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At —propaos

Depuia quelgues décennies, mais depuis une vingtaine d'années
surtout, Etrois des plus grands laridés européens posent des
problémes d'ampleur et de difficulté croissantes AUX
gestionnaires de la nature. Ills appartiennent au groups que les
systématiciens nomment les "grands goélands A téte blanche™ @ ce
sont les goélands argents, brumn L msrin, koS trols
reproducteurs aur le littoral atlantique  francais. L origine
commune des prohlémes posés est la forte expansion démographigue
gu'ils ont connue depuis le début de ce siécle, amenant peu a
peu leurs populations reproduclirices frengaises a des pniveaux de
plusieurs milliers & plusieurs dizaines de milliers de couples
gelon les espéces. Quant aux problémes sux-m8mes,; ils sont de
deux ordres au moins, concernant d'une part des interférences
aver diverses activités hummines; d'awvtre part des interactions
aver d'autres espéces animales ainsi gu'avec lea milieux.
Localement, les problémes ont méEme pu atteindre le niveau des
nuigsances, incitant protecteurs de la nature et administrations
& mettre en oeuvre des programmes d'étude, veire & intervenir en
termes de régulation.

A wvral dire;, Jusqu'ad présent, seul le goéland argentd Atait
réellement concerné. 5es effectifs Lrés supérieurs a& ceux des
deux autres et le rcaractére particuliérement marque de ses
interférences avec les activités humaines en sont la ceuse,; et
il faut évidemment voir lad la raison de son classement parmi les
rares espéces d'oiseaux figurant & 1'article 2 de 1'arrété du 17
avril 1981.

Four é&tre nettement moins spectaculaires, les perturbations
ecologigues indultes par ltexpansion démographigue et
géographigue desa deux autres espéces n'en sont pas moins
réelles. A titre d'exempls, on peut citer 1'épineux dilemne
auquel sont confrontéds les gestionnaires de la réserve de Koh
Kastell & Belle-Ile devant la déstructuration de formations
végétales rares par le développement d'une énorme colonie de
gotlands bruns. Quant au goéland marin, acteur principal de ce
travail; on aurait pu penser que sa relative rareté le mettait
pour longtemps & 1'abri de ce genre de précccupations. 11 n'en
egt rien ¢! une expangion ne manifestant pour l'instant aucun
indice d'essoufflement, la constitution de fortes colonies
monospécifigues et l1la manifestation de moeurs prédatrices
particul iérement efficaces congtitbuent aujourd"hui autant
d'é]léments générateurs de perturbations, ¥ compris vias-a-vis des
populations des aubtres espiéces de goslands.

L1 devenait dono urgent d'acquarirc, POur cette espace
conquérante ab dominsnte; les premiers &léments bioclogiques et
démographiques nécessaires @& la  compréhension d'abord du

Fonocbionnement de ses populations, ensuite de ses interactions



avec son environnement. Enfin, de nombreux &lémente concourent A
Justifier le choix de Banneg comme site d'une telle édtude

* sa qualité d'espace protégé (réserve SEPNB, espace acquis
au titre de la redevance espaces verts par le Conseil général
du Finigtére, zone d'influence du Parc naturel régional
d'Armorique, zone centrale de la réserve Man and Biosphere de

I'"lroise) ;

# l'intérét exceptionnel du patrimoine naturel de ces Ilots
{une dtude récente commanddée nar la DRAE-Bretagne
{Cuillandre, 1988) place Banneg parmi les ilots d'intérét
national, en seconde place derriére Riouzig/3ept-Iles) ;

¥ 1a relative régularité des SUIVis naturalistes et
sciontifigues depuis une A trois décennies selon les
domaines

* le développement sur ce petit archipel d'une des toutes
premiéres grandes colonies de goélands marine des chtes
atlantiques francaises; entrant progressivement an
compétition avec de fortes populations de goélands argentés
et bruns préexistantes.



INTRODUCTION



{ 1) Ceaddre oA e A * &S ttvaed e

L'archipel de Banneg (4B 26 'N=05"01W}) , sous-ensemble de
1'archipel de HMoléne, est situé au nord-ocuest de celuli=ci et
séparé de 1"ile d?'Ouessant par le passage du Fromveur
(figure 1.1}, Il est constituéd d'une Ile principale, Banned (&
laguelle il sera (oit réeférence dans ce travail sous le nom de
Banneg =.5.), reliée au sud & deux ilots, Enez Kreiz et Roc'h
Hir, séparés & haute mer.

Longue de B00 metrezs et large de 200 métres au plus; 1'ile
principale est sensiblement orientée gelon un axe nord-sud.
C'est wune Ile plate ne dépassant pas 16 métres dfaltitude,
hérissée de plusieurs gros affleurements rocheux gqui lui ont
valu mon nom bretom ! "Enez Banneg” pourrait &tre traduit par
"1'Tle aux éminences”. En dépit de ses faibles dimensions; ses
cites présentent des aspects wvariés : petites falaises au nord
et &4 l'ouest, cordons de galets et plages a3 l'eat et au sud. En
plusieurs endroits, le sommet de 177le est parsemé de blocs
granitiques, certainsg énormes, projetés la par la violence
exceptionnelle de 1'hydrodynamisme, & partir de la ofite ouest
directement exposée aux tempétes dominantes. Pratiguement Gtous
les hivers, les fortes houles de secteur ocuest balaient l'isthme
central de part emn part, ce qui =se traduit par wune érosion
intense de ocette zone. Les deux Tlots annexes, Enez HKreis et
Roc'h Hir, sont grosse wmodo des modéles réduits de 1'ile
principale, diversité géomorphologique en moins.

Lla notoriété de Banneg dans le domaine naturaliste date de la
fin du 19* sidcle. Elle est essentiellement liée & la richesse
en oiseaux de mer reproducteurs, et notamment aux petites
colonies de puffins des anglais, de macareux moines et de
sternes de Dougall découvertes par Louis Bureau en 1BBD et
revues par Magaud dfAubusson en 1914 (Monnat, 1968). A 1'épogue,
le développement de ces colonies était probablement entraveée par
la présence réguliére sur 1'ile de goémoniers qui, habitant
1'"ile tout au long du printemps et de 1'é&té,; prélevaient oeufs
et oiseaux pour leur alimentation. De ces temps datent les
nombreux fours & soude et asutres structures qui Jalonnent la
surface de 1'ile.

Mais c'egt au Dr Camille Ferry gue revient le mérite d'avoir
"redécouvert” l1'intérét biclogique de ['archipel de Moléne - et
de PBanneg en particulier - puis de l'avoir faitbt connaitre au
monde des naturalistes et des protecteurs en 1955-18956. A cette
epoque, les goéemoniers ont déserté Banneg depuis sept ans, sans
doute en raison du fait gu'elle est la plus inaccesgible et la
plus inhospitaliére des iles de 1'archipel. Les colonies
d'oiseaux se sont singuliérement développées, a4 la fois en
nombre &t eén richesse spécifigue, Jdepuia les cris d'alarme de
Bureau et de Magaud d'Avbusson uaranbe Aans plus LGt
{tableau 1.1).
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Présentation de |'archipel de Banneq.
(d'aprés Migat, 1987)




Tableau l1.1. Leg oiseaux marins nicheurs de Banneg en 1955
{Ferry, [956)

ESPECES CORFLES
FEFFIN DES AMNGLAITS +
FETREL TEMPETE +
EOITRIER PIE L
EEAND GRAYELOT B
GOELAND MARLN L
ROELAND BRUM KR H
GOELAND ARGENTE ad
STERNE PIEREECAR [N 200
STERNE ARCTIQUE +
ATEENE BE DOUGALL 100
MACAREDE 100

A partir de cette date, les articles de Ferry vont susciter une
véritable wvogue wpour 1'archipel de Moléne, & tel point que
certaing ilots seront visités jusqu'as cing fois au cours de la
méme saison, par des ornithologues différents ! 11 ='agit fort
heureugement de personnes sensibles aux idées de protection de
la nature gui “émergent & la méme épogue en France. La SEPNE,
créée trois ans aprés le premier article de Ferry, tentera
d'ailleurs immédiatement de donner un statut de protection a
divers ilots de l'archipel, au coeur desquels figure évidemment
Banneg. En 1973, trois grands ilots dont Banneg sont acguls par
le département du Finistére qui en confie la gestion & la SEPHB
6 partir de 1976, Ce statut change en 1982, avec la signature
d'une convention de gestion tripartite (département/SEPHNB/FDC du
Finistére}.

Depuis le milieu des années 1960, 1'ile fait 1'ocbjet de
recensements réguliers de ges populations d'oiseaux marins
nicheurs, les visites dewvenant annuelles sau moina depuis le
milieu des années 13970. A partir de oce moment, Banneg est le
giage de plusieursg études scientifigques de longue haleine
Cconaacrées a plusieurs ezpéces d'oiseaux de mer (goélands,
pétrel tempéte, puffin des anglais) ainszi qu’a la végétation et
A son évolution.

e dernier dévelappement traduit L T PLL il ma jour das
socientifiques et du Hestionnaire de comprendre le Tonctionnement
du milieu dans tous ses compartiments essentiels. 11 refléte
dans le méme tLemps une inguiédtude croissante devant les
transeformations, parfois spectaculaires,  subies par le manteauw
végetal des Ilots depuis guelguea années. Plusieurs ocauses
concourent =sans douke A ces evolutions, mais 1'influence des
diversea populations animales {lapins, goélands...}) dans ce
domaine est tréas probablement déterminanmbe.,

Selon Bioret & al. (1987), la quasi-totalite de Banneg est
couverte de pelouses spéarchalines, aveo bLrois varienbtes dépendant



du substrat (pelouses sur dalles granitigues, sur substrat
sableux et sur rankers littoraux). Du fait d'une fréquentation
deé jé ancienne par les differentes zoopopulations, des
groupements de référence ont éte décritse en 1983 quil ne
correspondent pas exactement aux peuplements originels. A partir
de la 1l est toublefeis possible de montrer gu'unm gradient
croissant de [réguentation animale condult A wun gradient
croissant de dénaturation des peuplements de référence,; passant
par des groupements de superposition, puils par des peuplements
de substitution pouvant mener, dans les cas les plus graves,
vers une disparition totale du tapis végétal, voire une mise &
nu de la roche méere.
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L= ibution, histoire

Le goéland marin, plus grand représentant de la famille des
Laridae, habite les rivages de 1'Atlantique MNord, de part et
d'autre de l'océan. Sur la rive eurasiatigue,; on le trouve de la
péninsule de Kola a4 la Bretagne, Spitzberg et lslande inclus ;
sur la rive américaine, il wit entre le Tle et le 35e
paralleles, du Groénland A la Caroline du WNord.

En 1986, l'estimation de =sa population mondiale était comprise
entre 160 000 et 300 000 couples, dont plus de B0% sur la rive
est de 1'Atlantique (Evans [986). La population frangaise, tout
a tait marginale en termes de répartition et d'effectifs,
reprégsente probablement moins de 1% de ce total (de 0.7 & 1.3%)
avec un peu plus de Z000 couples en L9BE,

Au cours des deux derniers sifdcles; 1'espéce a connu de Lrés
profondes modifications de son statut numérigue et gécgraphique,
tant sur la rive européenne que du cdté américain de
1'Atlantique Nord. [l semble que le 19 siécle ait été marqué
par un déclin général accompagneé d'une rédtraction de 1'aire de
répartition wvers ses bastions les plus septentrionaux. A cette
épogue, 11 a &té exterming aux Etats Unis (Buckley & Buckley
1582) et wvn MHouvelle Angleterre (Drury 1973). Les colonies
anglaises et galloises sont au bord de 1'extinction dans les
années 18BO0-1890, les effectifs étant mlors évalués A moins de
20 couples (Harrissom & Hurrell 1933]).

Il n'est pas impossible dans ce rcas que |'absence du goéland
marin des cdtes frangaises avant le premier qguart du 20e siécle
goit le résultat d'un tel déclin. Cela expligquerait la curieuse
affirmation de Degland & Gerbe (18B67) : “J1 =se reproduit en
France, dans les départements de Ila Manche &t des Hautes-
FPyrenceg, & Aurigny &t gur leg rochers du Cap Saint-Martin,
enlre biarritz e Ia Chambre  o'Amour”. D'ailleurs, HA
reproduction est plug ou moins reguliérement signalée sur
plugsieurs iles anglo-normandes dans les deux derniéres décennies
du 1%e siécle (Dobson 19562).

Quoli gu'il en soit, des indices d'sugmentation numérique sont
enregistrés dés le début du 20e sgiécle de part et d'autre de
L*Atlantigue. A  partir des annéeg 1920, l'accroissement
numérique se manifeste en outre par la recolonisation de régions
méridionales antérisurement occupées. C'eat de cette apogue qgue
datent donc les premiéres preuves de pidification de 1l'eszpice en
France, avec la découverte de pontes aux Sept Tles (Lebourier
1925} puis & Camaret (Tristan 1927). Depuis lors 1'espéce ne
cesgsera d'augnenter ses effectifs et de =a'ébtendre sur le
littoral atlantigue francais pour abbeindes aujourd'hui un total
de Z300 couples epvirvoen, dont BO%X en Hretagne. Le taux moyen
d'acocroissement. annuel des populaltions brekonnes calculé  sur



l'ensemble de la période est compris entre 11 et 12%, sans qu'il
soit Téellement poszible de dégager dans cette évolution de
phagses nettement margquées, au moings Jjusqu'au recensement de 1978
(Hemry & Monnat 1981).

Tableau 2.1. Evolution des effectifs bretons de 1926 A4 1988
{acdifi# 4"apres Banry b Mosnat, [4981)

EFFECTIF TATE
ANNEE ( cowrres ) ' AccRoISSEMENT
1926 2=1
1955 30=-40 H-11%
1966 140 12-15%
1970 260 19%
1978 801 15%
1988 1824 %

Alors gque jusgu'aux annéegs 1960, le goéland marin &tait
congidéré comme une esapéce A reproduction plutdt solitaire, une
des tendances les plus frappantes de 1'évolution récente est un
développenant congidérable de 1la reproduction coloniale
{tableau Z2.2). Le phénoméne s'est epncore accentué ces derniares
années, prés des deux tiers des goélands marins frangeis #tant
démsormais é&tablis dans des colonies de plus de 20 couples, et le
record appartenant toujours & 1'7fle Keller, au nord d'Ouessant,
avec plus de 320 couples en 19B7T.

Tableau 2.2. Evolution de la reproduction coloniale du goéland
marin en Bretagne au cours des trois derniers recensceents
Benéraux
(1] = poubee de onlonies = plos de 20 couples 5 42 = effectile concareée | (3} = offactif Fatal de |s Bretagee
[4) = § d"vizenme on columies de plea de 2B oouplea

ARNEE (1} (2) (2) (4)
1970 1 a0 ZED 11.5%
1978 B 437 2801 54.5%

1988 a0 1175 1824 Bd4.4%




({32) BiomSLrie

Situdes A& l'extréme sud de l'aire de répartition de 1'espéce,
leg populations -bretonnes de goélands marins présentent-z]les
des différences par rapport a celles déja étudiées ailleurs 7
Des fHlLudes mendes sur les goélands brun et argente suropéens ont

mig 3] evidenoe dfimportantes variations morphologiques
g"organisant selon des clines orientés du nord-est au sud-
aouest ¢! chez eces deux espéces;, ce sont les oiseaux bretlons,
vivant cgalement BUX marges méridionales des mires de

répartition, dont les dimensions sont le plus faibles ([(voir
notamment Migot 1987 pour le goéland argenté). Ces variations
ont d'ailleurs justifié la distinction de plusiesurs sous-espéces
plus ou moins tranchées.

La littérature ne fournit aucune donnée statistigue sur les
goélands maring des ocites francaises. Diverses mesures ont done
ate prises tout au long de cette étude, d'abord destinées A& une
digscrimination du sexe, mals gui peuvent €Lre comparées a celles
dizponibles pour d'autres régions de |'Atlantigue. Dans le cas
présent; le sexe a &té détermingd sur des bases comportementales,
et non par dissection comme pour les oiseaux du Pays de Galles
et de Scandinavie. HNe seront présentées 1ici  (tableau 3.1,
figures 3.1 A& 3.4) gue lez mesures Ccommunes & la plupart des
études utilisées : poids, lopngueur de l'aile pliéde,;, longueur du
bec depuis les plumes et longueur du tarso-métatarse.

Aucune des mensurations prézentées ici ne différe
significativement d'une région & 1'autre. Par ailleurs, des
donndes partielles concernant le poids et la longueur du bec des
oiscaux américains {(Butler & Bubler, 1983} s'inscrivent danz les
limites de variation du tableau 3.1, Ces résultats confirment et

glargiasent les conclusions de Barth (1967) & propos des
goelands marine scandinaves : 'Lfimpression gepérale sur cette
eEpece est qu'ild n'existe aucune varfiatlion géographique

marguée”. Larus marinus est d'ailleurs généralement considérée
comme une espéce monotypigue (Cramp & Simmons, [1983).

31 les populations francaises de goélands marins meontrent une
gqueloonguae originalité géEnétique, vela n‘est donec pas
peropptible au plan morphologigue.



Tableau 3.1. Biométrie des goélands maring dEBurope

10

| = Boscmansk ouest (Belopolskii, 1957} ;1 - Mopsige |Bacth, 1067} ;

i = Peabrokeshire [Harrie, 19640 ; 0 = daneq (oo travail].
MALES FEMELLES

mile plide (mm)

] M i " ™ i
1 227 B1E2.3 15.7 258 dBE. 2 17.2
2 as 489.0 9.5 iz . 174.0 .4
3 a5 §99.0 9.8 108 477 .6 B.8
4 BA 499.0 10.6 | 473.3 T.5
longuweur du bec {(mm)

" u o W W o
2 36 B5.5 g2.6 42 9.8 2.0
3 10 GR.4 1.7 Lo G1.5 2T
1 g9 GBT.9 2.5 115 61.9 1.9
longueur du tarse (mm)

W H ] N H o
2 36 BO.2 2.4 42 Ta.5 1.7
3 100 TB.Q 2T 111 T3.0 2.6
L] 18 al.1 2.6 17 TH.9 2.0
maxse corporelle (g)

(] ] o L] M r
i L16 LeZ2o 93 jda8
2 6 180G 158.0 42 1407 105.0
3 146 1713 1656.8 154 1486 142.7
4 81 1823 116.3 108 1484 84.7
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DE
REFRODUCTION
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{4) Biologie de reproduction

La particularité du goueland marin de ne former, au mieux, gue de
trés petites colonies; a longtemps constitue le principal
obstacle & |'obtention de données statiastiquement fondées sur sa

biclegie de reproduction. 11 suffit pour s'en convaincre de
congulter les tableaux le concernant dans un precedent contrat
SEPNB/MER (Henry & Monnat; 1981) : Jusgu'a la fin des anndes

1970, et ce & 1'échelle mondiale, la plupart des paramétres de
reproduction étaient calculés sur des effectifs ne dépassant
guére quelques dizaines de couples. L'un des buts de ce travail
était donc de profiter du développement d'une importante colonie
gur HBanneg pour tenter d'améliorer les connaissances genédrales
dans de domaine.

Maethoxde=s

Pour prétendre obtenir wune précision satisfaisante sur les
différents paramétres de la reproduction, une reconnalssance
individuelle des sites s’avére indispensable. Un margquage a donc
di &tre utilisé, dans un premier temps sous la forme de chiffres
peints sur les pierres voisines des nids (1981}, puis par des
piquets de bois munis d'un code individuel de 3 bandes colordes
110 couleurs) (péricde |9B2-1980]}.

A chague passage sur | 'archipel, les renseignements sulvants ont
gystémaligquement daté  releves  pour chague territoire Aainsi
individus]lisd

t ]'état du nid {(econstruetion, incubation, degstruction}) ;
£ le volume de la couvés {(oeufs ou poussins).

La précigsion des résultats est évidemment auszi tributaire d'une
certaine régularite dans les visites teul au long de la saison
de reproduction. Sauf excaption [Btatl de la mer ,
indisponibilité...), les colonies ont &té éAtudides au rythme
moyen d'une visite hebdomadaire (tableau 4.1).

En raison d'vwn nombre trés faible de vigites et de la date
particul iérement tardive du premier passage (8 mai), un certain
nombre de données de 1986 n'ont pu Etre exploitées dans ce
chapitre.
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Tableau 4.1. Calendriecr des visiter 4 Banneg de 1981 4 1990

[ER = ammés | () « premiécs vigoba § (3) = dermibre vedidté | (4} - pembre de vidiles §

i%) » pombre de § jomrndes aur |"archipel.

(1) (2) (3) (4} (5}
1981 17404 21406 L i
1982 11704 0708 I 63
983 06704 16407 110 37
1984 3504 18711 I 2
1985 10704 e 07 L1 31
1986 OB/05 108 B 24
1987 £23/04 02/09 T 23
1988 12/04 23707 10 43
1989 22/04 19/07 11 33
1930 19/02 14710 i3 35

Pour ce gui concerne le ocalendrier de reproduction, la médiane
{date A& laquelle 50% de la population a achevé les processus
congidéré)] sera souvent préférde 4 la movenne comme descripteur
central : la seconde est en effet plus sensible & 1'irrégularité
des dates de wvisite ainsi gu'aux eévénements trés précoces ou
tardifs.

