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LES PARAMETRES CONTROLANT LA REUSSITE DE L’INCUBATION
CHEZ LE PUFFIN CENDRE CALONECTRIS DIOMEDEA BOREALIS
DE LiLE SELVAGEM GRANDE (30°09°N, 15°52'W)

par J.-L. MOUGIN *, Chr, JOUANIN * et F.ROUX *

Avec 2 figures et 2 tableaux

RESUME. La réussite de l'incubation du Puffin cendré Caloneciris diome-
dea borealis de I'lle Selvagem Grande est conditionnée par quelques parama-
tres concernant les individus (expérience de la reproduction mais non pas
dge des reproducteurs), les couples (ancienneté de l'appariement avec le
méme partenaire) et les nids (anciennsaté de l'installation sur le méme nid,
topographie du nid), Les anndes sabbatigues ne semblent pas intervenir di-
rectement pas plus que la disponibilité des ressources alimentaires, au cours
de notre étude tout au moins.

SUMMARY. The incubation success of Cory's Shearwater Calonectris dio-
medea borealis of the island of Selvagem Grande is affected by some para
meters concerning individual birds (breeding experience but not age of the
breeders), pairs (length of pairing with the same partner) and nests (length.
of instaflation on the same nest site, nest tepography). The sabbatical years
seem to have no direct influence, no more than the availability of food resour-
ces, at least during the period of our study.

*  Muséum national d'Histoire naturelle, Laboratoire de Zoologie [Mammiféres et Oi-
seaux), 55 rue de Buffon, 75005 Paris, France.



SUMARIO. © sucesso de incubacéo da Cagarra Calonectris diomedea bo-
realls da Selvagem Grande depende de alguns parémetros dos individuos (ex-
periéncia na reproducdo mas néo idade dos reprodutores), os pares (iempo
de acasalamento com o mesmo parceire] e 0s ninhos (tempo de utilizagdo do
mesmo ninho, topografla do ninho). Os anos sabéticos parecem ndo ter uma
influéngla directa maior do gque a da disponibilidade de recursos alimentares,
pelo menos durante o decurso do nosso estudo.

L'étude de quelques rares espéces d'oiseaux de mer appartenant a
différentes familles (Burton 1968, Carrick 1972, Goulson 1968, 1972, Couison
et Horobin 1976, Davis 1976, Leresche et Sladen 1970, Mills 1973, Ollason
et Dunnet 1978, 1986, Thomas 1983) a mis en évidence l'influence prépon-
dérante d’'un petit nombre de parametres dans la réussite de la reproduc-
tion. Profitant de nos séjours sur I'ile Selvagem Grande (30°09°N, 15°52'W)
nous avons cherché & mesurer leur imporiance chez je Puffin cendré Calo-
nectris diomedea borealis. Les résultats de cette étude sont présentés
dans les pages qui suivent.

Rappelons ici {Mougin, Jouanin et Roux 1987a) que la population des
iles Selvagsns, qui comptait plusieurs centaines de milliers d'individus au
XIXeme siécle et dans la premiére moitié du XXeme sitécle, a été réduite
a quelques miiliers de reproducteurs 2 la fin des années soixante-dix & la
suite de prélévements trés excessifs. Actuellement, elle s’accroit réguiié-
rement, en partie en raison d'une bonne réussite de la reproduction.

De 1968 a 1971, prés de 12.000 poussins en fin de croissance ont
été bagués (Jouanin, Roux et Zino 1977) : les survivants sont actuellement
des reproducteurs d'age connu. Depuis 1978, 4 colonies sont suivies cha-
que année. Tous les nids y sont marqués — environ 500 actueliement —
tous les aduites bagués ou conirdlés et la reussite — ou I'échec — de
leur reproduction notée. L'étude ayant commencé en 1978, nous admettons
que tous les oiseaux ohservés pour la premiére fois comme reproducteurs
depuis 1981 sont réellement des nouveaux reproducteurs (Mougin, Jouanin
et Roux 1987h). Par ailleurs, chaque année depuis 1977, un certain
nombre de poussins en fin de croissance sont marqués, dont [es survi-
vants ont commencé a nicher en 1982.

