APERCUS SUR LA DEMOGRAPHIE DU PETREL DE BULWER
BULWERIA BULWERII DE SELVAGEM GRANDE

Par J.- L. MOUGIN *

Avec 2 figures

RESUME. Chez les Pétrels de Bulwer Bulweria bulwerii de Selvagem Grande
(30°09°N, 15°52'W), la reproduction s’établit en moyenne 7,4 ans. Chaque année,
19,1 % des reproducteurs ne nichent pas, des oiseaux des deux sexes et surtout des
Jjeunes oiseaux peu expérimentés, la fréquence des interruptions de la reproduction
diminuant avec ’augmentation de I’expérience. Les absences peuvent durer plusieurs
années, mais celles d’un an sont de loin les plus fréquentes. Elles entrainent, dans
I’année du retour, une baisse de la fidélité au partenaire et au nid. Le taux de survie au
nid des oeufs et des poussins est de 56,4 %, les performances étant conditionnées par
la seule expérience des oiseaux - expérience individuelle et également expérience
conjointe des deux partenaires. [Yautres facteurs semblent n’avoir qu’une action
indirecte. Une longue durée d’installation sur le méme nid est liée A une longue
expérience individuelle et conjointe. Certains nids donnent généralement des résultats
médiocres, mais ils sont surtout colonisés par des oiseaux inexpérimentés. La réussite
de la reproduction est faible aprés une interruption temporaire, mais les oiseaux ne se
réapparient alors jamais avec {eur ancien partenaire - ils choisissent le plus souvent
un jeune oiseau sans expérience. Enfin, le taux de survie des adultes atteint 95,4 % et
celui des immatures de premiére année 27,9 %. Ainsi la population se compose de 73
% de reproducteurs, dont 81 % seulement nichent chague année, 11,6 % des oeufs
donnent naissance 4 des adultes reproducteurs, et 1,5 % d’entre eux produisent des
adultes cinquantenaires.

SUMMARY. Insights on the demography of the Bulwer’s Petrel Bufweria bubwerii
of Selvagem Grande. The mean age of first breeding of the Bulwer’s Petrels Bulweria
bulwerii of Selvagem Grande (306°09°N, 15°52' W) is 7.4 years. Every year, 19.1 % of
the breeders temporarily stop breeding, birds of both sexes and mostly young weakly
experienced birds, the frequency of non-breeding decreasing with the increase of
experience. These « sabbatical leaves » can go on for several consecutive years, but
one-year absences are by far the most frequent, At the end of the absence, no remating
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with the former partner has been observed and the faithfulness to the former nest is
low. The survival rate of eggs and chicks is 56.4 %, the performances being directly
affected only by the experience of the birds - private experience and also joint
experience of the mates. Other factors seem to have only indirect influence. A long
faithfulness to the nest site is linked to a long private and joint experience. Some nest
sites generally give low results, but they are occupied mostly by inexperienced birds.
Finally, breeding success is low after 2 non-breeding year, but the birds never remate
with their former partner - they usually pair with a young inexperienced bird. Survival
rate is 95.4 % for adults, and 27.9 % for immatures during their first year of life. The
population is thus composed of 73 % breeding adults, among wich 81 % only breed
each season. 11.6 % of the eggs laid produce breeding adults, and 1.5 % adults 50
years old.

RESTUMO. Neste artigo os autores descrevem dados sobre a demografia de Bulweria
bulwerii na Selvagem Grande. A idade média de ocorréncia da primeira época de
reproduggo é de 7.4 anos de idade, Em cada ano, 19.1% dos reprodutores interrompem
anidificagfio. Este grupo é composto por aves dos dois sexos sendo geralmente animais
com pouca experiéncia reprodutora. Estes abandonos *“sabéticos” podem prolongar-
se por varios anos consecutives, no entanto, as auséncias por um ano sdo as mais
frequentes. Apds cada auséncia ou abandono, ndo se verifica a reunidio com o par
anterior. Sao ainda fornecidos entre outros, dados referente A taxa de sobrevivéncia
em adultos e de imaturos com um ano, assim como da percentagem de reprodutores.

Le Pétrel de Bulwer Bulweria bulwerii, 1e plus petit - la longueur totale des adultes
est de Pordre de 25 cm pour un poids corporel légérement inférieur 4 100 g - et
probablement I’un des plus pélagiques parmi les oiseaux de la famille des Procellariidés,
a une aire de répartition, atlantique et pacifique, extrémement vaste, qui comprend en
particulier, dans 1’océan atlantique, les iles Selvagens (30°09°N, 15°52”W) o sa population,
abondante et prospére, se compte probablement en dizaines de milliers de reproducteurs
(MOUGIN 19894, ZINO et BisCOITO 1994). Toutefois, son mode de nidification -
essenticllement dans des éboulis rocheux peu stables o la durée des nids est faible et les
déplacements fréquents - rend son étude extrémement difficile et en particulier la collecte
de données démographiques, basée sur la longue durée. Ceci étant précisé, les résultats
obtenus sont présentés dans les pages qui suivent.

I. MATERIEL ET METHODES

Deux colonies de Pétrels de Bulwer de Selvagem Grande sont suivies
respectivement depuis 1982 et depuis 1985. L’une d’entre elles est installé¢e dans un ancien
mur de pierre extrémement solide, ol la durée de survie des nids est beaucoup plus longue
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que dans Pautre, installée dans des murs en ruines et des éboulis rocheux. Les colonies
sont visitées chaque année essentiellement en juin-juillet, pendant I’incubation, et
éventueliement en aofit-septembre, pendant 1’€levage des poussins. Pendant ’incubation,
tous les nids marqués sont contrdlés, tous les nouveaux nids accessibles sont marqués, et
tous les adultes contrdlés ou marqués. Pour éviter des manipulations inutiles, les oiseaux
ne sont pris en mains qu’une fois chaque année, et un oiseau sur chaque nid est marqué a
la peinture blanche, sur le front et sur la queue, pour le différencier ultérieurement de son
partenaire. Le sexe est déterminé par des mensurations du bec (MOUGIN 19895). Les
poussins sont bagués peu avant leur envol. L ’étude a concerné au cours des années 430
oiseaux bagués et 172 nids - une cinquantaine environ chaque année dont 20 % disparaissent
entre deux périodes de repreduction.