Fsmwall et

Datea d'arrivées

Tableau 4.2. Dates de premiére observation en fonclion de 1'Age
(00 = I=-4 ame  {E] ° S-0 &mw | [3F 2 T=-% ans : (4) - A€e incompnu (marqués sduliepd. Les
résmitals sont exprimés en miéme jour de | 'ammde,

(1) (2} (3) (4)
M 63 al 15 328
HEDLANE 127 120 119 11y
HOFERHE L27.0 120.4 115.6 LIZE
ECART Ta 24.2 26.0 19.8 | 9.4
eI a0 50 50 ho
HAX (AN 181 192 193 1349

Les rasulbtnts obtenus pour o paramébire {(Lableau 4.2) aont
encors trées itncomplets, essentisllement pour deoy rAisons

t les difficulteés d'accés A& |'archipel e&n périocde hivernale
illustrées par le Fait que; pendant Ia stricte période



L)

d'étude [(1988-1990), il n'a pas é&té possible de débarquer sur
Banneg avant un 19 février ;

¥ Ja faiblesse de |'echantillon des ciseaux d'Age connu,
cl'est-A-dire marqués poussing {(seulement 108 dez 437 dates de
premiére observation concernent des goélands marins d'age
COnnu .

La seconde de ces deux raisons justifie, dans le tableau 4.2, le
regroupement des oiseaux d'A&ge connu en I classes

£ {1} de 1 4 4 ans (classes d'dge non reproductrices ou kres
minoritairement reproductrices)

* (2]} 5 et & ans (Ages moyens de premiére reproduction])

4 [ 3 T 1 5 s {classes d'Gge majoritairement
reproductrices].

En dépit de leur caractére trés préliminaire, ces résultats
s'inscrivent dans la logique de ce aque 1'on connait pour
d'autres espéces d'oiseaux marins. Les goédlands marins arrivent
d'autant plus tdt =sur les colonies de nidification gqu'ils sont
plus Gges. Pour les raisons invoquées ci-dessus, les différences
gont toutefois tres faibles (10 jours sur les médianer et deux
gemaines sur Jles moyennes entre les valeurs extrémes). 1 est
hautement probable que 1'augmentation de 1°echeantillon et des
visites plus réguliéres pendant les mois d'hiver confirmeraient
cette tendance eon accentuant les difféerences. Sur des sites
continentaux ou les problémes d'accés ne sBe posent pas;, les
couples sont B effat notés aur leurs territoires de
reproduction des le mois de décembre |(Henry & Monnat, 198110,

Du cantonnement A4 la ponte

Tableau 4.3. Hombre de territoires occupdés, de nide é&laborés et
de pontes en 1982 ot 18583
Les pourceniages exprimdun dans les colonmes (%) cercreaxpondent aux Laux de iransmissiesnm par
rappart auy atades précédentis.

1982 1983
ATANES [w) (%) (m) (%)
TEREITOLRES 124 136
mIns 109 HE% 133 SE%
FONTER 103 4% 126 o5%

Le cantonnement d'um couple de goélands marins sur un territoire
donné se manifegte, ocutre la présence réguliere des ociseaux, par
divers indices de fréguentation et dfactivite dont les plus
évidentg, liés 4 la construction du nid, se traduisent par la
dégradation du couvert végétal. En 1982 et 1483, des rapports
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numérigques ont pu 8tre etablis entre les diverses étapes menant
du cantonnement a la ponte, en passant par la construction d'un
nid (tableaiu 4.3).

Sur ces deux années 93X des territoires occupés voient
l'élaboration d'une coupe de nid wowi, parmi celles-ci, prés de
95%. recoivent une ponte.

Dates de ponte compléte

Ne sont prises en compte dans cette analyse que les pontes dites
complétes, c'est-a-dire celles dont le npnombre dfoeufs s'est
stabilisé pendant une gemaine au moins. Sonlt donc exclus les
nida dont tout ou partie de la ponte a disparu entre deux
vigiteg avant stabilisation au chiffre maximum (3).

Tableaw 4.4, Dates de ponte compldte & Banneg de 1981 A 19490

B1 B2 B3 ’a 85 By RE B9 80

] 62 100 126 116 131 137 154 124 149
WEBTANE 128 128 127 126 132 129 130 133 132
WOVENNE 128 129 126 128 131 128 131 132 133
ECART T+ 7.3 9.6 t.2 10.1 7.1 9.3 6.7 9.6 T.6
W T 112 106 106 112 1o8 110 110 115 113
AT TN 1456 149 149 146 150 160 148 175 152

Sur les 109%% pontes complétes enregistrées dans l'archipel de
Banneg de 19281 & 19590

¥ la date de ponte la plus précoce a &té notée le 16 avril
{Jour 106, 1982 et 1983} ;

t la date de promiére ponte la plus tardive a é&té notée un 25
avril (jour ti5, 1989%) ;

* la date mediane de ponte se sSitwe le 9 mai {Jjour 128] ;

t cette date médiane de ponte varie selon les annédes entre le
& mai (jour 126, 1984) et le 13 mai (jour 133, 1988} ;

t la date de derniére ponte varie entre le 25 mai {jour 145,
1981} et le 24 juin (jour 175, 1989), cette derniére étant
tout & fait exceptionnelle

¥ cette date extrémement tardive fFait illusion sur 1l'étendue
normale de la période de ponte des goélands marins de Banneg
puisque, sur 1'ensemble de la décennie, moins de |% des
pontes complétes ont é&té déposées aprés le 31 mai et que plus
de 90% des oeufs sont pondus dans le mois gui sépare le 25
aveil du 25 mai (Figure 4.1).
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Une analyse de wvariance effectude sur 1'ensemble des résultats
{figure 4.2, tableau 1.5} confirme 1'effet hautement
gignificatif de 1'année sur 1'hétérogéneité dezs dates movennes
de ponte (F = [0.0B1; Pre,io09ey ¢ O0.0001).

Tableau 4.5. Groupes d'annédes homogénes vis-a-vig de la date
moyenne de ponle (méthode des intervalles de confiance)

L) = ammée § §E) - momhre 1 130 wovenme . (4} gredwpes homsgénen,
(L) i2) (3] {4}
983 126 125.H1 E
1987 A7 128, 24 L
1984 116 1w, 22 kk
1981 61 128. 49 knx
1982 L0 12B.52 Fxkx
1988 154 130.79 FExS
19859 124 131.562 L2
1986 131 131.84 LI
19590 144 132.97 T

Tous ces résultats appellent divers constats.

1] Sur l'ensemble de la décennie, les dates de ponte montrent
une certaine homogéendgité, les dates centrales ne se déplacant
que dans un intervalle d'une semaine.

2] On remarguera cependant gue les dates médianes du début de la
periode d'étude gont syvstématiqguement inférieurez A la médiane
Elobale alurs gu'da partir de 1985, emlles sont toutes supérisures
ou egales A cette valeur.

A1 Dans cet ensemble, 1989 Fait nettement figure d'annde
tardive, & la fFois pour les premiére et dernitre pontes et pour
la date médiane.

i] L'expellente oconcordance des médianes et des movennas
annuelles indique une bonne symétrie des courbes d'évolution
gaisonniére du nombre desa pontes.

5] Les dates de ponte A& Banneg s'inscrivent danz le calendrier
général de reproduction de 1'espéce danz 1'Atlantique nord
{tableau 4.61. Le caractére exceptionnellement tardif de la
derniére ponte onregistrée en 1989 s’explique probablement,
outre 1'effet d'une annde exceptionnelle & cet égard, par la
taille considérable de L'é#chantillon brebon.

K] Alors que de nombreuses especes d'oiseaus marins, et en
particulier les goelands brum et argenté, montrent une variation
régulitre de leurs dates de reproduction entre le nord et le sud
de leur aire de distribution, on n'observe rien de tel chez le
goéland marin., De la Laponie A la Bretagne, il n'eat pas
pogssible de dégager une quelconque variation orientédes de ce
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parametre qui, d'erdinaire, montre une avance progressive vers
le sud (prés d'un mois de différence entre les mémes localités
pour le godland argenté).

Tableau 4.6. Dates de ponte dans diverses localités atlantiques

[hp = affectif ¢ (21 » premiére ponte | 000 o datd ceAtrals § {41 - dernidre ponis !
151 + awtewur.

LOCALITE (1} (2} (3) (4) (5)
BANNEG 1099 16,04 D905 24706 e Lravail
GALLES 41 13704 2B704 19705 Harris 1964
HER B TELANEBE 28 19704 Verbeek 1979
NORVEGE SUD 15 16/04 2Z4/04 Barth 1968
EORVEGE ODEST L) 21,04 02,506 Barth 1968
HOEVEGE WOEN 275 i5/04 057056 Barth 1988
WER BE BARENTE IB/04 mi 06 Belopol "ski 1961
Do S Ao 18 I0s04 257504 19705 Erwin 1871

Volume de ponte

Effet de | 'annde

Sur l'ensemble de la peériode, le nombre moyen dfoeufs par ponte
gt de 2.77 (o = 47) pour 1099 pontes complétes. Les moyennes
annuelles z'acartent [ de cette moyenne générale
ftableau 4.7); ce gui refléte évidemment la forte predominance
syatématique des pontes 4 3 oeufs (figure 4.3).

Tableau 4.7. Volumes moyens de ponte & Banneg de 1981 & 1990

Bl aa B3 B4 RS a7 a8 B9 11
u 62 1G0 126 116 131 137 154 124 149
MOTENNE Z.81 2.78 2.8 2.70 2.77 2.74 2.79 2.66 2.8l
ECART T. AT « b + 36 .51 Y . 50 AT BT «31

———

Cela dit, une amalyse de variance effectuée sur les neuf annees
de la périocde dfétude montre un effet significatif de 1l'annés

gur le wvolume moven des couvées (F = 2,354, Pras,1ee09 = 0.01641%.
Les années 1984 et plus encore 1389 ge distinguent par la faible
valeur, ek 1983 nAr la forke valeur de (al: ] paramébre

[tableau 4.8, figdure 4.4).
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Tablesu 4.8, Uroupes d'années homogénes vis-a-vis du volume
moyen de ponte (méthode des intervalles de confiance)

i1 = Anmde | (2§ = mombra § (3} =« meyenme | (4} - greepes homodbeen,

i1} {2) (3} (4}
1989 124 2.66 £
1984 116 2.71 L
1987 137 2.74 is
1985 131 2. 7T LR
1982 10l 2.8 EE
1988 154 2.79 kE
1981 61 2.80 kk
1950 145 2.81 L3
1983 126 2.88 E

Effet de la date

Outre l'année, la date de ponte et 1'Age des reproducteurs entre
autres peuvent aveoir um effet sur Lle nombre d'oeufs pondus.
Toutes années confondues, une analyse de variance monbtre un
effet hautement szsignificatif de la date sur le wvolume de ponte
{F = 5.681, Prar,aerry & 0.0001) gui chute nettement aprés le 20
mai {jour 140) {(figure 4.5) ; pour l'enszemble de la péricde
d'étude, cetibte baisse concerne done environ 8% des couveéaes
(Figure 4.11.

Incubation

La duree d'incubation a pu étre calculée pour 93 oeufs dont les
dates de ponte et d'éclosion étaient connues aveo précision. Les
valeurs obtenues s'échelonnent entre 26 et 33 Jjours le mode
s'étnblissant A 28 jours (figure 4.6). La wvaleur moyenne
calculée sur ce total (28.4 Jjours) n'am cependant pas grande
gignification dans la mesure ou elle intégre des oceufs de rang
a, b et o (regspectivement les ler, Znd et 3e oceuf pondus) et gue
des différences significatives ont é&té mises en évidence entre
les durées d'incubation de oes trois catégories (F = 18.563,
Pra,si11 % 0.0001). La plus grande durée d'incubation des oceufs
de rang a (figure 4.7) s8'explique facilement par le fait que la
couvaison ne devient vraiment assidue que lorsque la ponte est
romplete.

On constate aAussi un effet de la date de ponte sur les durées
d’'incubation. Cela n'mffecte toutefois que les oeufs de rand a
et b dont la durée d'incubation diminue légérement au cours de
la saigon. Ce phénoméne serait dii & wune contraction des
intervalles de ponte entre les oeufs a., b et o.



HOMBRE D OELFS

[=1 40 4 1

HOMOFGE D

24

[FEE D' IMCUBATTON BES OEUFS
DE HELSHIE SRIH: (H=F0

rrrrrrrrrrrrrrrrrrrrrrrr

(Y e

7
)
K
i, t
7 o il k] H b I H

{
o
/
7
BPEE I SHARATION

H II sty reifrarnene ..-E..-."

seOMBRE B oEUE s
g

-~

T

NEEE ]"'!I'[J.HT!_L'l.-.I Eh[ﬁ.l.ﬂ BE RAE W

Fa oA
T T

Lo
>

W
_--Jf%j{féﬂ";{?f

7T

T i f.-":?.-'i

]

LT
% F

K}%W : WREE D' THOUBATHON JEREIFS JE Aot ¥
-_- ﬁflr;l T | warhan En..-.-.u.u.. .!..

WO AT 5 I T 2.
| R[S Ao T} ppeym i | Qv .-

P Fap el ¥ ® W

MHOMERE DFOEUFS
SR

o

i=h L 0 i Fa o
¥ - CRRi | o

i

Figure 4.6




HOMBRE DE JOURE

25

BREE 1" TRLAERT 1M
tinteralle de confiance a 250

L0 T
& -y 4
" 4
L - o
b ._.
" o
L it -
b= B
. . g
T = ‘ f =
T
= g
= =
. -+ .
L o
- —
A= -
" -
o E
u
-
L - T TN T ——
| o= 1 i P e

FiG TE L'0ELF D5 LA POHTE

Figure 4.7



26

Sueccds de reproduction

Classiquement, deux parametres mesurant le BSUCCés de
reproduction

t le taux de succég (dont la valeur complémentaire est le
taux d'eachec) correspond A la proportion de reproducteurs
parvenant & mener a4 bien 1'élevage dfun jeune au moins ;

¥ la productiom correspond au nombre moyen de Jjeunes elevés
jusqu'a l'envol par couple reproducteur.

Dans la pratigue, le nombre de Jjeunes par couple n'est pas
systématiguement mesuré & l'envel, maiz le plus souvent au
momen T du marquage. Far ailleurs, quc i que n'avant pas

nécessairement lezs mémes implicaltions au plan démographigue,
taux de succés et production sont fortement lieées, ©ce gui
expligue 1'allure trés semblable des courbes d'évolution de ces
deux paramétres eon fonction de la date de ponte (figure 4.8).
Dans ce cas, les analyses séparées de 1'un et de 1'autre
risguant. d'étre fortement redondantes, nous nous bornerons
eggsenbiellement ici & 1l'"analyse de la production.

EFffet de ! "annéde

La production montre de fortes wvariations interannuellas
(F = 20.932; Pryseeesg; < 0,001} Sur 1'ensemble de la période
{figure 4.%, tableau 4.9), le plus faible niveau est atteint on
1988 (0.3 poussin par couple), 1987 et 1990 constituant
également des années de trés faible production. A 1'opposé, le
succés de reproduction atteint ses valeurs lea plus élevées en
1982 et 1989 (respectivement 1.3 et 1.1 poussin par couple}l : le
bon reésultat relatif de  1'annde 1989 est d'awtant plus
surprenant qu’elle est par allleurs caractérisée par le plus
faible volume moyen de ponte de la décenmie (tableau 4.7},

= T e

Tableau 4.%. Groupes d'annédes homogénes vis-a-vis de la
production {m@éthode des intervalles de confiance)

(1} = ammée § {1 = mombre } (33 = mayemne ; {41 = graupes homagkned.

(1) (2} {3) (4}

1988 L&57 0.3 !

1950 154 0.47 LE

L9ET 151 0,58 FEE

1985 132 0.67 L2

1981 G4 0.B9 L

1983 126 0,496 x

1989 LAl 1.12 LR

1982 Lz 1.28 b
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Effet de la date

Pour simplifier, les productions ont &té analvsées en fonction
de quatre périodes de ponte définies A& partir des résultats
precédents (Figure 4017

* une periode précoce allant jusgu’au 30 avril ;

t deux péricdes centrales comprises respectivement entre le
lar et le 10 mai, puis epntre le 11 et le 20 matil :

¥ enfin une période tardive A partir du 21 mai.

Alors gue les productions des trois premiéres périodes ne
différent pas significativement les unes des avtres, celle de la
période tardive leur est inférieure de moitié (F = B.5BO,
Pra,raary ¢ 0.,0000) (figure 4.10, tableau 4.10).

Tableau 4.10. Groupes de périodes homogénes vie-aA-via de la
production (méthode des intervalles de confiance)
(ib = phriode § (2) - sombre § (3} - ®srenss ; (4} - £roupss hsmogbsmea .

(1} {2) (3) (4]
4 105 . 390 x
3 3567 714 t
2 414 802 '
1 135 926 L

line telle différence pourrait cependant tre entachée d'un biais
&vident. Mous avons en effet montré plus haut (figure 4.5} que
la fim de la saison de reproduction =se caractérismsit par une
nette réduction du volume de ponte : il semble a priori tomber
sous le sens qu'un nombre moindre d'oeufs ne peut produire gu'un
nombre moindre de poussins ! Dans ce cas, la réduction de la
production pour des couvées deéposées aprés le 20 mai ne
representerait rien de plus que la chute du nombre d'oeufs & la
méme péricde. C'est bien ce que parait confirmer le regroupement
en quatre périodes des régultats concernant . 1’'influence de la
date sur le wvolume des pontes. Le graphe ainsi obtenu
(figure 4.11} a de fortes analogies avec celui de 1'analyse
correapondante pour les productions (figure 4,100 § comme lui,
il montre une baisse hautement significative en  période 4
(F = 30.816, Pra,sta1 < 0.0001) s'opposant aux valeurs homogénes
des périodes 1 & 3.

lla baisse de production en [in de salison répercube donc,; B Ccoup
gir, une diminution correspondamte du volume de ponte. A partar
de la il reste toutefois possible d’envisager gue la période aik
un affet plus direct sur la production, eventuellement déecelable
par le rendement de production, c¢'emst-a-dive la production
ramenée au nombre d’oceufs pondus. Une analyse de variance =sur ce
paramétre permet en effet de rencuveler les constatations faites
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pour le wvolume de ponte et la production ! homogéne sur les
troig premiéres péricdes; le rendement de production chute
gignificativement au cours de la quatriéme péricde (F = 5.076,
Prs,ieary = 0.0017) (figure 4.,12).

Mais 1l& encore un biais n'est pas exclu. La réduction des
volumes moyens de ponte aprés le 20 mai est en effet dii & une
proportion plus élevée de pontes A 2 oeufs et a4 1 ceuf. 85'il
s'avérait que le rendement de production de ces pontes est plus
faible gque celui des pontes & 3 ceufs, la baisse de production
pourrait ocette fois ne refléter que la wvariation dans la
composition des pontes, et toujours pas un effet direct de la
période. Les calculs montrent que les rendements de production
des pontes & 2 et 3 oeufs sont identiques {jusqu’a la troisiéme
décimale !} et que la moindre performance des pontes a 1 oeuf
n'est pas significative (F = 1.953,; Preoioes: = 1424)
(figure 4.13): Il est de toubte maniére peu probable que les 13
pontes A 1 oceuf de la période 4 puissent influencer de facon
significative le rendement de production global des 101 pontes
(236 oeufs au total) de la dite période. Malgréd tout, afin
d'éliminer leur éventuelle influence, il est possible de répéter
1'analyse du rendement de production par periode sur 1'ensemble
des pontes A& 2 et 3 opeufs ! trés peu differents;, les résultats
ainai obtenus affichent un niveau de significativite eéguivalent
iF = 5.286, Pra,sva; = .0013).

On notera enfin que la derniére ponte avant abouti & ['&levage
d'un poussin a &té déposés un 3 juin ; les 16 couvées amorcaes
aprés cette date ont toutes é&choué,

Pontes de remplacement

De 1983 & 1990, seulement 13 cas de pontes de remplacement ont
étéd mnotés. Dix des onze pontes consideérées comme complétes de
cet échantillon ont été déposées dans la période 4 ([(la seule
exception concerne une ponte dépogée au Jjour 140, c'est-A-dire
un jour avant le début de la période 4). Le volume moyen de ces
pontes de remplacement est de 2.55% (g = .52} ; avec 0.31 poussin
par couple, leur production est inférieure A& celle de Ia
période 4 pour les premiéres pontez, 10 dfentre esllez ayant
echoud .

Coarwes Liass 5 <3

Aveno le travail de Me Gill { L9BRG} BUF les populations
américaines de goélands marinzs, la présente etude apporte les
premieres donnéeg statistiguement fondées sur la biclogie de
reproduction de 1'espéce. Par le nombre de nids suivis (1059
contre 266) et les =saisons prises en compke (9 contre 11, les
résultats présentés ici peuvent méme Bilre légitimement
considérés comme plus robustes gue les préceéedents dans la mesure
o0 ils intégrent une plus grande part de variabiliteé
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potentielle. Cela dit, 1ls s'écartent peu des résultats
antérieurs qu'ils contribuent done 4 confirmer et préciser.

