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DEPENSES ENERGETIQUES 

DES POPULATIONS HIVERNANTES DE PINSONS 

DU NORD (FRINGILLA MONTIFRINGILLA) 

EN RELATION AVEC LEUR MILIEU 

par Georges HÉMERY et Alain LE ToQUIN 

Centre de Recherches sur les Migrations des Mammifères 
et des Oiseaux, Paris * 

Depuis quelques années, l'écologie des populations de Pinsons 
du Nord (Fringilla montifringilla) hivernant en Europe occiden
tale subit une évolution rapide et profonde, due en grande partie 
à l'agriculture. Dans la pratique, cette évolution se traduit par 
la formation, de plus en plus fréquente, de concentrations pouvant 
atteindre plusieurs millions d'individus dans les zones de culture 
de maïs. Ainsi, en décembre 1967, approximativement 20 millions 
de Pinsons du Nord étaient regroupés en un seul dortoir dans les 
Pyrénées-Atlantiques, point de départ de cette évolution. 

Il s'agit là d'un phénomène, sinon exceptionnel, du moins 
extraordinaire, et dont l'étude revêt de multiples aspects : 
relations avec le milieu (transferts d'énergie, choix du milieu), 
relations interspécifiques (compétition, prédation), structure, 
dynamique et mouvements des populations. Nous aborderons ici 
le problème des dépenses énergétiques en relation avec le milieu. 

Après une introduction générale sur les dépenses énergétiques 
des oiseaux dans la nature (§ 1), nous étudierons dans ce travail 
les populations de Pinsons du Nord hivernant dans le sud-ouest 
français (départements des Landes et des Pyrénées-Atlantiques). 
Sauf indication contraire, les dopnées ont été recueillies sur les 
oiseaux se regroupant au dortoir de Pau (§ II et III). Nous serons 
amenés à rechercher quels sont les rôles du comportement et du 
milieu dans la limitation de la dispersion de3 oiseaux à partir 
d'un dortoir (§ III). C'est un des objectifs principaux à atteindre, 
car il existe une relation croissante entre l'importance numérique 

(*) Adresse : Laboratoire de Zoologie (Mammifères et Oiseaux), 55, rue Buffon, 
75005 Paris. 
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des concentrations et la dispersion des individus à partir des 
centres de regroupement (Hemery et Le Toquin, à paraître). Les 
relations générales liant la quantité d'énergie dépensée à des 
variables abiotiques du milieu (photopériode, température) per
mettront de préciser, au niveau de la zone d'hivernage de l'espèce, 
certaines des conditions nécessaires pour que des concentrations 
importantes puissent avoir lieu. L'intérêt de ces relations appa
raîtra clairement lors de l'étude que nous préparons sur les varia
bles biotiques du milieu (conditions trophiques principalement). 

Enfin, un modèle global des relations énergétiques des indi
vidus en fonction du milieu est présenté (§ IV). Certains résultats 
ont été obtenus en faisant des approximations rationnelles, 
notamment en ce qui concerne les mesures métaboliques. On ne 
perdra pas de vue que les problèmes ont été envisagés d'un point 
de vue essentiellement écologique et non purement physiologique. 
Cela dit, les valeurs numériques trouvées ne sont, bien sûr, 
qu'approchées. 

Une importance particulière a été attachées à la nature des 
phénomènes et des relations existant entre fes oiseaux et leur 
milieu. La majorité des résultats et la méthodologie employée 
sont applicables, plus ou moins directement, à un grand nombre 
d'espèces. 

l. - MISE AU POINT PRÉLIMINAIRE SUR LES DÉPENSES ÉNERGÉTIQUES 
DES OISEAUX. 

Les dépenses énergétiques d'un oiseau dans la nature au sein -
d'une population sont déterminées par de nombreuses variables. 

En simplifiant, on peut en distinguer quatre groupes : 

1) Variables caractérisant l'individu lui-même : l'espèce, qui 
fixe également dans une certaine marge le poids, le sexe, l'âge, 
la population, qui traduit des adaptations éco-géographiques 
(écotypes), l'état physiologique (mue, reproduction, etc.) qui peut 
aussi agir sur le poids. 

2) Variables caractérisant le milieu : la température ambiante, 
l'humidité, la vitesse du vent, la photopériode qui agit sur l'acti
vité, les possibilités trophiques. 

3) Variables caractérisant I'éthoécologie de la population : 

le comportement : activité musculaire principalement. 
Le comportement peut également modifier la température 

ambiante (recherche de microclimat par exemple), la densité de 
la population : elle peut influer sur l'état physiologique de l'oiseau 
(phénomène de groupe ou de masse par exemple), et sur son 
comportement, etc. 

4) Variables caractérisant le temps : le cycle annuel, le cycle 
journalier,· qui sont corrélés tous les deux avec le milieu, l'état 
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physiologique de l'oiseau et son comportement (horloge interne). 

S'il est relativement aisé de montrer les principales corréla
tions existant entre ces groupes de variables (fig. 1), il est par 
contre souvent difficile de séparer les relations de cause à effet 
des variations concomitantes. De nombreux exemples sont don
nés dans la littérature (Kendeigh, 1949 et 1970 ; Golley, 1966, etc.). 
Les mesures de dépenses énergétiques sont habituellement effec
tuées en éliminant artificiellement l'action de certaines variables. 

Les différents métabolismes ainsi appréhendés correspondent 
généralement à sept types (tableau 1). 

TABLEAU J 

Conditions dans lesquelles sont mesurés les principaux types 
de métabolismes. 

� 
Température Activité Etat 

ambiante musculaire physiologique 

e 

basal thermoneutralité nulle à jeun, éveillé 
stable(") 

standard variable nulle à jeun, éveillé 
stable(') 

de sommeil variable nulle endormi 

variable nulle non à jeun 

de repos ou ou éveillé, 
thermoneutralité restreinte stable (') 

non à jeun 

d'existence variable restreinte éveillé, 
stable (') 

non à jeun 

de vol variable 1n�ximun1 éveillé, 
stable(') 

journalier moyenne comportement variable suivant 

moyen du milieu naturel dans la nature l'heure et la saison 

(') production nulle. 



8 
/ 

ÉNERGIE DÉPENSÉE 

Figure 1. - Relations entre les variables déterminant 
les dépenses énergétiques d'un oiseau dans la nature. 

1) Le métabolisme basal ( « basal metabolism ») : Il corres
pond aux dépenses énergétiques « chez un individu " éveillé'' , 
normalement nourri pendant les jours précédant l'expérience 
mais à jeun depuis suffisamment de temps pour éliminer tout 
"travail digestif", au repos et non soumis à un choc émotionnel 
important, à la neutralité thermique (1) et en condition de repos 
sexuel» (Grodzinski et Gorecki, 1966 ; Bourlière et Lamotte, 1967). 
Une relation générale a été mise en évidence entre le métabolisme 
basal, d'une part, le poids et l'espèce d'autre part (Brady, 1945 ; 

King et Farner, 1961 ; Lasiewski et Dawson, 1967, 1969 ; Zar, 1968, 
1970). 

M=mWn (1) 

avec M = métabolisme de base (kcaljjour X oiseau), 

"\V = poids de l'oiseau, 

m et n sont des constantes taxonomiques. 

Les rôles de la température, de l'humidité et de la mue seront 
détaillés uniquement dans le cas du Pinson du Nord (§ II, 1-3 à II, 
1-5). 

2) Le métabolisme standard ( « standard metabolism » ) : 

Adopté par les auteurs anglo-américains, il correspond à l'énergie 

(1) Thcrmoneutralité : «L'animal n'a à se défendre ni contre le froid ni 
contre le chaud» (LA�IOTTE et BounLIÈHE, !oc. cit.). 
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dépensée au repos, à jeun, à la neutralité thermique selon King 
et Farner (1961) , à température variable selon Kendeigh (1970) ; 
le «basal metabolism » est alors défini soit comme un synonyme 
de « standard metabolism » (King et Farner, foc. cil.), soit comme 
un cas particulier, celui de la thermo-neutralité (Kendeigh, 
/oc. cil.) (1) . 

3) Le métabolisme de repos ( « resting metabolism ») corres
pond «à un genre de vie normal, dont seuls seraient écartés les 
exercices musculaires violents et les dépenses énergétiques dues 
à la croissance, la mue, la gestation ou son équivalent, la maladie. 
Une telle mesure correspond, en fait, à un métabolisme basal 
effectué chez un animal non à jeun» (Bourlière et Lamotte, 1967) . 
Dans la pratique les mesures sont réalisées à différentes tempé
ratures (Grodzinski et Gorecki, 1966) . 

Le rapport du métabolisme de repos au métabolisme basal, 
évalué à 1,5 par Brady (1945) , est repris par la majorité des 
auteurs ; Dolnik et Blyumental (1967) retiennent toutefois le 
chiffre de 2. 