L’étude de la fréquence de la reproduction, ¢’est-a-dire celle des années
sabbatiques, étant basée sur une absence de contrdies, il convient d’étre strict dans I’analyse
des données et de ne pas tenir compte des cas douteux - absence de contrdle plutdt que
absence des oiseaux, et également absence réelle résultant d>un abandon précoce de 1’ oeuf
et non pas d’un arrét de la reproduction. Le statut des oiseaux et leur survie étant contrlés
au cours de la premiére et de la derniére année d’observation, les absences n’ont pu étre
notées qu’au cours des années intermédiaires, 12 au plus pour notre éude de 14 ans
(1982-1995). De méme, puisque 3 ans au moins sont nécessaires pour observer une absence,
seuls les oiseaux non sabbatiques suivis pendant au moins 3 ans ont servi de témoins.
Enfin, la survie des nids étant faible, 80,3 % seulement des oiseaux ayant niché au cours
d’une année donnée sont conirdlés au cours de I’année suivante, et 19,7 % ont
définitivement disparu, dont 4,7 % seulement, comme nous le verrons ultéricurement,
sont décédés et 15,0 % sont donc toujours vivants, mais sabbatiques ou installés dans un
nid inaccessible. Dans les nids marqués, 42 % des changements de nid font suite 4 une
année sabbatique et on peut penser que le méme pourcentage s’applique dans tous les
nids. Dans ces conditions, il convient de majorer le pourcentage d’années sabbatiques
observé dans les nids suivis pour tenir compte de ces déplacements et obtenir le nombre
réel d’années sabbatiques.

Le nombre d’oeufs pondus est déterminé peu aprés la premiére ponte, celui des
poussins éclos au moment des premiéres éclosions, et celui des poussins en fin de croissance
peu avant les premiers envols. Dans ces conditions, les pertes peuvent étre 1égérement
sous-estimées,

Le taux de survie des adultes a été estimé par la méthode de CORMACK (1964).
Ceci étant, comme 53 % des oiseaux bagués au cours d’une année ne sont jamais contrlés
au cours des années suivantes, nous avons pris comme année de base I’année du premier
controle et non pas I’année de baguage. Et comme de nombreux oiseaux disparaissent
avec la disparition de leur nid, se déplagant vers un autre nid ot il sera bien difficile de les
contrdler 4 nouveau, les oiseaux bagués sont pris en compte aussi longtemps que leur nid
est occupable - méme s’il n’est pas occupé.
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II. RESULTATS
A. EFFECTIFS REPRODUCTEURS

Dans les deux colonies étudiées, les effectifs des reproducteurs ont varié de fagon
aléatoire entre 1985 et 1995, sans montrer aucune tendance & 1’accroissement ou a la
décroissance (r,= 0,533, n.s.). En moyenne, I’effectif était de 49,8 = 9,6 couples
reproducteurs (36-66, n="19). Encore que le décompte des etfectifs sur ’ensemble de I’ile
soit impossible 4 effectuer - les oiseaux nichent un peu partout avec des densités
extrémement variables, et de nombreux nids sont bien cachés - il semblerait que la
population s’y soit également maintenue constante pendant cette décennie.

B. AGE DE LA PREMIERE REPRODUCTION

Parmi les oiseaux bagués comme poussins 4 Selvagem Grande, 5 seulement ont été
observés par la suite comme reproducteurs. Au moment de leur premiére nidification, le plus
Jjeune était Agé de 4 ans - comme les oiseaux de Polynésic (CRAMP ¢t SIMMONS 1977) - et le
plus 4gé de 12 ans - soit une différence de 8 ans - pour un dge moyen de 7,4 * 3.8 années.

C. FREQUENCE DE LA REPRODUCTION. ANNEES SABBATIQUES

Comme tous les pétrels, le Pétrel de Bulwer est censé pondre un oeuftous les ans,
sans ponte double ni ponte de remplacement. 11 s’agit cependant la de la limite supérieure
théorique de sa fécondité. En fait, au cours de leur vie reproductrice, nombre d’adulies
cessent de nicher pendant une ou plusieurs années.

Nombre et durée des absences

Dans notre échantillon, en moyenne 19,1 + 2,2 % des reproducteurs sont absents
chaque année (n = 9), aucune différence n’existant entre méles et femelles (X?, = 1,83,
n.s.). Le nombre d’absences est significativement corréié avec I’effectif des reproducteurs
(r,= 0,958, P < 0,01), mais il varie de fagon aléatoire au cours des années (r,= -0,590,
n.s.). Le taux d’absence, pour sa part, 2a montré une variation non significative au cours de
I’étude (X? = 0,61, n.s.), entre un minimum de 16,3 % (en 1992} et un miaximum de 22,1
% (en 1985 Fig. 1), nullement corrélée avec les effectifs de reproducteurs (r, = 0,088,
n.s.) ou avec les années (r,=-0,327, n.s.).

La durée des absences est généralement courte, 1 4 * 0 8 années en moyenne -
70,8 % d’entre elies ne durant qu'un an, 20,8 % deux ans, 4,2 % respectivement 3 et 4
ans, et aucune plus de 4 ans. 8i prés de 30 % des oiseaux peuvent cesser de nicher pendant
plus d’une année, aucun n’a cessé & plusieurs reprises au cours de notre étude.
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Au total, les oiseaux nichent une fois toutes les 1,24 années (1,19-1,29), soit une
“ponte moyenne de 0,81 oeuf par couple et par an.