Calendrier de reproduction

Aau plan du calendrier de reproduction, ce travail fournit les
premiers éléments - trés préliminaires - concernant les dates
d'arrivée en fonction de 1'&ge. Quant aux pontes, elles ont lieu
pour l'essentiel (plus de 90%) dans le moig gui sépare le 25
avril du 25 mai. A propos de ces dates de ponte, deux &léments
peuvent préter A4 discussion. CO'est towut d'abord le caractére
apparemment "Cardif” des pontes bretonnes par rapport aux autres
localités (date movenne la plus tardive... avec celle des
populations de la mer de Barentz). Cette différence ne refléts
gans doule pas la realité; et il fawt plutdét ¥ voir 1'effet des
méthodes utilisées et de la pression d'obgervation. 11 est
clair, entre autres, que ia multiplication des années
d'observation, ocombinde au suivi individuel des nids tout au
long des saisons de reproduction conduit a prendre en compte des
evénements tardifs gui auraient davantage de chances d'échapper
lors d'études plus ponctuelles. Ce retard apparent serait
d'ailleurs d'amautant plus surprenant (et oc'est 1a le second
dlément de discussionl gu'en reison méme de s8 position
géographique dans L'aire de reproduction de 1'espice, 1a
Bretagne devrait; si les reéegles habituelles en la matiédre
étaient respectées; connaitre les dates de ponte les plus
précoces d'Europe. Cas unigue A notre connaissance, le godland
marin ne parait pas manifester la traditionnelle corrélation
entre latitude et retard dans les dates de reproduction. On ne
peut s'empécher de rapprocher ce fait de 1'absence de wvariation
morphométrique claire dans l'ensemble de 1'aire de répartition
(Cf. chapitre 31}.

Volume de ponte

Les variations du volume moyen de ponte sont généralement mises
en relation avec Lrois types de facteurs

t des facteurs genétigues individuels :

t des facteurs physiclogigues eux-mémes soumlis A variations
apatio-temporelles [(climat, nutrition...] ;

t ]'"Age des oiseaux, le nombre d'oeufs tendant A augmenter
nvec l'Age,

En intégrant ces différentes sources de variation, la prise en
compte d'un grand nombre de pontes répartl sur plusieurs années
est susceptible de [lournir des résultats représentatifs d'une
population moyenne. On fe s'élopnera done pas de constater gue
e wolume de ponbte moyen calculé sur 1'ensegble des pontes
complétes de Banneg (N = 10953, 2.77T weufs]l] ne différe pas
aensiblement de opelul obtenu en cumulant bous les réaultats
publiés antérieurement (N = 5394, Z2.79 bpeufs}.



51 les données antérieures sont examinédes individuel lement
(tableau 4.11), des différences apparaissent toutefois {Pays de
Galleg 1864, Danemark 1978, USA [982...!) gui pourraient &tra
imputées & la faiblesse des effectifs etudiés, & 1'effet
d'annéeg particuliéres... sans écarter |'impact dventuel des
méthodes wtilisées, at notamment de la difficultéd A estimer ai
une ponte est compléte ou non lorague le suivi saisonnier est
inauffisant (visites Lrop BAPACEES, territoires non
individualisés).

Tableau 4.11. Volumes moyvenzs de ponte dang diverses localités

atlantiques

(1% = wffectif | (2) -~ nembre de raiscms A" &tede | (1) = Aombre moyes d'@sufs | (4) ¢ BulEur.
LECALITE {1:‘ {23 I:;} t"’
BANNEE 10939 9 2.77 ce travail
GALLES 14 1 2.90 Harris 1964
Wex o' (RLANDE 56 z 2.80 Verbeek 1979
BANEMARE J6 5 2.67 M&ller 197B
usa 48 1 2.83 Erwin 1871
TEA 24 1 2.75 Butler + 15381
usA Bl 1 Z2.98 Butler + 1582
UEA 99 1 2.70 Burger + 1983
T 266 | 2. 80 Mo Gill 19856

Succés de reproduction

Au contraire de ce gui vient d'étre dit A& propos du volume moyen
de ponte; les résultats concernant la production (tableau 4.12)
paraissent dans Ll'ensemble nettement plus faibles A Banneg
{H = 1016, 0.4 poussin par couple reproducteur) gu'milleurs
i = 445, 1.00 wpoussin par couple). Dans le cas de la
production; 1l est wrai; l'influence des facteurs spatio-
temporels est susceptible dfétre beaucoup plus marguée; st de
nouvelles sources de variation viennent s'ajouter a celles
énumérées pour le wvolume de ponte (par exemple la densité des
nicheurs, la prédation, etec...). M2me 8i les sources de
variation liées aux méthodes ne peuvent &tre écartées, il n'ast
guére possible de douter gue, pour la décennie considérée, la
production des goélands marins de l'archipel de Banneg =se situe
parmi lea plus basseas, n'ayant jamalis excede 1.3 poussin par
couple en 8 ans.

L'effet négatif de la densité, avogusa a propos Jd'un trés petit
tohantillon par Butler & Trivelpiece (19813, deoit également Btre
envisageé ici, l'archipel de Banneg &tant 1'une deg premiéres
localités des oftes frangaizes o0 L'on ait assistée 4 la
concentration de plusieurs dizaines de ocouples aur uwun cEpace
réduit. En 1983, année moyenne A cet égard, la production & pu



34

détre mesurée simultanément 4 Banneg et Balaneg. Voisine de notre
secteur d'étude, Balaneg a été colonisée plus récemment par les
goélands marins, et les 16 nids observés en 1983 étaient trés
digpersés sur 1'fle : évaluéde & 1.50 poussin par couple, leur
production était bien supérieure aux 0.95 poussins par couple de
Banneg cette annéde-la (t = 2.251, Priaz) = 0.026). Par ailleurs,
la plus forte wvaleur du tableau 4.12 a éte obtenue sur un
échantilleon presque exclusivement constituéd de couples nichant
imolément |{Bergman 19B2).

Tableau 4.12. Productions dans diverses localités atlantigques
ELh = elfdeclif ¢ (2) = membre de Aaaisens d'&igde § (3) = mombre moryen d¢ pomasisa per compls |
(d) & amteur § (WE] = Forte desniné | (¥} = faibie densiid,

LOCALETE {1} (2) (3) (4)

RANNES 1016 B 0.74 oce travail
MEE B IRLANDE 1] 2 D.64 Verbeek [879
rCoNsE 1.54 Beaman 1978
FINLANDE 90 i1 2.44 Bergman [5%B2
USA 48 1 1.25 Erwin 1871
uns (2R 15 1 0.47 Butler + 18581
wea (%) 9 1 2.11 Butler + 18981
[Ty il 1 1.53 Butler + 1982
raA 266 | 0.92 Mce Gill 1985

Variationz temporelles de la fécondité

Les deux paramétres de fécondité dtudiées iei (volume de ponte et
production}) sont soumis de maniére trés significative & de
fortes variations temporelles, interannuelles et saisonniéres.

4 l'échelle interannuelle, ce sont probablement les fluctuations
climatiques qui constituent la principale source de variabilité.
De fagon attendue, les wvariations du volume de ponte ont
beaucoup moins d'ampleur gque celles de la production, les
coefficients de wvariation sur la moyenne de ces deux paramétres
étant respectivement de 2.1 et de 41.9%,.

Relativement slables i 1'echelle EBlsonniere, les deux
parametres montrent une nette diminution en fin de saison de
reproduction. A Banneg, pour la décennie 1980, la chute se
produit généralement pour les pontes déposées & partir du 20
mai. La baisse de production enregistrée pour les pontes
tardives ne se contente pas de répercuter cette baisse du nombre
d'osufg, mais elle intégre un incontestable effet de la périods
sur le rendement de production. En d'autres termes, quel aque
soit leur volume, les pontes déposées aprés le Z0 mai ont peu de
chances d'aboutir, celles postérieures au 3 juin étant de toute
maniére voudes A& l'échec.
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Cas de 1l'anniée 1989

Tout amau long de coe chapitre, les résultals concernant l'année
1989 sont apparus comme hors normes & de nombreux égards

¥ premiére date, derniéere date et date médiane de ponte les
plus terdives ;

t volume moyven de ponte le plus bas |
E production la plus forte apréas 1982.

Ces éléments sont lies & d'auvtres anomalics, notamment en termes
de démographie st de cinédtigue des populations (Cf. chapitre 3}.
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"Par analogie avec la démographie humaine, ; J'appelle
démographie, |'ensemble des méthodes gui permettent d'obtenir &
partir des parametres = de fécondité, de mortalité,... = d'une

population a4 un iInstapnt donné, Ia valewr du taux de croissance
et des informations sur la structure de la population étudide.
La démographie conaidére donc explicitement des paramétres
constants, et ne conpstitue donec gu'un premier pas dans ['analyzse
des mécanismes qui gouvernent Jla dynamique des populations.”.
Cette définition empruntée A Lebreton (1981) nous permet de
précigser les limites et la portée du chapitre gui suit.

L'étude du fonotionnement d'une population d'oiseaux de mer
pagge dono par l'acquigition de données débouchant BUT
l'estimation d'un certain nombre de paramétres démographiques,
egtimations dont la précision pourra &tre évaluée en fonction de
divers &léments (taille de 1'échantillon, nombre de gsaisons
d'étude., .. ). Comme il a8t difficile d'appréhender le
fonctionnement numérique d'unme population sur la base de
1"analyse simple des résultats de terrain, il est alors
souhaitable d'introduire les wvaleurs obtenues dans des modéles
qui permettent d'accéder B de MOu Ve REX descripteurs
démographigues, mals aussi d'eévaluer 1'influence des différents
paramétres sur l'eéevolution démographigue de la population
étudiée, Enfin, si les données le permettent, il est intéressant
de comparer le taux de croissance issu du modéle mux indlices de
tendance fourniz par l'examen de la cinétigue de population
ohaervées .,

Compte tenu des caractéristigues démographiques geénédrales des
oiseaux de mer et du nombre de saisons d'études, la s'arrétent
les possibilités actuellea de traitement pour la population de
goélands marins de Banneg. Encore faut-il prégiser gu'il est
encore bien trop tét pour essayer d'évalusr certains paramétres
et gue, pour des raiscons de taille de l1'échantillon, le niveau
de précision souhaitable n'est pas encore atteint pour d'autres
régultata. Cela signifie gue ce travail se bornera & 1'aspect
satrictement démographique (fonctionnement théorigque sur la base
de paramétres moyens, o'est-a-dire supposeéz constants), et ne
pourrait en aucun cas aborder la dynamigue de population.



b1 ]

(5) Cindtiague

Faute de wvigitea entre 1919 et 1855, il est impossible d'eapérer
fixer la date d'installation du goédland marin sur l'archipel de
Banneg. Sachant que la colonisation de la Bretagne par cette
egpéce débute au milleuw des annéea 1920 et gqu'au cours des
trente années suivantes la progression numérigue & &té
extrémement lente (Monnat, 1968}, 1l n'est pas surprenant que
Ferry (1856) n'alt trouvé qu'un seul couple reproductesur A
Banneg lors de sa visite de 13%55. 11 est cependant probable que
l'installation i1ici soit nettement postérieure & celle des Sept-
Iles, de Camaret ou des Chausey.

La multiplication des visites A l1'archipel permet ensuite de sze
faire uwune bonne idée du rythme d'accroissement de la colonie
[tableau 5.1).

Tableau 5.1. Evolution des effectifs de goélanda marins
reproducteurs dans |'archipel de Banneg (18955-19390)
T o« archipel de Banseg § B - Basaeg Seuls | € = Epes Keei2 | K « Roc'h Hir. Les indices de
tendance n'snt pas #té calceidés pour Enex Krelz em regson dPaffeciifa brop rédemits

EFFECTIFS INDICES BE TENBANCE
ANNEE (v} (w) {e) () (v} (m) (=)
1965 1
1959 2 1 0 1 1.19
1965 5 1 1.31
1968 10 3 1 B 1.20 .84 1.22
1871 16 3 3 10 1.17% 1.00 1.19
1973 7 1.53
1976 10 1.13
1977 51 16 0 a6 1.21 1.60 1.23
1979 Bh 20 0 45 1.13 1.12 1.13
1881 92 20 1 T1 1.19 1.00 1.26
1982 106 31 0 6 1.15 1.55 1.06
19B3 126 48 1 7 1.19 1.55 1.03
1584 118 50 1 67 .94 1.04 0,87
1985 132 57 2 T3 1.12 1.14 1.08
1986 145 E5 q 7B 1.10 1.14 1.04
1987 150 T3 3 T4 1.03 1.12 0.97
1988 156 T4 5 T2 1.04 1.08 0.97
1989 |29 Bl B G2 0.83 0.77 0.BE
1990 153 7T 5 T1 1+19 1.286 1.156
Comme a l'ordinaire, l'examen superficiel des courbes

dfévolution et trompeur {figures 5.1 B Ba.dl et doit
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néceggalirement #Lre complétée par ["étude des indices de tendance
interannuels {réels) ou moyens (ezblimés). Des premiéres vigites
a 19B0D, l'irrégularité des recensements ne permet gque des
estimations moyennes annuelles de ce paramétre : & partir de
1981 les décomples sont trés précis et, décrivant mieux la
cinétigue des colonies, 1ls permettent de mettre en évidence
d'éventuels effets particuliers a4 une année.

Archipel de Banneg

A 1'é&chelle de 1'archipel, deux phases principales peuvent 8tre
distinguées (figure 5.4) :

Jusqu'en 1983, les indices de tendance =sont forts, presque
toujours supérieurs & 15% d'augmentation annuelle, ce gui
implique selon Eoute vraigemhlance desg mouvements
immigratoires !

aprég cette date, ils décroissent nettement rejoignant,
notamment de (8B a 1988, deszs valeurs plus compatibles aveo
un fonchionnement autonome de la colonie.

RIEITES anomal ies principales viennent entacher Im relative
régilarite de ee schema génaral @0 1984 est marguéd par une
premiére diminution, modests e passagéers, des effectifs :
I "famomalie de 1989 est  bBegucoup plus  évidente; et eo'est
probablemsant =a gravite méme gui est A& l'origine de la forte
hausse snregistrée [ "annés =suivante (phénoménes de réajustement],
puisqua, calculéd sur la périocde 198E=1990, 1'indice de tendance
egt aloras Erés voisin de la stabilite (0.99).

Roc'h Hir et Banneg =s.8.

Cette avolution générale refléte évidemment celles des deux
colonies principales, Banneg s.s5. vt RHoe'h Hir. Cela dit, les
cinégtigques de chacune montrent des différences de detail
guffisamment marguées pour Justifier un Lraitement sépareé,

Deés le début, la colonie de Roco'h Hir a connu une oroissance
nettement plus rapide gue celle de 1'ile principale @ B8n dépit
d'une superficie beaucoup plus reduite; elle héberge des
affertifs doubles de ceux de Banneg de 1968 & 1982. 11 ne faut
donc pas s5'étonner gue la phase dg fort accroissement s'y achaéave
plus Lét. Dég 1981, c'ezt-A-dire dés le début du suivi régulier,
on peut congsidérer gue le nombre de couples reproducteura y est
stabilisé : de cette date A& 1990, les indices de tendance
annuels ne s'é#cartent pratiguement pas de l'unité (Figure 5.5).
Les deux exceptions notables concernent leg années 19B4-1985 et
1989-1990, qui correspondent chagque fois A upne année dea forte
diminution (=13 et -14%) suivie d'une année de "réajustement” |
en fait, les taux moyens de multiplication annuels estimés pour
chacune de ces periodes de deux ans sont eux-méEmes trés proches
de la sgtabilité (respectivement 0.97 el 0.99).

A Banneg (figure 5.6}, la phase de forte croissance se Lermine
un peu plus tard (1984} mais, contrairement A& ©& Qui ge pas=se
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sur Reoc'h Hir, la colonie augmente toujours de facon
significative, les effectifs des deux Iles étant aujourd'hui
équivalents. Les deux années de diminution exceptionnelle y sont
également bien marquées ; comme dans le cas précédent, elles
sont suivies d'une année de "réajustement”.

L'origine de ces divergences est probablement & rechercher d'une
part dans les préférences écologiques traditionnelles de
l'espéce, d'autre part dans la différence de taille des deux
iles. C'est la propension du goéland marin & occuper en prioriteé
des Tilots de taille exigué qui expligquerait la colonisation
préférentielle de Roc'h Hir. Aprés saturation de cet Ilot, le
développement de la population se serait poursuivi sur Banneg
dont la superficie offre encore de vastes poassibilités
d'extension.

Les hypothésez explicatives sur les cinétiques observées seront
développées dans les chapitres suivants, en relation notamment
avec les problémes de densité et de proportion de reproducteurs.

Rapport 4 la cindédtigue générale

En raison de leur lourdeur, les recensements généraux des
piseaux marins reproducteurs de France ne sont entrepris qu'une
fois par décennie. Pour le litteral atlantigue, nous disposons
des reéesultats de trois opérations (1363-70, 137B=73 et 1987-88)

{tableaau 5.2).

Tableau 5.2. Evolution des effectifs reproducteurs de goélands
marina en France au cours des trois recensements généraux
W o= #ffectif d# I°anade comdidérdéds | X - iadice de Lleadasces satirs demE recensemsnls swcceaaifs.
Band ceridsns cad, 1'effectif relegu corcedpend & la moveans daa [aimiles d'ese Ffowrchelie @
compte tenu du pombre diasmdes, bD'effed auwr [lee indicen de tradance esi adglidenblia,

1870 19749 1988

W X " T N
BANNER 14 1.19 GBS 1.10 156
ROUMANDTE 44 1.19 2058 1.089 457
BHETAGHE 274 1.13 754 1.09 1784
a0 LODEE 1] Q i
FRANCE 418 .14 999 1.09 2245

Les indices de tendance enregistres sur la périocde [979-1988
sont remarquablement homogénes sur 1'ensemble du litteoral, et
l1"évolution constatée dans 1'archipel de Banneg =8°'inacrit
parfaitement dans ce cadre. Pour la décennie précédente (1870-
1979), des divergences apparaissent entre les régions. L'indice
de tendance noté a Banneg, plus elevée gue pour 1'ensemble des
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populations atlantiques, se rapproche alors de celui des
colonies normandes, On remarquers toutefois qu'au cours des
années précédant immédiatement le premier recensement de 1965-
1870, les populations bretonnes de goélands marins (& 1'épogque,
85 A 50% du total francais) wvenaient de connaitre un taux
d'accroissement identigue (1.15% selon Henry & Monnat 1981},

Enfin, l'archipel de Banneg a été |'un des premiers sites du
littoral francais & wolr le développement d'une colonie
monospécifique de goalands marins (tableauw 5.3%). Des 197R il
comptait parmi les trois colonies de plus de 50 couples; et en
1988 11 figurait parmi les deux geules localités a accueillir
plus de 100 couples (Banneg =.5. et ses annexes sont ici
regroupées en une unique colonie, de méme gue Keller et Heller

Vihan}.

Tableau 5.3. Evolution de la taille des colonies de goélands
marine sur le littoral atlantigue franmngais au cours des trois
recensements géandéraux
Les chiffres représemteni te nombre de coionies cerrespondani & wee imille donsds pour le
recesaement corrsspondanil. La ligme “HOTEMNE/COLONIE®™ correapond aw nombre moxen dé couplid PP
colonle. Ce iablieay comperie un cerisin nembre d"approximatioea Eides & la difficulid de dédaair

In nodion d¢ colenis Jdans Gueigees Cam.

LT 1978 1988
1 eouwrie A 112 95
2-4 pources J1 g7 B2
5-9 ponrres 11 23 S8
10=19 coorLes i1 13 23
20=49 coorLes 2 6 19
50-99 coorLes 3 &
> 4 100 covrres | 2

MOTENMES COLONIE 2. T 4.9 B.6G
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({6 ) Parametres ddamographigueaes

L'éavolution interannualle d'une population ainsi que 84
etructure d'Age sont gous la dépendance des paramétres
démographigues fondamentaux, c'est-i-dire dez [lux réglant le
nombre d'individus qui entremt et Bortent de cette population au
cours de chaque cycle annuel. 11 est de coutume de classer cesa
paramétres en trois grandes catégories.

* Les paramétres de survie gquantifient les proportions de
survivanta d'une anhnée A ]1'autre. La survie ast souvent
préférde A sa valeur complémentaire, la mortalité, &n raison
notamment de 8a propridété multiplicative. Elle varie a des
degrés divers en fonetion de 1'4ge, du sexe, des facteurs
externes. ..

f Les paramétres de Féoondité MNMuotuent dgalement selon 1'aAge
et divers facteurs extarnes. 11s gont essentiellemant
eXprimes par les productions ek las proportions de
reproducteprs dans la population.

t Leg paramétres d'échanges, généralement teéds mal maitrisés,
concernent les relations d'émigration &t d'imsigration aveco
les autres populations.

Duar-wi e

L'egtimation des survies fait a |l'ordineire appel & deux grands

types de technigues 3

£ celles gui sont basées sur les reprises, oc'est-h-dire sur
les informations concernant des oiseaux bagués rebrouvés
morts

£ celles guli sont fondéez sur lezs contr8les, clest-a-dire sur
I1'ebhservation, en périocode de reproduction le plus souvent,
d'oiseaux vivants porteurs d"un aystéme de M rguag e
individuel ; dans les paragraphes qui sulvent, le terme de
recapture devra &tce considérd comme synonyme de contrdle.

Les inconvénients des premieres et les avantages des secondes
ont souvent Até mis en évidence ot discutds (Lebreton 1981,
Pasquet 1935, Migot [98%7...}1: Les résultats présentés ici ont
tous &té obtenus & partir de lLl'analyse de contriles.
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Méthodes
Marguage

L'obtention de résultats fimbles en termes de survie passe par
ia possibilité dfidentification individuelle d'un nombre
suffisant d'oiseaux. L M iy L e des poussinsg permet
ultérieurement de mesurer la survie en fonction de l'Age. Mais
comme ce paramétre ftend & s stabiliser plus ou moins rapidement
gelon les egpéces, il ezt habitue]l de procéder en outre au
marquage de reproducteurs pour obtenir plus rapidement la valeur
de cette survie adults.