Les dates de nos séjours sur l'ile, en juin et au début de juillet,
dans les derniéres semaines de l'incubation, ne nous ont guére permis
de nous intéresser aux décés des poussins. D’ailleurs, la réussite de leur
élevage est probablement moins fonction des qualités propres des adultes
que de phénomeénes extérieurs, comme par exemple I'abondance de I'ali-
mentation dans les eaux proches des colonies. Elle est donc moins révéla-
trice et, en tout état de cause, les reproducteurs médiocres ont déja proba-
blement 6té éliminés au cours de l'incubation, ce qui diminue d'autant l'in-
térét d'une telle étude. Aussi nous ne traiterons que des parametres condi-
tionnant la réussite de l'incubation, tout en ne méconnaissant pas, comme
Ollason et Dunnet (1978} I'ont montré chez le Fulmar atlantigue Fulmarus
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glacialis, que l'étude de I'élevage peut fournir des données que celle de
{'incubation n'avait pas permis de soupconner. "

Notons enfin. que nous n'avons retenu dans notre étude gue les cas.
de mortalité bien documentés, laissant de cdté ceux pour lesquels les ren-
seignements étaient trop insuffisants.
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Fig. 1.— L'importance des pertes d'ceufs pendant l'incubation en fonction de
I'age des reproducteurs. a : premiére reproduction (5 & 13 -ans) ;b
effectif fotal des reproducteurs d'age connu (5 a 18 ans).



| —PARAMETRES CONCERNANT LES INDIVIDUS
A — AGE DE LA PREMIERE REPRODUCTION

Nous avons montré par ailleurs (Mougin, Jouanin, Despin et Roux
1986) que, chez le Puffin cendré de l'ile Selvagem Grande, I'age d’établis-
sement de la reproduction variait considérablement d'un individu & 'autre.
Les oiseaux bagués entre 1967 et 1971 nous ent fourni des valeurs exiré-
mes de 7 et 13 ans. Ceux bagués depuis 1977 ont commencé & nicher a
I'age de 5 ans, mais I'age maximum de leur premiére reproduction n'est
pas encore connu.

Dans ces conditions, on peut se demander si la réussite de la pre-
miére reproduction ne serait pas liée a I'age auguel les oiseaux l'entrepren-
nent. En fait, il n'en est rien comme nous 'a montré 1'étude de 138 nouveaux
reproducteurs d'dges connus [x2=542, v=28, NS) {Fig. 1).

B — AGE DES REPRODUCTEURS

L'étude de 163 oiseaux bagués comme poussins sur ['ile Selvagem
Grande et contr6lés comme reproducteurs a des &ges compris entre 5 et
18 ans nous montre que, dans ces limites, il n'existe pas de corrélation
significative entre |'dge des reproducieurs et la réussite de leur incubation
(r=-0,255, n=14, NS). Dans Ia méme fourchette d'dges, le pourcentage
de reproducteurs inefficaces dans la population totale de reproducteurs
mentre une répartition aléatoire en fonct:on de I'4ge des oiseaux (x2—19 9,
v=13, N3} (Fig. 1). .

C -~ EXPERIENCE {NDiVIDU.ELLE

Le tableau I nous montre que, pour leurs cing premiéres anndes de
reproduction — les seules qu'il nous soit possible d'étudier & présent —
il existe chez les jeunes oiseaux une corrélation inverse trés significative

Années Proportion de reproducteurs
de reproduction mefficaces dans la population
totale des reproducteurs
1 72/709 (10,2 %)
2 39/396 (9,8 %)
3 22/331 (6,6 %)
4 &8/256 (3,1 %)
5 4/181 (2,2 %)

Tabl. I.— L'importance des pertes d'oeufs pendant I'incubation en fonc-
tion de ['expérience individuelle des reproducteurs. o
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{r=-0972, n=5, P<<0,01) entre I'expérience individuelle et 'échec de l'in-
cubation. Autre maniére d’exprimer le méme résultat, le test du %2 nous
montre une décroissance trés significative (x2=25,0, v =4, P<0,01] de
I'importance de la perte des oeufs au cours des 5 premiéres années de
reproduction. '

