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|.Donnéesintroductives

A I'origine espéce cotiere (HEPPLESTON,
1972), I'Huitrier pie niche tout aussi
bien sur les littoraux qu'a l'intérieur
des terres, parfois a plusieurs centaines
de km de la mer. Cette plasticité,
alliée a son opportunisme en période
hivernale quand il peut tirer profit de
nombreuses ressources, lui a permis
de s'adapter a |'évolution des paysages
agricoles et a en bénéficier pour,
pendant une époque, augmenter son
aire de répartition et ses effectifs,
avant que d'autres pressions
(réduction des ressources trophiques
en zones intertidales, mécanisation de
I'agriculture, prédation) réduisent ses
effectifs. Cette capacité d'adaptation
est certainement la meilleure réponse
que l'espece pouvaitapporteralafaible
productivitédescouplesreproducteurs.
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Ce texte traite des aspects biologiques
et comportementaux des oiseaux en
période de reproduction. Ces deux
éléments sont tellement imbriqués, et
le comportement des reproducteurs
et des non-reproducteurs situés a
proximité des zones de reproduction
a fait l'objet d'analyses tellement
approfondies notamment aux Pays-
Bas, qu'il est nécessaire d'en présenter
une synthése la plus compléte possible
pour mieux comprendre la complexité
des relations sociales entre les oiseaux,
relations qui déterminent en partie le
succes de la reproduction. L'Hufitrier
pie se révele ainsi étre un bon modeéle
pour présenter les nombreux cas de
figure de la reproduction des limicoles
et un exemple a suivre, méme si de
nombre d'aspects semblent lui étre
spécifiques.
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2. Les différents milieux
de reproduction

La sélection des milieux de reproduction a
étédécriteendétail pourleszonesnordiques
de reproduction (HARRrIS, 1967 ; SWENNEN &
DE BrRulN, 1980 ; SarriEL, 1985 : StocCk et
al., 1987a ; Ens et al., 1992). L'Huitrier pie se
reproduit sur des habitats cotiers, comme
les estrans rocheux, les dunes, les zones
de galets, les flots de sable ou les marais
salants et, en zones intérieures, le long
des berges des lacs et des fleuves, dans
les prairies, les champs labourés voire les
parcs urbains (HeppLESTON, 1972 ; SmiTH,
1983 ; Brigas, 1981, 1982, 1984 ; ENns et
al.,, 1992 : HuLscHer et al., 1996 ; LeoroLD
et al.,, 1996 ; OrerMANIS, 1997 : RusTICALI
et al,, 1999 ; Ens & UNDERHILL, 2014).
GLutz et al. (1984), Van Dik & BAKKER
(1980), DE Roos (1981) et OrerMANIS (1997)
indiquent qu'il établit son nid dans les
communautés végétales des plages et des
dunes primaires ainsique dansles préssalés.
Ceux-ci sont plus productifs en ressources
alimentaires que les terres agricoles et les
dunes (GoTvMARK et al.,, 1995 ; OLFF et al.,
1997 ;, BockeLmanN et al., 2002), ce qui
peut y expliquer l'installation préférentielle
des oiseaux (DiJkseN, 1980 ; Heg, 1999 ;
HuLscHER & VERHULST, 2003). Sur le littoral
letton, les sites de reproduction sont
les habitats de sable et de graviers sans
végétation et sans arbre a moins de 100 m
(OpPermANIS, 1997). Le substrat privilégié est
la rive rocheuse dans les iles Orkney ou les
rives vaseuses sont, a contrario, le substrat
le moins apprécié (Summers et al., 2002).
Sur le Banc d’Arguin (Gironde), la majorité
des nids se situent dans les zones couvertes
par la végétation dunaire inaccessibles
aux visiteurs, au niveau des zones les plus
anciennes des bancs de sable (THARAN,
1996).
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Pour la zone méditerranéenne, les
connaissances sont plus fragmentaires. En
ltalie, dans le delta du P§, les oiseaux se
reproduisent sur les dunes ou les plages
(ScarTON et al, 1993a et b ; VALLE et
ScARTON, 1996 : ScarRTON et al., 1994), Les
nids se situent dans des zones ouvertes
ou la végétation est absente dans 75 %
des cas. Les végétaux autour du nid sont
Eryngium maritimum, Calystegia soldanella
et Cakile maritima. La comparaison entre
I'environnement immédiat du nid et des
sites pris au hasard montre que les Huitriers
pie sélectionnent activement les zones
sableuses, avec une faible couverture
végétale et une végétation basse qui leur
permet de surveiller les alentours (VALLE
& ScARTON, 1996). Les mémes types de
milieux sont également notés en Grece
(GOUTNER, 1986 ; GoOUTNER & GOUTNER,
1987).