Le principal probléme posé par la capture elle-méme est celui
des perturbations causées par le passage et le séjour du bagueur
dans la colonie., Divers auteurs (Kadlec & Drury 1968, Robert &
Ralph 1975...) ont attiréd l'attention sur les baisses de
production qgue pouvaient entrainer les vigsites répétéer des
colonies de laridés. La capture des adultes a étée effectude auw
moven de trappes disposdées au  dessus des npids, =s=elon le
protocole décrit par Mille & Ryder (1379).

Depuis 1981, 986 godlands marins ont &bd bagués dans 1'archipel
de Banneg (tableau 6.1). Tous ont étés munisz d'une bague
métallique du CRBPO, parmi lesquels 531 seulement ont pu &tre
munis d'un marquage pour 1'identification & distance. C'ast ce
gecond systéme de marquage qui permet lesz contrdles utilisdés
dang les caleuls de survie. [l consiste esn un code de 4 bagues
de couleur, B couleurs étant disponibles pour cela.

Tableau 6.1. Hombre de goélands marinsg marqués dans 1'archipel
de Banneg depuis 19B1

AMHEE ABULTES FOTAZINS
COnLEDR METAL COULETR

1981 42

1982 138

1983 20 137

1984 24 a6 44
1985 27 ig2 45
1986 26 2 20
1987 20 28 52
1988 42 11 a3
1989 15 24 |03
1990 £3 26 33
FOTAL 195 44556 334

Contrdles

La trés grande majoritée des contrdles est effectudse dans
l1'archipel de Banneg lui-méme, BU cours des saisons de
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reproduction. Une part importante du travail de terrain lors des
séjours sur l'ile consiste précisément a rechercher a la jumelle
les oiseaux porteurs de combinaisons colorées, gue ceux-ci
soient ou non cantonnés sur des territoires de reproduction.
L'identification, c¢'est-a-dire la lecture du code de couleurs
individuel, se fait le plus =souvent au moyen d'un télescope,
gans dérangement ni pour les oiseaux, ni pour la colonia.

Ont également. é#té intégrés aux jeux de donnédes les quelques
contriles effectués hors de |'archipel, soit par des membres
réguliers de l'équipe travaillant sur le goéland marin, soit par
des observateurs siirs.

Les problémes gui sont susceptibles de se poser au cours de
cette étape concernent essentiellement 1'identification des
codes individuels, scit au moment de Jleur lecture (distance,
lumiére, bagues perdues ou masquées , inexpérience de
l'observateur...), soit au moment de leur saisie. Ainsi, chaque
année, il &'avére néceasaire d'éliminer ou de corriger un
certain nombre de données manifestement erronées ou  trop
entachées d'incertitude.

Traitement des données

Les observations de terrain sont intégrées dans une base de
donnédes informatique gul; pour ce gui concerne les contréiles,
utilise essentiellement Lrois types de fichiers :

£ des Tichiers de contrdle regroupant annuellement toutes les

informations de terrain @

t le fichier de baguage permetitant de connaitre 1'Age et
l'origine de l'individu contrdlé ;

£ les fichiers bilans {en partie construits & partir des
fichiers de contrdlel, gui résument & un enreglatrement les
performances ot le statut annuel de chague individu,
permettant ainsi de reconstituer 1'histoire connue des
oiseaux depuis la date de leur maerquage.

C'egt pour l'essentiel & partir des fichiers bilans que s=sont
éelaborés les= histoires individuel les de capture-recapture
nécesgaires aux calculs de survie.

Le modéle d'estimation utilizé ici a &té mis au point au long
d'une =érie de travaux dont les plus récents sont oceux de
Clabert & al. (1987} et de Pradel {(1988]1. Les calculs® proprement
dits ant &té effectuds grice 4 la derniére version {Pradel 1983)
du programme Surgde originellement é&laboré par J.0. Lebreton et
Jd. Clobert. Ce programme propose plusiedrs modéles de caleul, en
fonction d'hypothéses sur la déependance ou, au contraire, de la
congtance dee survies vis-A=-vis soit de ["dge, soit du temps,
goit de wariables externes, diverses combinaisons d'hypothéses
etant possibles.
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Résultats

Lkea survies adultes seront envisagées d'abord, pour trois
raisons au moins ! leur plus grande facilité d’obtention, leur
précision Esupeérieure en |'état actuel du travail, et surtout
pour les hypothéses qu'elles parmettent sur 1'ge de
stabilisation de ce paramétre chegz les oiseaux marqués pPoOURRinsg.

Survies adul tes

Le jeu de doonées retenu ici [(tableau 6.2} rassemble la totalité
des contriles de goélands marins reproducteurs de Banneg. A cdté
des oiseaux d'Age inconnu baguér alora gqu'ils étaient déja
reproducteurs (4 ans au minimum), il intégre, A partir de leur
année de premiére reproduction, les quelques individus d'ége
connu s'étant reproduits avant 1990, Cela explique quelques
diverdences par rapport au tableau 6.1.

Tableaw 6.2. Jeu de donnédes utilisd pour 1'estimation des
aurvies adultes
Biade & nomhre d'siiews de |asnfe | ocontodles [lansde § |
Connde = E0NBEE " oigeans de ['anede 1 jasais reves d dater de |'sande j

HENRRE D' ANWEES BE EECAPTURE T
ANNEES DE MaEguage [ 1) H3 B84 &5 86 BT BA BY
EFFECTIFS MARGUES P00 24 27 Z6 21 44 17
amnEEs we cowrsaie | ) B4 A5 BGE BT HH B9 90
L E] 20 19 18 16 14 14 13
Bypaa 20 20 20 19 20 17
myeas 27 26 23 22 23
Bysan 22 22 20 18
Byway 168 17 14
mysan 35 3b
Aiase 17
Ciosy g 0o 2 1 2 o 2
CLa54 2 0 0 0 2 3
T o 1 1 & 3
Ol eaE 1 1 a3 3
‘:-"1 TR T z 2 3
TiIesa 3 i)
Tlieas i

Les guatre hy¥pothéses classigues ont &té Lestées sur ce Jjeuw I

t probabiliteé de survie (notée s} et probabilité de recapture
inotée p) toutes deux wvariables en fonction du temps (modéle
B R
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¥ survie wvariable en fonction du temps, mais probabilite de
recapture constante [(modéle s el

¥ survie constante, et probabilité de recapture variable en
fonction du temps (modéle 5 )} @

¥ survie et probabilité de recapture constantes (modéle s o).

Tableau 6.3. Résultats des tests de rapport de vraisemblance
entre les différents modéles pris deux & deux
[ somsaraison antre ) Pot 8 By v'eat pag poasible (-1 ) W5 = oon sigoificatif

LR T M ar

F>0.10 P2>0.50 P>0.50 Bt B
NS NS NE

(=1 Frl.50 LTI
NS

Px0. 10 8 F
=]

Les tests de rapport de vraigemblance ne montrent pas de
différence significative entre ces différents modéles appliqués
a notre jeu de données (tableau 6.3). Le modéle s ¢ sera donc
retenu pour les calculs ultérieurs. BEn moyenne,; sur la période
1984-1980, la survie des goélands marins reproducteurs de Banneg
a &té de 95.3% (tableau 6.41).

Tableaw 6.4, Probabilitdés de survie des goédlands marins adul tes
de Banneg @ valeurs fourniesz par les modéles s m &2t 5 ¢
£ 3 poobabilibe de survie - ais et mar = Linites 1aférieurn of sepérieurn de |'intervalle d2 confiance 4 #58 ; % = élendun
rzlative de "inkepvalle de confisnce

Modele s m

ANREE g HiN HAX x

1984 1.000

1986 0.967 0,843
1986 0.971 0.833
1987 0.971 0.904
1988 0.951 0.B881
1983 0.936 0.878

D89 16.3%
L9492 10.1%
L8981 9. 0%
LHEO 10.4%
D66 G.4%

[ e I e O]

Modele g p

0,963 0.3930 0.969 4.0%
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Pour aucun des modéles testés ne sont apparues de différences
significatives entre les surviea des miles et des femelles.

Survies en fonction de 1'age

Le Jjeu de contrdles utilisé ici concerne tous les oiseaux nég &
Banneg quli ont regu une combinaison colorée alors qu'ils étaient
poussins {tableau 6.5). A partir de la premiére cohorte
individuellement marquée en 1984, nous disposons donc de 8
années de recapture.

Tableau 6.5. Jeu de données utilisé pour 1'estimation des
survies en fonction de 1'Age
apiin = onbre d'oiseaur de |'ansée i conbrilés |'ssnde j ;
Conpie = npmhre d'siecvar de |"aanée | jamais revue 4 dater de ['ansée §

Nownak 5" AWNEES DE BECAPTURE &
AwNEES B WARqoAGE (1) 84 B5 BE BT 8B BY
EFFECTIFS MARYUES 44 4% 20 52 33 103
ANNEES DE comvRoLe | .J) A% B6 BT BR B9 30
Bysad 3 9 T B & &
B1%55 T 4 12 19 18
Byg&E 1. 2 & T
BigaT 3 3 10
BLoAE 3 &
BRigan 11
IR N 24 1 3 B 3 3
Cropas 21 3 1 1 B
Cirans 12 0 0 1
CLeA7 8 2 2
Cysa8 27 1
CiLesy 2

Dans ce cas, le modéle biologiquement pertinent est le modéle s
Fe s dans legquel survies et probabilités de recaptures varient en
fonction de l'dge : l1la deétermination des survies par classe
d'age ezt l'objet méme de l'analyse, et l'expérience montre que
le taux de retour Bux colonies croit réguliérement au cours des
années préreproductrices. Ce modéle permet cependant divers
regroupements de paramétres en fonction d'hypothéses sur les
Ggese de stabilisation des probabilités de survie et de
recapture. Plusieurs hypothéses ont été testées, mais en raison
de la faiblesse des effectifs et du manque de puissance du test
des rapports de vraisemblance, aucune différence significative
n'a é&té mise en évidence entre ces différentes tentatives. Ne
geront donc présentés {tableau 6.6) gue les résultats du
fonctionnement de deux modéles
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¢ le premier, pleinement dependant de ['dge, eévalue
parametres, & de survie et 6 de recapture (en fait, pour
dernieére année de recapture, il ne peut évaluer aque

1z
la
le

produit de la survie et de 1la recapture, d'oedn l1'égalité
parfaite des deux valeurs correspondantes pour la sixiéme

annes )

¥ le second dépend déEgalement de |'Age, mais ne prend

compte gue 2 paramétres de survie (premiére année OoOpPpPOR&e A
toutes les Butres| et 4 paramétres de recapture (dépendance

de 1'4ge juzqu’a tLrois ans, constance ensuite).

Tableau 6.6. Probabilités de survie et de recapture des
goélands maring de Banneg @ valewurs fournies par le modéle g
3 = oroba®ifite de gervie | F = prodabilite de recaptere | min et mar = linites dnférieure of pepériears
de 1 intervalln de ronfisace 1 951

Modéle pleinement dependant de 1'dge

SUEYIE RECAFTURE
AGE 5 MIN MAE P HIN MAX
1 an .669 412 B854 139 -0E4 222
2 aws . BEG 204 . 994 201 123 312
3 ans 875 302 991 . 409 . 283 548
4 aws . THY 525 L8931 .6HA » 505 LBZT
LT B35 325 B2 « TEI 0] B3
6 ams L TOT + 256 944 . 707 . 256 9414

Modéle a 2 paramétres de gurvie &t 4 paramétres de recapture

Pugr lop eurvies, o calégorie de § ane cocreepond en faib 3 tooe les oiseaus de ples 40 an o poer leg ceragbured. la cathgorie

de 4 ang corrmspond 3 Esup log oiseanr do 4 ane et plus

1 an LEHE 491 LB47 .133 LB6 801
2 ams KL LT85 A0 200 . 180 L2094
d ams A24 « 307 B850
d aws LT3 T .B22

Au plan des survies, le modéle pleinement dépendant de 1'Age

appelle au meins trois remarques.

1. A premiére vue, les survies sembleraient se stabiliser
l'6ge de 2 ans.

dés

2. La =s=tabilisation semblerait se produire A& un niveau

nettement inférieur & la survie adulte,

3. La précision des résultats est extrémement basse @ tTous
les intervalles de confiance se recoupant trés largement,

aucune des différences de gurvie nbservée n'
gignificative, C'est auw point que l'hypothése d°’
homogénéité totale des survies [(modéle s m ) ne serait
rejetée par le test de rapport de vraisemblance.

esth
umnee
PES
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La derniére constatation ne signifie pas gu'il faille de facto
accepter cette hypothése de ]l'homogénéité globale des asurvies
cela gerait £rn contradiction avec toute la littérature
antérieure en Ja matiére., UC'eat surtout 4 la failblesse des
effectifs Etudiés qu'il faut imputer le peu de précision des
résultats.

Au plan des recaptures;, le modéle pleinement dépendant de 1'Age
conduit a des résultats statistliguement plus fondés.

1. La préecision des estimations est nettement meilleure,
plusieurs intervalles de confiance ne se chevauchant pas
1 an # 3-5 ans, 2 ans # 4-5 ans.

2. En premiére approximation, la probabilité de recapture se
compoarte de maniére attendue : elle augmente en fonction de
1'age,

3. Ce paramétre ne semble se stabiliser qu’d 4 ans d'fge.

C'egt ]'ensemble de ces constatetions gui a conduit au choix
d'un modéle A& deux paraméetres de survie (1 an / Zans et plus) =t
a gquatre parametres de recapture (1 an / Zmns / 3ans / 4 ans et
plusl. Ce modéle n‘améliore guére la précision de ]1l'estimation
des BUrvies. En revanche, il diminue nettement les
chevauchements des quatre estimations de recapture (tableau 6.6,
modéle 4 deux paramétres).

F&aoorwli téas

Four pouvoir estimer la fécondité globale d'une population, il
faut au minimum &Etre en @Eezsure de chiffrer la fraction
reproductrice de ladite population, et en connaitre la
production. Ces deux paramétres sont, & l'évidence, susceptibles
de varier en fonction de 1'Age, entre autres.

Proportions de reproducteurs
Accesslion 4 la reproduction

Ce paragraphe constitue incontestablement le maillon le plus
faible de cette étude. Les raisons en sont purement matérielles.
Elles tienmnent

t au petit nombre de poussinsg individuellement marqués,
gpécialement au cours des premiéres années (1984 & 19B6) ;

¥ & 1'Age relativement tardif de premiére reproduction
potentielle chez le goéland marin (4 ana).

Ainsi, c'est en 1988 que les premiers survivants de la cohorte
de 1984 étaient susceptibles d'accéder pour la premiédre fois &
la reproduction. Sur les 44 oiseaux marqués cette année-la, 9
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individus ont éteé revus de 1988 & 1990 : sur les 5 survivants de
1990, 3 ne se sont encore jamais reproduits (tableau §.7).

Tableau 6.7. Accession & la reproduction des ociseaux marqués
poussins de 1984 & 1986
{1} = onbre ketal d'individes en dge de e regroduire |2 { mps) obesrvae de J98 4 1996 |
(&} = ronbee d2 gurvivante ea 139 ; (3] = survivants de 1990 pe sétaat jamais repredeits

CONORTE (1} (2} {3)
1984 9 & 3
1985 24 17 9
1986 T 7 T

Au total, sur les Lrois années o0 cela était possible (13B8B8-
1990); rce sont seulement 10 ciseaux d'Adge connu qui se sont
reproduits (tableau 6.8).

Tableau 6.8B. Age de premiére reproduction des oiseaux marqués
poussine de 1984 4 1986

aoRoRTE 4 ama G amn 6 ams
1984 2 ] i
1985 ] B

1986 L]

Il est facile de concevoir gu'il ne soit pas possible de se
faire une idée précise des proportions de reproducteurs par
classe d'Age a4 partir d'effectifs aussi faibles. MNous ne
disposons en effet, en tout et pour tout, gue de 16 cgas de
raproduction pour ces 10 oigseaux d'fige connu (tableau 6.5).

Tableau 6.9. Cas de reproduction & Banneg d'oiseaux d’'Age connu
Heabre d'individes reproducteurs/nomdee d' individes chearvie

CHROETE 4 ams b aws G ams
14984 2/ B 2) & 2/5
1985 2/19 B/lE

1986 0s 7

TOTAL 4432 i0/32 2/5

% 13% 16%




53

Adultes

Il est courant de constater que, parmi les oiseaux ayant déja
acquis le statut de reproducteurs, certains ne se reproduisent
pas tous les mne. On parle dans oce oaRs d'oiseaux en annsée
sabbatigue:. Concernant la totalité des oiseaux marqués adultes
ainsi qgue les oiseaux d'age connu avant acquis le statut de
reproducteurs au ocours de la période d'étude (179 individus),
l'analyse portant sur les adultes etait Jjusticiable d'un
traitement plus élaboré. PFour cela, un jeu de données destineg &
une analyse de capture-recapture a eté construit selon le
principe suivant

un oiseau bagué l'annéde i A PBanneg fait L'objet d'une
recapture l'année J 8'1l1 est contrélé reproducteur 1'année
correspondante sur Banneg (tableau G6.10]).

Tableau 6.10. Jeu de données utilisé pour l'estimation des
proportions de reproducteurs ochez les adultes
ewnds = nombre d'oiesser de |"ammée @ contrblis reproducteurs |'amde j |
Copnbe = oonbee d'piseaur de ['anmte | jasaiz revur repreductears & dater de |'panie |

=3

NOMBEE #'MFI’-II OE EECAPTORE

snmEes ox mamauase | i ) B3 B4 B5 BH BY BR BY
EFFECTIFS MARGUES 20 24 27 26 21 44 17
ANNEES E comTmoir | .J ) g4 B85 B6 BT BB B9 80
Bloay 18 1T 18 16 13 12 10
Biosa 19 20 20 18 156 12
BLOAS 26 25 22 18 17
BLeAs 22 17 14 13
ALeaE7 13 12 14
Bisaa 2h 29
Biaaw 15
Ciewd o O Z 2 2 2 2
Cyrpmd a 1 i 3 i ]
Ciewss 1 1 3 1 4
CLeE6 2 4 3 4
CL%RT i 2 1
Cieon i3 2
CLeBE ]

Dang ces conditions, la probabiliteée de recapture congtitue une
bonne approximation de la proportion de reproducteurs. Les
egtimations de la survie ne nous intéressant pas dans le cas
présent, ce paramétre sera supposé constant. A partir de la,
deux modéles ont été tegtéa (tableaw G.111].
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Tableau 6.11. Proportions de reproducteurs chez adultes de
Banneg @ valeurs fournies par les modéles 3 p et g5 p
p = prbgortion de fegrodechonrs | edn o man - limites infériesce et supbrisars de |'intervalls de coafiance a $5% % - dcendue
relative do §'ontervalle de oonfianee

Hﬂdéll‘ B M
ANNEE F HiN HAT
1984 B0 » BBl <985
1985 .B52 L1709 <932
1986 . 984 JE9q 098
1987 BE3 B2 988
1988 »B93 LBO3 LHd5
1989 L8001 » TOB B7l
1990 . HB4 « THE 950
Modele s »
TOTAL L9500 BB LA26

Dans 1'ensemble, les variations interannuelles de la proportion
de reproducteurs sont peu significatives (modéle 3 m). On
remarguera cependant la faiblesse de ce paramétre en 19839, avec
un intervalle de confiance ne recoupant pas ceukx des années 1986
et 19BT7 dont les tmux de reproducteurs paraissent spécialement
élevés. En moyenne, environ 10% des goélands marins adultes de
Banneg connalssent des annédes sabbatiques (modéle s p).

Productions

Ce paraméetre a déja &té largement Aavoque au chapitre 4. Une
gource de variation n'a toutefols pas &bé envisagée, A& savoir
l1"influence de 1'dge. La rareté; déja soulignéde; des cas de
reproduction d'oiseaux d'dge connu n'a pas permis une analyse
poussée de oe phénoméne. I]l & notamment fallu regrouper
plusieurs classes d'Age de maniére A4 obtenir dea effectifs plus
utilisables (tableau 6.12). Ont aussi été analysées dans ce sens
les productions deg goélande maringe margués adultes (tableau
B.13). L'ége préciz de ces olseaux n'est certes pas connuw, mais
il est possible de leur affecter un &ge relatif selon le
principe suivant

i au moment du margquage, un goeland marin reproducteur a, au
minimum, [°'&ge potentiel de premiere reproduction; c'est-h-
dire 4 ans ; 1l est donc affectée de 1'Age 4+, cet Age relatif
etant incrémentéd d'um an chagque année.

Il va de soi que 1'&ge réel d'une cohorte ainsi définie est
nécessairsment supérieur A son Age relatif. Il ¥ a néeanmoins de
bonnes raisons de penser gue lea oiseaux d'une cohorte adulte
aont en moyvenne plus &gés que ceux de la cohorte suwivante
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tf en raison du vieillissement régulier de la fraction

marquiée o
L at, de maniére nan molnsg evidente, parce qie L
refnouvel lement oclfegt-a-dire le rajeunissement de la

population, se Ffait obligatoirement par la fraction non
marguée (oL ce d'autant plus que, chague année, la stratégie
de marquage favorise a prieri les occupants de sites
nouUvesux ) .