Expérience de la reproduction des oiseaux sabbatiques

Les interruptions temporaires de la reproduction sont particuliérement nombreuses
chez les oiseaux peu expérimentés, et P’accroissement de I’expérience entraine une
décroissance treés significative (r, = -0,852, P < 0,01). Ainsi dans notre échantillon, les
interruptions de la reproduction des oiseaux ayant 2-5 ans d’expérience sont plus
nombreuses que celles de leurs congénéres ayant 6-7 ans d’expérience - 17,5 contre 14,3 %
- les oiseaux encore plus expérimentés (8 ans ou plus) se reproduisant régulidrement
chaque année (32, = 7,6, P < 0,05).
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Fig. 1 - Evolution du taux d’interruptions temporalres de la reproduction entre 1985 et 1994, Les
données manquent pour 1991.
- Evolution of the frequency of non breeding between 1985 and 1994. Data are lacking for 1991.

Fidélité au nid dans les années qui précédent et qui suivent I’absence sabbatique

La fidélité au nid est la méme chez les futurs oiseaux sabbatiques dans 1’année
précédant leur absence et chez les oiseaux non sabbatiques (X?, = 0,55, n.s.). Pendant
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I’année suivant ’absence, elle est plus faible que pendant celle qui 1’a précédé (X2, = 6,0,
P < 0,05) et également plus faible que celle des oiseaux expérimentés qui n’ont pas
interrompu leur reproduction (X2, = 52,0, P < 0,01). Cependant, elle s’éléve rapidement
par la suite. Dés la deuxiéme année suivant P’absence, elle est significativement plus
élevée que pendant la premiére (X, = 4,9, P < 0,05) et semblable a celle des oiseaux
expérimentés non sabbatiques (X2, = 0,55, n.s.). _

Le choix de ’ancien nid ou d’un nouveau nid au retour de I’absence sabbatique
ne se fait pas au hasard. Si 1’ancien nid a disparu, les oiseaux en choisissent bien
évidemment un autre. S’il était resté vide en leur absence, ils s’y réinstallent le plus souvent
(85,7 % des cas, n = 14). §’il était occupé par un nouveau couple - deux nouveaux oiseaux
ou leur ancien partenaire réapparié - ils se déplacent dans tous les cas vers un nouveau nid
si le nouveau couple est toujours présent ou s’y réinstallent s°il a disparu. Autrement dit,
1a fidélité a ancien nid est presque parfaite si le nid est disponible au retour de 1’oiseau
sabbatique. La colonisation d’un nouveau nid ne se produit généralement que si I’ancien
nid a disparu ou est déja occupé.

Encore deux précisions. La fidélité au nid dépend de la durée de I’absence, aucun
retour a ’ancien nid n’ayant été observé aprés une absence longue de plus de 2 ans. Par
ailleurs, les changements suivant une année sabbatique représentent 41,9 % des
changements alors que les oiseaux sabbatiques représentent 19,1 % des reproducteurs,
deux valeurs trés significativement différentes (X, = 8,7, P <0,01).

Fidélité au partenaire dans les années qui précédent et qui suivent I’absence sabbatique

La fidélité au partenaire est la méme chez les futurs oiseaux sabbatiques dans
I’année précédant leur absence et chez les oiscaux non sabbatiques (X?, = 0,33, n.s.).
L’interruption de la reproduction entraine son effondrement, aucurrdes oiscaux sabbatiques
de notre échantillon ne s’étant réapparié avec son ancien parfenaire, quelle qu’ait été la
durée de son absence. La fidélité au partenaire est donc trés significativement plus faible
aprés I’absence que avant (X? =21,0, P <0,01). Elle est également plus faible que celle
des oiseaux non sabbatiques expérimentés (X? = 113,6, P <0,01). Mais elle augmente
trés rapidement dés la deuxiéme année suivant [’absence (X?,=18,8,P <0,01), ne montrant
des lors plus aucune différence avec celle des oiseaux expérimentés non sabbatiques
(X?,=0,83,ns.).

A la fin de leur absence sabbatique, les oiseaux se réapparient avec un nouveau
reproducteur (65,0 %) ou avec un ancien reproducteur désapparié (35,0 %). Par ailleurs,
les changements de partenaire suivant une interruption de la reproduction représentent
53,1 % des changements, alors que les oiseaux sabbatiques ne représentent que 19,1 % du
total des reproducteurs (X? = 19,1, P <0,01). Ainsi, parmi les oiseaux qui changent de
partenaire comme parmi ceux qui changent de nid, les oiseaux sabbatiques sont
significativement plus nombreux qu’ils ne le sont dans I’ensemble de la population
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reproductrice.
Occupation du nid et comportement du partenaire pendant les années sabbatiques

Les cavités n’étant pas rares dans nos colonies d’étude, 53,8 % des nids désertés
par les oiseaux sabbatiques restent vides pendant leur absence ; 11,5 % sont occupés, par
Pancien partenaire réapparié (3,8 %) ou par un nouveau couple (7,7 %) ; et 34,6 % ont
disparu, significativement plus que dans I’ensemble de la colonie - 19,0 % seulement en
moyenne (le =13,9, P <0,05). Ainsi, la disparition du nid pourrait étre une des causes de
Pinterruption de la reproduction chez nos oiseaux.

18,2 % seulement des anciens partenaires des oiseaux sabbatiques sont contrdlés
alors ou par la suite, également sabbatiques (9,1 %), reproducteurs (4,5 %) ou décédés
(4,5 %). Ainsi, 81,8 % des partenaires des oiseaux sabbatiques ne sont pas contrdlés cette
année-1a et ne le seront probablement plus par la suite. Nous avons vu précédemment que
dans les nids marqués, 41,9 % des changements suivent une année sabbatique. 8’il en va
de méme pour tous les nids, 41,9 % des oiseaux disparus seraient également en absence
sabbatique et 58,1 % reproducteurs dans un autre nid, soit, pour les 81,8 % d’oiseaux non
contrblés, 34,3 % d’oiseanx sabbatiques et 47,5 % de reproducteurs. Au total donc, 4,5 %
des anciens partenaires des oiseaux sabbatiques seraient décédés, 43,4 % également absents
et 52,1 % réappariés et nichant dans d’autres nids.