Dans le delta de I'Ebre, en Espagne, les
couples nicheurs occupent les zones les plus
tranquilles, composées de petites dunes et
parsemées de végétation halophile ou la
présence d'eau est notable, en particulier
sous forme de mares stagnantes qui sont
utilisées par les adultes et les poussins pour
le bain et pour l'alimentation. La distribution
des nids est également conditionnée par le
risque d'inondation (MARTINEZ et al., 1983).



3. A la conquéte de
nouveaux territoires

La reproduction a lintérieur des terres
est connue en Ecosse depuis des temps
immémoriaux (Buxton, 1961), en Angleterre
depuis les années 1700 (HuLscHer, 1997)
ainsi que dans l'est de la Russie depuis les
années 1840 (HoLoway, 1996 ; Dare, 1966),
et depuis la seconde moitié du XX¢ siecle
aux Pays-Bas (HuLscHer, 1970). La proportion
d'oiseaux se reproduisant a l'intérieur des
terres, dans le nord-ouest de I’Angleterre
augmente a partir de 1968 (Brigas, 1982), en
raison du meilleur succes de la reproduction
(HeppLesToN, 1972). La transformation des
habitats cotiers, due a la présence humaine
croissante (urbanisation et fréquentation),
pourrait jouer un role dans cette conquéte.
La dégradation des conditions sur les cotes,
incluant l'augmentation des dérangements
et une plus grande vulnérabilité des nids
et des jeunes a la prédation des goélands,
serait également une cause explicative
(DARE, 1966 ; SAFriEL, 1981).

La colonisation des terres s'est faite en deux
temps (Buxton, 1961 ; Dare, 1966 ; BriGas,
1984). Les oiseaux ont d‘abord investi les
berges rocailleuses des cours d'eau pendant
environ deux siecles. Puis ils ont profité
du défrichement et de la mise en culture
ou en pature des terres pour conquérir de
nouveaux territoires. HepPLESTON (1972) avait
constaté que les Huitriers pie installés dans
les cultures des Tles Britanniques nichaient
plus t&t que sur les cotes. Selon cet auteur, la
limite a cette augmentation réside dans les
pratiques agricoles, tout comme le succes
sur les gravieres est limité par leur taille et
leur situation géographique (Brigas, 1981).
Se reproduire dans des habitats plus stables,
comme les patures et certaines cultures
avec une nourriture composée de vers de

terre, ressource plus riche, plus accessible et/ou
abondante que les ressources marines, permet
une croissance plus rapide des jeunes et
améliore la productivité exprimée en jeunes
a l'envol par couple (HeppLesTON, 1972). Les
éléments importants pour la reproduction
sont une grande ouverture des milieux avec
une vision minimale a 600 m, des niveaux
d'eau permettant le développement et
I'accessibilité a la faune endogene, source
de nourriture, une végétation de moins de
5 ¢cm de hauteur, des zones de végétaux
non coupés avant le 15 juin et une distance
d’au minimum 300 m par rapport aux voies
de circulation (TEuNIsseEN et al., 2012 in Woub,
2013, MitsoN et al, 2001 ; MapseN et al.,
2019). La reproduction de couples dans des
zones de coupes forestieres récentes est
également signalée (SHaw, 1996), indiquant
la capacité de l'espece a s'implanter dans
des habitats terrestres nouveaux.

En Allemagne, dans le Bas-Rhin, les zones
préférentielles d'installation des nids sont
les champs de mais et de betteraves a sucre
(GLinka & WoLF, 1994), le développement de
ces cultures auraient favorisé I'augmentation
des effectifs. La nidification dans des
champs de mais est également relatée dans
le nord de la France (départements du Nord
et de la Somme), selon OrNITHOMEDIA (2019)
et observations personnelles.

En Lettonie, 61 % des nids sont situés sur des
labours non semés, 26 % sur des céréales,
10 % sur des cultures en sillons et 3 % sur
des jacheres (Opervanis, 1997). Lexpansion
dans ce pays s'est faite en deux phases :

* un déplacement vers les zones
continentales en utilisant les lacs cétiers
et les rives des fleuves ;

* une utilisation des exploitations agricoles
le long des fleuves (OpermaNIs, 1997).