Tableau 6.12. Production des oigeaux d'Efe connu

AGE H FEOD MIN MAT
4 a B ans 29 345 060 630
T 4 9 ans 17 ATl .88 BE3

La différence de production observée entre les deux groupes
d'oiseaux d'ége connu {(tableau 6.12) irait dans le& sens
attendy ; &lle n'est cependant pas significative au seuil de 5%.

Tableaw 6.13. Production des oiseaux marqués adul tes

AGE " FROD WIN AT
i+ ans 6T 373 183 564
2+ Aans 43 EBTd N EF 912
G+ ans 49 592 «A69 B15
T+ ans 18 791 BBT 1.017
8+ ans 448 « 156 532 .878
9+ ans 46 783 6563 1.012
10+ ans 33 +T58 « 4R6 1.028

Les resultats d'une analyee de variance effectude sur les

productions @n fonction da 1'sge relatif [ tableau .13,
figure G.11} sont a peine gignificatifs (F = 2.130,
Pre,ass1 = .04596). Cependant, de facon attendue, c'eat la

production de la classe d'ége la plus jeune [4+ ans) qui est la
plus basse, significativement plus faible que celle d'au moins

une classe d'8ge supérieure (7+ ans). On npotera gue, la
production moyenne se stabilise &4 partir de 7+ ans & une valeur
(0.79) vaisine de celle calculéde pour l'ensemble de la

population (0.7d) au chapibtre 4.
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Eoharngress

Les paramétres d'échanges ne sont gu'exceptionnellement pris en
pompte dane les travaux de démographie animale. La ralson
ssgentiells en est probablement & rechercher dans lea
difficultas pratigues quasi insurmontables auxquelles ae
confrontent les expérimentateurs dész gqu'ils se proposent de les
mesgurer directement.

En termes d'émigration, cela gupposerait en effet un effort
particulier = et probablement considérable = de contréle a
différentes échelles géographiques. On sait gue, méme dans une
colonie bien suivie, une forte pression dfobservation n'aboutit
pratiguement jamais & une probabilité de recapture de 100%. On
imagine donc la lourdeur des protocoles &4 mettre en oceuvre pour
eapérer parvenir & des résultats comparables dans 1l'ensemble des
localités voisines, et a feortiori plus lointaines, ol les
olseaux marqués originaires de la population étudiée sont
guaoceptiblea de se diaperser.

Quant & Jla megsure de 1'émigration, elle =se heurte & des
difficultés plus grandes encore : impligquant l'identification du
gtatut allochtone des oiseaux concernéds, elle suppose =so0it un
marquage total de la population #tudide - ce qui n'est
qu’'exceptionnellement possible -, soit un marquage plus ou moins
massif de toutes les colonies, voisines ou non, susceptibles de
nourrir le processus immigratoire.

L'évaluation des flux d'échange reste donc aujourd’'hui un champ
de recherche trés largement ouvert. En I|'absence de technigues
facilee A mettre en oeuvre, les études démographigues se
contentent généralement de répertorier les indications de la
réalité desa échanges. Ces indications sont de deux ordres :

¥ les oiseaux contrflés de facon plug ou moins aléatoire hors
de leur population d'origine ;

£ les divergenoas conatatées entra certains faits
d*observation st les résultats attendus du jeu des parametres

démographiques mesurés.

Déplacements d'oiseaux marqués & Banneg
Ceg mouvements concernent deux catégoriea de phénoménes.

1. Le changement de site de reproduction, a diverses échelles
géographigues, de la part dfoisgeaux préalablement installés
COmme reproducteurs [défaut de fidélité au site de
reproduction) .

Outre les nombreux exemples de déplacements de faible ampleur au
sein des colonies &tudides, T cas de ce type ont éte enregistrés
dans le cadre de ce travail, dont 3 concernent des échanges
entre ilots de l'archipel de Banneg et 4 des mouvements plus
lointains, Jjusgu'a la rade de Brest {40 kilométres). De maniére
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classigque, oes échanges émigratoires suivent généralement un
dohes de reproduction.

2. L'installation ailleurs, dés leur premiére reproduction,
d'oiseaux nés A Banneg (défaut de philopatrie).

Jusqu'a ce jour, nous n'avons eu connaissance que d'un cas
certain d'oiseau marqué poussin A Banneg gui se goit instellé
ailleurs dés sa premiére tentative de nidification ! encore
faut=-il préciser que la localité d'émigration est Balaneg, 1'ile
la plus wvoisine dans l'archipel de Moléne (3 kilométres). Cela
dit, l'installation d'oiseaux natifs de Banneg dans des
localités plus éloignées wost hauvtement probable au wvu  de
contrdles ponctuels effectués dans des populations peu ou pas
suivies, Cette hypotheéese fait référence su ocas de trois oisepux

de cing ans, Jjamais revus dans l'archipel, mais observés au
printemps 1990 dans des localités oa leur reproduction, guoique
possible, n'a pasg &té  Steablie @ en baie de Morlaix | &5

kilométres au nord-est, 2 oiseaux) et & la pointe d'Arcay (300
kilom&tres au sud-eat, 1 oiseaul.

Installation a4 Banneg d'oiseaux dtrangers

lUne femelle baguée dans les ITles britanniques se& reproduit &
Roc'h Hir depuis 1986 au moins.

Autres indications

A titre d'exemple, la stabilisation apparente des survies
d'oigeaux d'dge connu & une valeur trées inférieure Bux survies
adultes (B3% contre 95%) suggére l'existence d'un flux

émigratoire de la part des jeunes oiseaux. Ces éléments seront
discutés plus avant dans le chapitre suivant.

Cor«ce Luass i omn

Le Jjeu de paramétres démographigues réuni dans le cadre de cet
étude est certainement le pluas complet actuellement disponible
pour l'espéce. Seul Beaman (1978) s'était essayé A& dégager un
bilan du fonctionnement d'une population écossaise de goélands
maring. Ses résultats n'étant malheureusement publiés gque sous
la forme d'un court résumé de conférence, il n'est pas poassible
d'en apprécier la robuatesse statistigue itaille de
1'échantillon, type de traitement, variabilité. nombre d'années
d'étude...).

En sept années de recapture (1984-1990), wun total de 570
contrdles annuels concernant 179 individus reproducteurs a
permis d'estimer la survie moyenne adulte A 95.3%, avec un
intervalle de confiance situé dans une fourchette d'environ 4%.
On retiendra que la précision des résultats reste insuffisante,
ne permettant en tout cas pas de dégager de variations
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interannuelles ni de différences liées au sexe. Un tel résultat
est =ans surprise eu égard & lIa faiblesse relative de
1'échantillon et & |‘ordre de grandeur é&levé de la survie
(Pagguet, 1985H). 8i imprécise soit-elle, cette estimation n'en
ezt pag moins la seule utilisable actuellement [ elle ne differe
sang doute pas significativement de 1'unigque survie publiée A ce
Jjour pour le goéland marin : 96-97% selon Beaman (1978), dans
des circonstances expérimentales non précisées. Elle est enfin
légérement supérieure aux survies moyennes des goélands argentés
de la région, calculées par les mémes méthodes : BO% (B5-93%)
pour la périocde 19831986 {(Migot, 1987).

En six années de recapture (1985-1990), n'ont pour l'instant pu
étre rassemblés que 148 contrfles annuels sur un total de 301
goélands marins individuellement marqués alors gu'ils étaient
pousEins. La précision des estimations de survies obtenues A
partir de ces données est donc encore plus médiocre que pour les
surviea adultea. H'ont pour l'instant +&£té retenues gue deux
valeurs : 69.8% en premiére année, et 83.4% au delad. Une fois de

plus, la comparaison n'esat possible qu'avec des résultats
obtenus au moyen de techniques semblables gRur une espéce
volisaine ! ochez les goélande argentés bretons, la survie ean

premiéere année est de T1% e&n movenne (Migot, 1987) ce qui,
comphe tenu de l'imprécision des resultats, n‘egt guére
différent. A partir de 1'dge de 2 ans, les survies des goélands
marins d'dge connu paraissent se stabiliser & 83% environ,
c'esgt-Ad-dire A une wvaleur trés inférieure & celle des survies
adultes. L'explication de cette anomalie ne tient probablement
pas exclusivemént & la faible précision des estimations, mais
pourrait faire intervenir, entra autres, des phénoménes
d'émigration. Cette hypothése trouverait Ln &lément de
confirmation dans le contrdle A longue distance de trois oiseaux
de cing ans jamais revus dans l'esrchipel depuis leur marquage.

Le trop petit nombre de cas de reproduction d'oisesaux d'éige

COnnu n'autorisze pas l'egtimation desg proportions de
reproducteurs par classe d'Age. En revanche; 1'utilisation de
méthodes de capture-recapture BUr l"échantillon des

reproducteurs a pour la premiére fois permis d'estimer les
proportions d’'oiseaux en année sabbatique. En régle générale,
les études démographigues postulent gue la stabilisation de ce
paramétre s'affectue i 100% de reproducteurs. Ce n'eat
probablement jamais l1Ie cas, et cette détude montre que la
proportion annuelle de reproducteurs n'est, en moyenne, que de
90% chez les oiseaux s'étant déjA reproduits au moins une fois.
Ce paramétre subit en outre des wvariations interannuelles @ au
courg de la période 1984-19%0, 1'année 1989, notamment, se
caractérise par la forte proportion d'individus en année

gabbatique.,

Ruant aux productions, elles sont aussi fonction de 1'Age, ne se
stabilisant A& ume performance voisine de la moyenne génédrale
(0.7T4 poussin par couple)l que pour des oiseaux Ageées de 7 ans au
moins.
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{ 7T ) Fonotionmnnmement de L&
population

A partir du Jjeu de paramétres obtenu au paragraphe précédent; il
est possible de se faire une idée plus globale du fonctionnement
de la population étudiée au moyen de modéles simulant ce
fonctionnement selon différents scénarios. Le modéle utilisé ici
egt le modéle matriciel de Lesiie, décorit dés 185845, et
régulidrement appligué depuis une décennie environ & diverses
populationg d'oiseaux, notamment d'alcidés (Pasquet, 1985) et de
laridés (Lebreton & Isenmann, 1976 ; Lebreton, 1981 ; Migot,
1987 : Danchin, 198BE}).

Le modéle de Leslie présuppose

T la constance des paraméatres deéemographigues auw ocours duo
temps {utilisation de paramétres moyens) ;

¥ une reépartition égquilibrée des sexes (permettant de ne
prendre en compte que la population femelle)

¥ lféguilibre des flux d'immigration et d’émigration {leur
gomme ezt nulle, la population peut &tre considérée comme
farmée) .

Les entrées du modéle sont, pour chague classe d'Age :
t la proportion de reproducteurs ;
* la production moyenne |

¥ la probabilité de survie annuelle.

A partir de la, le fonctionnement du modéle matriciel aboutit au
caloul de plusieurs paramétres caractéristiques de la population
considérée (c'est-Ad-dire définie par les divere paramétres
d'entréel

i

t le taux de multiplication annuel asyvmptotigue

¥ ]la duree de génération, correspondant & 1"Age moyen des
femelles reproductrices ;

t la structure d'Age stable asymptotique de la population.
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R&Esul tates

Choix des paramétres

Outre les paraméires d'entrée dnumérés ei-dessus, le programme
de caleul uwutilisé | Lebreton, 1981} demande de fixer 1'8ge de
premiére reproduction et ]'fge de stabilisation des paramétres
démographigues.

Age de premiére reproduction

La littérature est pratiquement muette sur L'Age potentiel de
premiére reproduction chez le goéland marin, puisque Cramp
[{19E3) egt le seul & fournir une indication - au demesurant treés
vague - A4 ce sujet : "First breeding usuvally at 4-5 years”. Far
ailleurs, AUCUn des dix oigseauy d'Age connu  gui 5e saont
reproduita 4 Banneg au cours de la période d'étude ne 1'a fait
avant ]1'Age de 4 ans. Notons toutefois que des oiseaux de 3 ans
auraient é&té capturés sur des nids en URSS (Dementiev & Oladkow,
1951}, Faute de renselignements plus détaillés, 1'Age potentiel
de premiédre reproduction du goéland marin sera done fixée a 4
ana. D'ajlleurs, pour le goéland argente dont on sait gue
auelques individus sont également susceptibles de se reproduire
dés 3 ans, les publications qui s'attardent sur ce sujet ne
prennent effectivement en compte que les classes d'ége
supérieures ou égales 4 4 ans (Chabrzyk & Coulson, 1876 ; Migot,
19871 .

Proportions de reproducteurs

L*'age de stabilisation des paramétres démographiques est, &
1'évidence, encore plus délicat & évaluer. Hous avons en effet
v au paragraphe précédent gue chacun des trois paramétres
d'entrée du modéle &tait susceptible de wvarier avec 1'Age., 11
faudra donc choisir celui d’entre eux gui est limitant a cet
égard, o'est-d-dire celui qui met le plus de temps A atteindre
une valeur stable., On peut d'emblée écarter la production
puisqu'il est facile de démontrer gue l'introduction dans la
matrice d'une valeur moyenne pour 1'ensemble de la population,
toutes classes d'fge confondues, aboutit aux mémes résultats gue
1"utilisation des productions propres de chague classe [Pasqguelt,
1985). Restent les proportions de reproducteurs et les survies.
Malheureusement, il s'agit 14 des deux é&léments les plus mal
maitrisés de la série.

Pour les proportions de reproducteurs, nous e POUVOns
raigsonnablement diaposer que d'estimations grossiéres pour les
classes de 4 et § ans, reapectivement calculées sur des
effectifs de 32 et 22 individus (tableau 6.9). Pour le reste, il
nous faut nécesgairement extrapoler & partir de données de la
littérature. Il n'en exiate pas concernant le goéland marin,
mais des indicationa peuvent &tre tirées de séries concernant le
goétland argenté (Migot, 1987) et la mouette tridactyle (Monnat,
inédit)} (tableau 7.1). Ce tableau appelle deux remarques ;
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¥ la stabilisation des proportions de reproducteurs se
produit 4 & ans chez la mouette tridactyle et 4 7 ans cheg le
goéland argenté

* 4 la différence de ce qui est supposé ches le goéland
argenté, le niveau de stabilisation est nettement inférieur &
l1’unité chez la mouette tridactyle.

Tableauw T.1. Proportions de reproducteurs par clesse d'ige chesg
le goéland argentd et la mouette tridactyle
d'upres Eigot {1967) et Moenat |isédit)

AGES 3 4 ] 6 T+
GOELAND ARGENTH ] 0.14 0.69 .92 1.00
MOUETTE THIBAOTTLE 0n.18 .51 0.74 0.84 0.84

Compte tenu de ces é&léments et de o8 Que nous SAVONS par
ailleurs sur l'espéce, il esat raisonnable de penser que la
proportion de reproducteurs ne s& stabilise pas avant 7 ans ches
le goéland marin. Pour prendre en compte l'incertitude & ca
aujet, deux hypothéses de stabilisation ont &té testéem, & T et
B ans. Quant au niveau de stabilisation, il mne peut &tre que la
valeur du taux moyen annuel de reproducteurs chez les adultea.
Mous avons montrée gu'il Atait nettement inférieur A 1'unité
(0.90), =situation semblable & celle de la mouette tridactyle. I1
est d'ailleurs hautement probable que cette derniére
conatatation soit la régle, et gu'il faille désormals abandonner
1"hypothése classique de proportions maximales de reproducteurs
atteignant 1'unité., Des indices dans ce sene existent également
chez les alpidés (Pasquet, 19851},

A partir des valeurs extrémea calculées pour ‘la population de
Banneg il est donc possible, par interpolation, d'aboutir A des
Jeux plausibles de paramétres (tableau 7,20,

Tableau 7.2. Proportions de reproducteurs par classes d'ége
utilisées pour les bilans démographiques chez le goéland marin
[leg walenre evivies d'm @ gont interpolées|
AGEs 4 5 B 7 B+
stabilisation 7 ans .13 45 . ThY .90 90

stabilisation B ans « 13 « A5 LT .BO* « 30
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FProductions

Comme indigué ci-deasus, l'introduction dans le modéle dlune
valeur wunigue de production se justifie pour au moins deux
raisang :

¥ gcalculée de maniére globale sur plusisurs annees et sur
l'"ensemble de la population, elle intégre au mieux le poids
Téal des différentes classes d'age pour la pariode
conslidéeree

* on peut montrer que les résultats ainsi obtenus sont
identiqgues & ceux qui résulteraient d'une différenciation des
productions en fonction de 1'fige.

Pour les calculs courants, la production BETa donc
syatématiqguement fixée a 0.74 poussin par couple, wvaleur obtenue
rappelons-le sur un échantillon de plus de 1000 couples et sur B
saisons d'étude.

Survies

Chez les oiseaux, i1l eat oclassigue de considérer que les survies
se¢ stabilisent dés |"8ge de 2 ou de 3 ans. Et il n'y a pas de
raison d'imaginer qu’a l'échelle de l'espéce ou de la
métapopulation, le goéland marin fasse exception & cette ragle
simpla. On pourrait donc a priori penser que, chez cet oissau,
les survies ne constituent pas le paramétre limitant en matiére
de stabilisation des paramétres démographigues, puisque la
proportion maximale de reproducteurs ne serait pas atteinte
avant B ang, En réalité divers indices exposés au chapitre
précédent permettent o'avancer que 1'archipel de Banneg ne
fonctionne pas ocomme une métapopulation, en particulier en
termes de survie.

Le principal problémes & 2 cet agard réside dans la farte
divergence constatée entre le niveau de stabilisation des
gurvies chez les olseaux d'Adge connuw, et la survie movehne
adulte caleulde par le modéle 5 0 p- 11 semble bien que
l1'"explication la plus imméadiate de cettes anomalie solt A
rechercher non pas dans une réelle différence de survie eantre
"adultes” et "immatures”, mais dans une difféerence de survie-
retour entre les deux catégories. Cela signifierait l'existence
d'un flux émigratoire non négligeable de la part des opiseaux nés
a4 Banneg pendant la période d'étude, Tout semble donc se passer
comme i, en schématisant, la vie des goélands marins natifs de
l'archipel comportait deux phases vias-A-vis des survies, ocu plus

sxactement des survies-rebtours :

¥ une phase d'immaturité au cours de lagquelle, en dépit de la
classigue tendance A la philopatrie, un certain nombre de
Jeunes olisesaux; qu’'ils alient ou non &té revus dans leura
colonies d'origine, finissent par émigrer, ce qui provoque
une baisse senaible des taux de retour, c'est-d-dire des
survies apparentes ;
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¥ une phase adulte concernant les piseaux gui, s'étant
installés comme reproducteéurs 4 Banneg, ont une probabilité
de survie-retour é&levée (probablement trés proche de la
survie reelle) du fait de Ila fidélité au site de
reproduction ;| on noterma & ce propos gque la survie des
reproducteurs d'adge connu est probablement identigque &4 celle
des oiseaux marqués adultes (au cours de la période d'étude,
15 individus d'Age connu se sont reproduits dans 1'archipel
avant 1880 : avec trois années de recapture et 42 contrdles
annuels (tableau ¥V.3}); ils montrent des survies trés proches
de 100%}.

Tableau 7.3. Arbres de capture-recapture des reproducteurs
; d’ige connu
Mypnts = Bambre & ojeeaur de ['annde 1 controlie | amade | ;
Copnds = nhombre d'oigewr de |"ssnée | jamiig revas @ dater de 1'nanée |

NOMBHE B’ ANEEES BE NECAPTORE a
ANMEES DE PREMIERE mersosucriod {1 ) BT BB HO9
EFFECTIFS 4 9 3
amnees se cowrmorz (.J ) 88 B9 90
Aygav 3 3 2
Bysas B B
Bysas 3
TR oD o 1
i ma 0 1
Cliase i

Mous sommes done confrontés A& un choix entre deux principales
stratégies de calcul (tableau 7.4)

Tableau 7.4. Jeux de survies utilisés pour les deux hypothéses
extrémes (Jjeux 1 et 3) et pour les calculs courantas (jeu 2)

AGES 1 Z 3 4 B (1] T B+
Jen 1 . T700 .9513 353 953 L9513 L9513 953 953
g 2 < 100 B34 B34 834 953 . 953 853 L9573

JEw 3 700 B34 . B34 B34 B34 . B34 B34 +953
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¥ goit respecter le schéma général probable de survie de
l'espéce, et n'utiliser que 2 paramétres de survie, avec
atabiligation 4 2 ans au niveau adulte (95.3%) ;

¥ g0it tenir compte du schéma local de fonctionnement dans le
domaine desg survies, et retenir 3 valeurs {[(un paramétre pour
la premiére année, un autre pour la phase d'immaturite et un
troigiéme pour les reproducteurs).

Dans le second cas; la péricode d'immaturité peut en théorie
durer au meins tant gue le pourcentage de reproducteurs n'est
pas lui-méme stabilisé, c'est-A-dire Jusgu'a 7 ou B ans. Cette
sclution a toutefois 1'inconvénient de ne pas respecter 1'un des
postulats préliminaires a l'utilisation du modéle de Leslie, en
prenant en ocompte un (et wn sewl !} paramétre d'échange
probable.

Simulations

Dang un premier temps, le modéle de Leslie a éteée utilisé pour
tester 1'influence de 1'age de stabilisation des proportions de
reproducteurs sur le fonctionnement de la population. Entre 7 et
8 ans les différences observées paraissent suffisamment faibles
poOuUr gue, par la suite, l'influence de oe facteur =soit
considéréae comme négligeable (tableau 7.5, figure 7.1}.