4) Le métabolisme de sommeil ( « energy metabolism during 
night ») est considéré comme égal au métabolisme basal, par Utter 
et Lefebvre (1973) . 

5) Le métabolisme de vol : Il correspond aux dépenses éner
gétiques durant le vol. Son étude peut être abordée par des 
méthodes bien différentes : 

1) Echanges respiratoires, avec mesure de la consommation 
en oxygène ou de la production en gaz carbonique. 

2) Mesures des pertes de poids et taux de lipides, surtout pour
les oiseaux migrateurs. 

3) Modèles aérodynamiques tenant compte de la morpholo
gie de l'oiseau et de son type de vol. 

Les nombreuses données obtenues par ces différentes métho
des ont été étudiées par Raveling et Lefebvre (1967) , puis par 
Hart et Berger (1972) . Raveling et Lefebvre (1967) établissent, 
d'après un matériel très hétérogène, une première équation reliant 
la dépense énergétique en vol et le poids de l'oiseau : 

log M = log 37,152 + 0,744 log W (2) 

Parmi les douze travaux ainsi synthétisés, seulement deux 
concernent des estimations directes par mesure des échanges 
gazeux. Hart et Berger (1972) , ne retenant que des mesures 
directes (n = 10) et techniquement satisfaisantes, établissent de 
même une nouvelle relation : 

Vo2 = 1,02 \V o,73 (ml/mn) (3) 

(1) La thermoneutralité varie selon les espèces et la température d'acclima
tation. 
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Le principe de ces deux relations a été critiqué par Nisbet 
(1967) à la suite de la publication de Raveling et Lefebvre 
(1967). Le reproche essentiel est le suivant : «The power required 
for flight is a fonction of the aerodynamic properties of the bird, 
and it is bard to understand why it should be proportional to 
basal metabolism, which is a fonction of its physiology and 
thermal insulation ». Si l'on peut effectivement admettre cette 
intéressante critique, force également est de reconnaître le net 
ordonnancement des résultats obtenus, en particulier par Hart et 
Berger (1972). En effet, la grande hétérogénéité du matériel étu
dié (espèces, morphologie, type et vitesse de vol, température, 
etc.) liée à des techniques de mesures très variées, se traduit 
malgré tout par des résultats rationnels. 

Dans le présent travail, en première approximation et uni
quement pour les espèces de poids moyen ou faible, nous recon
naîtrons donc l'utilité de ce type de relation, en retenant l'équation 
de Hart et Berger (1972). Les résultats spécifiques à Fringilla 
montifringilla (§ II. 1) justifieront, dans notre cas, cette façon de 
procéder. 

6) Les métabolismes de chant et de parade : Selon Orians 
(1961, in Schartz et Zimmerman, 1971) le métabolisme de chant 
est égal à 1,1 fois le métabolisme de repos, tandis que le méta
bolisme de parade ( « displays ») s'élève à 2 fois le métabolisme 
de repos. 

7) Le métabolisme d'existence ou de maintenance ( « existence
energy », « existence metabolism », «maintenance metabolism ») 
est ainsi défini par Kendeigh (1949) : «The existence energy is 
the composite of energy requirements involved in maintening 
standard or basal metabolism, in chemical heat regulation, in 
securing food and drink (economic maintenance) and in the heat 
increment or "specific dynamic action" of digestion and assi
milation». Pratiquement cette définition concerne un oiseau en 
captivité, gardant un poids constant et demeurant en bonne santé 
(Odum et al., 1961). 

8) Le métabolisme journalier moyen (d'après Grodzinski et
Gorecki, 1966 : « A ver age D ail y Metabolic Rate ») constitue cer
tainement la donnée la plus significative sur le plan écologique. 
Telle que nous l'utiliserons, elle représente la dépense énergétique 
horaire moyenne durant un cycle de 24 h chez un oiseau placé 
dans les conditions naturelles. 

Enfin, la totalité des dépenses par 24 h est définie par un 
budget énergétique journalier ( « Daily Energy Budget» selon 
Grodzinski et Gorecki, 1966, « Daily Energy Expenditure » selon 
Utter et Lefebvre, 1973). 

9) Relation entre le poids corporel et le rapport du métabo
lisme de vol au métabolisme de base 
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L'équation de Hart et Berger (1972), liant le métabolisme de 
vol au poids de l'oiseau (§ I - 5), peut être mise en parallèle avec 
les équations de Laziewski et Dawson (1967) et Zar (1968) donnant 
le métabolisme basal en fonction du poids. Il est ainsi possible 
de définir le rapport QV /b du métabolisme de vol au métabolisme 
de base : 

QV/b = 
0,295 w 0,730 

= 8,263 w 0,062 

0,0357 w 0,668 
(4) 

Cette relation montre une dépendance non négligeable du 
rapport étudié vis-à-vis du poids. Cette notion n'avait pas été 
développée, à notre connaissance, par les nombreux travaux 
abordant ce problème (Brady, 1945; Odum, 1960 ; Raveling et 
Lefebvre, 1967, etc.). Pour ces auteurs, en effet, ce rapport est 
constant pour l'ensemble des oiseaux, le vol étant assimilé à un 
effort musculaise intense et soutenu ( « sustained hard work »). 

En première approximation, les dépenses énergétiques en vol 
augmentent, relativement de plus en plus, avec le poids. Ainsi la 
valeur théorique de QV /b passe de 9 pour un Roitelet triple ban
deau (Regulus ignicapillus) pesant 5 g, à 12 pour un Pigeon 
ramier (Columba palumbus) de 500 g. 

Dans l'état actuel de nos connaissances, pour les espèces de 
taille moyenne ou faible, le poids individuel W entre donc en ligne 
de compte dans tous les types de métabolismes. 

II. - DÉPENSES ÉNERGÉTIQUES ET CYCLE JOURNALIER D'ACTIVITÉ. 

1) Données énergétiques de base chez F. montifringilla 
L'application des résultats généraux précédents, ainsi que les 
mesures réalisées spécifiquement sur F. montifringilla, fournis
sent les données énergétiques de base chez le Pinson du Nord. Ces 
informations permettront d'étudier les dépenses énergétiques des 
individus dans la nature (§ II - 2). 

1-1) Détermination du métabolisme de base : Selon la relation 
M = mW11, on obtient trois estimations pour un poids de 25 g : 

1) M = 0,199 kcal/h pour un «oiseau» (King et Farner, 1961). 

2) M = 0,371 kcal/h pour un « passereau » (Laziewski et Dawson, 
1967). 

3) M = 0,373 kcaljh pour un « fringille » (Zar, 1968).

King et Farner (1961) admettent l'insuffisance de leur 
équation pour des espèces de faibles poids, nous retiendrons 
pour les Pinsons du Nord un métabolisme de base de 0,372 kcal/h, 
moyenne des deux valeurs très voisines obtenues par Laziewski 
et Dawson (1967) et Zar (1968). 
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1-2) Détermination du métabolisme de vol : Selon la relation 
générale établie par Hart et Berger (1972) la dépense énergétique 
pour un oiseau de 25 g en vol est de 10,69 ml 02/mn, soit 3,09 kcal/h. 
Suivant ces mêmes auteurs, le métabolisme de vol est indépendant 
de la température. Les travaux de Dolnik et al. (1967 et 1971), 
reposant sur des mesures indirectes, indiquent une dépense de 
4,35 kcaljh chez F. montifringilla. Nous retiendrons la valeur 
moyenne de ces deux chiffres, soit 3,72 kcal,lh de vol. Le rapport 
du métabolisme de vol au métabolisme de base (Q v /b) est alors 
de 10. Cette valeur est en accord avec la formule générale propo
sée précédemment(§ 1-9), et qui donne Q v/b = 10 pour W = 25 g. 

1-3) Relation entre le métabolisme de repos et la tempéra
ture : Pohl (1971) a mesuré chez F. montifringilla la consomma
tion d'oxygène et ses variat!ons selon la période de l'année et la 
température ambiante. Les sujets (8 3 3 immatures) ont été cap
turés à la fin octobre, début novembre 1968 à Erling (48°N, 11°E) 
et maintenus en volière extérieure («groupe 1 » ) . Le poids moyen 
de ces oiseaux s'élevait à 25,75 g, valeur sensiblement identique 
à celle des Pinsons du Nord hivernant dans le sud-ouest de la 
France. 

Les conditions dans lesquelles ont eu lieu les expériences 
permettent d'identifier les résultats obtenus au métabolisme de 
repos. Les mesures de consommation d'oxygène ont été effectuées 
sur des oiseaux inactifs et à l'obscurité. De ce travail nous avons 
extrait les données concernant le mois de décembre. 

Au-dessous de la température critique inférieure (seuil de 
la thermoneutralité), on observe en première approximation une 
décroissance linéaire du métabolisme en fonction de la tempé
rature (3). La droite de régression déduite des deux graphes 
correspondants (décembre 1968 et 1969) et reliant la consomma
tion d'oxygène à la température (8) du milieu, a pour équation : 

V 02 = 2,537 - 0,0362 8 (ml 02/mn X oiseau) (5) 
(8 est au plus égal à la température critique inférieure, soit 24°C 
dans ce cas). 