I —PARAMETRES CONCERNANT LES COUPLES
A — EXPERIENCE DU COUPLE

Le tableau !l nous montre que la réussite de I'incubation des an-
ciens partenaires, cest-a-dire des oiseaux qui nichent ensemble au moins
pour la deuxiéme fois, est trés significativement supérieure (x2=55,3,
v=1, P<0,01) & celle des nouveaux partenaires, quelle qu'ait étée leur
expérience anierieure de la reproduction — la réussite des nouveaux par-
tenaires expérimentés, c'est-a-dire des conjoints qui en possédent une
acquise indépendemment l'un de l'autre, est en effet supérieure, quoique

Proportion de reproducteurs
inefficaces dans la population
totale des reproducteurs

Anciens partenaires 29/1202 (2,4 %)
Nouveaux partenaires 76/737 (10,3 %)

- expérimentés 56/602 {9,3 %)

~ inexpérimentés 20/135 (14,8 %)
Tabl. Il. —Limportance des pertes -d'veufs pendant Fincubation en

fonction de l'expérience des couples.

de facon non significative (¥2=3,6, v=1, NS) & celle des nouveaux parte-
naires inexpérimentés. Plus précisément, 4 expérience individuelle de la
reproduction égale, les anciens partenaires ont une réussite supérieure
celle des nouveaux partenaires expérimentés (x2=439, v =1, P<0,01).

B — FIDELITE AU PARTENAIRE

Le groupe des anciens partenaires comprenant des oiseaux dont la
durée d’appariement est variable, nous avons cherché a savoir si ce para-
métre jouait un rble dans la réussite de Pincubation.

En fait, la répartition de la mortalité entre la deuxiéme et la septié-
me année d'appariement avec le méme conjoint — nous ne possédons pas
de données pour des durées plus importantes — quoique non significati-
vement différente d’'une répartition aléatoire (x2=9,21, v=5, NS), montre
cependant une légére décroissance avec l'augmentation de l'ancienneté



6

des liens conjugaux. Autrement dit, la réussite de lincubation s'éléve
d'emblée & un trés haut niveau dés la seconde année de cohabitation,
mais elle est probablement susceptlb!e encore d'une [égére amélioration
par la suite.

IH—PARAMETRES CONCERNANT LES NIDS
A — FIDELITE AU NID

Nous avons montré par ailleurs (Mougin, Despin, Jouanin et Roux sous
presse) que 79% des reproducteurs inefficaces étaient installés dans le
méme nid que 'année précédente, une valeur irés significativement diffé-
rente (x2=9.3, v=1, P<0,01) de celie — 91% — que nous fournit I'ensem-
bie de la populatlon Il semblerait donc que le changement de nid soit un
facteur de mortalité accrue lors de l'incubation de l'oeuf. Nous y revien-
drons.

B — ”]NAUGURAT]DN” D'UN NID

43 des 195 oeufs (22,1%) pondus sur des nids utllisés pour la pre-
migre fois au cours de nos années d'étude disparaissaient en cours d'incu-
bation contre 209 des 2321 ceufs (9,0%) pondus sur des nids couramment
utilisés. La mortalité des oeufs est donc anormalement élevée dans les
nouveaux nids {x2=34,1, v=1, P<0,01).

Cela n’est pas pour surprendre dans la mesure ou ces nouveaux nids
sont utilisés & 61,9% (n=:331) par des nouveaux reproducteurs et & 87,4%
par des nouveaux couples (n=159). Les oiseaux qui s'y installent sont
donc pour 12,6% des anciens partenaires, pour 25,5% des nouveaux parte-
naires expérimentés et pour 61,9% des nouveaux partenaires Inexpéri-
mentés, une proportion trés différente de celle aui nous est fournie par
I'ensemble de la population — respectivement 62,0, 31,0 et 7,0% — et ne
contribuant eertainement pas & favoriser ia réussite de l'incubation.

Ceci étant, le tableau H nous permet de calculer pour une telle po-
pulation une mortalité théorique des oeufs de 11,8%, trés significative-
ment plus faible [}¥?=73, v =1, P<{0,01) que celle que nous avons chser-
vée. Autrement dit, il semble que I'inexpérience des oiseaux ne saurait a
elle seule expliquer une perte aussi considérable. Par la suite, méme si
la réussite de l'incubation s'améliore de facon trés significative (¥2=19,7,
v =1, P<0,01), elle n'en reste pas moins, semble-t-ii, toujours trés infé-
rieure & celle qui est notée sur des nids d'utilisation ancienne (x2=30,5,
v =1, P<0,01).