Tableau T7.5. Taux de multiplication et durées de génération en
fonction de 1'Age de stabilisation des proportions de
reproducteurs
diff. = différence enbre les denz valeurs du sime garssélre

AGE DE STARILISATION T ans B ams BIFF.
TADY OE MULTIPFLICATION 1.0589 1.0520 0.09%
DUREE BE GENERATION 14.9701 15.1852 1.4%

Ce point é&tant considéré comme acquis et la wvaleur de la
production présentant de bonnes garanties de robustesse, les
troia hypothéses testées pour aborder le probléme de 1'Age de
stabilisation des survies {(tableau 7.4) ont pour paramétres
Ccommung -

t des proportions de reproducteurs stabilisdées & B ans
{tableau 7.2},

£ une production movenne de 0.74.
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Les trois hypothéses concernant les survies sont les suivantes

¥ 1 = hypothése basse ! stabilisation & 8 ans et phase
d'immaturité longue, a'étendant de 2 & 7 ane ;

* 2 = hypothése intermédimire : stabilisation & 5 ans et
phase d'immaturité moyenne, s'étendant de 2 a4 4 ans ;

* 3 = hypothéae haute : stabilisation & 2 ans, pas de phase
dfimmaturité.

Tableau 7.6. Taux de multiplication et durédes de génération en
fonction de |1'Age de stabilisation des survies
| = hysothéss bamse ; 2 = bppothiss intersddiaire © ) = hypothess aante

ETFOTHESE 1 2 3
TAUT BE MULTIFLICATION 1.0284 1.06820 1.08B26
BUREE OF GENERATIGN 17.8920 i5.1852 12.8706

Parmi les paramétres issus du modéle (tableauw 7.6, figure 7.2),
ni les structures d'ége ni les durées de géndration ne sont
gimplement calculables & partir des donnédes de terrain. En
revanche, lea taux de multiplication annuels peuvent é&tre
confrontés aux indices annuels de tendance facilement obtenus &
partir des recensements successifs.

On notera tout diabord que lesg taux de multiplication du
tableau 7.6 ®&'inscrivent tous trois dans la fourchette des
indices de tendance de la période correspondante (de 0.99 a 1.19
pour l'archipel de Banneg entre 1983 et 1990) (tableau 5.1). En
fait, ocomme les taux de multiplication correspondent & desr
moyennes pour la période [1983-1990 (l'estimation des survies
n'est possible qu'a partir de 1984}, il merait plus judicieux de
les comparer a l'indice de tendance moyen calculé sur le méme
intervalle de temps : celui-ci est de 1.0281. En =se gardant
d'accorder trop de crédit A la parfaite concordance entre cette
valeur observée et le taux de multiplication issu de 1'hypothése
basse (1.0284), lorce est de constater gue cette derniére parait
actusllement Ia mieux adaptée pour rendra compte du
fonctionnament de Ila population de goélands marins de Banneg au
cours des anness 1980.

Analyre de menaibilité

La précision du taux de multiplication issu du modéle est
fonction de la précision dez paramétres gui ¥ =ont entrés. La
gensibilité du modéle aux variations de oces entréaes n'est
toutefois pas homogéne : elle dépend d'un taux de transmission
(ou sensibilité relative notée sal propre & chaque paramgtre. 11
ge trouve que pes sensibilités relatives sont facilement
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acceseibles dez lors gue l'on connait la durée de géndration,
puisqu’elles lui =s=ont liees par des relations simples (Lebreton
1981).

Ainsi, la sengibilité relative du taux de multiplication aux
parameétres de féocondite (f) est=elle caloulable par la formule :

I
SRypy = —-
g

e méme, la sensibilité relative du taux de multiplication au
taux de survie adulte (g8} eat fournie par la relation
k
SRigay = 1 = —
.
(oG T représente la durée de génération et k 1'Age de premiére
reproduction .

La connaissance de ces taux de transmission n'est pas gratuite.
bBans le travail de terrain ultérieur, elle permet de doser
1'effort de précision sur les différents paramétres en fonction
de leur sensibilitéd relative. Ainsi, le tableau 7.7 montre-t=-il
gque la wvariation du taux de multiplication est de % A 14 fois
plus senaible a la survie adulte guaux divers paraméetrea de
féecondité, selon Ll hypothése choisie.

e —— o a = -

Tableau 7.7. Sensibilité relative du taux de multiplication aux
paramétres de fécondité et A la survie adulte en fonction de
l1'Age de stabilisation des survies
| = hypathige Bease ; & = hysothége intesaddiaire | 1 = hppothise Baats ; 85 @ pengibilité relative de tame de soltiplicakion

SYPOTRESE 1 2 3
M récomdi 4] + 056 66 078
S survie aduiiel 776 73T «6BO
suaal S osm P 13.9 11.2 B.8

(Zorac= 1 vass 3 oo

L'utilisation du modeéle de Leslie pour simuler le (onctionnement
de la population de goélands marins de Banneg & partir de jeux
de paramétres obtenus de 1983 A 1990 & permis, d'une part de
confronter Les taux de muoultiplication issus @ du moedéle &
1'évolution réelle de la population pendant la méme période,
d'autre part de porter des jugements sur la wvalidité de ces jeux
de paramétres et de certaines hypothéses émisesa a leur propos.
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Dans un premier temps, la concordance générale entre les taux de
multiplication issus du modéle et les indices de tendance
correapondants  indique wune bonne cohérence des  jeux de
paramétres calculés ou interpolés. En réalité un certain nombre
de paramétres pouvaient d'emblée Btre considérés comme robustes,
ou du moins trés acceptables en l'état actuel du travail : il
s'agit de la production moyenne, de la proportion de
reproducteurs a l'Age de stabilisation de ce paramétre, et de la
survie adulte. Lea principales incertitudes concernaient donc
les proportions de reproducteurs et surtout l1'Gge o
stabilisation des survies. Une simulation a montré le faible
impact des premiéres sur les sorties du modéle, et notamment sur
le taux de multiplication asymptotique, cette conclusion étant
d'ailleurs confirmée par 1'analyse de sensibilité {les
proportions de reproducteurs sont un paramétre de Fécondité).

Trois hypothéses ont donc été testées pour approcher ce probléme
de la stabilisation des survies. Les résultats semblent montrer
que 1*hypothése prenant &hn compte une longue péeriode
d'immaturité vis-a-vis de ce paramétre décrit mieux 1'évolution
réelle de la population gqu'un Jjeu de paramétres plus classique,
et d'ailleurs plus conforme aux exigences habituelles de
fonctionnement du modéle. Tenir compte d'une survie-retour
locale inférieure de 13% a4 la survie adulte reviendrait
pratigquement A valider 1'hypothése d'une eémigration immature
gignificative., Et 2i la bonne concordance observée entre le taux
de multiplication issu de ce Jjou de donnédes et 1'indice de
tendance correspondant se confirmait, cela signifierait que
cebte emigration n'est COmpeEnsas par mucine immigration
gRubstantielle. Ce gui aménerait au bout du compte A se poser des
questions sur l'attractivité de cette colonie.

Flus généralement, on peut s'interroger sur la place du goéland
marin, en termes de strateéegie démographigue, par rapport &
d'autres ociseaux de mer. Les résultats présentés dans le tableau
T.8 montrent gu'avec un niveau faible de production et de fortes
valeurs pour la survie, la durée de générationm et le rapport
s sa) / sarir. son profil démographique se situe, pour ce qui
concerne lea laridés, au sommet d'un gradient dont 1la base
serait ici occupée par la mouette rieuse, constat attendu en
raigon de za masse corporelle (Lebreton, 1981)1. [I1 as rapproche
4 cet égard des performances des alcidés.

Tableau 7.8. Performances démographiques de guelques laridés
et alcidés
| = production § & = gurvie adelbe [ ¥ = diree de géeération | cagport deg semeibilités relatives (5ot /30l

ESPECE 1 2 3 1 ABTEURE

MOOETTE RIEUSE | PR « BO 6.0 2.9 Lebreton 1981
HOUETTE TRIBACTYLE 1.04 B 5 8.3 .3 Danchin 1988
GOELAND ARGENTE 1.30 .91 9.8 4.9 Migot 1987
GOELAND MARIN .74 + 95 165.2 11.2 ce travail
EUTLLENOT OF TROTL .70 Az 17.56 11.7 Pasquet 1985
MACARETT MOTNE 0. 80 .98 16.0 9.1 Pasquet 1985
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{ 5 ) Relamations interspecifiguss

Sous nog Jlatitudes, le goéland marin domine incontestablement
les communautés reproductrices d'oiseaux maring. La compétition
gu'il exerce va de la concurrence pour 1'espace & la prédation
d'adultes, en passant par la piraterie alimentaire et la
consommation d'oeufs et de poussins. 11 n'est pratiquement pas
d'espéce qui s8oit épargnée, et la littérature fournit de
nombreux cas de prédation aveérée, certaing spectaculaires : par
exemple, on A pu estimer gue & & 10 U0 puffinag des Anglais
adultes avaient #té tues en une gaizon sur l'ile de Skomer par
environ 250 couples de goélands marinsg (Mylne 1960).

Sur Banneg, des interférences ont été congtatées avec diverses
egpéces ! puffin des Anglais, pétrel tempéte, goélands brun et
argenté. .. be seront toutefois envisagées ici gue les
interactions avec les deux autres grandes espéces de goelands
formant des colonies dans l'archipel.

Cinétiqgues CcompaAarsSaes

La date d’'implantation des goélands bruns et argentés A& Banneg
n'est pas plus précisément connue que celle du goéland marin.
Comme pour cette egpéce, elle se situe entre les années 1320,
époque & laguelle aucun goéland ne se reproduisait dans ce
gecteur de 1'lroise; ebL la premiére visite de Ferry en 1355 :
Banneg héberge alors une trentaine de couples de goelands bruns
et autant d'argenbtés, presque btous installés sur ['ilet de Roc'h
Hir, 4 un moment ou le goéland marin n'y est représenté gue par
un unigue couple (Ferry 1956). 11 est par conséguent Lrés
probable gue les goélands marins de 1'archipel se scient Ltrouvés
confrontés A de petites populations de goalands brung et
argentés deés leur installation.

Evolution dea effectifs

@Guelle que so0it |'espéce, le recensement d'une colonie d'oiseaux
de mer n'est jamais aussi évident gqu'il peut ¥ paraitre de prime
abord, a fertiori si l1'objectif est dfaboutir & un décompte
exhaustif des couples reproducteurs. Divers problémes se posent
an effet dans ce cas, essentiellement liéds A lea définition méme
de 1'unité de dénombrement, ainsi qu'a l'étalement des dates de
reproduction selon les couplesa. Dans le meilleur des cas, la
golution passe par l'établissement dfune cartographie évolutive
des sites de nidification, et par des relevés régulidrement
répétés au cours de la saison. [l est facile de comprendre
quune telle technique ne peut gFuére tre mise en oceUuvCe que
dans le cas d'effectifs limités. La population des goélands
marinaga de Banneg B'y prétait toutefois asssez bien.

Em revanche, dés gue les effectifs atteignent plusieurs
centaines de couples, des méthodes moins systématiques doivent
étre emplovées, ne serait-ce que pour limiter 1°impact,
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necessairement oroissant, de 1’observateur sur la population
etudiéde, La colonie de goélands bruns et argentés de Banneg s.8.
étant probablement passée par un maximum de 3000 couples vers le
milieu des années 19%70, il est devenu de plus en plus long et
difficile de la recenger, #a mixité et la gquasi impossibilité de
distinguer lezs nidzs dea deux espéces rendant en outre illusoire
toute tentative de dénombrement soeparéd. De la fin des annéas
1960 a 1982, les décomptes ont au mieux etée effectués “au
ticket” : une éguipe d'observateurs sillonne systématiquement la
colonie, déposant une marque dans chegue nid afin d'éaviter les
doubles decomptes ; secbaur pAr secteur, les proportions
relatives des deux espéces sont évaluées a l'oeil. Les sources
d'erreur d'une telle maniere de faire sont évidentes

£ glle mangue un pourcentage non négligeahle de nids ;

* comme il s'agit d'une opération limitée dans le temps, elle
ne prend en compte ni les couples ayanlt eéchouéd avant le
passage, ni les nids construits plus tard ;

* |'évaluation des proportions respectives de goélands brunsa
et argentés ezt trés subjective.

Emn 1983, afin de remédier aux sources de sous-estimation
#voquéss ci-dessus, une nouvelle méthode a é&te mise au point
(Migot & Linard 15%84) selon les principes suivants

¥ un recensement genéral {au ticket) est effectuée en mai sur
1"ensemble de 1'ile préalablement divisee en 30 sechtions
larges d'une vingtaine de métres (figure 8.1) |

t les chiffres ainsi obtenus sont affectés, en fin de saison,
de coefficients de correction tenant compte des augmentations
ultérieures d'effectifs dans des carrés-témoin ou la
reproduction est suivie par L technigue exhaustive
(carlographie des nids, passages reguliersh.

Cette méthode i cependant 1"inconvéenient d ' une certaine
lourdeur : le recensement général nécessite a lul seul une
dizaine d'heures de travail pour guatre opérateurs. Four des
raisons matérielles, =lle n's donc pu &tre mime en oeuvre gu'en
1983, 1984, 1985 =t 1988 (tableau H.1}).

Tableau B.l. Chiffrea bruts et corrigés des guatre recensements
exhaurtifs des goélands bruns et argentés de Banneg s.3.
il = chiffres Brois § (§) = cheffred coarrigfda | (3V = difFidremce

ARNER (1) (2) (3}
1983 2250 25695 +15%
1984 1890 2227 +18%
19856 1991 2208 +11%

1988 1809 1534 +7%
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Le tableauw B.2 regroupes |'ensemble des donnéez disponibles sur
la ecinétigque des goélands bruns el argentés de Banneg depuis la

premiera vigite de Ferry. Pour des raisons evidentes
d'homogénéite, ce =sont les chiffres bruts des recensements de
1983, &84, B85 et 8H qui y figurent : ils sont en effet plus

comparables AUX rézultats des dénomrbrements antérieurs,
gimplement effectués au ticket, qgue les chiflfres corrigés
correapondants,. Lbe la méme maniére, les effectifs des dewx
eapéces de goélands ont été regroupés afin d'éliminer les biais
liées a la trop grande subjectivité de certaines estimations de
proportions relatives.

Tableau B.2. Evolution des effectifs de goélands bruns et
argentés reproducteurs dans 1l'archipel de Banneg (1955-1990)
T » &rchipel d¢ Ransed | B - Bammed €eule § E = Enez Ereiz ¢ R = Recth Rir () 'abdsnce de

repsesEnements &4l indigwée par wn hlsmc i wn zére kndigue woe phEemce effective de gfodlandsd

EFFECTIFE ISDICER DE TENRANCE
ANKEE (r) (n} (e} (nl (v} (w) (x} (u)
1855 60 0 10 50
1959 130 100 1.21 1.19
1960 150 1.15
1965 200 20 1.07
1966 790 550 100 14D 1.32 2.7 5.00 1.05
1968 1200 1000 100 100 1.23  1.35 1.00 0.85
1969 1765 1550 1256 30 1.47 1.55 1.25 0,90
1971 |86 1600 154 110 1.03 1.02 1.11 1.11
1976 3450 3300 1.13 1.16
1977 26 Q.78
1978 3000 0.91
1979 2530 2400 106 24 0.84 0.90 0.956 0.98
1981 2373 2280 66 27 0.97 0.97 0.79 1.06
1983 2345 2250 9 16 0.99 0.99 1.09 0.77
1984 1943 1850 13 10 .83 0.84 0.54 0.62
1985 2040 1991 as 10 1.05 1.05 0.91 1.00
1988 1850 18049 28 13 0.97 0.97 0.90 1.09
1989 1380 1376 7 8 0.75 0.76 0.26 0.62
1950 938 830 4 i 0.67 0.68 0.57 0.50

L*higtoire des populalions de godlands bruns 2t argentes dans
l1’archipel de Banneg ezt marquée par la forte opposition entre
deuxy phazes

2 une longue période de forte croisszance jusqu’au milieu des
annédes 19270 {calculéd sur la période 1956=1976, 1'indice de

tendance annuel est de 1.21 en moyenne] |

£ yn déeclin continy de la fin des années 1970 jusgu'a présent
fede 1976 & 1990 1"indice de tendance moyen est de 0.91},

Ce scheéma se retrouve a |l'échelle de chacun des trois 1lets, le
maximum - et donc le début de la phase de déclin - &tant plus ouw
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mains décalé dans le temps selon le cas ;@ autour de 1966 pour
Koc'"h Hir, wvers 1971 pour Enez Kreiz;, entre 1976 et 1978 pour
Bannes ®.S5..

Une telle évolution se démarque donc nettement de la crolssance
quasil continue manifestée au méme moment par la population de

goeélands marins de |'archipel (tableau 5.1, figure B.2Z)J, ot 1'on
ne peut gu'dtre tenté par |’hy¥pothége d'une relation plus ou
moeing directe de cause a effert entre ces deux avolutions @ muo

dela d'un certain effectif, ou plus probablement au deld d'une
certaine densité, les populations de goélands maring nuirmient
au développement, wvoire au simple maintien des colonies des
autres espéces de goélands. 11 faut vraisemblablement porter au
orédit de ecette hypothése la relation entre la date de
colonigation des divers flots par le goéland marin et le début
du déclin dez populations eorrespondantes des autres espaces.

Densitéd des goélands marins

Pour indispensable qu'elle soit, 1'évolution comparés des
effectifs de goélandz ne permet pas de rendre complétement
compte des problémes de cohabitation des trois espéces. La
surface relative occupée par les goelands marins sur chacun des
ilots constitue certainement un meilleur descripteur des
contraintes que cette egpéce eat susceptible de faire peser sur
B8R COnEenéres,

Les superficies concernées sont extrémement hetérogénes, variant
de 315%00 m? environ pour Enez Kreiz, a B550 m® pour Boc'h Hir et
84 225 m* pour Banneg s.s. (B. Fichaut, inédit}). Ainsi, selon
l"époque et 1'ilot, la surface moyenne disponible pour un
territoire de goéland marin varie de plusieurs milliers (Banneg,
Jjusqu’au début des années 1980) & quelqgues dizaines de m* {(Roc'h
Hir; depuis la fin des anndes [960) [(tableau 8.31.

Tableau B.3. Evolution des densités des goélands marins dans
lfarchipel de Banneg
BA - Banmeg s.8. | ER - Enez Hredz § H#l « fAec'h Hir ;i lea chiffres représemfient 0@ sidrflace
mavenne [&n u'!l diaponible par comple de gedland marin #i la densiié correspondasts
{en nesmbre de conpiea par heciare}

SUPERFLCTE BENSITE
s B i (1Y EX N
19549 94225 B550 0.1 0.0 1.2
1965 18845 3900 0.5 2.6
1968 31408 3900 1425 0.3 2.6 T.0
1971 A1408 1300 B55 0.3 T+7 1.7
1977 EEED 244 1.7 0.0 40.9
1979 4711 180 2.1 0.0 52.6
1981 4711 42300 120 2.1 2.6 B3.0
19856 1653 1850 117 6.0 5.1 BS .4
19%0 1224 THD 120 8.2 12.8 B3.0
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lane le cas de Banneg et de Koo'k Hir, 1l semblerairt gue le
déclin des goélands bruns et argentés ait débuté pour des
densités de goédlands marins assez comparables, supérieures a 2
couples par hectare ([(figures &.3 et 8.4}). Ces chiffres ne
sauraient cependant &tre acceptés qu'a titre indicatif, et
probablement minimum, puisgue, 8sur Banneg, le peuplement de
goalands marins est tres inégalement réparti, des zones tras
denses cdtoyant de wvastes secteurs presgue inhabités. GQuant &
Enez Kreiz,; son cas est nettement & part : d'abord parce gu'avec
une superficie totale légérement inférieure a 4000 m®, un seul
couple de goéland marin pourrait deéeja ¥ constituer un facteur
limitant pour les autres espéces; ensulite parce que la
reproduction de ce dernier ¥ & ete irrédguliégre jusgu'en 1582,

Distribution des trols sspéces

Des cartes de répartition des trois espéces de goélands ont &Lé
dressées lors de plusieurs recensements, ou reconstitudes &
partir des notes de certains observateurs (figure 8.5}, L'examen
de ces documents est trées parlant, les zones occupees par le
fgoéland marin apparaissant presgue toujours comme strictement
complémentaires de celles habitéms par les deux autres espéces.

Roc'™h Hir

L'évolution sur Roc'h Hir, premier ilot colonisé par les trois
egpéces e8t on ne peut plus simple. Dés la fin des années 1960,
les goélands maring ¥ atteignent déja une densité voisine de 10
couples & 1'"hectare, occupant tout le plateau : les deux autres
espéces ontl &té repoussées aux rochers du pourtour de L°'ile. Dix
ans plus tard, la colonie de goélands marins a manifestement
atteint le seuil de saturation avec une densité stabilisée
autour de B85 couples a l'hectare. Au cours des années (580, on
assiste A la poursuite de la lente érosion des effectifs
réaiduels de goélands brums et argentés, désormais cantonnés &
trois pointes rocheuses periphérigues.

Eneg Kreig

De 1966 A& 1971, Enez EKreiz a trés probablement profité, par
immigration, de l'érosion rapide de la ocolonie de Roc'h Hir,
distante d'une centaine de métres a peine. Cette situation a
sans doute été possible, malgre la trés petite superficie de cet
flot, du fait qu'a 1l'épogque, la reproduction du goéland marin ¥
édtait encore intermittente. Depuls 1983, date du début de
l'installation permanente du goéland marin, | févolution
réciprogue des populstions de goélands d'Enez kreiz egt tout a
fait comparable a celle de Roc'h Hir.