En prenant la valeur moyenne de 4,82 kcal comme équivalent 
de la combustion de 1 litre d'oxygène (Brady, 1945; Mitchell, 1962), 
nous obtenons la relation suivante : 

Mr (8) = 0,734 - 0,0104 8 (kcaljh X oiseau). 

Pour une température ambiante comprise entre 0° et 5°C 
(conditions du dortoir de Pau), on parvient à une dépense énergé
tique de 0,71 kcal/h X oiseau. 

(3) Chez Age/ui11s phoeniceus (LEwIEs et DYER, 1969), et chez Passer domes
licus (HuosoN et KIMZEY, 1966), la relation semble bien linéaire la nuit, mais cur
vilinéaire durant le j our. Dans Je cas de F. monlifringilla, une approximation 
linéaire est suffisante, compte tenu de la précision demandée. 
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Les travaux de Steen (1958), concernant le « resting meta
bolism » du Pinson du Nord, indiquent une consommation de 
82,5 ml d'oxygène par heure chez des sujets pesant en moyenne 
24,8 g. Cela correspond à une dépense de 0,40 kcal/h X oiseau. 
Malheureusement, les conditions physiologiques des oiseaux et 
la température ambiante ne sont pas définies clairement. 

1-4) Relation entre le métabolisme standard et la température : 
Nous connaissons expérimentalement la relation entre le méta-
bolisme et la température : Mr (8) = a - b 8 (kcal/h) (6) 

avec (§ I-3) : a = 0,734, b = 0,0104 et la température 8 en 
degrés C. 

En admettant un rapport constant entre les types de méta-
bolisme de repos et la température : M,. (8) = a - b 8 (kcal/h) (6) 
la forme : 

M. (8) = 

avec 

Q r/s = 

(a-b 8) 

Q r/s 

Mr (8) 

Ms (8) 

(kcal/h) (7) 

= constante indépendante de 8. 

Dans le cas particulier de la thermoneutralité où 8 = 80, on 
obtient : 

M. (80) = Mb (8) 

avec Mb = métabolisme basal. 

Compte tenu de ce qui précède, on fixe la valeur de Qr/s : 

Mr (80) a-b8o 0,484 
Qr/s = 

Ms (80) 
= 

Mb 0,372 
= 1•30 (9) 

Cette valeur est proche de celle retenue par Brody (1945) et 
qui est égale à 1,5 (§ I-3). 

En reportant la valeur de Qr/s dans l'équation (7), on obtient 
donc la relation entre le métabolisme standard et la température 

Ms (8) = 

(a-b8) 
= 

0,734 - 0,0104 8 
= 0,564 - 0,008 8 

Qr /s 1,30 (kcal/h) (10) 

La figure 2 représente les relations Mr (8) et Ms (8). 

1-5) Relation entre le métabolisme et l'humidité relative de 
l'air : Salt (1952) a étudié l'action de l'humidité relative de l'air 
sur le métabolisme de trois espèces du genre Carpodacus. Les 
résultats montrent que le métabolisme n'est pas influencé signi
ficativement par l'humidité relative de l'air lorsque la température 
du milieu est inférieure à la zone de thermoneutralité. Ces résul
tats ont été confirmés par W allgren (1954) chez Emberiza hortu
lana et Emberiza citrine/la, puis par Schartz et Zimmerman (1971) 
chez Spiza americana. La figure 3 schématise le phénomène. Chez 

- 60 --



M Kcal/h x ind. 

1,0 

Figure 2. - Relations entre le métabolisme de repos CM,), le métabolisme 
standard CM,) et la température C0) chez F. montifringilla en hiver. 

M 

Oa 

;.&_--�-------1• () 

TEMPÉRATURE 

Figure 3. - Exemple de relation entre le métabolisme CM) et la température 0 
pour une humidité relative CH,) forte ou faible. 
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F. montifringilla en hivernage, la température du milieu étant 
inférieure à la zone de thermoneutralité, nous ne tiendrons pas 
compte de l'humidité de l'air ambiante. 

1-6) Relation entre le métabolisme et la mue : Plusieurs 
auteurs ont étudié cette relation chez les oiseaux : Koch et de 
Bont (1944) sur Fringilla coelebs, Blackmore (1969) et Kendeigh 
(1972) sur Passer domesticus, Lustick (1970) sur Molothrus ater 
obscurus, etc. Au maximum de la mue, en septembre, Kendeigh 
(1972) indique une dépense de 4,0 kcal/24 h chez Passer domesticus, 
soit 17,4 % du bilan quotidien ; en août, octobre et novembre, la 
dépense journalière moyenne se maintient aux alentours de 
2,9 %. 

Chez Fringilla montifringilla, l'essentiel de la mue s'effectue 
en août-septembre (Newton, 1972). Les oiseaux capturés à Pau 
durant le mois de décembre de 1967 à 1970 ne présentaient aucun 
signe de mue. Il est donc possible de négliger en hiver et chez cette 
espèce, les dépenses énergétiques liées à ce phénomène. 

2) Cycle journalier d'activité chez F. montifringilla : 

Dans ce qui suit, nous traiterons du cas des Pinsons du Nord 
hivernant dans le sud-ouest français (département des Landes et 
des Pyrénées-Atlantiques, au mois de décembre). 

Les observations effectuées de 1967 à 1972 prouvent que, à 
l'instar de beaucoup d'autres espèces, les Pinsons du Nord mon
trent un cycle journalier d'activité souvent très net. Dans le cas 
des grandes concentrations hivernales de F. montif ringilla, le 
cycle de 24 h se décompose en cinq phases distinctes 

1 - repos nocturne au dortoir, 
2 - vol aller aux lieux de nourrissage, 
3 - activité sur les lieux de nourrissage (période diurne), 
4 - vol retour au dortoir, 
5 - prédortoirs et installations pour la nuit. 

Chacune de ces phases, de durée variable, requiert au niveau 
de l'individu une dépense différente. La connaissance du cycle 
journalier d'activité et du métabolisme des Pinsons du Nord, per
met d'estimer les dépenses énergétiques journalières dans la 
nature. 

2-1) Repos nocturne : Durant la nuit (de 18 h à 8 h 30 en 
moyenne pour la fin du mois de décembre à Pau) les Pinsons du 
Nord sont posés dans les arbres et ne bougent pratiquement pas. 
Pendant les quatorze heures trente que dure la phase de repos 
nocturne, chaque oiseau dépense donc environ 0,71 X 14,5 = 

10,29 kcal. Il s'agit là des dépenses globales pour une nuit. Les 
travaux de Pohl (1971) en effet, ne mettent pas en évidence une 
variation horaire du métabolisme au cours de la nuit : « By 
preliminary tests it was shown that oxygen consumption at rest 
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was approximately constant throughout the night when birds were 
kept in darkness (no dimlight), at least during the time when the 
test were performed. Only resting values of oxygen consumption 
(i.e. when no activity were recorded) were averaged over the time 
interval when ambiant temperature remained constant. » En 
réalité il semble bien que les dépenses énergétiques ne soient pas 
réparties uniformément mais passent par un minimum vers le 
milieu de la nuit (Rautenberg, 1957, fig. 4). 

MÉTABOLISME 
DE BASE 

% de la moyenne 

130 

120 

110 
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90 

80 
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22 23 

HEURE 

24 01 02 03 04 05 06 07 08 

Figure 4. - Variation nocturne du métabolisme de repos chez F. montifringilla 
en hiver, mesuré en pourcentage de la valeur moyenne (D'après Rautenberg, 1957). 

La valeur de 10 kcal dépensées par individu pendant le repos 
nocturne chez F. montifringilla constitue une approximation en 
accord avec les données de King et Wales (1964) chez un Fringil
lidae nord-américain pesant ca 26,4 g (Zonotrichia leucophrys 
gambelli : 10,7 kcaljnuit). 

Cependant le comportement peut intervenir pour réduire les 
pertes énergétiques. En décembre 1967, nous avons pu ainsi 
constater au dortoir de Pau que les oiseaux dormaient serrés les 
uns contre les autres. Un tel comportement a été signalé, entre 
autre, par Lack (1968) chez Troglodytes troglodytes et Aegithalos 
caudatus, par Kendeigh (1972) chez Passer domesticus, et par 
Smith (1972) chez Psaltriparus minimus. Ce dernier auteur a 
ainsi observé un regroupement des oiseaux lors d'une vague de 
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froid ; avant et après cette période, les oiseaux dormaient séparés 
les uns des autres dans le même arbre. Les uns contre les autres, 
les oiseaux réduisent environ de moitié les pertes caloriques pro
portionnelles à la surface corporelle et s'effectuant par conduc
tion, convection, rayonnement et évaporation d'eau (Scholander 
et al., 1950; Hermann et Cier, 1970). Ce comportement ne semble 
cependant pas obligatoire chez le Pinson du Nord. La densité des 
oiseaux et le milieu dans lequel ils dorment agissent certainement 
sur le comportement nocturne. Nous reviendrons ultérieurement 
sur ce problème. 

