1 , 0 



Sphénis ciforme s 
�p�� p!!_agcmicus 

_b�yte s  forsteri  
!'Ygoscel is  .2_3Jl'ua 

,Pygo scel is  adeliae 
.PYgoscel is  antarctica 
�pte s chrysocome 

Eudyp� �.!hY!I:chus 
�ptes robu stus 
Eudyptes s clateri 
Eudyptes chrysolophus 
�g�pte s anti� 
Eudyptula minor 
Spheniscus  deme r sus 
SP:heni scus  magellanicus 
�heniscus mendiculus 

Phaethontidés 
Phaethon aethe reus 
Phaethon rubricauda 

Phaethon lep� 

F régatid é s  
Frega�quila 

Fregata andrew si  
F regata magnificens 

Fregata minor 
F regata ariel  

Phalacrocoracidés 
Phalac rocorax auritus 

Phalacrocorax ca rbo 
Phalac rocorax aris totelis 
Phalac rocorax pelagicus 

Phalac rocorax urile 
Phalac rocorax pygmaeu s  
Phalac rocorax olivaceus 
Phalac rocorax penicillatus 
Phalac rocorax albiventer  
Phalacrocorax sulcirostris  

Phalac rocorax fu scescens  
Phalac rocorax varius 
Phalacrocorax melanoleucos 
Phalac rocorax gai mardi 
Phalacrocorax atricep!!_ 
Phalacrocorax ha rris i  
Phalac rocorax bougainvillii  
Phalac rocorax capensis  
Phalac rocorax neglectus 
Phalac rocorax africanus 
Pha lac rocorax camP:be lli  
Phalac rocorax ca runculatus 
Phalacrocorax punctatus 
Phalacrocorax mage� 

Sulid é s  
Sula ba s s ana 
Sula capen s i s  

Sula se rra tor 
Sula ne bou xii 
Sula va rie� 
Sula abbotti 
Sula dactylatra 
Sula sula ­
Sula leucoga ster  

Ste rcorariidés 
Ste rcorarius skua 
Ster corarius maccormicki 
Ste rcorarius pa rasiticus 
Ste rcorarius longicaudus 

II l l l  IV v VI 

37 . 7  0 , 7 3 1 0  2 ,  4 1 5 ,  1 5 4  
3 6 · z  1 445 l, 6 64  6 3 
38 " 1  z 1 38 Z , l 3 , 1 35 
38 · s  1 ,  9 1 1 1  2 ,  7 6 ,  1 35  

Z ,  1 l OS 2, 8 2, 8 36  
l OO 
1 1 0  

3 , 9 1 0, 0  3 3  
3 ,  1 I l ,  0 34 

l o .  8 3 3  
3 8 . 6  1 2 4  3, 1 35 

I Z 8 3,  0 9,  5 36 
37 " 8  1 38 2, 5 1 ,  8 44 
39 " 0  z ,  2 5 5  4, 7 0,  7 3 7  

1 , 1  z ,  0 39 
z 1 2 8  3 ,  7 4 3  

4 0 • 1 3 - 4  
39 " 8  3 - 4  
4 0 " 4  3 

3 - 5  
3 - 4  

4 1  

63 ,  5 9, 1 6, 0 4 2 .  5 
69. 5 9, 7 s. 5 44 
4 1 , 3 1 1 , 9  4, 0 4 1  

7 s .  8 6, 0 l ,  5 44 
82 5,  6 2 ,  5 54 

50 
83 6, 0 4, 0 55 
59 7 ,  3 4, 0 45 

o .  08 3 28 
46, 2 2, 0 2 8  
4 2 ,  6 2 ,  3 3 1  

4 - 6  2 3  z ,  9 30 

3, 32  
3-5  
Z - 4  

2 ,  5 0, 5 29 

Z - 3  69, 3 Z ,  1 
Z - 3  
Z - 3  
Z - 3  

4 Z 3  3, 6 
3 

1 - Z 
Z - 4  

3 

1 '  9 
z , s 

1 
4 0 . 7  l ,  6 
4 0 "  3 l 

z, 0 

1 04, 5 3, 4 
1 02, 9 3. 9 

9 6  4 ,  0 
62, 7 4, 1 
50  3 ,  5 

1 1 2 , 2  7 ,  2 
67, 3 3, 7 
47, 1 5, 1 
47, 2 4, 1 

1 ,  37 1 44 
1, 6 1 5 44 
1 ,  1 37 45 
0, 896 41  
0, 292 42 
2 ,  1 66 57 
0, 842 44 
2 ,  41 3 45 
0, 50  45 