Ce méme processus est également décrit
pour la Lithuanie (L. Raudonikis, comm.
pers.).
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La nidification sur les toits est connue aux
Pays-Bas, au Royaume-Uni, en Belgique,
en Finlande, en Lettonie, en Allemagne et
en Norvege (HaverscHmIDT, 1946 ; GOETHE,
1973 ; Leorolp et al., 1996). Au Royaume-
Uni, Munro (1984) décrit l'installation d'un
couple sur le toit d'un hépital. Les jeunes
étaient nourris par un des adultes pendant
que lautre les surveillait. Bourne (1975)
relate également la reproduction sur un
toit d'un immeuble médical et MiLLs (1978)
sur un immeuble d’enseignement. Tekke
(1978) rapporte des données annuelles sur
des toits des Pays-Bas de 1950 a 1968 et
TexerA (1979) décrit ce phénomene comme
une « nouvelle mode » de l'espéce. Le nid
est occasionnellement installé sur le toit
d'immeubles depuis au moins 1916 a Texel
(Pays-Bas), selon cet auteur. Duncan et al.
(2001) estiment la présence de 205 couples
en 1993 sur des toits a Aberdeen (Ecosse)
avec une production de 0,8 jeune a I'envol
par couple, calculé sur 89 nichées. Cette
valeur élevée s'explique par l'absence de
prédateurs sur ces habitats artificiels. La
présence sur des toits de cette localité
avait déja été signalée par Bourne (1975) et
Fisk (1978).

Les oiseaux peuvent donc nicher a plus
de 30 metres du sol et cette reproduction
n‘est possible que s'il existe des zones
alimentaires a proximité, milieux cétiers
ou pelouses sur lesquels les adultes
peuvent capturer des vers de terre. Un
toit apparait propice si sa surface fait au
minimum 400 m?2, s'il est recouvert de
galets, sa pente est inférieure a 10 degrés
et sa hauteur est comprise entre 2 et 40
meétres (https://www.arcgis.com/apps/
MapJournal/index.html?appid=a7e36ec8
57c243aa8b92548f8843a6d2) : Ens et al.,
2009).
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Le méme phénomene a été noté en Floride,
dans le New Jersey, en Caroline du Nord et
en Caroline du Sud (Fisk, 1978 ; DouaGLass et
al., 2001 ; McConNEeLL, 2018) chez I'Huftrier
pie américain H. palliatus. McConNELL (2018)
a calculé un succes a l'envol de 0,8 jeune
par couple, alors que chez cette espece,
le succeés a lI'envol est généralement de
0,67 au maximum (NoL et al., 2012). Cet
auteur attribue ce meilleur succés au fait
que, sur les toits, les nids ne sont soumis
ni a l'inondation ni a la prédation par des
prédateurs terrestres. La reproduction
sur les toits peut étre une réponse a
l'augmentation des dérangements sur les
zones habituelles de reproduction des
oiseaux et serait également une réponse
a la saturation des sites généralement
utilisés par les oiseaux pour y établir leur
nid (DouaLass et al., 2001). Pour cet auteur,
une autre adaptation a la reproduction
en zone urbaine est l'augmentation de
I'activité nocturne pour salimenter sur la
zone intertidale trop dérangée pendant
la période diurne. Les avantages a nicher
sur les toits découlent du taux de succes
tres élevé car les deux causes principales
d'échecdesnids au sol sont leur submersion
lors des fortes marées et la prédation, par
des mammiferes, mais également par les
goélands (NoL et al, 2012 ; Vrzi et al,
2016).

Des Huitriers pie s'installent sur les
pelouses des aéroports qui leur offrent un
environnement plus favorable au succes de
la reproduction que les sites naturels car
I'activité de I'aéroport tient les prédateurs
éloignés des couples reproducteurs
(LLoyD-Parker, 2018). Pour cela, les oiseaux
se sont adaptés aux dérangements et au
bruit. Lauteur s'interroge sur le statut de
l'espece : Incroyablement intelligente ou
complétement stupide (Incredibly smart
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or utterly stupid ?) mais pour confirmer
ensuite qu'avec l'expérience acquise au
cours de leur longue vie, les Huitriers pie
deviennent de plus en plus conscients de
ce qui constitue une menace pour leur
succes de reproduction et il semblerait
que cela devienne un aspect important
de leur préférence. Cet auteur continue
en expliquant quau fil des années, les
Huitriers pie choisissent de nicher dans des
endroits qui paraissent inappropriés, mais
qui en fait, s'averent permettre de réduire
les menaces naturelles qui pésent sur leurs
ceufs et leur progéniture. Cela peut les
conduire a s'installer auprés de sentiers
fréquentés ou sur les zones proches des
routes et des autoroutes ou le risque de
prédation est faible et ou les oiseaux
estiment que pratiquement aucun humain
ne cherchera a détruire leur nid.