2-2) Vol aller aux lieux de nourrissage : Chaque matin, à 
8 h 30 en moyenne pour la fin du mois de décembre à Pau, les 
oiseaux quittent le dortoir et se rendent sur les lieux de nour
rissage. La vitesse de vol du Pinson du Nord a été mesurée 
directement ou indirectement par plusieurs auteurs. Dolnik et 
Blyumenthal (1967) obtiennent 57,6 km/h, et Meinertzhagen 
(1955) 48,6 km/h sur des oiseaux en déplacements locaux. Ces 
vitesses sont à rapprocher de la valeur de 52,5 km/h mesurée par 
Chappelier (1930) sur des Fringillidés en migration. Nous adop
terons donc dans ce travail une vitesse moyenne de vol égale à 
55 km/h. 

Dans ce paragraphe Il, nous détaillerons le cas des oiseaux 
dont la distance moyenne de vol aller aux lieux de nourrissage 
est de 40 km (soit une distance totale parcourue par jour de D = 

80 km), ce qui correspond à 44 mn de vol. Compte tenu du méta
bolisme de vol (§ II - 1-2), 2,7 kcal sont dépensées. Les variations 
des dépenses d'énergie et de temps en fonction de la distance 
parcourue en vol pour se nourrir seront examinés par la suite 
(§ 111-1). 

2-3) Activité diurne sur les lieux de nourrissage : L'activité 
diurne sur les lieux de nourrissage a lieu en moyenne de 9 h 15 
à 16 h 15, soit pendant 7 h par jour. Durant cette période de la 
journée les Pinsons du Nord sont à terre à la recherche de nour-· 
riture, ou au repos dans les arbres et arbustes, ou encore en vol. 
Globalement, nous admettrons que l'énergie dépensée durant 
cette phase du cycle journalier se répartit pour 25 % en métabo
lisme de vol et pour 75 % en métabolisme de repos. Cela revient 
donc à une consommation de : 3,7 + (3 X 0,71) / 4 = 1,46 kcal/h 
et par individu. Durant les 7 h d'activité sur les lieux de nourris
sage, environ 10,20 kcaljindividu sont dépensées. 

En réalité, les Pinsons du Nord passent moins du quart de ce 
temps en vol. Ainsi, à titre indicatif, des observations menées 
in natura sur une bande de 150 oiseaux s'alimentant activement 
montrent que 10 % du temps étaient passés en vol. Cette suresti
mation volontaire des dépenses énergétiques est contrebalancée 
par la sous-estimation faite précédemment en utilisant le méta-
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bolisme de repos, alors que les oiseaux avaient une activité res
treinte comparée au vol (déplacement au sol, toilette, etc.). Il est 
remarquable que le temps de vol, et donc les dépenses d'énergie 
et la perte de temps sur les lieux de nourrissage, pourraient être 
réduits si le comportement social des oiseaux ne donnait pas lieu 
à des phénomènes particuliers. Par exemple, des envols massifs 
et répétés de troupes d'oiseaux au nourrissage sont observés chez 
de nombreuses espèces (Fringilles, Limicoles, Pigeon ramier, etc.) 
alors que rien apparemment ne semble les justifier. Nous revien
drons ultérieurement sur les causes et la signification de ce 
comportement. 

2-4) Vol de retour au dortoir : Le vol de retour au dortoir 
dure, en moyenne dans ce cas particulier 44 mn entre 16 h et 
17 h. En négligeant l'augmentation diurne du poids, la dépense 
énergétique est équivalente à celle du vol aller aux lieux de nour
rissage, soit environ 2,78 kcal par individu. La vitesse de vol des 
oiseaux, et par suite la durée des trajets, sont susceptibles de 
variations importantes, en fonction du vent, notamment. Cepen
dant, dans le cas des Pinsons du Nord, les vols aller et retour ayant 
des directions résultantes opposées du soir au matin, le gain ou 
la perte d'énergie dus à des vents favorables ou défavorables 
s'équilibrent sensiblement pour chaque cycle de 24 h. 

2-5) Prédortoirs : A leur arrivée aux environs du dortoir (0 à 
2 km) les Pinsons du Nord forment des prédortoirs et se livrent à 
des vols en groupes pendant une heure environ (17 h à 18 h). 
Durant cette phase d'activité précédant l'installation nocturne, 
les observations permettent d'estimer que la moitié du temps 
(1/2 heure) est consacrée au vol, tandis que durant la deuxième 
moitié du temps les oiseaux restent posés et inactifs dans les pré
dortoirs. Cette dépense énergétique s'élève donc à environ (3,7 + 
0,71) / 2 = 2,20 kcal par individu. 

2-6) Dépenses énergétiques journalieres : Le tableau II 
résume les caractéristiques énergétiques de chacune des phases 
du cycle journalier. La somme des dépenses énergétiques pendant 
24 h s'élève à environ 28,3 kcal pour un individu parcourant 80 km 
par jour. 

Le tableau III compare les cinq types principaux de métabo
lisme. Les calculs précédents permettent d'estimer le métabolisme 
journalier moyen (A.D.M.R.). Pour les Pinsons du Nord étudiés, 
il s'élève à 1,18 kcaljh et par individu ; cela représente 3,2 fois 
le métabolisme basal. Cette valeur ne constitue évidemment 
qu'une approximation susceptible d'être réajustée par la suite. Le 
repos nocturne, bien que demandant la plus faible dépense éner
gétique horaire, représente 36,4 % du total journalier en raison 
de la longue durée de cette phase d'activité (figure 5). L'activité 
diurne sur les lieux de nourrissage représente 36,2 % de l'énergie 
dépensée en 24 h. Comparativement aux activités précédentes, 
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TABLEAU II 

Caractéristiques énergétiques des phases du cycle journalier 
(cas où D = 80 km ; 0 = 2,5°C ; cp = 14,5 h) 

Dépense Dépense Q, Durée 
ACTIVITÉ journalière 

énergétique énergétique --(%) : 
horaire journalière QD 

T, (h) 
: : 

(l i <Kcal/h) Q, <Kcal/jour) 

Repos nocturne .. 14,5 0,71 10,30 35,4 

Vol aller 
aux lieux 
de nourrissage . 0,75 3,72 2,78 !l,8 

Activité 
sur les lieux 
de nourrissage . 7,0 1,45 10,20 35,2 

Vol retour 
au dortoir .... 0,75 3,72 2,78 9,8 

Prédortoir . ... . 1,0 2,20 2,20 7,8 

TOTAL ... .. 24,0 QD = 28,26 100 

TABLEAU III 

Valeur des principaux types de métabolismes 
et rapport au métabolisme basal 

(*) : (cas où D = 80 km 0 = 2,5°C ; cp = 14,5 h) 

TYPE DE MÉTABOLISME M 

(l i 

mét. 
de base 

1,9 

10,0 

3,!l 

10,0 

5,9 

M 
(kcal/h) m. de base 

M. de base 0,37 

M. standard c·) .... . . . . ..... . .. . . .. . 0,54 

M. de repos c·) ................... . 0,71 

M. de vol . ..... . . . . . .. .. . .......... . 3,72 

M. journalier moyen c•> . . .. .. ..... . 1 1,18 
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Figure 5. - Dépenses énergétiques durant un cycle journalier 
chez F. montifringilla (cas où D = 80 km ; O = 2,5°C) ; 1 = repos nocturne, 

2 = vol aller aux lieux de nourrissage, 3 = activité sur les lieux de nourrissage, 
4 = vol retour au dortoir, 5 = prédortoirs. 

les déplacem€nts entre le dortoir et les lieux de nourrissage ne 
requièrent qu'une dépense énergétique journalière relativement 
faible (19,6 % du total). De même la formation de prédortoirs 
ne nécessit€ que 2,20 kcal/jour soit 7,8 % du bilan journalier. 

lIJ. - RÔLES DU COMPORTEMENT DES OISEAUX ET DU MILIEU : 

Durant la journée, tous les oiseaux n'ont pas le même compor
tem€nt. Certains restent à proximité du dortoir, alors que d'autres 
parcourent plusieurs dizaines de kilomètres pour se nourrir. La 
distance totale D parcourue en vol dans une journée entre le dor
toir et les lieux d€ nourrissage varie donc beaucoup suivant les 
individus. Corrélairement, le temps et l'énergie dépensés pour 
chaque activité s'en trouvent modifiés. Nous nous proposons donc 
de rechercher les r€lations existant entre l'énergie et le temps 
dépensés pour chaque activité et la distance D parcourue jour
nellement (§ III-1). Ces relations mettront en évidence l€s rôle::; du 
milieu pour limiter la dispersion des oiseaux à partir du dortoir 
(§ III-2 et III-3). 