Banneg 5.5.

L'évolution sur 1'ile principale, plus complexe =n raison de ses
dimensions, peut Stre divisdée en plusieurs phases.
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Phase 1 (1965-1976). UC'est vers la fin des annédes 1960 gue 1'on
peut probablement gituer les déhut s veritables de La
colonisation par les goélanda bruns et argentés. De cebtte épogue
auy milisu des anndes 1970, leur progression numérique est
régulidre et spectaculaire [+ 29% par an en moyenne de 1965 &
18376). A partir de la pointe zud gqu’'ils occupent en 1959, ils
s'étendent A& la quasi-totalité de 1'ile dés la seconde moitie
des anndes 1960. Cette situation géographigque perdurera dans ses
grandes lignes jusqu'a la fin des années 1970 : le principal
remaniement tout au long de ecette phase d'esxpansion sera la
gégrégation progressive des populations des deux espéces, les
goélands bruns occupant surtout les pelouses du plateau, alors
e les argentés sont e f D cantonnés BLUX Zones
périphérigues, esgentiellement minédrales.

L'implantation du godédland marin sur Banneg s.s5. a dii se produire
au méme moment gue celle des autres goélands. Meis, pendant
catte premiére phase, il ne semble pas avoir eté une entrave A
1l'expansion de ses congénéres : en 1976, aes effectifs sur l'ile
principale ne sont encore gue de 10 couples ce gui reste modeste
eu égard a4 lo superficie disponible.

Phase £ (1877-=1981). Vers le milieu des années 1970, on voit se
developper sur la pointe nord de 1'fle un novau de peuplement
qui va rapidement constituer wune véritable colonie de goélands
marins : de 1977 & 1981 la moitié de 1'effectif de Banneg east
regroupée sur cette partie représentant environ 128 de la
surface de 1'ile, c'’est-f=-dire un peu plus 4'un hectare, oce gui
correspond & une densité de 9 couples A 1'"hectars en 1981
icontre 2 couples A 1l hectare pour 1'ensemble de 1'ile a4 la méme
date}. D'autres noyaux de peuplement; moing denses, sont en
cours de constitution ailleurs; notamment vers 1o milieu de
Banneg & lan base de 1'isthme reliant les moitids nord et sud.

Au cours de cette période, l'évolution des colonies de goélands
argentés et bruns est surtout marquées au plan numérigue. En cing
ans, ils perdent prés du tiers des 3300 couples de 197Y6. Au plan
de la répartition, la situation de 13981 ne montre pas de
modification radicale par rapport & celle décrite plus tét :
seules la pointe nord (représentant guand-méme, rappelons-le,
12% de la surface totale) et de petites franges autour des
noyaux de peuplement de goélands marins sont réellement
dépourvues de goélands bruns et argentés.

Phase 3 (1982-1990). Entre 1581 et 1990, la densité generale du
goéland marin sur 1'ile principale croit trés rapidement
(figure B.3), passant de 2 A B couples par hectare, alors gue
plusiecurs novaux de forte densité se constituent.

Au plan numérigue;, oetbe période se caractérise par une
accentuation du déclin des populations de goélands bruns et
argentés, puisgu'ils perdent 60% de leurs effectifs en neuf ans.
Mais o'est au plan géographique gue 1'évolution est le plus
spectaculaire., Dés 1983, on assiste A un véritable morcellement
de leurs colonies A& partir des noyaux de peuplement des goélands
maring. Comme prise en eBandwich epntre les deux principales sous-
colonies de gEoelands marins, la moitié nord de Banneg =se
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dépeuple presque totalement des sutres espéces | en 1990 1] ¥
reste une trentaine de couples de goélands argentés et bruns
dans un secteur gul en comptait encore BED en [983.

Evolwution dans wan carre Caemao i

Dég 1981, wun carréd=-Ltémoin de 90 metrez de cte a eté délimité
dang la partie sud de Banneg. [D'abord degsting au suivi de la
reproduction des goélands bruns, i1l a délibérément &té place
dans un seclteur de 1'ile ol cette espéce était bien représentée.
En fait, le peuplement de ce secteur d'étude n'est pas restsé
longtemps monospécifique puisgue, dés 1882, des goélands
argentés commengaient A& s'y implanter, et gue des goélands
maring ¥ onlbl ensuite niche de maniére intermittente. Des wvisites
aussi réguliéres que possible ont permis un certain nombre
d'observations susceptibles d'éclairer le probléme des relations
interspécifigues.

Evolution globale des effectifs
Les faite margquants dans ce domaine zont (tableau 8.4)

¥ lt'inmgtallation de goélands argentés et maring dans cette
zone & l'origine unigquement occupée par le goéland brum ;

# une augmentation globale des effectifs jusgu'en 1985,
suivie d'un déelin marqué jusgu'a la fin de 1l'étude.

Tableau 8.4. Evolution des effectifs de goélands
dans le carré=témoin

b = godlamds bruns : 8 = godlmnds argdemids ; m = godlands maring ; bes = godlsmde broneiardenida

ANNEE [ i H wta
1981 154 ] 0 154
1982 289 2 4] 291
1983 354 18 1 A72
1984 347 £ ] a71
19856 389 17 1 46
1988 335 20 1 356
15989 225 a 1 233
1990 B3 4 0 BT

La nette augmentation des goélands brumns et argentés constatée
de 1981 A 1985 dans le carrée témoin contraste fortement avec
1'évolution enregistrée au méme moment sur 1l'ensemble de 1'ile
{figure B.6}. L'explication la plus plausible d'un tel décalage
est la sulivante
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¢ jusqu'aux toutes derniéres années, la moitié nord de 1'ile
a connu un développement des colonies de goélands marins sans
commune mesure aveoc celui du sud

T cette expangion 2'est tradulte par une disparition presqgue
totale des goélands bruns et argentés dans le nord

t 1l'ampleur et la rapidité de cette diminution implique une
part probablement trés forte d'émigration

¥ salon toute vraisemblance, la partie sud de 1'ile, o0 =se
Lrouve le carré-témoin, . accueilli une proportion
substantielle de ces émigrants.

En réalité, ce n'est que de 1981 & 1984 que les cinétiques
divergent entre le secteur témoin et l'ensemble de Banneg. De
1984 & 1990, les deux +évolutions paraissent au contraire
remargquablement paralléles. Cependant; cette fois encore;, ce
type de comparaison directe peut &Lre trompeur, et l'examen des
indices de tendance indigque gue l"éveolution dans les deux zones
n'est comparable que pendant la courte périocde 1985-198B8 : au
dela, les populations de goédlands argentés et bruns du carré-
témoin semblent décroitre plus wite gue oelles de Banneg
(fTigure B.7}).

A une plus grande échelle, les recensements precis effectués
depuis 1981 permettent de différencier 1'histoire des moitids
nord et sud de 1"fIle principale : 1ls confirment l1'hypothése
d'un dépeuplement rapide du nord au profit du sud au cours des
années 1980 (tableau B.5). Et 1'on notera au passage que l'arrét
de la phase de croissance, tant dans la zone sud gue dana le
carrd témoin, coincide ici aussi avec des densités de gEoélands
marins dépassant 2 couples & 1'hectare.

Tableau 8.5, Evolution des populations de goélands
dans les moitids nord et sud de Banneg s.s5.
Ael = #ffeciils de goklands ardeniés el brons | W - effeciils de doflands marika 1
B demsgpité des godlands maring

HORD sUD
ANNEE atn H B atm M o
1981 15 4.0 5 0.9
1882 24 f.4d T 1:2
1983 GEI 41 10.9 1592 8 1.4
1984 GZ6 43 11.4 1264 T 1.2
1985 A96 414 11.7 15495 13 2.3
1986 &0 13.3 15 2.7
1987 56 14.9 17 3.0
1988 195 5T 15.1 1613 27 4.1
1989 44 11.7 18 B
1990 29 50 13.3 Q09 2T 4.8
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Sucoén de reproduction

La production n'a pu &tre précisément mesurée dena le carré-
témoin, essentiellement du fait de la densité ; de 1890 couples A
1'hectare en 1981 & 107 couples/ha en 1980, en passant par 501
couples/ha en 1985, cette derniére valeur correspondant & une
distance moyenne de 5 meéetres environ entre les nids. 11 est
clair que dans de telles conditions, la multiplication des
PASSAZES surtout on période d'élevage, cal susceptible
d'occasionner de gros deégite et dono de bhiaiser fortement les
résultats, Le suivi A cette péricde a dopne é&té pédult A
l"indispensable, &t le succés de reproduction a &té gommairement
mesure selon le principe suivant

gquand, au cours de deux visites successives (4 8 jours
d'intervalle &en moyenne), aucun poussin n'a pu é€tre observé
sur le territoire autour d'un nid ayant contenu des oeufs, le
couple correspondant a été noté en écheo.

Pour sommaire qu'elle so0it, cette maniére de faire, imposée par
les conditions de terrain, fournit probablement wun reflet
acceptable de la réalité. D'abord parce que les deux principales
gources d'erreur sont susceptibles de se compenser @ des
poussins sont inédvitablement mangués du fait de la briéveté des
pASSAEES..s mals certains disparaissent ultérieurement. Enfin
parce gue; le méme protocole ayant été suivi tout au long de la
pariode d'étude, les résultats sont tout A& fait comparables
d'une année A 1'autre.

Tableau B.6. Evolution du taux 4'échec dans le carré—témoin

AMNEES ] pouEc
1981 154 0.36
1982 281 0.60
1983 aiz 0.61
1984 ail 0.57
1985 406 0.49
1988 3556 0.83
1989 233 0.88
1990 BY 0.92

Sur l'ensemble de la période, le taux d'échec ainsi mesuré varie
de 36 4 9Z% (tableau 8.6)}. De telles valeurs pourraient paraitre
exagérément élevées, mais notre sentiment est gu'elles sont trés
réalistes, sinon sous-évaludes, Les derniéres années &n
particulier; le nombre de poussins observés en fin de période
dana le carré-témoin détait dérisoire : par exemple, moins de 30
poussing pour 355 couples en 1988, ce qui représenterait déjia un
taux d'éachec final de 92% dana 1'hypothése optimiste o0 chacun
de ces trente poussins aurait été élevé par un couple différent.
Cela dit, 1z gituation dans 1e carré-témoin n'est pas
nécessairement représentative de l'ensemble de 1'ile : 1l semble
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gue dans certaines zones, et en particulier la oO0 la végétation
egt plus haute, la production des goélands bruns soit légérement
meilleure.

L'augmentation des taux d'échec dans la population de godédlands
bruns et argentés du carré=-témoin apparait nettement lide au
renforcement des densités de goélands marins dang le secteur sud
{figure B.B) (coelfficient de corrélation r®* = .7436).

Corwe= 1 wass 3 or

Les régultats exposdés dansg ce chapitre vont tous dana le aens
attendu d'une influence déterminante des populations de goélands
marins sur la santd et l'évolution numérique des colonies de
goélands bruns &t argentés. Mais les aléments les plus probants
A celt égard sont d'une part les profondes divergences de
cinédtiques entre ¢ces deux groupes d'eoiseaux,; dfautre part et
gsurtout 1la colncidence systématigque, quels e soient
1"édchantillon &t 1'échelle geocgraphique choisis, antra un
certain niveau de développement des effectifs de goélands
marins, et l'amorce d'un déalin ches des populations
antérieurement florissantes desa deux autres espéces.

L'hypothése de causes extérieures responsables de ces déclinsg ne
régiste guére & 1'examen. On wveoit mal quel facteur pourrait
simultanément expliquer 1'évolution parfaitement paralléle des
goélands bruns et des argentés et le destin inverse des godlands
marinsg : tous ces oiseaux ont globalement des modes de wvie et
des répartitions semblables en période de reproduction, la plus
forte divergence concernant la distribution internuptiale des
#oélands bruns par rapport aux argentés. Cette hypothdse saurait
encore molns rendre compte des décalages temporels des
cinétiques entre les divers 1lots.

On pourrait certes invoquer des causes internes aux diverses
colonies de goélands bruns et argentés, et en particulier un
effet de la densité., HMais 1la encore, on voit mal pourquoi les
fortes densités provogueralient la mise en route d'un processus
aboutiggant A 1'extinction, auw lisu de la mize en place de
mécanigmes régulateurs plus fins.

Cindtique globale

L'historique des trois espéoes dans 1'archipel constitue sans
doute le meilleur témolignage de la forte domination du goéland
marin sur les deux autres. Le scénarie le plus probable peut
gtre résumé de la maniere suivenle (figure B.9).

On peut considérer comme vraisemblable wne installation presque
Aaimultanée des trois especes a la charniére des années 1940 ot
1950, 1948 étant la derniére année o0 Banneg ait été occupée par
les goémoniers tout au long du printemps et de 17été. Cette
installation s'est d'abord produite sur les filots du sud,
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gagnant 1'ile principale avant 19%60. Vvers 1965, le développement
de la colonie de goélands marins de Hoc'h Hir a atteint pour la
premidre fois le seuil I1plus de & couples & |"hectarel au dela
duguel leur domination est susceptible de provoquer L'émigration
des aspéces plus fragiles. Uette émigration a certainement
alimenté le deéveloppement des colondies de godélands de 1'ile
principale et d'Enez hreiz. Sur cette derniére, minuscule flot
ol la présence d'un seul couple de geoéland marin est susceptible
de perturber les autres especes, l'augmentation a été a la fois
forte et éphémére, une situation identique & celle de HRoc'h Hir
eétant atteinte au début des annédes [970. Jusgu'en 1976, 1la
population de gRoélands brums et argentés de HBanneg .8, &
foartement progresse, s'étendant & la totalitéd de la surface dea
l1'ila, les quelques couples de goélands marins de cette épogue
ne constituant pas une géne gignificative, A partir de cette
date, c'est le daéaveloppement d'un, puis de plusieurs noyaux
densez de peuplement de godélands marins, gui marque le déabut du
déclin des autres goélands sur 1'ile principale. Dans un premier
temps, oc'est la moitia nord qui eet concernés pAr ce processus
elle est le siéege d'une émigration de plus en plus intense de
goélands bruns 2t argentés vers d'autres colonies plus ou moins
volsines (des conbtrdles a Halaneg de goélands argentés marquas a
Banneg en témoignent), mais surtout vers la moitié sud de Banneg
o l'on assigte en fait A& wn phénoméne de concentration,
particuliérement perceptible dans le carré témoin. A partir de
1985, la partie nord sa’étant presque entiérement wvidéee de =esn
goélands bruns et ardentés, les densités de marins dans le sud
atteignent & leur tour le geuil eritigque, et le processus
émigratoire débute dana ce dernier bastion des goélands bruns et
argentés de 1'archipel de Banneg.

Mécanismes mig en joo

Divers mEecAniLsmes relevant de 1a CONCUrrenca inter at
intragpécifigue peuvent aboutir A cette domination du goeland
marin. L'agreseivite, la compétition territoriale et les

diverses formes de prédation manifestées par cette espéce lui
gont, bien entendu, directement favorables. Mais 1l ne faut pas
oublier que certailnes formes de concurrence entre goelands
argentés et bruns sont susceptibhles de concourir au méme
rasul tat.

Competition territoriale

Chez la plupart des esapeces d'oiseaux; la constitution =t la
déafense de territoires et genaralemeant congideras O O mE e
participant de la compétition intraspécifigque. 1l n'‘en va pas de
méEme ochez les egpéaces coloniales pour lesnquelles 1'espace
constitue le plus souvent une ressource limitée, les territolires
étant alors deéefendus contre tout intrus, gqufi1il soit ou non

conspecifigue. Lette regle a'appligues d!autant mioux nux
goélands que ces oiseaux sont phylogénétiquement trés proches et
que, l'isolement spécifigue n'étant pas complet pour divers

représentants du groupe, ils ont en commun de nombreux schémas
comportementaux. Toute 1'expérience de terrain et diverses
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publications montrent effectivement que, dans une colonie mixte
hébergeant au moins deux des trois espéces etudiées ici,
l'espacement territorial est rigoureux et ne tient pas compte
des differences interspécifiques. Par ailleurs, la défense
agressive du territoire egt souvent fpre, que iLa volain
appartienne ou non & la méme espéce {PBurger 1983, McGill 1985).

Dbans l'ensemble de la famille des laridés, le goéland marin se
caractérise par les plus grandes surfaces territoriales ; cela
s¢ manifeste dans sa moindre tendance & former des colonies, et
dans le plus grand espacement de 8es nids ([(Gotmark 1982,
Bergman 198B2). Auw cours de cette étude, la densite maximum
atteinte par cette espéece a Hoc'h Hir (90 couples/ha)l est sans
commune mesure avec celle observée chez les goélands brunsz et
argentés (501l couples/s/ha dans le cgarré-témoin en 1985, 1343
couples/ha dans la zone 3 du méme carré-témocin en 1985
adgalement ).

DPu fait de =za taille trés nettement supérieure a celle des deux
autres, le goéland marin sort presgue toujours vainqueur des
agressions territoriales individuelles, méme =31 & certaines
rhases de leur cycle de reproduction, certains goélands argentés
au moins parviennent & lui résister du fait d'un niveau
d'agressivité accru (Burger 1982, MecGill 1985). En moyenne, les
masses corporelles des goélands bruns (892 g) et des goédlands
argentés (925 g) de 1'archipel de Moléne ne repréesentent
respectivement ogue 49 et 50% de celle des goélands marins
(1837 g1 (Linacd 13901].

Prédation par le goéland marin

Comme indigqué dans 1'introduction de ce chapitre, le Hoéland
marin est unanimement considére comms un redoutable prédateur
des communautés d'oiseaux de mer. Ce trait =e manifeste surtout
vig=aA-vig des pontes et des poussins, malis également des adultes
d'egpécez varides,

La prédation d'adultes d'autres espéces de goélands n'est que
rarement signalée et, en 10 annédes d'études nous n'avons aAssisté
au'a wun cas de o<e type ! un goéland brun capture, tué et
éviscéréd par un goéland marin mile. Cela peut donc étre
considéré comme marginal.

En revanche, la consommation d'oeufs et de poussins est trés
réguliére. Aucun protocole n'a été mis en oeuvre pour guantifier
ce point, pour des raisons de temps et de difficultés pratigues.
Au wvu du caractére guotidien de ce type de comportement et du
nombre de restes trouvés d'une wvisite a4 1'autre asur les
territoires de certains goélands marins, 11 esi seulement
possible d'affirmer gue l1'influence de ce comportement est loin
d'’édtre negligeable. I[1 semble cependant que ce solt pour
l'essentiel 1'affaire d'oiseaux spécialisés opérant au voisinage
immédiat de leur canton, trait déja signale par plusieurs
auteurs {(notamment Tayvlor [985].
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Frédation par les goélands bruns et argentéds

La oconsommation d'oeufs et. de poussing d'autres ecspéces de
goélands ou méme de leur propre espéce est un caractére régulier
de l'alimentation des goélands bruns et argentés en période de
reproduction. |1 est par conséquent scuvent difficile d'estimear
ce qui constitue la situation "normale” em la matiére. 11
convient cependant de signaler 1'exceptionnelle intensité de
prédation sur les couvées enregistree dans la partie sud de
1'ile, et en particulier dans le carré-témoin, de 1985 a 19%0,
LUe phénoméne, concernant surtout les jeunes poussine au debut de
leur période nidifuge [vers 3 ou 4 Jours), releve
easentiellement du cannibalisme.

Il semble bien gue 1'ampleur de ce phénoméne soit un effet
direct de la densité. 11 est eclair que des densités depassant le
millier de couples a l'hectare ne peuvent que multiplier les
ocoasions d'agressivite territoriale inter et intraspécifigues.
D'autre part; la probabilité pour un Jjeune poussin de franchir
les limites du territoire parental; et donc de s mettre en
gituation de risque; audeentes avec la diminution des distances
entre les nids, Parsons (1971) signale é&galement la densité
comme une cause d'aggravation de l'intenzité du capnnibaliame.
Sans doute faut=il wvoir la 1"une des principales causes directes
dea forta taux d'échec enregistrés dans la zone sud pendant la
phage fortement immigratoire.

estabilisation des colpnies

5i 1'accroiszement de la densité des goélands brunas et argentés
eat un facteur d'aggravation des taux d'échec par élévation du
niveau de prédation intraspécifigque. 1l ne faut pas perdre de
Ve gua la ecause premiére d'une telle évolution est le
déplacement plus ou moins massif de reproducteurs sousg la
poussée des colonies de goélands marins. A la lumiére de ce
congtat, le mécanisme dfensemble pourrait &tre résumé de la
maniére suivante.

1. La forte domination territoriale exercée par les goélands
marins couplée & la prédation diffuse de guelques spécialistes
provogque 1'émigration d'un nombre croissant de goélands bruns et
argentes par le jeu de deux mécanismes indépendants

f la raduction arithmétique des surfaces dizsponibles

¥ la tendance A l'émigration, individuelle lorsque le succés
de reproduction diminue, et surtout sociale lorsgue le taux
d'éches affecte une proportion significative de l'effectif.

2. L'immigration des oigeaux ainsi déplacés dans des colonies
préexistantes déstabilise d'autant plus ces derniéres gque la
densite devient forte, Aux perturbations induites par la
domination territoriale et par les tendances prédatrices des
goélands marins, se superpose l'effet d'une intense compétition
intraspécifigue avec un taux de cannibalisme eélevé. Les
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pourcentages d'échec augmentant dans de fortes proportions, 1l
s'ensuit une émigration accelérée..