1 02 6, 2 0 , 08 29 
92  6, 8 o .  09 30 
5 0  I l ,  3 25 , 5 

Z 3  
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VII VIII 

345 7 8  
1 60 46 

8 0  85  
5 1  7 5  
5 7  9 3  
7 0  7 8  
7 5  6 5  
7 5  88 
75 83 
65 

1 0 6 l OS 
58  89 

1 1 3  
7 7  7 5  
5 5  7 6  

9 0  1 05 
9 1 ,  3 1 1 2  
7 2  95 

1 54 1 00 
1 7 0  8 8  
1 7 0  8 5  
1 7 0  1 0 1  
1 4 0  9 9  

3 9  
50  
60 

60 
70 

99 
98 
8 6  

5 6  1 os  

90 
98 

1 00 
1 oz 

98 
1 68 
1 1 5  
I OZ 
I Z O 

1 3Z 
1 1 Z 
I Z I  

1 00 
99 
76 

1 00 
95 
14  

46 98 
55 l OO 
3 1 , 5  
2 6, 5  

IX x X l  X I I  

3 9  
0 ,  1 oz 9 ,  9 0, 0 1  33  

1 5 , 4 32 
0, 7 1 0 , 7  7, 5 33 
z 
0, 7 5 0  
0 ,  9 42 
0, 8 
o. 8 50  
o .  7 41 
1, 5 1 0 , z 1 5 , 3 22 
1'  7 1 4, 2 24, 1 44 

0, 667 
0, 7 1 4  
0 ,  667 

Z ,  0 
0, 7 5  
z ,  0 
0, 384 
0,  4 1 7  

6 ,  0 
2, 0 24, 2 48. 3 

1 0 , 2  

5, 5 

z , s 

Z , 7 

z. 0 
1 ,  8 
1 , 1 
1 , 5  
1 '  4 
o. 92
Z ,  0 

4,  6 

1 3, 0  

2 1 , 5 1 9 . 8 

I l  2 ,  4 2 6, 9  
5 ,  8 2 ,  2 I l ,  1 

J 4, 0 
1 4 , 1 

3, 9 



Larldis 
Larus atricilla 
Larus canus 
Larus delawarensis 
Larus c<t.li{ornicua 
Larue marinus 
Larus dominicanua 

LaruÎ ocddentalh 
La ru• s� 

�y�rboreua 
Larus argentatus 
La rue cachinnàns 
La rua !uscus 
Larus ridibundus 
Larue philadelphia 
Larus p!,pixcan 
Larus minutua 

Creagrus furcatus 
Rhodoatethia roaea 
Xema aabini 
Riua tridacty� 
Riaaa breviro.-tria 
��ph� 
�ybrida 
Chlidonias niger 
�loche lidon nilotica 

lfydrop_!i>gt'!tl tacheg� 
Ste rna bers!L 
Sterna aandvicensis 
Ste rna dougallH 
Ste rna hirundo 
Ste rna paradiaea 
Ste rna vittata 
Ste rna virgata 
Ste rna !orateri 
Ste rna aleutica 
Ste rna anaethetua 
Ste rna !ua cata 
Ste rna albifrona 
Procelaterna ce rulea 
Anoua atolidua 
Anou• minutua 
.§ygi� 

Alci!ormea 
U ria aalK!, 
U ria lomvia 
Alea torda 
�uinus im� 

�phus &!Y!!! 
�phu a columba 
�phu• carbo 
Brachy.!!;!!lP:hua rna:rrnorattia 
Brachy.!!,!!!phu• breviroatria 
Endomychura h�leuca 
Endomychura craveri 

.§�thliboramphus anti� 
§.Y!!thliboramphu• wumizuaume 

Alle alle 
�ychoramphus aleuticua 

Aethia criatatella 
Aethia pyg� 

Aethia p� 
fy�chu a p� 

Cerorhinca monocerata 
Fratercula arctica 
Fratercula corniculata 
Lund& cirrhata 

1. 