1) Relations entre la dispersion des oiseaux, la température et
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les dépenses d'énergie et de temps : Le terme dispersion signifie 
ici que les oiseaux s'éparpillent durant la journée à partir du dor
toir. La distance totale D parcourue en 24 h est prise comme indice 
de la dispersion géographique. Le terme répartition sera utilisé 
uniquement pour désigner la façon dont les individus se placent, 
les uns par rapport aux autres, à l'intérieur de la zone de disper
sion (Hemery et Le Toquin, à paraître). 

Le temps de repos nocturne Ti. dicté par la photopériode 
(cp = durée de la nuit), est constant à une époque et en un lieu 
donné: 

(11) 
Dans le cas du sud-ouest de la France au mois de décembre, 

on a : cp = 14 h 30. 
La durée T2 des prédortoirs est constante en première 

approximation : 

T2 = 1 h (12) 
Le temps de vol T3 entre le dortoir et les lieux de nourrissage 

est égal en moyenne à 

D 
T3 = -V- (13) 

avec D = distance parcourue en vol par 24 h entre le dortoir et 
les lieux de nourrissage. 

V = vitesse moyenne de vol (55 km/h).

Pour un cycle de 24 h, le temps T 4 de présence diurne sur les
lieux de nourrissage s'obtient par soustraction : 

D 
T4 = 24 - (T1 + T2 + T3) = 24 - (cp + 1 +---y-) (14)

Dans la nature, T4 est la somme des temps suivants : temps 
de nourrissage réel, temps consacré aux activités annexes mais 
indispensables aux besoins fondamentaux de l'oiseau (boisson, 
toilette, etc.), et temps libre occupé par des activités annexes non 
indispensables à l'oiseau. 

En admettant que le temps consacré aux activités annexes 
indispensables soit négligeable comparativement au temps de 
nourrissage réel et au temps libre, on a : 

T4 ,._,_, temps de nourrissage réel + temps libre. 

La variable T 1 permet donc de fixer 

1) La valeur supérieure du temps pendant lequel l'oiseau
s'alimente réellement. 

2) Indirectement, la quantité maximale de nourriture ingé
rable et assimilable chaque jour. 

Le tableau IV résume pour chaque activité le temps qui lui 
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est consacré quodidiennement (Ti), la dépense énergétique horaire 

(ai) et la quantité d'énergie dépensée journellement par oiseau 

(Qi). L'action de la température 8 a été introduite conformément 

aux résultats du § III-1. 

La quantité totale d'énergie dépensée chaque jour (Qo) est liée 

à la distance parcourue D (km) et à la température 8, par la rela

tion suivante : 

Qn = � Qi = � ai Ti 

Qn = 25,461 + 0,04083 D - 0,224185 8 + 0,000141 D 8 
(kcal/jour X oiseau) (15) 

2) Dispersion maximum des oiseaux : Deux phénomènes 

interviennent simultanément pour limiter la dispersion des 

oiseaux. D'une part, le temps de présence sur les lieux de nour

rissage T 4, disponible pour se nourrir, décroît linéairement en 

fonction de la distance D parcourue journellement : 

d'après (14) : T4 = - 0,0181 D + 8,5 (h/jour X oiseau) (16) 

(pour e = 0 à 5°C). 

D'autre part, l'énergie Qn dépensée journellement croît 

linéairement en fonction de D : 

Qn = 0,0408 D + 24,90 (kcal/jour X oiseau) (17) 

Durant le mois de décembre, les oiseaux ne constituent ou 

n'épuisent aucune réserve énergétique, ni ne produisent aucun 

tissu (la production est nulle, Hemery et Le Taquin, à paraître). 

La quantité d'énergie QA assimilée par jour est donc égale à la 

quantité d'énergie Qn dépensée journellement par la respiration : 

QA = Qn (18) 

Le rapport de la quantité d'énergie dépensée (Qn), ou assi

milée (QA), au temps T4 de présence sur les lieux de nourrissage 

s'exprime donc par la fonction homographique suivante 

Qn QA 0,0408 D + 24,9 
(k l/h) (19) 

� T4 -0,0181D+8,5 
ca 

Le graphe de cette fonction pour les valeurs positives de D 

(fig. 6, courbe 1) montre que l'énergie assimilée par unité de temps 

de présence sur les lieux de nourrissage croît de plus en plus rapi

dement avec D (dérivée seconde> 0). 
Dans la nature, ce rapport ne peut pas augmenter indéfini

ment pour deux raisons. D'une part, l'énergie dépensée ou assi

milée chaque jour est limitée dans le temps par la photopériode 

et la température (cf. § III-3). D'autre part les oiseaux ne peuvent 

pas voler toute la journée, car ils doivent se nourrir pendant un 

minimum de temps. Il existe donc une distance maximale pour 

laquelle les rapports i: et �: atteignent leur limite supérieure. 
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Figure 6. - Relations entre la distance D parcourue journellement, les rapports 

QA Q,_• Q,_ 
--, --, -- et le métabolisme journalier moyen (explications dans le texte). 

T, T, T: 

Le temps minimum journalier T5 durant lequel les oiseaux 
doivent s'alimenter réellement pour couvrir leurs dépenses éner
gétiques dépend de deux choses : d'abord de la quantité d'énergie 
dépensée Qn, mais aussi des caractéristiques de la nourriture 
(accessibilité, valeur énergétique, rapport d'assimilation, etc.). 
Nous traduirons donc globalement les propriétés d'un échantil
lon de nourriture pour une espèce d'oiseau donnée par le rapport : 

Quantité 
_
d'énerg

. 
ie ass

.
imilée 

(kcal/h) Valeur de la nourriture = 

(VN) Temps mis pour apprehender 
et ingérer la nourriture 

(20) 
Ce rapport traduit une notion proche de la « food value » de 

Emlen (1968) : « "re can define the food value of a food item as 
the assimilable calories divided by the time required to find, 
capture and devoure the item ». La valeur d'une nourriture (VN), 
telle qu'on l'utilise ici, est rapportée à l'unité de temps passée sur 
une zone de nourrissage. Le temps T3, nécessaire pour trouver 
ladite zone, est donc exclu du dénominateur du rapport (20), à la 
différence de la définition de Emlen. Le temps minimum de nour
rissage T5 est lié à la quantité d'énergie assimilée ou dépensée 
journellement et à la valeur de la nourriture VN par la relation 
suivante : 
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TABLEAU IV 

Durée journalière et dépense énergétique consacrées à chaque activité, en fonction 
de la distance parcourue (D) et la température du milieu (6). 

ACTIVITÉ 

Repos nocturne ........... . 

Prédortoirs ............... . 

Vols entre le dortoir et les 

lieux de nourrissage ..... 

Activité sur les lieux de nour-

ri ssage 

Explication dans le texte. 

DURÉE JOURNALif:RE 
Ti (h/24 h) 

T, = cç = 14,5 

T2 = 1,0 

D 

T, = V 

D 
T, = 24- cç-1 - -v  

DÉPENSE ÉNEHGÉTIQUE 
HORAIRE 

ai (kcal /h) 

0,7345 - 0,01053 0 

2,227 - 0,0052 0 

3,72 

1,4805 - 0,0078 0 

DÉPENSE l�NEHGÉTIQUE JOUHNALIÈRE 
Qi = Tiui (kal/24 h) 

Q, = 10,(j5 - 0,152(j85 0 

Q, = 2,227 - 0,0052 0 

Q,. = 0,0(j763 D 

Q, = (8,5 - 0,0181 D) 

X (1,4805 - 0,0078 0) 



T5 = �&-= ��-
D'après la relation (17), on obtient 

T5 = 
0,041 D

v
:t 24,90 

(h) 

(21) 

(22) 

Dans notre cas, VN pouvant être considérée comme constante 
en moyenne pour une région et une époque, le temps minimum 
de nourrissage T5 croît linéairement avec D (figure 7). Or, nous 
avons vu précédemment (relation 17), que le temps T 4 de présence 
sur les lieux de nourrissage décroît avec D. Pour les valeurs de D 
supérieures à la distance maximale D maxo les oiseaux n'ont plus la 
possibilité de se nourrir suffisamment longtemps pour couvrir 
leurs dépenses énergétiques. 

(T5 > T4 et Qn > QA). 
Pour D = Dmax on a la relation particulière suivante : 

T5 = T4 (23) 

Cela signifie que les oiseaux n'ont plus de temps libre. 