D. REUSSITE DE LA REPRODUCTION
Pertes pendant I’incubation et I’élevage des poussins

Le nombre d’oeufs perdus chaque année, trés significativement corrélé avec
I’effectif des reproducteurs (r, = 0,928, P < 0,01}, a montré une variation aléatoire au
cours du temps (r, = 0,553, n.s.). Le taux de survie, pour sa part, a également varié de
fagon aléatoire au cours des années (X?, = 16,0, n.s.), entre un minimum de 0,444 (en
1983) et un maximum de 0,917 (en 1992, Fig. 2), sans montrer de corrélation avec
Peffectif (r,=- 0,439, n.s.) ou avec les années (r,, = 0,049, n:s.). De méme, le taux de
survie des poussins est resté pratiquement constant (X2, = 1,2, n.s.), avec un minimum
de 0,750 (en 1993) et un maximum de 0,854 (en 1994), sans montrer de corrélation,
pour les effectifs comme pour les pourcentages, avece les effectifs totaux - respectivement
r,=0,588, n.s. etr, = 0,533, n.s. - ou avec les années - respectivement r, = 0,811, n.s, et
r,= 0,242, n.s.

Autotal, 29,9 % de 374 oeufs pondus entre 1980 et 1995 et 19,6 % de 92 poussins
éclos ont été perdus - une perte totale de 43,6 % et un taux de survie au nid de 56,4 %,
70,1 % pour les oeufs et 80,4 % pour les poussins. 68,7 % de la mortalité est due aux
pertes d’oeufs et 31,3 % aux déces de poussins.
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Fig. 2 - Evolution de la réussite de I'incubation entre 1980 et 1995. Les données manquent pour
1981, 1982, 1991 et 1993.
- Evolution of hatching success between 1980 and 1995. Data are lacking for 1981, 1982, 1991 and 1993.

Pour un échantillon de 75 oeufs abandonnés, la durée du séjour au nid du couveur
avant I’abandon atteignait en moyenne 3,0 + 2,7 jours (1-14 jours). Aucun ne dépassait
la durée maximale d’un s€jour normal sur I’oeuf, et 5 seulement (6,7 %) étaient plus
longs que sa durée moyenne 7,8 = 4,0 jours (1-14 jours, n=101). 30 (40,0 %) des séjours
interrompus n’avaient duré qu’un jour et 50 (66,6 %) 3 jours au plus. Ainsi, les oiseaux
qui désertent leur oeuf ne sont pas des oiseaux affaiblis par un jeline particuliérement
long. Ils ne sont pas non plus des oiseaux mal préparés au jeiine. En fait, leur poids au
début du séjour au cours duquel ils abandonneront I’oeuf ne différe pas significativement
de celui des oiseaux dont I’incubation sera normale - respectivement 111,8 + 11,4 g (84-
130 g, n=25) contre 113,7 = 6,5 g (101-130 g, n = 58), t =0,75, n.s. - et leur poids quand
ils abandonnent 1’oeuf est de loin supérieur & celui des oiseaux qui le confient a leur
partenaire au moment de la reléve - respectivement 105,4 + 12,6 g (78-130 g, n = 30)
contre 92,5 = 6,4 g (78-108 g, n = 46), t = 5,2, P < 0,01. Ainsi, la motivation ou la
compétence, ou les deux, font probablement défaut.

14 (18,7 %) des oeufs abandonnés par un des conjoints ont été, par la suite,
couves par 1’autre, pendant 1,7 * 1,5 jours en moyenne (1-6 jours, n = 14) avant un
abandon définitif. Enfin, 20 (26,7 %) des oeufs abandonnés ont échappé aux souris
Mus musculus, abondantes sur I’ile, au moins au cours de certaines années. Les autres
ont &té détruits, au cours de la nuit ot ils ont été abandonnés pour 21 d’entre eux (28,0
%) et, en moyenne, 5,4 = 3,2 jours plus tard (1-15 jours) pour les 34 restants (45,3 %).
Ceci étant, il ne s’agit pas la de prédation au sens strict, les souris ne détruisant que des
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oeufs abandonnés et apparemment ni les oeufs normalement couvés ni les jeunes poussins
- elles peuvent détruire les jeunes poussins de deux petites espéces de Procellariiformes
de Selvagem Grande, le Pétrel-tempéte de Castro Oceanodroma castro et le Pétrel frégate
Pelagodroma marina.

Les poussins de notre échantillon sont décédés a des dges compris entre le jour de
la naissance et 31 jours, en moyenne 4 13,6 * 11,2 jours (n = 18).

Facteurs conditionnant Ja réussite de la reproduction
Expérience individuelle de la reproduction

La réussite des reproducteurs inexpérimentés est significativement plus faible
que celle de leurs congénéres expérimentés - 0,716, n = 215, contre 0,799, n = 358
(X?, = 5,3, P < 0,05). L’accroissement de 'expérience entraine une amélioration trés
significative des résultats (r,, = 0,804, P <0,01),

Expérience conjointe des partenaires

Les partenaires habituels, ¢’est-3-dire les oiseaux ayant déja niché ensemble,
montrent une réussite de la reproduction meilleure que celle des nouveaux conjoints,
c’est-a-dire des oiseaux appariés ensemble pour la premiére fois - respectivement 0,809,
n = 24], contre 0,651, n=175 (X? = 13,2, P <0,01). Parmi ces nouveaux conjoints, la
réussite d'un nouveau couple d’oiseaux expérimentés - ¢’est-a-dire ayant une expérience
individuelle acquise air cours des années précédentes avec d’autres partenalres - est
meilleure que celle d’un nouveau couple d’ociseaux inexpérimentés, quoique de fagon
non significative - 0, 760; n'= 25, contre 0,586, n = 87 (X2, = 2,5, ns.) - les couples
mixtes, constitués par un-oiseau expérimenté et un oiseau inexpériments, prenant une
position intermédiaire (0,698, n = 63).