A 1l'heure actuelle, 1'augmentation des taux d'échec dans le
carreée-témoin, alors gue les densitea de goélands bruns et
argentés ¥ sont revenues a un niveau moyen de 107 couples par
hectare {de 0 a4 3553 couples/ha selon lea sections), pourrait
g'expliquer d'une part par le maintien d'un contexte socimsl
dégtabilisé, d'autre part par la forte augmentation de la
pression des godélands marinsg dans ce secteur. Ainei, l'évolution
des populations de goelands brung et argentés seralt surtoul
tributaire de la compétition interspécifigue (exerceée par le
goéland marinl dans les zones de faible densité, la prédation
intragpécifigue prenant le relai dans les zones les plus denges.
Cette remarque serait en accord avec les considérations
théorigques sur l'évolution de la colonialité chez les goélands :
les populations disposant de petits territoires, autrement dit
vivant A de fortes densites, seraient pénalisées par la
pradation des voisins sur les pousaing, alors que celles
disposant de wvastes territoires seraient défavorisées dans la
défense conbre la prédetion interspécifigque (Hunt & Hunt 1976,
Gotmark 1982).
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Conclusion generale

L'objectif déeclaré de cette étude était l'acquisition des bases
nAcessalres a la compréhension du fonctionnement d'une
population de goelands marine, a la feois en tant gue telle, et
dans =es% relations aver deux sutres espéces sympatrigues de
goeélands. Etaléd sur dix saisons consécutives, le travail de
terrain a permis lfacguisition et le traitement d’une =série de
donnfes d'une ampleur sans précédent pour cette espece.

Au chapitre de la bioclogie de reproduction, la robustesse des
resultats statistigues ainsi garantie ne doit pas masguer la
fait gque divers paramétres sont susceptibles de fluctuations
gignificatives. Dans ce domaine, les movennes intégrent bien
entendu des wvariations interannuelles, par exemple d'origine
climatigue ou trophigue, mais aussi - d'autres liédes a la
structure d'Age de la population, & 8a densité, A& son contexte
cinétigue... Leg valeurs acqulses lors de 1"étude d'une
population A un moment donnéd n'ont dene, a priori, pas vocation
A #tre trangsposdes. Cela dit, il wva de =i que certains
paramétres se prétent plus que d'asutres A la généralisation.
C'est en particulier le cas des éléments de biologie les plus
liés aux caractéristiques propres, géndtiques, de 1'espéce !
aingi, lea wvaleura obtenues ici pour le wvolume de ponte et la
durée d'incubation sont preoebablement trés wvoisines de oelles
d " e "population moyenne” de goéalands marins, d'autant,
rappelons=le, gu'elles intégrent les fluctuations d'une dizaine
de gaisonz de reproduction. Il conviendrait em revanche de =se
garder d'ume utilisation aveugle des chiffres concernant les
dates et le succés de reproduction : ces deux parametres, bien
pluas dépendants que les précédents de 1l'environnement social et
démographique local, ne pourraient guére é&tre appliqués avec
pertinence qu'a4 des populations avant des caractéristigues
analogues 4 cet édgard.

Au plan démographique, c'est sans réelle surprise que 1'on
constate la sensibilité du fonctionnement de notre population a
la survie adulte et, A 1l'inverse, sa relative inertie vig=-a=-vis
des paramétres de féacondite. La masse corporelle de cet oiseau
et ses caractéristigues écologiques laissaient préveoir des
réesultats de cette nature { Lebreton 1981). Crovmmee attendu
également, la =survie adulte du goéland marin semble dépasser
celle du goéland argenté, La prudence de cette derniére
affirmation tient nau fait que nos résultats démographigues
doivent, pour l'essentiel, &tre considérds comme préliminaires
dez progriés doivent #tre réalisds en matiére de préacision des
estimations. Cela vise surtout les survies adultes, puisgque
l'analyse de sensibilité a montré 1'importance centrale de ce
parametre-olé, Mais, en  dépit de  leur moindre taux de
transmission, cela concerne aussi les survies des classes d'Age
lesg plus jeunes. minsi que les proportions de reproducteurs, ne
sarait-ce gqu’en raison de l'insuffisance des résultats acquis.
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L'un des resultats les plus stimulants de ce travail est sans
doute 1'excellente concordance entre les prévisions théorigues
du modéle de Leslie, et |1'évolution réelle des effectifs
observée au cours de la période d'étude. Deux lecons
essentielles peuvent en Etre tirdes. lans un premier temps, cela
indique une cohérence satisfaisante du jeu de parametres fournis
eén entrée duv modéle, ce qui n'était pas évident au regard du
grave manque de précision sur les survies des jeunes et sur les
proportions de reproducteurs dans les premiéres classea d'dge.
Par ailleurs, c'est sous |'hypothése d'une faible philopatrie
des jeunes neés A Banneg gue les prévisions du modéle se
rapprochent le plus de 1'indice de tendanoe moyen calculé dans
la derniére décennie.

Le second peint, tout & fait plausible au wvu de divers calculs
et observations, invite & la réflexion sur la sante de la
population #tudide. 11 est en effet geénéralement tenu pour
acquis gu'une population prospére d'oigseaux marines recrute
[c'est-a-dire amttire et retient comme reproducteurs)}l une part
importante des Jjeunes gqu’elle & produits. Or, en premiére
approximation et en admettant de maniére oclassique qgue les
survies s& stabilisent pratiguement dés 1"&ge de deux ans, ce
seraient plus de 0¥ des oigseaux originaires de Banneg gqui
disparaitraient annuellement de la zone d'étude pendant leur
phase pré-reproductrice. Nous ne digsposons malheursusement
d'aucun é&lément pour juder du niveau de normalité d'une telle
proportion.

Un second paramétre pourrait indiquer gue la colonie de goélands
marins de Banneg n'est pas aussi prospére gue le laisserait

supposer sa forte progression numérigue récente . I1 s'agit de
la production, trés basse au wu des wvaleurs fournies par la
littérature. Cette mauvaizse performance est d'autant plus

impressionnante gufelle fait la moyenne d'une dizaine de saisons
de reproduction. Il semble bienm gue, dans ce cas, ce scit la
densité gui soit en cause. Plus enclin que les autres goélanda a
nicher isolément ou & former des colonies lAches (Bergman 1383,
Gotmark 1982); le goédland marin connait ses meilleurs succés de
raproduction lorsque les couples sont clairsemdés (Butler &

al. 1981, Bergman 1982, Hudson 1982)., Comme pour les autres
EEPECEes de goélands, les fortes densités induisent LN
acoroissement de l'agressiviteé intraspécifiqgue et du
cannibalisme wvis-a-vis des pousains (Hudson 1382, OGotmark 1982,
McGill 1985). Dans 1'archipel de Banneg, ce seuil é&tait

probablement déja atteint au début de ]1'étude.

Cela dit, en dépit de ces deux irijEH negatifs, la population
des goelands marins de Banneg continue aujourd’hui de
g'accroitre, au rythme annuel de + 2Z.8%. Depuiz une vingtaine
d'années, cette expansion s'est manifestement effectude au
détriment de populations préalablement prospéeres de goélands
brung et argentés, |l'ampleur et la rapidite des déclins gu'elles
gubiazent impliguant A l'évidence des phénoménes d'émigration,
parfois massive. Deans un premier temps, 11 semble que les
déplacements de reproducteurs se fassent au plus proche,
alimentAant une forte concentration dans les colonies adjacenbes.
Dans le ocazs de Banneg, les mécanismes & lL'origine de oe
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processus feraient plus appel aux exigences dfespacement et A
l'agregsivité territoriale des goélands marins gu’a la prédation
au'ils exercent sur leur voisinage. Neotons au passage que ce
schéma, probablement transposable aux situations ou le goéland
marin atteint de fortes dengités, ne congtitue certainement pas
une régle ! sur le Milinou Braz, grosgs ilot rocheux du Cap Sizun
(Finistére)] oQ nichent moins de dix couples de goélands marins,
certains de ceux-ci se sont spécialisés dans la prédation des
poussins et des oceufs de goélands argentés, au point de réduire
pratiquement A& néant la production annuelle de cette espéce. Le
résultat revient é@videmment au méme puisque, en gquelgues années,
la population de goélands argentés i Milinou B Bt
littéralement décimée. Ces observations concordent dono avec e
gque l'on sait des relations intra et interspécifiques du goéland
marin sous diverses situations de densité : contrairement & ceux
gui adoptent un mode de reproduction résclument coloniale, les
couples solitairee et ceux vivant en peuplements léches
s'alimentent A proximité immédiate de leur territoire, exercant
une forte pression de prédation sur les oiseaux nichant alentour
{ Hudson 1982, Bergman 1382).

A Banneg, les phénoménes de concentration des godélands bruns et
argentés provoqués P les deéplacements de reproducteurs
induisent & leur tour une véritable déstabilisation de la
structure et du contexte socimal des colonies concernédes @ la
compétition intraspécifique et l'intensitéd du cannibalisme qui
g'ensuivent aggravent la déstabilisation et conduisent & wune
emigration définitive de 1'archipel. A terme, il semble donc que
les populations de goélands bruns et argentés de Banned =soient
condamnées A disparaitre, A4 1'exception peut-étre de aquelgues
couples résiduels, en périphérie de colonies de goélands marins
gcoupant peu A peu tout 1'espace disponible, & 1'instar de ce
qui s'est produit voici déjd une guinzaine d'anndédes sur Roc'h
Hir. 8i la densité de goélands marins telle qu'elle parait
aujourd'hui stabilisdée sur Roc'h Hir, constitue le maximum
possible, ce sont BOO couples de cette espdece qui, dans un
avenir prévisible, pourralent se partager la superlicie de
ltarchipel. Au  rythme actuel, il faudrait cependant une
soixantaine d'annees pour ¥ parvenir, et bien des choses peuvent
changer d'ici la.

Nous voici donc au polint o0 nous pouvons aborder les problémes
de gestion. Pour dissiper toutbte ambiguitdéd, précisons d'emblée
gue ce terme ne saurait en aucun cas étre considéréd comme
synonyme d'intervention. L 'objectif primaire d'une réserve &tant
par définition la protection, tout le reste ¥ est subordonné.
Assurer matérliellemeni cette protection, bien connaitre le
patrimoine de la réserve et son dventuelle évolution, comprendre
les mécanismes mis en Jeu dans le fonctionnement du systéme
gufelle constitue, sont déja desa objectifs de gestion... et dans
cartaing cas, lesa seuls qui se Jjuatifient. Au deld, on entre
dana le domaine de 1'intervention qui impligque nécessalrement
dea choix, et par congéquent deg jugements de wvaleur : wvaleur
relative de tel ou tel é&lément du patrimeine, conséquences,
Jugéaes plus ou moins indéesirables, de telle é&veolution...
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A Banneg, espace officiellement protégé depuis une guinzaine
d'années, les objectifs de gestion se sont Jjusqu'a ce jour
arrétés au seuil de |'interventionnisme. En revanche, de gros
efforts ont ate consentis pour la comprehenaion du
fonctionnement de cet écosystéme micro-insulaire, cette d&tude
représentant certainement une étape importante en la matigre. 11
serait pourtant bien difficile de ne pas porter de jugements de
valeur & son propos, au nom de l'évolution passée et de 1'état
actuel de 1'ile. Les naturalistes qui s'y sont succédés ne a'en
sont d'ailleurs pas privés, inguiets qui de la dégradation du
tapis veégétal, qui de la predation constatée sur telle espéce,
de la disparition de telle autre, de la domination sans partage
dea goélanda, ou de tout cela ensemble...

51, par exemple, on examine Jla s=situation actuelle et =on
évolution prévizible; on peut tenter de peser le pour st le
contre de la domination presque totale du goéland marin. A son
crédit, on pourrait porter la régulation gu'il exerce sur les
populations de goélands argentés. Au niveau local, cela est
susceptible de se traduire entre autres par une réduction de la
pression de dégradation (piétinement, fientes) sur le ocouvert
vagétal, puisque les densités maximales supportées par le
goéland marin sont au moins guatre fois inférieures A celles des
goélands Dbruns et argentés. Maisa les godlands <Evipncés de
l"archipel de Banneg ne disparaissent pas pour autant ¢ 1ils
reportent prebablement wvers d'autres colenies les problémes
obeervés dans le sud de Banneg au cours des derniféres annédes de
cette édtude. 11 est d'ailleurs plausible gu'a 1'échelle de la
Bretagne, la stagnation, voire la diminution globale des
gEoélapnds argentes constatée en de nombreuses localites des cfites
nord &t ouest lors du dernier rTecensement goenéral (198B7-=-88),
gnit au moins pour partie imputable & de tels proceasus ; A la
méme échelle, les localités dfimmigration seraient constituées
par les colonies des cdtes sud ou 1la forte progression des
godélands maring n'en est encore gu'a zes débuts. Four en revenir
4 Banneg et au goéland marin, on pourrait & l'opposé rR'inquiéter
de 1'éventumlle évolution de ses relations vis-d-via d'espéoes
bhien plus rares en France, et plus fragiles que les goélands
bruns et argentes cartains oxemples outre=Manche
(Parslow 1965) auvtoriseraient de sérieuses oraintes qguant A
l'avenir de la principale colonie francaise de pétrels tempéte
ou méme de celle, & peine renaissante, de puffins des Anglais.
Lez goélands marins de Banneg consomment effectivement des
pétrels, maiz ils serait bien difficile de mesurer, dans l'état
actuel des connaissances, 1'impact de leur prélévement. D'un
autre cdté, en évincant goélands bruns et argentés, ila ont
alimind d'autres prédateurs averds, et probablement non moins
redovtables, du pétrel Lempéte...

Ces quelgues réflexions ne sont gu'une illustration de la
complexité des interactions liant emntre eux les guelques
protagonistes d'un écosystéme au demeurant fort simple. En fait,
guand on prend en compte la totalité de l'histoire connue de
Banneg, on ne peut qutétre frappé de l'ampleur desa
bouleversements (le mot n'est pas trop fort) qui,; en meins 4d'un
sitcle, ont affecté som peuplement avien. Implantation du grand
gravelot et des trois espéces de goélands dans les années &0,
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domination progressive des goélands brums et argentés jusqu'au
milieu des années 70, extinction progressive des sternes et
guagi-disparition du puffin des Anglais 4 la méme époque,
extinction du macareux et hégémonie du goéland marin au début
dea années B0, renaissance de la colonie de puffins dans le
courant des années BD... pour ne retenir gue les faits les plus
marquants et les plus récents. Et gque nous réserve lfavenir ¥

Danzs les années 1970, il surait évidemment &té possible
d'intervenir, c'est-A-dire d’'éradiquer les goélands argentés, en
se basant ®Bur |'hypothése plausible des menaces gu'aurait fait
peser leur phénoménale expansion sur la santé des colonies de
sternes;, de pétrela et de puffins. A n'en pas douter, la
tentation aurait ensuite é&té grande de mettre sur le compte de
cette intervention, l'incontestable renouveau de la petite
population de puffins gquelgues années plusa tard. L'éaradication
n'a paR eu lieu, m®t pourtant les puffins sont revenus pendant
gue les effectifs de goélands s'effondraient scus la pression de
compétition des goélands marins. Il v & bien peu de chances pour
gque ce soit l'éavolution réciprogue des effectifs dea laridés gui
goit A l'origine de ce rvetour du puffin des Anglais | c'est
plutét la un de ces innombrables faits de nature gui échappent
totalement aux problématiques de gestion. Il est par ailleurs
avaré que le goéland marin est pour cette espéce un prédateur
bien plus redoutable gue ses congénéres de plus petite taille.

C'est donc A& présent le godland marin gui se trouve sur le
devant de la scéne. Faudrait-il envizager de le limiter & son
tour, BOUS prétexte des eventuelles menaces gue ses
extraordinaires talents de prédateur font peser =sur toutes les
autres populations d'oiseaux marins de 1'archipel. L'exemple des
goélands argentés de diverses localités écossaises porte & la
prudence en la matiére. Cette espéce; autrefois si abondante
qu'elle a provogqué des mesures de régulation, est aujourd'hui
devenue si rare (et pas seulement pour cause d'éradications)
qu'il est désormais envisagé de la protéger.

Qu'on ne se méprenne pas, ces guelgues considérations ne sont
pag un plaidoyer pour un non-interventionnisme systématigue.
Elles tentent simplement d'indigquer que la mise en oeuvre d'une
expérience i I régulation dans U ESPaCe protégeé nfest
Justifiable que dans des conditions précises @

¥ il econvient en premier lieu de m@mesurer 1'ampleur du
déséquilibre et d'en évaluer 1'impact sur Jes différents
eléments dwu patrimoine de la reéserve, compte tepu des
obhjectife de celle=ci ;

t en cas de décision d'intervention, celle-ci doit &tre
contenue dans les limites du strict minimum nécessaire pour
1'effet recherché

t toutes les garanties doivent &tre prises pour que les
divers effets potentiels de 1'interventiom puissent &tre
i Sl TS .



100

A Banneg, en dehors du cas dea goélands &tudiés ieci, le seul
exemple probant d'une compétition conduizgant & la réduction puils
i ]l'extincetion d'une espéce est celui des sternes, &limindes de
l'archipel par 1l'extension dea goélands argentés et bruns au
début des années 1970. Le cas du pétrel tempéte est plus
délicat. Lez faits de prédation de la part des troliz sapéces de
goélandes sur cet oiseau sont non seulement indéaniables, mais ils
gont probablement nombreux. En revanche, l1'impact réel de cette
pradation n'a pu pour l'instant Etre évalué, méme 31 plusisurs
indices wvont dans le sens d'un déclin de la population de
péatrels. 5'il sfavérait gue les goalands, et les goélands marina
e particulier, =sont responsables d'un deéeclin significatif de
cette colonie; wne solution rationnells pourrait consister en
1'élimination sélective des spécialistes ([mais le goéland marin
est une sapéce protégéel).

En tout é&tat de cause, 1'archipel de Banneg compte certainement
parmi les plus beaux espaceg de nature sauvage du littoral
atlantigque frangais. En 1'état - et la présente étude en
témoigne - grace &4 la somme de connaissances précises accumulées
depuis des années, il est aussi un incomparable laboratoire
naturel pour 1'observation des peuplementsz d'oiseaux de mer et
des écosystémes micro-insulaires dans notre pays. Si1  des
interventions devaient L Jour s'imposer, il gerait
indispensable gu'elles soient maussi discrétes gue posgible.
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icl remercies,

annerzo J.P., Bioret F., Carry F.,, Claggsens 0. ({NC Chanteloup),
uillandre J.P., Desmotz D. (0N Chanteloup), Doumeret 4., Filchaut B.,
Floté D., Fowugueet M. [(ONC Chanteloupl, CGager L., Gautier J.P., Gentric A.,
Girard 0. (ONC Chanteloupl, Gremillet X., CGrisser P. (ONC Chanteloup),
Guilcher K., Hindemeyer X., Le Togquin A., Leroux A, Faout J., kore T.,
Péaron J.J.; South; Thomas A.; Thowmselin E., Trolliet B, (O Chanteloupl et
Yesou P. (ONC Chenteloupt nous ont commmigee des informmsations concernant
lewrs observations d"oisesux munis de  bagues couleurs. Une  mention
particuliére doit &tre faite a cet égard pour la constance avec laguelle,
depuis 1984, FPierre Yesou suit les oisesaux séjourmant dans Ila région
d*Olonne.
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Dés 1983, un programme personnel de marquage sur les goélamds marins de
Barmeg a eteée demandé, et obtemi, auprés du CHEPO [(Museum national d'histoire
naturelle). Nous avons toujours trouve auprés des membres de ce laboratoire
ecoute et conseils pour la poursuite de notre recherche,

F. Bioret et B. Fichaut nous ont commmiqué diverses informations concernant
leg superficies des ilots et la répartition des goélands en 1990,

F. MacGill (Brookfield Zoo, 1llincis, USA} a trés gentiment répondu & notre
demands en acceptant de pous faire parvenir un exemplaire de sa thése non
publide.

5. HBamiére nous a aimablement commmigue les résultats concernant le goéland
marin dang la base de donnees constituee & 1'issue des recensements généraus
des olseauy maring nicheurs des cdtes de France. [l a également effectud
gueloues traltements permettant de décrire l'évolution de la tendance &4 la
reproduction coloniale chez cette espéce.

Mous remerciona vivement E. Pasquet (CRBPO, Muséum national d'histoire
naturelle} et J. Clobert (lLaboratoire d’écologie, Ecole Normale Supérieure)
pour l'aide précieuse qu'ils nous ont apportée lors des calouls de survie.

Avec P. Migot, nous avons chemin® de conserve pendant troils anmdes dans
1"étude passionnante des populations de goélands du bout du monde. Ce travail
doit besucoup & nos discussions passionnégss, A sa competence scientifioguee; &
aon experience sur les goelands argentés, & son bon sens de compagnard
nullement deépmysé marml les marins.

I1 est impossible de ne pas citer ici Eric Groapdserre,; collaborateur & part
antiere de cette recherche dés sa coneception, et qui nous A guittes trop tot.
11 dabordnit d'idées sur la maniére de comduire le travail de terrain, et si
lez bons rails ont été pris trés t6t dang le couramt de 1'étude, co'esat

beaucoup grace & lai.

Un grand merci enfin aux membres du laboratoire de bicologie marine de la
Faculte des sciences de Brest gui ont tolérd, tout au long de la rédaction de
e rapport, |'emplétement. de nos godlands marins sur le domaine de leurs
coquillles St-Jacguaes,