On a alors : 

Jh._ = � = ---9E_ = VN (kcal/h) (24) 
T4 T4 T5 

Compte tenu de (19) et (24), on obtient une relation fixant la 
valeur moyenne de la nourriture (cf. fig. 6) : 

QA _ 0,041 DmRx + 24,90 
= VN (kcal/h) (25) T-;- - 0,0181 D max + 8,5 

D'après (22) et (25), on déduit : 

T 5 = (0,041 D + 24,90) 
(- 0,0181 D max + 8,5) 

(h) (26) 
(0,041 Dmax + 24,90)

Les observations dans la nature ont montré une distance 
maximale d'environ 120 km (Hemery et Le Taquin, à paraître). 

En remplaçant Dmax par cette valeur dans (25) et (26), on 
arrive aux estimations suivantes : 

VN = 4, 7 (kcal/h) 

T 5 = 0,0087 D + 5,28394 (h) (27) 

Nous reviendrons ultérieurement sur la signification de la 
notion de la valeur de la nourriture et sur la validité des approxi· 
mations faites. 

3) Facteurs limitant la dispersion des oiseaux : Afin de savoir
si c'est l'augmentation des dépenses énergétiques ou la perte de 
temps occasionnées par les vols entre le dortoir et les lieux de 
nourrissage qui est prépondérante pour limiter la dispersion des 
oiseaux, nous utiliserons le calcul différentiel. Cette méthode 
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constitue une approche voisine de la « sensitivity analysis » 

(Patten, 1969). 

DURÉE ! Heure 1 

9 

8 

6 

5 

4 

0 20 

Temps minimum 
de nourrissage Ts 

O.D < QA max 

40 60 BO 

Temps de présence sur les 

-------------------------

100 120 
Dmax 

140 

QD > QA max 

160 180 200 

D(km) 

220 

Figure 7. - Relations entre la distance D parcourue journellement, le temps 
de présence sur les lieux de nourrissage (T ,) et le temps minimum de nourrissage 
(T5) nécessaire pour maintenir la balance énergétique ; cas où VN = 4,7 kcal/h 

(explications dans le texte). 

En écrivant les différentiels logarithmiques de (16) et (17), 
nous obtenons : 

et 

1 
D + 607 

dD (28) 

d T4 1 
T;-

-

D - 469 
dD (29) 

Le rapport d T4/T4 étant négatif, on a préféré porter sur la 

figure 8 (courbe 1) la valeur absolue ldT;J , c'est-à-dire la perte 

relative de temps, pour rendre la comparaison plus aisée avec 
d Qn/Qn (courbe 2). La figure 8 met en évidence que : 

1) la valeur absolue de la variation relative de T4 est toujours 
plus élevée que celle de QD ; 
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2) la valeur absolue de la variation relative de T4 croît de 
plus en plus rapidement avec D (dérivée seconde> 0),
alors que d Q0/Q0 décroît faiblement et pratiquement 
linéairement avec D (dérivée seconde < 0).

Ces deux points montrent que c'est la perte de temps occa
sionnée par les vols pour se rendre sur les lieux de nourrissage 
qui limite avant toute chose la dispersion des Pinsons du Nord, 
en réduisant leur temps de nourrissage. L'augmentation des 
dépenses énergétiques, dues à l'allongement de ces vols, n'inter
vient que pour une faible part relative. 

A titre indicatif, on a porté sur la figure 6 les relations entre 
le rapport QA/T4 et D, en éliminant artificiellement les variations 
de QA (courbe 2 : d QA = 0; d T4 =F 0), puis de T4 (courbe 3 : 
d QA =F 0; d T4 = 0). On constate que si la perte de temps inter
venait seule (ce qui est évidemment impossible dans la nature), la 
distance maximale Dmax n'augmenterait que de 50 % environ 
(courbe 2 proche de la courbe 1). Par contre, si les oiseaux ne per
daient pas de temps en volant pour se rendre sur les lieux de 
nourrissage, la distance maximale Dmax serait multipliée approxi
mativement par 3 (courbe 3 parallèle au métabolisme journalier 
moyen). 

On ne perdra pas de vue que les phénomènes mis en évidence 
précédemment étant dus à la nature des relations existant entre 
les oiseaux et leur milieu, et donc relativement indépendants 
des approximations faites, les valeurs numériques ne sont 
qu' approchées. 

COURBE 1 : 

1 d
T:• 1 

COURBE 2 : 

d
OD 

OO 

Figure 8. - Relations entre la distance D parcourue journellement, la diminution 
relative du temps de présence sur les lieux de nourrissage (courbe 1) et 
l'augmentation relative de l'énergie dépensée (courbe 2) (explication dans le texte). 
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IV. - MODÉLISATION :

A partir de la connaissance des principales variables déter
minant les dépenses énergétiques des oiseaux dans la nature (§ I 
et figure 1), nous avons donc quantifié l'énergie dépensée par 
chaque individu, en relation avec la distance D parcourue jour
nellement en vol. Dans le cas particulier précédant des Pinsons 
du Nord hivernant dans le sud-ouest de la France, au mois de 
décembre, la température moyenne et la photopériode étaient 
constantes. Dans le cas général, toutes les variables intervien
nent. Nous nous proposons donc d'établir, à partir des données 
précédentes, un modèle général des dépenses énergétiques de 
F. mon tif ringilla en période internuptiale. 

1) Etablissement du modèle et domaine d'application : Le 
tableau IV permet d'établir la relation générale entre l'énergie 
dépensée (QD), la température moyenne (6 ), la photopériode (qi), 
la distance parcourue journellement (D) et la vitesse de vol (V) 

D 
Qo = 36,2785 - 0,1846 e - 0,746 qJ + 2,239

--v-
- 0,00273 e qJ 

+ 0,0078 6 � (kcaljjour X oiseau) (30) 

La quantité maximale d'énergie assimilable (QA max) est 
donnée par : 

QA max= VN X Tl (kcaljjour X oiseau) (31) 
ce qui correspondrait au cas limite où le temps de présence sur 
les lieux de nourrissage serait entièrement consacré à la recherche 
active de nourriture. 

D'autre part (§ II-1), le temps de présence T4 sur les lieux de 
nourrissage s'exprime par la relation (14) : 

T4 = 24 - qi - 1 -� (h/jour X oiseau) 

Ces trois relations constituent la base quantifiée du modèle 
général représenté, de façon simplifiée, par la figure 9. Seules 
les variables introduites explicitement dans les formules précé
dentes ont été détaillées. Les autres variables (poids corporel, 
coefficients spécifiques, temps de vol sur les lieux de nourrissage, 
etc.) ne sont pas représentées afin de simplifier cette figure. En 
se reportant aux paragraphes précédents, on vérifie aisément que 
toutes les principales variables déterminant les dépenses énergé
tiques d'un individu, au sein de sa population, sont introduites, 
directement ou indirectement, dans ce modèle. Nous verrons 
ultérieurement (Hemery et Le Toquin, à paraître) que le modèle 
ainsi conçu permet facilement de passer du niveau individuel 
à l'ensemble de la population. 
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Figure 9. - Représentation simplifiée du modèle donnant la quantité d'énergie 
dépensée et la quantité d'énergie assimilable. 

Avant d'étudier ce modèle (§ IV, 2-3), nous délimiterons son 
domaine d'application, en rappelant brièvement les conditions 
pour lesquelles il a été élaboré. L'introduction des coefficients 
spécifiques m et n, ainsi que du poids individuel, limite l'appli
cation du modèle à des Pinsons du Nord pesant en moyenne 25 g. 
Le comportement (durée des prédortoirs, temps de vol sur les 
lieux de nourrissage, etc.) est caractéristique des populations 
hivernantes de cette espèce. L'utilisation du modèle pour une autre 
espèce nécessite donc l'introduction de nouvelles valeurs pour 
ces variables. De même, les équations faisant intervenir la tem
pérature ne sont valables que pour le domaine inférieur à la zone 
de thermoneutralité. Le modèle, enfin, n'est utilisable, sous cette 
forme, que dans le cas où la production (tissus, graisse, œuf, etc.) 
est nulle. Précisons que, dans ces conditions, l'influence du sexe 
et de l'âge des individus ne peut jouer que par l'intermédiaire du 
poids corporel. Dans la pratique, le poids moyen variant relati
vement peu suivant les classes d'âge et de sexe, durant l'hiver
nage (Hemery et Le Taquin, à paraître), nous considérerons que 
ces variables n'interviennent pas dans notre cas. 

2) Analyse de sensibilité : Toutes les variables introduites 
dans ce modèle n'ont pas la même importance. Certaines sont 
prépondérantes dans la détermination de l'énergie dépensée (QD), 
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alors que d'autres n'ont qu'une influence mineure, au moins dans 
certains cas. Intuitivement, nous pouvons dire que la fonction U 
= f (X, Y, Z ... ), est très «sensible» à la variable X (ou, ce qui est 
identique, que la variable X a un « poids » élevé dans la déter
mination de U), si une «petite» variation de X produit une 
«grande» variation de U. 