Chez les oiseaux appariés ensemble pendant plusicurs années consécutives,
"accroissement de la réussite de la reproduction et cefui de I’expérience commune sont
trés significativement corrélés ((r, = 0,886, P <0,01).

Fidélité au nid

La réussite des oiseaux installés depuis 2 ans ou plus sur le méme nid est
supérieure a celle des oiseaux dans leur premiére année de séjour - 0,772, n = 276,
contre 0,642, n =173 (le = 8,9, P < 0,01). Ceci étant, la réussite de la reproduction
d’oiseaux expérimentés est la méme, qu’ils aient ou non changé de nid - 0,740, n = 104,
contre 0,772, n = 276 (X? = 0,42, n.s.) - mais, sur un nouveau nid, elle est trés
supérieure chez les oiseaux expérimentés 4 ce qu’clle est chez les oiseaux
inexpérimentés - 0,50, n = 56 (X? =9,2, P <0,01). Aussi I'importance du nid semble
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étre faible comparée a celle de ’expérience de la reproduction et de méme, 1’amélicration
des performances notée pendant les années de fidélité aunid (r, = 0,932, P <0,01) semble
étre surtout une conséquence de P’accroissement de I’expérience des oiseaux.

Premiére occupation d’un nid

Les Pétrels de Bulwer de Selvagem Grande nichant souvent dans des éboulis
rocheux instables, environ 20 % des nids disparaissent chaque année et les oiseaux
doivent coloniser de nouvelles cavités. Les meilleures auraient donc pu étre colonisées
en premier lieu et, par la suite, des cavités de plus en plus médiocres et mal adaptées a
la reproduction, avec des répercussions évidentes sur sa réussite. Tel n’est cependant
pas le cas et les cavités nouvelles et anciennes sont strictement équivalentes pour autant
que la réussite de la reproduction est concernée - (4,765, n = 82, contre 0,719, n =171
(X2, = 0.37, n.s.).

Caraciéristiques des nids

Si les nouveaux nids ne sont pas a priori moins favorables que les anciens, quelques
nids particuliers le sont. La réussite de la reproduction est de fait trés supérieure dans les
nids situés dans des empilements de gros rochers stables, fréquentés réguliérement pendant
des années, a celle observée dans les nids installés dans:les éboulis instables, visités
irréguliérement durant leur généralement courte existence - 0,817, n = 120, contre 0,537,
n=121 (X? =214,P <0,01).

En fait, il n’est pas certain que la réussite de la reproduction soit directement
affectée par les caractéristiques des nids, les « mauvais » nids rendant la reproduction
difficile et diminuant sa réussite. Le faible succés est plus probablement une conséquence
de I’incessant roulement d’oiseaux qui s’y produit. Le nombre de ‘nouveaux
reproducteurs observés chaque année et le pourcentage d’oiseaux inexpérimentés
parmi eux sont en effet significativement plus élevés dans ces nids instables que
dans les nids plus stables - respectivement 1,23 + 0,49 individus, n = 30, contre
0,53 20,25, n=15(t=6,3,P <0,01) et 0,519, n = 52, contre 0,175, n = 126 X, =
22,0, P < 0,01). Ainsi, les oiseaux ne restant que fort peu de temps dans ces « mauvais »
nids, ils ne peuvent y acquérir une expérience avant d’aller ailleurs. Ils sont sans cesse
remplacés par des oiseaux également inexpérimentés, ce qui est néfaste a la réussite de
la reproduction.

Disponibilité des ressources alimentaires

La durée des sé€jours au nid des adultes pendant I'incubation a souvent été liée z‘a,_i.’i:_- o

disponibilité des ressources alimentaires (abondance de la nourriture et distance entre:la:
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zone de reproduction et la zone d’alimentation), une faible disponibilité accroissant la durée
des voyages alimentaires et, en conséquence, celle des séjours au nid du couveur. Chez le
Pétrel de Bulwer de Selvagem Grande, la disponibilité des ressources alimentaires ne semble
pas montrer d’importantes variations interannuelles - tout au moins, la variation annuelle de
la durée des voyages alimentaires ne montre rien de tel (F, . =2,9, P <0,05 pour les voyages
dejuinetF, = 1,5, n.s. pour ceux de juillet). De plus, aucune corrélation n’existe entre la
réussite de la reproduction et la durée des voyages alimentaires (r,, =-0,353, n.s.).

Années sabbatiques

Il n’existe pas de différences significatives dans la réussite de la reproduction
entre les futurs oiseaux sabbatiques dans ’année qui précéde feur absence et les oiseaux
non sabbatiques - 0,667, n = 18, contre 0,755, n =678 (le =1,32, n.s.). Pendant I’année
suivant 1’absence, la réussite est plus faible - 0,611, n = 18 - que dans 1'année qui I'a
précédée, quoique de fagon non significative (X*, = 0,12, n.s.). Elle est significativement
plus faible que celle des oiseaux expérimentés non sabbatiques (X?,=3,9, P <0,05), et
semblable A celle des oiseaux inexpérimentés (X2, = 0,62, n.s.). Avec P'interruption de la
reproduction, les oiseaux semblent avoir perdu I’expérience qu’ils avaient pu acquérir
auparavant. En fait, comme nous ’avons vu, une totale absence de fidélité au partenaire
suit les interruptions temporaires de la reproduction, les oiseaux se réappariant dans un
tiers des cas avec un ancien reproducteur esseulé et dans les deux tiers restant avec un
nouveau reproducteur, et ¢’est peut-étre 13 la cause principale de la médiocre réussite de
lareproduction. Quoi qu’il ¢n soit, dés la deuxiéme année suivant I'absence, la réussite de
la reproduction est & nouveau élevée - 0,90, n =10 - et ne différe pas de celle d’oiseaux
non sabbatiques expérimentés (X2, = 0,54, n.s.).