4. 'acquisition d’un
territoire

Chaque membred’uncouplevitséparément
de l'autre apres la période de reproduction.
Les couples déja formés se retrouvent, selon
les lieux et leur age, au cours de I'hiver,
parfois des le mois de décembre ou en
toute fin d'hiver. S'ils hivernent a proximité
de leur zone de reproduction, ils se
séparent progressivement de |'effectif avec
lequel ils passaient I'hiver. La formation des
nouveaux couples s'effectue donc avant
d‘arriver sur les sites de reproduction. Les
couples déja formés tendent a reprendre
chaque année le méme territoire mais les
males semblent plus fideles au territoire
que les femelles. Sur le Banc d'Arguin
(France), les oiseaux sont présents tout au
long de I'hiver et les couples se forment a
partir de la deuxiéme quinzaine de février
et délimitent des territoires ensuite (THARAN,

1996). Entre 76 et 97 % des couples se
reforment d'une année a lautre (Harrs,
1967). La fidélité annuelle des oiseaux a un
territoire et donc a un partenaire suggere
que les oiseaux sapparient a nouveau sur
leur territoire et non sur le site d’hivernage
(JUNGFER, 1954 ; HARRIS, 1967 ; DARE & MERCER,
1974). Les nouveaux couples peuvent se
former quand un oiseau se positionne sur
un territoire ou aprés des parades sur un
reposoir commun proche les zones de
reproduction. La parade avec cérémonie
vocale est une premiére expression de
I'agressivité territoriale, a la fois pour
les oiseaux en reproduction et ceux
s'alimentant en hiver (HeppLesTON, 1970 ;
DARE et MERCER, 1974).

Quand les oiseaux tentent de s'implanter
pour la premiére fois, l'agressivité envers
les autres vient des deux partenaires.
La territorialit¢ dans les semaines qui
précedent la ponte est importante et
semble nécessaire pour sécuriser les
ressources alimentaires pour les jeunes
mais cela limite la taille des populations
reproductrices (Harris, 1970). Les couples
connaissent leur territoire mais également
leurs voisins et semblent ainsi s'accepter, au
point de chasser ensemble les intrus qui ne
font pas partie du collectif local (HerpLESTON,
1970).

La préparation de la reproduction n'est
pas neutre sur le comportement et le
fonctionnement physiologique  des
oiseaux. MErcer (1968) indique que, le mois
précédant la ponte et jusqu’au démarrage
de celle-ci, les femelles perdent 16 % de
leur poids, probablement en résultat de la
demande pour la défense du territoire et
pour la formation des ceufs puis ils perdent
6,5 a 75 % de leur poids pendant la
premiére moitié de la période d'incubation.
Se reproduire tot est peut-étre limité par
la difficulté a trouver suffisamment de
nourriture pour compenser ces pertes.
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Cest ainsi qu'Harris (1970) considere
que les Huitriers pie synchronisent leur
reproduction avec des changements dans
la taille des proies plutét qu'avec la densité
de celles-ci afin d'étre les plus performants
possibles dans leur nourrissage des jeunes.

J. La défense du
territoire

En raison de leur promiscuité, les oiseaux
sont territoriaux et agressifs envers les
intrus se posant a proximité des nids
situés dans les zones a fortes densités
de couples sur le littoral (Ens et al., 2011).
Les oiseaux se reproduisant a une densité
élevée sont ainsi plus agressifs envers les
intrus a la périphérie des territoires que sur
les zones a faible densité. Dans les zones
les plus peuplées, les territoires sont plus
petits, le plus souvent contigus a d'autres
territoires, l'installation est plus synchrone
et la fréquence d'intrusion par des oiseaux
apparemment non territoriaux est plus
élevée, ce qui conduit le couple occupant
le territoire a des réactions agressives
envers les intrus (VINEs, 1979). Lagressivité
n‘est généralement pas de longue durée
et apreés un tel comportement, les oiseaux
peuvent se mettre la téte sous l'aile, ce qui
caractérise un comportement non agressif
(TINBERGEN, 1975).

Pour un individu, décider quand s'installer
(@ quel age) ne peut pas étre séparé de
la décision du lieu d'installation (quel
habitat). Ens et al. (1995) ont traité ces deux
interrogations en considérant qu'il s'agit
d'une décision qui engage un chemin de
vie avec des conséquences a long terme
en raison des effets sur le statut social.
Les couples sont en compétition pour les
territoires et une proportion croissante est
exclue ou se reproduit dans des habitats
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de qualit¢ moindre. Selon Ens et al.
(2014a), les territoires de reproduction sont
défendus par le couple dans lequel chacun
se montre autant agressif envers les intrus.
lls se partagent également l'incubation et
I'élevage des jeunes (MAKKING, 1942 ; CramP
et Simmons, 1983).

Le nombre d'oiseaux a l'envol par couple
diminue quand le nombre total de territoires
occupés augmente, probablement a cause
d‘'une réduction de la survie des poussins
(Goss-Custarp et al., 1996). Harris (1970) a
ainsi montré que le nombre de couples
sur |'lle de Skokholm était relativement
stable sur plusieurs années, alors que de
nombreux oiseaux apparemment matures
au plan sexuel sont disponibles pour la
reproduction. L'enlévement d'adultes parmi
les couples reproducteurs est rapidement
compensé par 'arrivée d'oiseaux en attente
qui remplacent les oiseaux manquants. |l
ne se forme pas plus de couples et l'auteur
en conclut que les couples ont besoin d'un
territoire approprié pour élever leurs jeunes
et qu'en l'absence de territoires favorables,
ils ne s'installent pas.