4o•o  

40 " 9  

41 ° 7  
4 0 " 7  
42 " 3  

41 . 4  

4 0 " 9  

41 " 4  

4 0 " 4  

41 " 6  

40 " 9  

• U " 4

40 " 5  

4 P 4  
4 0 " 4  

39 " 9  
39 " 8  
39 " 7  

4 0 " 4  
40 " 6  

3 9 " 7  

4 0 " 2  

4 0 " 4  
39 " 6  
39 " 1  
40 " 1  
3 9 " 6  

Il Ill !Y. v 

3 
3 5 1  1 2 , z 0, 1 0  
3 
3 7 3  1 2 , 3 

Z - 3  l l Z  6 ,  6 
Z, 3 80 8, 5 0, 1 6  

3 
3 
3 
3 99 8, 5 

Z - 3  8 9  8, 9 0, 1 4  
3 7 7  
3 38 1 2 , 7  

74, 3 1 1 , 0 
0, 5 

48 1 2 , 4 0, 7 5  
z 
z 

Z - 3  
3 
3 Z9· 1 4, 0 

Z - 3  6 4  1 0, 0  

1 - Z 35 1 5 , z 
Z - 3  

z o  1 7 , 4 
1 9  1 8, 5 0, 5 

l -2 30 Z l ,  4 
l z o  1 6. 0  
3 
z 
l zo  Z O ,  6 
l 36 1 8 , 4  3, 5 

Z - 3  8 1 7 ,  1 
l o, 8 3  

0 ,  7 3  
3 ,  0 

l , l 1 09 1 1 '  3 
l ,  6 l l O  1 1 , 9  
l , l 9 5  1 3, 0  0, 2 1  

l 4 6 3  9 .  3 
l ,  8 5 1  1 2 , 0 0, 5 

z 5 5  1 2 , 2  o. 37 
z 

3 6  1 6, 2 
34 1 5 , 2  

l - 2 37 Z 3 ,  7 0, 5 
1 - Z l5 Z 3 ,  2 

z 45 1 1 , 9 3, 0 

Z5 1 5 , 0 
Z9 1 7 , 0 
41 1 4, z 

1 7  1 9 .  0 
38 1 3, 4  
7 7  1 4, 8 
6Z 1 3, 0  
57 9 ,  5 
9 1  1 1 , 5 0, 5 
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VI VIl v ur IX x Xl Xli 

z o  
2 5 , 5 3 3  
2 6 . 5 
z s  
Z 8  60 8 3  
Z 7  5 0  7 4  
Z 6  49 
Z7 
2 7 , 5 
zs .  s ·  41 6 5  
Z 6  42, 5 
Z4 30 
Z 3  4Z 4, 5 9, z 4 1 , 7  1 5 , 0 
2 3 ,  5 

Z 3  2 2 ,  5 

32, 7 60-70 98  0, 1 

Z l  
24, 5 
24, 5 35 84 4, 5 
zs 
2 5 , 5 30 
1 8  Z l  
2 1 , 5 Z8 
2 2 , 5 ) 1 ,  5 
Z l  32,  5 
Z8 40 
2 2 , 5 35 7. 0 
2 3, 5 
2 5 , 1 Z7 
2 1 , 5 24, 5 
Z4, 3 30 

Z 3  
Z l  

7 8  6 .  6 
Z9 60 9 Z  0, 8 Z  
Z l  1 6  

3 3 , 5 35 89 
3 5  45 
3 6  4 8  6 4  

3 3  zz  zz z .  5 3, l 7, 8 1 0 - 1 5  
3 3  zz 2 5  1 0, 0 1 0 - 1 5  
3 6  1 9  Z 7  5 ,  9 0, 5 3, 1 
44 
Z8 40 95 
31 36 94 1 6, 2 

30 Z l  7 0  
Z 4  

z 
zz z 1 5  
35 z 

z 
Z4 Z7 7 1  8 ,  5 i, 9 1 6, 0  
37 45 84 z 1 6, 4  3 3, 5 .

3Z 79 7, 4 1 0 - 1 5  
30 ? 30 ? 

3Z 88 6,  7 Î 0 - 1 5
. 

35 35 7 7  6, 6 6, 9 45, 6 5 
35 40 7 1  5 ,  7 1 1 , 4  
4Z 51 68 4, 5 Z, 4 1 0, 6 1 0, 8  
4 1  3 8  6 7  5 
30 