E. SURVIE DES ADULTES ET DES IMMATURES

Le nombre d’adultes décédés chaque année a varié de fagon aléatoire au cours
de notre étude (r, = -0,121, n.s.), tout en restant trés significativement corrélé avec les
effectifs des reproducteurs (r,, = 0,817, P <0,01). Le taux de survie annuel a également
varié de fagon aléatoire (X, = 14,1, n.s.), sans montrer de corrélation avec les effectifs
(r,=-0,584, n.s.) ou avec les années (r,, = 0,157, n.s.). En moyenne, il était de 0,9535 = 0,1815
(n=10) - sans différences mgmﬁcatwes entre les deux sexes (t= 0,15, n. s.) - soit un taux de
mortalité de 0,0465 et une espérance de vie & un an de 21,0 années.

Les causes de mottalité en mer ne sont pas connues. A terre, la coexistence avec les
Puffins cendrés Calonectris diomedea peut causer des pertes, soit que ces derniers usurpent
des terriers de Pétrels de Bulwer, soit que, les deux oiseaux nichant prés I'un de Iautre, les
Pétrels de Bulwer soient amenés & passer & portée de bec d’un Puffin cendré pour regagner
leur terrier. Nombre de nids étant installés dans des éboulis mal stabilisés, leur effondrement
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peut &tre cause de mortalité, encore que ces effondrements semblent étre essentiellement
causés par les pluies hivernales - les oiseaux ont alors quitté la terre pour rejoindre des aires
d’hivernage situc¢es dans I’ Atlantique sud (BOURNE 1995), Enfin, certains oiseaux
s’empétrent en volant dans des plants de Nicotiana glauca dont ils n’arrivent pas 4 se dégager,
ce qui cause parfois leur décés. Mais ces trois causes de mortalité restent anecdotiques.

Ce n’est pas le cas pour la prédation. Dans "archipel tout proche des Canaries
(HERNANDEZ et al. 1990), les Pétrels de Bulwer sont victimes de prédateurs indigénes -
des rapaces comme la Buse variable Bufeo buteo et la Chouette effraie Tyfo alba - et
surtout introduits, rats et chats. Ces espéces sont absentes de Selvagem Grande ou la
totalité de la prédation est le fait des Goélands leucophées Larus cachinnans. Avec une
fréquence d’occutrence de prés de 36 % dans les pelotes et les restes de repas du Goéland
leucophée, le Pétrel de Bulwer semble étre sa proie préférentielle, loin devant le Pétrel
frégate Pelagodroma marina (20 %, MOUGIN et STAHL 1981). La quantité d’oiseaux
ainsi détruits chaque année est difficile a chiffrer. Elle est d’ailleurs fonction de I’effectif
de goélands qui est maintenu 4 un niveau aussi faible que possible par la destruction
d’oeufs, de poussins et d’adultes.

Nous avons vu précédemment que 5 seulement des oiseaux bagués comme
poussins a Selvagem Grande étaient venus nicher dans nos colonies d’étude ce qui, a
P’évidence, ne correspond pas a leur survie réelle. Dans ces conditions, dans I’hypothése
d’une population numériquement stable, des estimations pour le recrutement - ¢’est-a-dire
la survie entre ’envol des poussins en fin de croissance et la premiére reproduction - et pour
la survie dans [’année suivant ’envol - en supposant que la survie est ensuite constante et
égale 4 celle des adultes - nous ont fourni des valeurs respectives de 20,6 et 27,9 %.

IIL. DISCUSSION

On ne posséde pas de données de méme type pour les Pétrels de Bulwer d’autres
populations. On en posséde en revanche pour d’autres oiseaux appartenant 3 la méme
famille des Procellariidés, et les comparaisons ne font apparaitre que peu de différences.

Comme chez le Pétrel de Bulwer, la premiére reproduction survient trés
généralement aux alentours de la septiéme année - chez le Damier du Cap Daption capense,
le Fulmar antarctique Fulmarus glacialoides, le Pétrel noir Pterodroma macroptera, le
Puffin fuligineux Puffinus griseus, le Puffin & bec gréle P. renuirostris et le Puffin des
Anglais P. puffinus (BECK 1969, BROOKE 1990, MARCHANT et HIGGINS 1990, RICHDALE
1963, ROUX 1977, WOOLLER et al. 1988) - et rarement plus tard - 9 ans ou plus chez les
pétrels géants Macronectes giganteus et M. halli, le Fulmar boréal Fulmarus glacialis, le
Pétrel des neiges Pagodroma nivea et le Puffin cendré Caloneciris diomedea (CHASTEL
et al. 1993, DUNNET 1991, MARCHANT et HIGGINS 1990, MOUGIN et al. 1992). En
revanche, la premiére reproduction est toujours plus tardive chez les albatros (JOUVENTIN
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et al. 1989, JOUVENTIN et WEIMERSKIRCH 1988, PRINCE et al 1994, ROBERTSON 1993,
VAN RYZIN et FISHER 1976), et plus précoce chez les péirels-tempéte et les pétrels-
plongeurs (MARCHANT et HIGGINS 1990, MORSE ¢t BUCHHEISTER 1977, RICHDALE
1965, SCOTT 1970).