6 La hi¢rachie des
territoires

Les densités de couples reproducteurs sont
moindres en zones terrestres qu'en zones
littorales ; de ce fait, les comportements
sont complexes sur le littoral ou les oiseaux
doivent sans cesse veilleraleurs congéneres
et a leurs territoires. Tous les oiseaux ne
peuvent avoir un territoire contigu au
rivage, ce qui conduit a des différences
entre ceux qui en possédent un et ceux qui
possedent un territoire en retrait.

Sur I'fle de Schiermonnikoog aux Pays- Bas,
les territoires de nidification établis a
proximité immédiate des zones intertidales



utilisées pour la recherche alimentaire
sont dits occupés par des résidents. Les
couples qui occupent les territoires situés
a 200 a 500 metres, voire plus, des zones
alimentaires, doivent survoler les territoires
des premiers pour gagner les zones
alimentaires, ce qui augmente le temps
et l'énergie nécessaire pour élever leur
progéniture. Les ornithologues rédigeant
les résultats de leurs recherches en langue
anglaise les appellent les leapfrogs, c'est-
a-dire, en francais, les saute-moutons (ENs
et al., 1992 ; Van De PoL et al., 2006a).
Cette traduction n'est pas la meilleure car
elle désigne également les oiseaux d'une
espece qui se livrent a une migration au-
dessus de zones déja occupées par leurs
congéneres. Les résidents et les leapfrogs
sont distingués par leurs caractéristiques
sociales et par les chances limitées que les
oiseaux changent de statut entre les saisons
de reproduction. Il n‘existe cependant pas
de différence génétique entre les individus
des deux catégories (VAN TReUReN et al,
1999). Faute d'une meilleure traduction,
I'appellation de résidents et de leapfrogs
est conservée ici.

La supériorité des occupants de territoires
de haute qualité leur permet déloigner

les oiseaux moins favorisés. Le fait de se
reproduire, méme sur des territoires peu
riches, n'améliore pas la probabilit¢ de
s'établir ensuite sur un territoire de qualité. |l
y a donc une file d'attente pour un territoire
spécifique, ce qui réduit la possibilité pour
un individu de s'établir ailleurs, et implique
dattendre et de différer la maturité
sexuelle jusqu'a parvenir a acquérir le
territoire souhaité (Ens, 1992 ; Van De Pol et
al.,, 2007 : Ens et al., 1995, 2014b ; BRUINZEEL
et al., 2006).

Les couples résidents fournissent plus
de jeunes en raison dune plus forte
mortalité des poussins leapfrogs qui
manquent de ressources alimentaires
(Ens et al., 1995). En effet, leurs proies ne
sont accessibles qu'a marée basse et les
poussins ne suivent pas les adultes sur les
vasiéres, mais attendent sur le territoire de
nidification pour étre nourris (Heg, 1999).
Les adultes ne transportent qu’une proie a
la fois, ce qui limite fortement les apports
en comparaison des couples résidents
accompagnés par leurs jeunes sur les
zones alimentaires. Ens et al. (1995) ont
calculé que les résidents produisaient 0,67
jeune par couple a l'envol alors que les
leapfrogs n'en produisent que 0,19.
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Aux Pays-Bas, il a été avancé la théorie dite
de la cuillere en argent pour un futur doré
-Silver spoon for a golden future- (Ens et
al. 1992 ; Van De Pol et al., 2006b) qui énonce
que les jeunes nés sur des territoires riches
en ressources alimentaires ont un taux de
survie 1,3 fois plus élevé au stade juvénile
et 1,6 fois plus élevé au stade d'adulte pré-
reproducteur (entre 3 et 11 ans). De plus la
probabilité que des oiseaux nés dans des
milieux riches se reproduisent également
dans des milieux de haute qualité est de
44 % alors qu'elle n'est que de 6 % pour les
oiseaux nés dans des milieux de moindre
qualité, le succes de la reproduction chez
les oiseaux de la premiere catégorie étant
2,2 fois plus élevé que ceux qui sont nés
dans des milieux de moindre qualité.

De plus, les jeunes élevés dans des habitats
de haute qualité sont en moyenne 10 %
plus lourds que les jeunes élevés dans
les zones de moindre qualité (Ens et al,
1992, Bruinzeel, 2004) et les ceufs sont de
plus grande taille dans les premiers types
d'habitat que dans les seconds (HEG et Van
Der VELDE, 2001).