C — NIDS EPIGES ET NIDS HYPOGES

Sur l'tfe Selvagem Grande, ies nids des Puffins cendrés présentent
une grande diversité d'aspects, étant aussi bien établis complétement &
découvert que installés au fond de terriers profonds. Nous avons montré
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par ailleurs (Mougin, Jouanin et Roux 1987a) que la réussite de I'incubation
était significativement plus élevée dans les colonies & nids hypogés que
dans celles ou tous ies oiseaux nichent plus ou moins & découvert

(x2=63,5, v=1, P<0,01).
WV—AUTRES PARAMETRES
A - DISPONIBILITE DES ALIMENTS Alf COURS DE LINCUBATION

Dans les colonies de Puffins cendrés de I'ile Selvagem Grande, on
note, d’'une année a l'autre, d'assez importantes différences dans la durée
moyenne des périodes d' incubation — au cours de notre étude, elles va-
riaient entre un minimum de 7,4 jours en 1982 et un maximum de 9,7 jours
en 1980 — différences qui semblent étre lides & des variations de la dis-
ponibilité et de I'accessibilité des ressources alimentaires. Dans ces con-
ditions, on peut se demander si les facteurs alimentaires ne conditionnent
pas également de quelgue fagon la réussite de l'incubation.

En fait, it semble qu’il n’en soit rien. Si, entre 1980 et 1986, l'impor-
tance des peries d'oeufs a varié de fagon trés significative d'une année
3 l'autre (¥2=32,14, v =6, P<0,01), cetie variation n'était aucunement lide
3 celle des ressources alimentaires mesurée par la variation de la durée
des périodes d'incubation {r=+0,40, n=7, NS) (Fig. 2).

B — ANNEES SABBATIQUES

Nous avons vu par ailleurs {]\z’loug:n Jouanin et Roux 1987h)
que la mortalité au nid est particuherement élevée dans 'année qui pré-
céde les absences sabbatigues. Il n'en va pas de méme dans l'année qui
les suit et, dans aucune de nos catégories d'oiseaux — anciens parienaires
{x2=0,01, v==1, NS), nouveaux parienaires expérimentés (x2=2,51, v =1,
NSJ] ou nouveaux partenaires inexpérimentés (¥2=2,87, v=1, N8) — nous
n‘avons pu noter de différences significatives entre les oissaux sabbaii-
ques et la population dans son ensemble. Autrement dit, les années sab-
batiques ne semblent pas constituer un facteur particulier de mortalité
des oeufs.

V—DISCUSSION

Si l'accroissement de 'expérience individuelle joué un rble positif
dans la réussite de l'incubation du Puffin cendré de l'ile Selvagem Grande
— auf moins jusqu'a la cinquiéme année de reproduction et peut-8tre aussi
par la suite — il n'en va pas de méme pour 'dge, ce qui n'est qu'un para-
doxe apparent.-La reproduction s'établit trés lentement chez nos oissaux
et, au méme. &ge, deux reproducteurs peuvent aveir des durées d'expé-
rience, et donc des taux de réussite, fondamentalement différents.. -

L'expérience individuelle des oiseaux conditionne donc trés large-
ment la réussite de I'incubation, mais I'expérience commune des partenai-
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~ Fig. 2.— L'importance des. pertes d'oeufs pendant I'incubation (a) et la durée.
moyenne des périodes d'incubation (b) de 1980 a 1986, '

res ajoute encore & cette réussite. Assez paradoxalement toutefois, le re-
nouvellement, chaque année, de:['appariement ne permet pas une amélio-
ration continue des performances. La réussite de l'incubation s'éléve d'em-
blée & un trés haut niveau dés la seconde année de cohabitation. Elle est”
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probablement encore susceptible d'une légére amélioration par la suite.
Mais I'essentiel semble étre fait dés la seconde année.

Les changements de nid, nous |'avons vu, semblent provoquer une
augmentation des pertes au cours de lincubation. En fait, ils sont dans
plus de 85% des cas accompagnés d'un changement de partenaire et il est
bien difficile de faire la part des deux.