Les interruptions temporaires de la reproduction ont ét€ signalées depuis longtemps
chez les piseaux de mer (COULSON 1984, FISHER 1969, HEMERY e? al. 1986, JOUVENTIN
et WEIMERSKIRCH 1988, MOUGIN ef al. 1987, PRINCE 1985, WOOLLER et COULSON
1977). Elles sont généralement de courte durée, un an seculement pour 60-80 % du total -
70 % chez le Pétrel de Bulwer - si elles peuvent durer plusieurs années consécutives - 6
ans chez I’Albatros de Laysan Diomedea immutabilis (FISHER 1969). Comme chez le
Pétrel de Bulwer, les deux sexes sont concernés et surtout de jeunes oiseaux sans expérience
- un an seulement pour 60-70 % d’entre eux - et elles sont défavorables 4 la fidélité au
partenaire et au nid, mais pas obligatoirement a la réussite de la reproduction - elles le
sont chez le Pétrel de Bulwer. Leur nombre varie considérablement d’une espéce a I’ autre.
ce qui n’est peut-&tre que le reflet de variations d’une année a I'autre dans la mén
population ou d’une population a ’autre. Quoi qu’il en soit, les valeurs signalées s’ étalent
entre 5 % chez Fulmarus glacialis (HATCH 1987) et 70 % chez Halobaena caerulea
{CHASTEL et al. 1995) - 19 % chez le Pétrel de Bulwer,

Pour COULSON (1984) et WOOLLER et COULSON (1977), qui travaillaient sur
des espéces citiéres, la Mouette tridactyle Rissa tridactyla et I'Eider & duvet Somateria
mollissima, toute reproduction est coiiteuse pour les oiseaux - elle réduit teur probabilité
de survie. Dans ces conditions, ne pas nicher au cours des anndes ou la survie est
potenticllement faible devrait permettre de maintenir un taux de survie élevé et de
maximiser la production d’oiseaux. C’est également I’opinion de HEMERY et al.(1986)
pour qui médiocres conditions alimentaires dans les eaux proches des localités de
nidification de la population basque du Pétrel tempéte Hydrobates pelagicus et taux élevé
d’interruptions de la reproduction sont liés. Qu’en est-il chez le Pétrel de Bulwer ? On ne
sait pas ol il va s’alimenter pendant sa période de reproduction mais la durée de ses
voyages lui permet & I’évidence d’aller trés loin. La variation interannuelle de sa fréquence
de reproduction est faible, mais les conditions alimentaires de ce grand pélagique sont
peut-étre plus constantes que celles d’oiseaux plus cotiers.

Chez le Pétrel de Bulwer de Selvagem Grande, 1’expérience de la reproduction
semble &tre le seul facteur contrdlant efficacement sa réussite - I’expérience individuelle
des oiseaux mais également I’expérience conjointe des partenaires puisque les changements
de partenaire, qui annulent la seconde sans affecter la premiére, entrainent une baisse de
la réussite. Par ailleurs, {’amélioration des performances liée & un long séjour sur un
méme nid semble résulter d’un accroissement de 'expérience individuelle. De méme, le
manque d’expérience est responsable de la médiocrité des résultats fournis par certains
nids - colonisés surtout par des oiseaux inexpérimentés - et les médiocres résultats suivant
une année sabbatique sont liés a des changements de partenaire et A des réappariements
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préférentiels avec des oiseaux inexpérimentés. Enfin, fa colonisation d’un nouveau nid
est sans influence particuliére. Ainsi, les changements de nid semblent ne jouer par eux-
mémes aucun rdle dans la réussite de la reproduction, ce qui est favorable pour une
population que ses conditions de nidification contraignent a de fréquents déplacements.

Ainsi les échecs de la reproduction sont surtout le fait d’oiseaux inexpérimentés,
I’amélioration des performances résultant d’une augmentation de I’expérience individuelle
et de la stabilité du couple. Ce n’est pas une surprise. De tels résultats ont déja été observés
chez d’autres Procellariiformes (BROOKE 1978, CROXALL ef al. 1992, HATCH 1990,
MOUGIN et ¢l. 1993, OLLASON et DUNNET 1978, 1986, WEIMERSKIRCH et JOUVENTIN
1987, WOOLLER et al. 1988) et également chez bien d’autres oiseaux de mer (BURTON
1968, CARRICK 1972, COULSON 1966, 1972, COULSON et HOROBIN 1976, DAVIS 1976,
LERESCHE et SLADEN 1970, MILLS 1973, PYLE et al. 1991, THOMAS 1983).

Laréussite de la reproduction du Pétrel de Bulwer est d’environ 56 %. La encore,
rien d’original, la plupart des Proceliariidés, sinon des Procellariiformes, présentant des
réussites comprises entre 50 et 60 % (COPSON 1988, DUNNET 1991, JOUVENTIN et
WEIMERSKIRCH 1988, MARCHANT et HIGGINS 1990, PRINCE ef al.1994, RICHDALE
1963, WEIMERSKIRCH ef al. 1987, CHASTEL et al. 1993).

Le taux de survie annuel des adultes est de I'ordre de 95,4 %. La valeur est certes
élevée. Elle I’est toujours chez les Procellariiformes et du méme ordre de grandeur que celle-
ci ou encore supéricure chez nombre d’albatros ou de pétrels (DUNNET 1991, FISHER
1975, 1976, HARRIS 1973, HUDSON 1966, JOUVENTIN\ et WEIMERSKIRCH 1988,
MARCHANT et HIGGINS 1990, MOUGIN et af 19875, PRINCE ef al. 1994, ROBERTSON 1993,
ROUX 1977 entre autres). Enfin, le taux de survie des immatures de premiére année n’est
généralement pas connu de fagon précise. 11 semble pouvoir parfois étre assez semblable
4 celui que nous avons calculé chez le Pétrel de Bulwer (BROOKE 1990).

Depuis le début des années quatre-vingt, les paramétres démographiques
enregisirés chez le Pétrel de Bulwer de Selvagem Grande ont parfois montré en valeur
absolue des variations liées 4 des modifications faibles et aléatoires de Ieffectif des
reproducteurs, mais les taux obtenus sont restés constants. Il n’en allait pas de méme
pendant la méme période chez un autre pétrel de la méme localité, le Puffin cendré
Calonectris diomedea, dont les effectifs étajent en accroissement constant et rapide
{(MOUGIN ef ai. 1996).