En utilisant une méthode d'analyse de sensibilité proche de 
la « sensitivity analysis » (Hémery et Le Toquin, 1975), nous pou
vons quantifier les sensibilités (absolue et relative) concernant 
chaque variable. A ce stade, nous n'envisagerons que les variables 
intervenant directement dans la détermination de l'énergie 
dépensée (Qo). 

En écrivant les dérivées partielles de QD, nous obtenons : 

bQo D 
SA (8) = ô8 = - 0,1846 - 0,00273 cp + 0,0078---y-

SA (cp) = 

b
b %D = - 0,746 - 0,00273 8 

SA (D) = 

b
b 

't = + 2V2 + 0,0078+ 

SA (V) = 

b
b 
� = -\�2 (2,2 D + 0,0078 8 D) 

(32) 

(33) 

(34) 

(35) 

Ces dérivées partielles représentent la « sensibilité absolue » 
(SA). Une sensibilité absolue positive indique qu'un accroissement 
de la variable considérée se traduit par une augmentation de la 
fonclion « énergie dépensée » ; de même, une sensibilité absolue 
négative signifie qu'un accroissement de la variable induit une 
baisse de l'énergie dépensée. Par exemple, la sensibilité absolue 
de Q0 pour la photopériode (durée de la nuit) est égale à -0,75, 
c'est-à-dire qu'une augmentation d'une unité (heure) de la photo
période implique une diminution de 0,75 unité (kcal) de l'énergie 
dépensée. De la même façon, une augmentation d'une unité (km) 
de la distance parcourue se traduit par une augmentation de 
0,04 unité (kcal) de l'énergie dépensée (SA (D) = + 0,04).

Afin de rendre la comparaison entre variables plus aisée, 
nous pouvons calculer les « pondérations absolues » (PA) de cha
cune d'elles, en fixant à 1 la valeur absolue de la plus faible sen
sibilité absolue de la variable Y (ici D), et en conservant les 
rapports de proportionnalité. Nous avons ainsi pour la variable X : 

PA (X) = 

SA (X) (36) 
SA (Y) 

Le tableau V regroupe les sensibilités et pondérations absolues 
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concernant les variables 8, <p, D et V. Afin de supprimer l'effet des 
unités utilisées, nous ferons intervenir le rapport entre la varia
tion relative de Qo et les variations relatives des variables qui 
la déterminent. 

Nous obtenons ainsi la «sensibilité relative» (SR), qui 
s'exprime par : 

SR (X) = 

ô Qo X 
Qo ôX 

(37) 

L'interprétation du signe de la sensibilité relative est iden
tique à celle de la sensibilité absolue. Par exemple, une sensibilité 
relative à la fonction Q0 pour la variable photopériode égale à 
- 0,38 signifie que si cette dernière augmente de p %, l'énergie 
dépensée diminue de (0,38 X p) %. 

De même que pour la pondération absolue, la pondération 
relative (PR) de la variable X s'écrit : 

PR (X) = 

SR (X) 

SR (Y) 
(38) 

Le tableau V résume les sensibilités et pondérations concer
nant Q0, l'exemple du § III étant pris comme état de référence. 

De ce tableau, on peut tirer trois conclusions. La première 
est que la photopériode est, de loin, la variable la plus importante 
dans la détermination de l'énergie dépensée, aussi bien en pondé
ration absolue (PA = - 18,7), qu'en pondération relative (PR = 

- 20,7). On constate ensuite que les deux variables «distance 

TABLEAU V 

Sensibilités et pondérations des variables déterminant 
la quantité d'énergie· dépensée (Explications dans le texte). 

X 6 cp D V 

SA (X) - 0,21 - 0,75 + 0,04 + 0,05 

------

PA (X) - 5,25 - 18,75 + 1,0 + 1,47 

SR (X) - 0,018 - 0,38 + 0,113 + 0,11 

-- -

PR (X) - 1,00 - 20,71 + 6,09 + 6,15 
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parcourue » et « vitesse de vol » ont les poids absolus (posi
tifs) les plus faibles (fixé arbitrairement à 1 pour D), mais par 
contre des poids relatifs assez importants (PR = + 6,1). Enfin, si 
la variable «température moyenne» a un poids absolu relative
ment élevé (PA = - 5,2), son poids relatif est curieusement le 
plus faible (- 1, par convention). 

De nombreux auteurs ont envisagé, plus ou moins empiri
quement, le rôle de la température (Lefebvre et Raveling, 1967 ; 
Brenner, 1966; Salt, 1952, par exemple), mais peu de travaux 
mettent en évidence l'importance de la photopériode dans la 
détermination de la quantité d'énergie dépensée (voir King et 
Wales, 1964; Kendeigh, 1934). 

A notre connaissance, la vitesse de vol et la distance parcou
rue entre le dortoir et les lieux de nourrissage n'ont pas été prises 
en considération jusqu'à présent. 

3) Simulations :

Un autre intérêt majeur du modèle est de pouvoir simuler, 
en restant dans le domaine d'application précédemment défini, 
les différentes situations se produisant dans la nature. De nom
breuses simulations sont possibles. Nous nous bornerons à fournir 
trois exemples. 

Premier exemple de simulation : A l'aide de l'équation (30), 
on peut tracer les courbes d'égales dépenses énergétiques en fonc
tion de la photopériode et de la température du milieu. Les figures 
10 et 11 représentent ainsi les courbes d'égales dépenses énergé
tiques, de 5 en 5 kcal, respectivement pour des distances parcou
rues de 20 km et 60 km par jour. Ces figures permettent, par 
exemple, de comparer le rôle de la température et de la photo
période. 

Deuxième exemple de simulation : Le modèle permet 
également de rechercher les conditions qu'un milieu doit néces
sairement remplir pour que les oiseaux puissent parcourir 
journellement une distance donnée. En effet, dans le cas présent 
où les individus ont une production nulle et n'épuisent aucune 
réserve énergétique, la quantité d'énergie assimilée doit être en 
moyenne, pour un laps de temps suffisamment long, égale à la 
quantité d'énergie dépensée. Cela se traduit par : 

QA = Qv SOi t QA max ? Qn (39) 

D'après (14), (21) et (30), cette relation s'écrit : 

Q0 36,2785 -0,1846 (l- 0,746 cp + 2,24 D/V -0,00273 0 cp + 0,0078 0 D/V 
1':- = 23-cp-D/V �VN 

(40) 

- 79-



TEMPERATURE 
O"C 

Oo ----- ----------

+ 20 

+ 10 

-10 

"" /7/ 00o"'�'/ � 24H 

-20 

D= 20 km 

DUREE DE LA NUIT 
+---�-�������-������---.----.----.--... 9 (Heures} 

10 15 20 

Figure 10. - Courbes d'égale dépense énergétique en fonction de la photopériode 
et de la température pour une distance parcourue de 20 kilomètres. 

Par exemple, dans le nord du Danemark (latitude 57°N) au 
mois de décembre (cp = 17 h 30) et pour une température de 
-10°C, les Pinsons du Nord ne peuvent parcourir journellement 
80 km sans épuiser de réserves énergétiques que si la valeur 
moyenne de la nourriture est au minimum égale à 7,1 kcal/h. 
Cela correspondrait à une nourriture hypothétique particulière
ment riche, abondante et accessible, en comparaison de la valeur 
moyenne de la nourriture estimée précédemment à 4,7 kcal/h 
pour les cultures de maïs dans le sud-ouest français (Hémery et 
Le Toquin, 1975). 

Troisième exemple de simulation : Réciproquement, connais
sant la valeur moyenne de la nourriture, la température et la 
photopériode, on détermine aisément grâce à la relation (40), la 
distance maximale moyenne qui peut être parcourue journelle
ment par les individus. La figure 12 représente cette simulation 
pour une température de 2,5°C. 

On constate ainsi que, pour une « valeur moyenne de la nour
riture» donnée, la distance maximale qui peut être parcourue 
décroît pratiquement linéairement lorsque la durée de la nuit (cp) 
augmente. Par exemple, la diminution Dmax entre le 15 octobre 
et le 15 décembre, à la latitude de Pau et en admettant une tem
pérature moyenne constante, serait de l'ordre de 45 %. 

D'autre part, la figure 12 met en évidence le rôle très impor
tant de la valeur moyenne de la nourriture, résultat qui sera 
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Figure 11. - Courbes d'égale dépense énergétique en fonction de la photopériode 
et de la température pour une distance parcourue de 60 kilomètres. 

confirmé par les analyses de sensibilité ultérieures. Par exemple, 
pour une durée de nuit égale à 14 h, une augmentation de la valeur 
moyenne de la nourriture de 3 kcal/h à 5 kcal/h fait passer la 
distance maximale qui peut être parcourue de 16 km à 150 km. 
Cette sensibilité très forte de la distance maximale à la valeur 
moyenne de la nourriture appelle trois remarques. 