Quand un oiseau établi est enlevé de
maniere expérimentale, il est rapidement
remplacé par un oiseau généralement non
reproducteur (BruinzeeL & Van De Pol, 2004
: Harris, 1970 ; Heg et al., 2000a ; Ens et
al., 2014b). Des oiseaux non reproducteurs
sont en effet toujours présents a proximité
des territoires de reproduction et tentent
régulierement des intrusions sur ceux-
ci, tout en s‘alimentant sur des zones non
défendues, se regroupant dans ce que
Bruno Ens appelle des clubs, autrement
dit des petits groupes positionnés sur
une zone réguliere ou les oiseaux se
reposent, font leur toilette et s'engagent
dans des comportements sexuels. Ces
non reproducteurs sont donc en position
d'attente et leur attente est dépendante
de la quantité d'oiseaux qui espeérent une
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opportunité de s'accoupler (Ens et al.,1995).

Quand ils sont élevés dans des conditions
similaires, les poussins originaires d'ceufs
pondus dans des zones de faible qualité
surviventaussibien que ceuxissusd’habitats
de haute qualité. Les poussins élevés dans
des zones de haute qualité survivent deux
fois mieux, indépendamment de I'habitat
ou ils ont été produits, ce qui suggere que
les variations sont causées par la qualité de
I'environnement et/ou des parents lors de
I'élevage. HEG et al. (2000b) ont par ailleurs
noté que les leapfrogs qui disposent de
territoires adjacents a ceux de résidents
ont de grandes chances de disposer d'un
territoire de résidents dans le futur.

Lusage de GPS installés sur des oiseaux
a conduit a revoir ce qui était considéré
comme une regle largement appliquée et
il a été montré que les oiseaux exploitaient
différents sites et non pas une seule zone
alimentaire (Schwemmer & GartHE, 2011).
ScHwemMER et al. (2017) ont examiné le
temps de vol et la distance parcourue par
les oiseaux équipés de GPS miniaturisés.
Leurs résultats confirment ceux de Ens et
al, (1992) que les distances parcourues
pour l'alimentation, mais non la durée de
la période dalimentation conditionnée
par le rythme d'ingestion, augmentent
avec la distance séparant le nid de la zone
alimentaire. Ces auteurs montrent que
les territoires alimentaires se chevauchent
largement dans les zones ou les ressources
alimentaires sont abondantes et que les
territoires de chaque couple ne sont pas
statiques mais peuvent varier en fonction
des ressources. Par contre, ces auteurs
confirment que les leap-frogs éloignés
ne disposent pas de territoires de qualité
et ont prouvé que la distance maximale
qu'un leap-frog doit effectuer entre son
site de nidification et la zone alimentaire
est de 6 km.



/. La fidélité au
territoire

Les oiseaux semblent tres fideles a leur territoire
de reproduction (MarTNEZ et al, 1983) sur lequel
ils reviennent chaque année avec le ou la méme
conjoint(e) jusqua six années successives (DARE,
1970). Cet auteur cite AVSTRONG (1947) qui a noté
que le méme oiseau avait utilisé la méme cuvette
18 années successives. La fidélité des oiseaux a
leur territoire peut les conduire a des formations de
couples au sein de la méme fratrie (RTTNGHAUS in
Gz et al, 1984). Scarton et al. (1994) ont indiqué
que 19 des 32 couples quiils suivaient étaient
trouvés sur le méme site année suivante, ce qui
est proche des 50 % mentionnés par MaARTINEZ et
al. (1983) en Espagne.

8. La tailles des
territoires

Sur I'lle de Mellum en Allemagne, les
résidents ont des territoires compris entre
2 967 =1 774 m? et 4 266 = 1 889 m?
contre 457 = 116 m?> a 1 369 = 309 m?
pour les leap-frogs. Ces valeurs sont tres
inférieures a celles notées sur les iles Féroé
ou elles sont comprises entre 4 400 m?
et 10 000 m? (DanNiELsen, 2001). VINES
(1979) indique des territoires de 7 815 =
2 737 m? dans les zones herbeuses et les
dunes, 75 650 = 19 937 m? dans les zones
insulaires et 31 875 +/- 4419 m? dans des
champs prés d'un estuaire au Royaume-
Uni.

Sur Ille de Béniguet, en France, les nids les
plus proches sont situés a 15 — 16 m les uns
des autres. Prés d'un tiers sont situés entre
21 et 40 m 'un de l'autre (moyenne 294 ;
n = 21 ;Yetsou et al., 1995).

En ltalie, sur les zones les plus favorables, les

distances entre les nids varient de 96 a 300 m
(moyenne 1476 = 86,7 ;n = 5 ; VALE et
al,, 1994) mais également entre 198 et 468 m
(moyenne 3384 + 8953 m) et la plus petite
distance entre deux nids est 0,9 m (ScarToN et
al., 1993a).