Ceci étant dit, certains nids sont manifestement moins favorables
que d'autres pour la reproduction. Les emplacements utilisés pour la pre-
miére fois au cours de noire étude avaient été négligés antérieurement
pendant des années par les reproducieurs, aussi longtemps que cela &tait
possible & une population en accroissement rapide. On peut donc penser
qu’ils ne sont pas satisfaisanis, méme si cela n'est pas toujours apparent
pour I'observateur — mais ce I'est parfois parfaitement. Allons plus loin :
& I'époque ol ta population de 'ile était beaucoup plus importante qu'slle
ne l'est de nos jours, les oiseaux devaient utiliser un bon nombre de nids
inadéquats, et la mortalité pouvait en &tre assez considérablement ac-
crue ().

En revanche, d'autres nids sont particuliérement favorables a l'incu-
bation. Les nids hypogés, par exemple, donnent de meilleurs résultats que
les nids installés plus ou moins 4 découvert. Les tendances a |'abandon
des couveurs, qui sont partout les mémes, doivent étre contrariées de quel-
gue maniére dans les premiers. Les couveurs meédiocres, moins exposés aux
dérangements extérieurs et plus lents & s’amaigrir au cours de leurs trés
longues périodes d’incubation, peuvent avoir moins tendance & abandonner
un nid s'il est situé & l'exirémité d'une longue galerie plutdt qu'a décou-
vert. D’autre part, I'oeuf abandonné dans un nid hypogé étant invisible aux
Goélands argentés Larus argentatus — qui font disparaitre rapidement les
oeufs abandonnés sur des nids épigés — le couveur envolé peut reprendre
{'incubation aprés un certain temps d'absence ou son conjoint le faire & sa
place au retour de son voyage alimentaire. Les nids hypogés contribuent
ainsi & la réussite de l'incubation en permettant aux couveurs médiocres un
“repentir” que {es nids épigés lui interdisent en raison de la présence des
goélands.

Pour les 7 années étudiées, nous n'avons pas mis en évidence de
relation entre la réussite de l'incubation et les ressources alimentaires, ces
derniéres ayant toujours été suffisamment abondantes pour ne pas entrai-

{") La population actuelle de I'lle ne représentant qu'un huitidme environ de la popula-
tion d'origine (Mougin, Jouanin et Roux 1987a}, il ne faudrait pas croire que les sept huitié-
mes disparus nichaient dans des nids inadéquats subissant une fofte. morialité, |l se trou-
ve que, fortuitement, nos colonies d'étude ont déja pratiquement fait leur plein de repro-
ducieurs et que les derniers arrivés s'installent un peu n'importe ol. Ce n'est pas le cas
partout sur i'lle, olt de nombreux nids apparemment favorables sont encore disponibles.
Sur ¢e point, nos colonies d'étude anticipent I'évolution générale de ['ile.
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ner une augmentation exagérée des pertes. On peut toutefois imaginer qu'il
n'en va pas toujours ainsi. M&me dans les régions connues pour leur riches-
se alimentaire, des pénuries passagéres peuvent causer des pertes anorma-
les (Mougin 1985), et les eaux macaronésiennes ne passent pas pour &ire
particuliérement productives. En sens inverse, les effectifs des Puffins cen-
drés étant trés appauvris, il est possible que des surplus soient en tous
femps disponibles.

Enfin, aucune influence directe des années sabbatiques sur fa réus-
site de l'incubation n'est apparente. Toutefois, étant liées & de fréquents
changements de partenaires, qui augmentent les pertes, les années sabba-
tigues jouent un réle indirect évident.

_Les résultats de notre étude ne montrent pas de bien grandes dlffe—
rences avec ceux obtenus chez d’'autres espéces d'oiseaux de mer (Burton
1968, Carrick 1972, Coulson 1966, 1972, Coulson et Horobin 1976, Davis
1976, Lerescie et Sladen 1970, Mills 1973, Ollason et Dunnet 1978, 1986,
Thomas 1983). Chez e Puffin cendré comme partout ailieurs, la réussite
de la reproduction est largement conditionnée par la durée, qu'elle agisse
sur les individus (expérience et parfois age), les couples (durée de |'appa-
riement) ou les nids (durée de {'installation sur e méme nid). Les mauvais
résultats sont, dans la plupart des cas, le fait d'oiseaux trop peu anciens .
dans leur reproduction, leur appariement avec un méme partenaire ou éven-
tuellement leur séjour sur un méme nid. :
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