Chez les Procellariiformes, peu de données ont été publiées concernant les réponses
des paramétres démographiques aux modifications des effectifs reproducteurs. Toutefois,
dans les populations dont les effectifs décroissent - le Grand Albatros Diomedea exulans
en Géorgie du Sud (CROXALL et al. 1990) et dans I’archipel Crozet (WEIMERSKIRCH et
JOUVENTIN 1987) et le Puffin 4 bec gréle en Tasmanie (SERVENTY et CURRY 1984) -
I’dge de la premiére reproduction s’abaisse, la fréquence de la reproduction, sa réussite et
le taux de survie des immatures de premiére année augmentent ou restent stables et le
taux de survie des adultes augmente, tout au moins quand la décroissance de effectif de
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la population n’est pas justement causée par sa diminution accidentelle - une conséquence
indirecte de la péche chez le Grand Albatros (CROXALL ef al. 1990, WEIMERSKIRCH et
JOUVENTIN 1987). En revanche; dans une population en augmentation - le Puffin cendré
de Selvagem Grande (MOUGIN ef al. 1996) ou le Fulmar boréal d’Ecosse (DUNNET et
OLLASON 1978, DUNNET ef al. 1979, OLLASON et DUNNET 1978) - I’age de la premiére
reproduction et la réussite de la reproduction restent constants, la fréquence de la
reproduction diminue, le taux de survie annuel des adultes reste constant ou décroit et la
fidélité au partenaire et au nid décroit. Enfin, chez les populations dont I’effectif est stable
- le Pétrel de Bulwer de Selvagem Grande ou le Puffin des Anglais gallois (BROOKE
1990) - tous les paramétres restent constants.

Dans tous les cas o Ueffectif d’une population varie, qu’il augmente ou qu’il
diminue, les modifications des paramétres démographiques qui en résultent tendent 2
faire obstacle & cette variation et A restaurer 1’état initial. Ainsi la diminution de I’4ge de
la premiére reproduction observée chez le Grand Albatros permet une production plus
importante d’oeufs, nécessaire & ses populations décroissantes. La diminution de la
fréquence de la reproduction du Puffin cendré entraine en revanche une diminution de sa
productivité, attendue dans une population en accroissement. L’augmentation de la réussite
de la reproduction et du taux de survie des immatures de premiére année - Grand Albatros,
Puffin a bec gréle - est favorable 4 une population décroissante. La fidélité au partenaire
et au nid augmentant la réussite de la reproduction, leur abaissement dans une population
en accroissement - celle du Puffin cendré de Selvagem Grande - est logique. Enfin,
’abaissement du taux de survie des adultes ne surprend pas dans une population en
accroissement, pas plus que son augmentation, dans une population décroissante.

Dans ces conditions, la stabilité des paramétres démographiques était attendue
dans une population stable numériquement. Les effectifs n’étant pas modifiés, des
mécanismes autorégulateurs n’avaient pas a se mettre en place, les parametres dépendant
de la densité ne réagissant qu’a des variations de densité.

Ainsi la population de Pétrels de Bulwer de Selvagem Grande compte environ
27,0 % de jeunes oiseaux non encore reproducteurs et 73,0 % de reproducteurs, dont
chaque année 81 % qui nichent et 19 % qui ont interrompu leur reproduction. 27,9 %
des poussins envolés en fin de croissance atteindront 1’age de 1 an et 20,6 % celui de la
premiére reproduction (4,7 % de la population reproductrice et 3,4 % de la population
totale). En d’autres termes, 56,4 % des oeufs pondus donnent des poussins  I’envol,
15,7 % des immatures de 1 an et 11,6 % des adultes reproducteurs. Par la suite, la
longévité est élevée et 1,5 % des oeufs pondus - 2,7 % des poussins 4 I’envol - vont
théoriquement produire des adultes cinquantenaires, qui ne représenteront d’ailleurs
que 0,5 % de la population totale et 0,6 % de la population reproductrice. Ainsi, les
oiseaux d’un an représentent 15,7 % des oeufs pondus et les oiseaux de quarante ans
15,6 % des oiseaux de 1 an. Le taux de survie est le méme dans la premiére année et
dans les 39 suivantes.
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Forte mortalité dans la premiére année d’existence donc et en revanche trés
faible mortalité par la suite. Cela n’est pas pour surprendre dans la famille des
Procellariidés ou toutes les espéces donnent des résultats i peu prés semblables. Clest
en particulier le cas chez un autre pétrel de Selvagem Grande, le Puffin cendré, chez
qui quelques différences sont toutefois apparentes. La réussite de la reproduction - 0,564
contre (,566 - est la méme chez les deux espéces. Le taux de survie annuel des adultes
est 4 peine plus élevé chez le Puffin cendré - 0,956 contre 0,954. La fréquence de la
reproduction est un peu plus faible chez Ie Pétrel de Bulwer - 0,81 contre 0,86 - de
méme que I’dge de la premicre reproduction - 7,4 contre 8,9 années - et surtout le taux
de recrutement - 0,206 contre 0,349. Ainsi, le nombre de poussins a I’envol produit
chaque année par un couple est un peu plus élevé chez le Puffin cendré - 0,49 contre
0,46 - mais le nombre d’adultes reproducteurs, en raison de la meilleure survie en mer,
représente prés du double - 0,17 contre 0,09. L’existence reproductrice du Puffin cendré
de Selvagem Grande étant un peu plus courte gue celle du Pétrel de Bulwer - il vit un
peu plus longtemps mais commence & nicher sensiblement plus tard - un couple produira
au cours de sa vie reproductrice prés de 90 % d’adultes reproducteurs en plus. Ce qui
explique la stabilité des effectifs du Pétrel de Bulwer et P’accroissement de ceux du
Puffin cendré. '
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