Q. La densité des
couples nicheurs

Les densités sont exprimées en nombre de
couples par km? ou par km linéaire (Tableau 1
en annexe). De grandes variations existent en
fonction des sites, avec des densités élevées
mais généralement sur de petites surfaces,
ce qui peut conduire a des valeurs élevées
lorsque ces données sont exprimées par km?

10. Les accouplements

Le comportement sexuel des Huitriers pie
est facile a observer, d'autant que les oiseaux
peuvent saccoupler 700 fois avant que le
premier ceuf soit pondu (HeG et al.,, 1993). Les
premiéres copulations se produisent sur les
territoires jusqu’au moment de la ponte (SeLous,
1901 : Huxtey & MoNTAGUE, 1925 ; DIRCkSON,
1932 Perry, 1938 : ArRMSTRONG, 1947
MakkINK, 1942). Les copulations précoces sont
une partie du mécanisme comportemental
dans lequel les couples s‘établissent et se
sécurisent (MAKKING, 1942).

1. Le nid

Les Huitriers pie nichent principalement
dans des zones ouvertes ou la visibilité est
bonne (HeppLesTON, 1971 ; BRruinzeeL, 2004),
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généralement a proximité d'un repere sur
le terrain (détritus, touffe de végétation) qui
servira aux adultes a repérer 'emplacement
exact. Les couples tendent a utiliser le méme
type de repére et la méme cuvette, ou une
cuvette proche, que lannée précédente
(HeppLESTON, 1972 ; CampPreDON, 1978). lls sont
installés par les deux membres du couple
avant la ponte mais ensuite les adultes
peuvent continuer a apporter des matériaux.
Le nid se situe normalement sur un sol sableux
peu végétalisé ou sur des galets (BuckLey et
BuckLey, 1980 : DuncaN et al., 2001) ou sur du
sable coquillier (VALLE & ScarTON, 1996), ainsi
que dans les zones sablonneuses situées plus
haut sur I'estran et avec un couvert végétal
intermédiaire, ou sur un substrat en herbe,
sans creuser de cuvette (HepPLESTON, 1972). Le
sable reste le substrat privilégié (Rusticau et
al., 1999 : VauEe & ScarToN, 1996). L'Huitrier
pie niche aussi sur le varech, ou sur de la
spartine (Spartina sp.). Les nids sont garnis
de ce que les oiseaux peuvent trouver autour
(DirckseN, 1932). Sur les hauts de plage, ils sont
tapissés de coquilles et d'autres particules
dures (GOUTNER & GOUTNER, 1987). Sur l'lle de
Béniguet, en Bretagne (Tableau 2 en annexe),
'Huiitrier pie ne sélectionne pas un type de
matériau mais integre dans la cuvette tout ce
qu'il peut trouver aux abords de son site de
nidification (Ygsou et al., 1995). Dans le delta
de I'Evros, un nid a méme été trouvé dans un
pneu de voiture a demi enfoncé dans le sable
(GOUTNER & GOUTNER, 1987).

BaiLey (2016) et BalLey et al. (2019) ont noté que
les Huitriers pie installent leurs nids plus haut
que la hauteur moyenne de leur territoire par
rapport a la mer (5,7 cm) mais en dessous du
maximum de hauteur du territoire (59,4 cm).
Sur I'fle de Skokholm (pays de Galles), les nids
sont dans la végétation de bruyere ou de
fougeres, de 6 a plus de 30 m du niveau des
vives eaux (Buxton, 1939). Sur I'ile de Béniguet
(Bretagne, France), les nids sont situés sur
I'estran, parfois a moins de 10 m du trait de
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cbte (moyenne, 3,5 m) et a des distances tres
variables a l'intérieur de I'lle (moyenne 46 m
et jusqua 110-120 m ; Yesou et al., 1995).
Dans le delta du P§, la distance moyenne
par rapport a la mer est de 48 £ 27 m et
aucun nid n'est trouvé a moins de 10 m de
celle-ci. Leur localisation est significativement
influencée par la disponibilité en sites de
hauteur moyenne, supérieure a 25 cm par
rapport au niveau de la mer (Rusticau et al,
1999 ; VaLLE & ScaARTON, 1996, 1999). Dans le
delta de I'Evros, la plupart des nids relevés
par ces auteurs se situaient a moins de 20
meétres de 'eau (GOUTNER & GOUTNER, 1987).
D'apres VALLE & ScarTON (1996), 50 %, 31 %,
13 % et 6 % des nids ont été trouvés sur des
flots respectivement inférieurs a 25 cm, 25
a 50 cm, 50 a 100 cm et plus de 100 cm
au-dessus du niveau de l'eau, afin d'éviter
leur inondation par les marées de vives eaux
(MarTINEZ et al., 1983 ; HausMANN & HAUSMANN,
1972), ce qui est également noté chez
I'Huitrier de Moquin Haematopus moquini
(HaLL, 1959 ; RankiN, 1979).