D'abord, telle qu'elle a été introduite de façon théorique, la 
notion de «valeur moyenne de la nourriture» s'avère particuliè
rement fructueuse puisque le phénomène étudié (ici Dmax) y est 
très sensible. Ensuite, on peut prévoir que les mesures directes 
sur le terrain de la valeur moyenne de la nourriture à l'échelle 
d'une région devront être effectuées avec une grande précision ; 
mais aussi et surtout, le plan d'échantillonnage des «valeurs 
élémentaires de la nourriture» (c'est-à-dire correspondant à une 
surface réduite telle qu'un bois de Hêtres ou un champ de maïs) 
devra être soigneusement élaboré en fonction de leur variabilité 
géographique, qui peut être très forte. A titre d'exemple. la
«valeur élémentaire de la nourriture» sur un champ de maïs 
non récolté, dans la région parisienne, a été évaluée à 65 kcal/h 
pour une bande de 4 000 Columba palumbus ; cela correspond 
approximativement à l'ingestion de 1,25 grain de maïs en moyenne 
par minute (Briot et Le Toquin, à paraître). 

Enfin, dernière remarque, ces résultats appellent à rechercher 
les relations qui existent entre le nombre d'oiseaux regroupés 
dans une concentration, la distance maximale qu'ils peuvent 
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Figure 12. Relations entre la distance maximale qui peut être parcourue 
journellement (Dmax) et la photopériode (cp) pour différentes « valeurs moyennes 
de la nourriture». Les dates correspondent à la latitude des Pyrénées-Atlantiques 

(cas où 6 = 2,5°C). 

parcourir journellement et le « spectre de dispersion» des indi
vidus (fréquence des oiseaux en fonction de la distance séparant 
le dortoir des lieux de nourrissage). Précisons que ce dernier pro
blème n'est pas indépendant de celui de la valeur de la nourriture. 
Des interactions passablement complexes semblent prévisibles, 
dont certaines sont spécifiques au Pinson du Nord et à son 
comportement social. 

V. - CONCLUSION : 

La conclusion de ce travail porte sur deux points. D'abord, 
sur le plan méthodologique, on constate que la physiologie 
concernant les dépenses énergétiques est suffisamment connue 
pour être introduite dans un modèle écologique, compte tenu de 
la précision recherchée. Evidemment, cela ne signifie nullement 
que les études physiologiques à venir n'apporteront plus rien 
d'intéressant. 

Le modèle ainsi établi doit être utilisé, pour l'instant, comme 
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un moyen d'investigation. Son «exploration», par des méthodes 
telles que les simulations et l'analyse de sensibilité, permet de 
dégager les caractéristiques du système et d'orienter les recher
ches. Sans aucun doute, des précisions et des améliorations 
pourront être apportées J ce modèle. Des modifications mineures 
le rendent cependant déjà utilisable pour d'autres espèces que le 
Pinson du Nord (Quelea, Limicoles, Anatidés, etc.). 

Le deuxième point de la conclusion concerne les résultats 
acquis chez le Pinson du Nord. En effet, si l'énergie dépensée par 
les individus a été quantifiée en relation avec le milieu, le rôle 
de chaque variable a pu être mis en évidence. En particulier, la 
photopériode s'avère prépondérante pour déterminer les dépenses 
énergétiques, mais aussi pour limiter géographiquement la dis
persion journalière des oiseaux à partir des concentrations noc
turnes. Il s'agit là d'un résultat fondamental quand on sait que 
chez F. mont if ring il/a le comportement social autorise, dans cer
taines conditions, la formation de dortoirs très importants et qui 
nécessitent une vaste dispersion diurne des individus. 

Les résultats obtenus dans le domaine de l'énergétique per
mettent donc d'aborder le problème du déterminisme des concen
trations selon deux approches. La première approche concerne 
la dynamique des concentrations en relation avec les variables 
biotiques du milieu (valeur de la nourriture, par exemple). La 
seconde approche a trait au problème plus général de la signifi
cation étho-écologique de ces concentrations d'oiseaux. En parti
culier, le problème du bilan entre les « avantages» et les 
«inconvénients» résultant d'une sociabilité poussée à l'extrême 
se pose. Sur le plan énergétique, on pouvait penser que le va-et
vient journalier entre le dortoir et les lieux de nourrissage repré
sentait une perte considérable. En réalité, nous avons montré 
que celles-ci sont relativement faibles, mais que par contre la 
perte relative de temps consécutive aux déplacements journaliers, 
limite considérablement la dispersion des oiseaux. 

En contrepartie, le comportement grégaire semble « favo
riser » les individus à des niveaux d'importance variable 
recherche de microclimats favorables, défense accrue contre les 
prédateurs, meilleure stratégie dans l'exploitation alimentaire du 
milieu, etc. 

L'étude de ces différents problèmes doit être entreprise pour 
comprendre la signification et le déterminisme de ces concen
trations. 

SUMMARY 

During the past few years the ecology of the populations of 
Bramblings (Fringilla montifringilla) wintering in western 
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Europe has undergone a rapid and important evolution due :n 
large measure to the cultivation of maize (Zea maïs). The results 
is an increasingly frequent formation of flocks containing several 
million individuals. From 1965 to 1972 studies have been made 
of a roost in Pau (Pyrénées-Atlantiques) which has regrouped 
up to twenty million Bramblings. 

The purpose of the present study is to propose a general 
model relating the quantity of energy expended daily (Qo) to the 
behaviour of wintering Bramblings and to the habitat variables. 

In the first part of this study different levels of energy 
metabolism are defined in function of the conditions in which 
the measures of energy expended occur. The general relationships 
linking these types of metabolism to body weight, and the 
relationship Q v /b of flight metabolism to basal metabolism are 
indicated. 

In the second part of this paper the preceding general conclu
sions and the information concerning the daily cycle of activity 
are applied to the case of Bramblings wintering in the Pyrénées
Atlantiques. For example, in the month of December, an indi
vidual flying a distance of 80 km a day expends 28 kcal. 

In the third part of this study the relationship between the 
amount of energy expended (Q0), the distance flown each day 
between the roost and the fecding g:oi-nds (D), the photoperiod 
<p and the time given to each activity (Ti) are established. These 
relationships enable us to deal with the problem of the maximal 
distance of dispersion from the center of the roost. In particular, 
the time lost reaching the feeding grounds constitutes the principal 
factor limiting daily dispersal, whereas energy loss is relatively 
unimportant. 

The last part of this paper proposes a general model (figure 9) 
for the total wintering area, giving the amount of energy expended 
(Q0) and the maximal quantity of energy assimilable (QA max) in 
relation to the population behaviour, the habitat characteristics, 
and the period of the year. 

Introduction into the model of the variables D and VN (value 
of the food ingested = quantity of energy assimilable by unit of 
time present on the feeding grounds) allows us to relate the 
potential number of individuals which can be supported by a 
given area to the different forms of maize cultivation. 

The sensitivity analysis indicates the preponderant role of the 
photoperiod in the determination of the Q0• Finally, three 
examples of simulation are given. 
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a et b 

m et n 

D 

D max 

M 

AN�EXE 

NOT A TI ONS UTILISEES 

constantes introduites dans la relation linéaire entre le 
métabolisme de repos et la température. 
constantes taxonomiques introduites dans la relation 
entre le métabolisme de base et le poids individuel. 
distance parcourue journellement en vol entre le dor
toir et les lieux de nourrissage. 
valeur maximale de D. 
métabolisme. 
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Mb = métabolisme de base. 
Mr (0) = métabolisme de repos à la température 0. 
M. (0) = métabolisme standard à la température 0 
PA (X) = pondération absolue de la variable X. 
PR (X) = pondération relative de la variable X. 
QA = quantité d'énergie assimilée par 24 h. 
QA max = Valeur maximale de QA. 
Q0 = quantité totale d'énergie dépensée par 24 h. 
Q1 = quantité d'énergie dépensée par 24 h pour l'activité i. 
SA (X) = sensibilité absolue concernant la variable X. 
SR (X) = sensibilité relative concernant la variable X. 
T1 = temps consacré journellement à l'activité i. 
T1 = temps consacré journellement au repos nocturne. 
T2 = temps consacré journellement aux prédortoirs. 
T3 = temps consacré journellement aux déplacements en vol 

Ts 
VN 
Vo2 
w 
X et Z 
y 

entre le dortoir et les lieux de nourrissage. 
= temps journalier de présence diurne sur les lieux de 

nourrissage. 
= temps minimum de nourrissage (par 24 h). 
= valeur de la nourriture. 
= volume d'oxygène absorbé par unité de temps. 
= poids corporel d'un individu. 
= variables quelconques. 
= variable dont la pondération (absolue ou relative) est 

la plus faible en valeur absolue. 
= dépense énergétique horaire relative à l'activité i. 

<p = photopériode (durée de la nuit). 
Q r/s = rapport du métabolisme de repos au métabolisme 

standard. 
Q v /b = rapport du métabolisme de vol au métabolisme de base. 
0 = température ambiante. 

= température inférieure de la zone de thermoneutralité. 
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