Les Huitriers pie utilisent des substrats
meubles pour établir leurs nids pour trois
raisons (HeppLESTON (1971, 1972) :

* Lesceufs peuventy étre plus efficacement
camouflés ;

o llestplus facile d'y gratter une dépression ;

* Cela permet déviter les perturbations
par le bétail et les moutons qui sont plus
fréquents dans les prairies et évitent les
substrats ou ils peuvent s'enfoncer.

Le peu de données disponibles sur les
dimensions des nids semble indiquer qu'elles
sont relativement semblables. Le diametre
moyen de 26 nids dans l'estuaire du Po est
de 20,47 = 2,55 cm, pour une profondeur de
411 = 0,94 cm (ScarToN et al., 1994). Celui de
11 nids dans le delta de 'Ebre en Espagne
est de 21,68 + 0,88 cm et la profondeur est
de 3,86 + 0,92 cm (MarTINEZ et al., 1983).

Lélément le plus important semble étre la



possibilité d'installer le nid dans des endroits
ou ils seront peu visibles. Les oiseaux évitent
les prairies paturées car dans un suivi sur ce
type d'habitats, 61 % ont été détruits par
le piétinement du bétail et 34 % ont été
abandonnés apres un contact non létal avec
un bovin (HeppLESTON, 1971).

12. La saison de
reproduction

La saison de reproduction varie en fonction
de la latitude et des conditions locales. Elle
est plus précoce autour de la Baltique et en
Islande, plus tardive sur la cote de la mer de
Barents. La différence entre ces deux grandes
régions est de deux semaines. La période
principale de ponte, de 30 a 40 jours, est
identique dans le Nord de la Scandinavie et
danslesiles britanniques mais, du sud au nord,
elle s'échelonne entre le 12 mai et le début du
mois de juin (VAISANEN, 1977).

Il existe une corrélation négative entre les
dates darrivée et les températures moyennes
du mois dans le Nord de la Norvege. Les
premiéres arrivées se situent le 16 mars, avec
le premier oiseau vu le 3 mars, mais la plupart
des oiseaux narrivent en moyenne que le
25 mars, voire jusqu‘au début du mois davril
(ANDERSON & MINTON, 1978 ; BArrReTT, 2002).

La période de reproduction peut varier de
six semaines (VAISANEN, 1977 ; Ens et al,
1996 : Heg, 1999 ; Yesou et al, 2001). Les
pontes seraient légérement plus précoces
chez les populations méditerranéennes que
chez les autres populations mais la durée de
reproduction serait similaire (Tableau 3 en
annexe).

La date de ponte est associée a la durée
d'existence des couples et a I'expérience de
reproduction des males (Van pe PoL et al,
2006c¢, BruiNzeeL & vaN DE PoL, 2004, BRUINZEEL

et al, 2006). Les couples les plus agés
pondent plus t6t que les nouveaux couples.
Cependant, des couples formés depuis plus
de 10 ans pondent tres tardivement.

Sil existe des différences dans les dates
darrivées sur les sites en fonction de la
latitude, pour le moment, il n'y a pas clairement
davancée de larrivée avec le changement
climatique. C'est ainsi qu'en Norvege, I'Huitrier
pie arrive, dans le Nord, 1,7 jour plus t6t entre
1978 et 2000, mais cette différence n'est pas
significative (BARRETT, 2002). L'Huitrier pie
figurerait, selon BeNTEMA et al. (1985), parmi
les especes de limicoles qui se reproduisent
désormais une a deux semaines plus tot qu'au
début du XX¢ siecle, méme si les effets de ce
changement, au niveau populationnel, ne sont
pas encore appréhendés correctement. Cette
affirmation n’est pas reprise par HuLscHer &
VERHULST (2003) qui précisent que les Huitriers
pie nont pas changé leur calendrier de
reproduction entre 1930 et 2000, alors que
la période de fauche a avancé de 18 jours
pendant cette période. L'augmentation du
chevauchement entre la période de fauche
et la reproduction serait, selon ces auteurs, en
partie responsable du déclin observé dans la
production de jeunes. En Norvege, I'Huitrier
pie arrive, dans le Nord, 1 a 7 jours plus tot
entre 1978 et 2000, bien que pour le moment
cette tendance pour une arrivée plus précoce
ne soit pas significative (BArRReTT, 2002).

Aux Pays-Bas, tout comme en Ecosse et en
Angleterre, les oiseaux se reproduisent une
a deux semaines plus t6t en zones terrestres
chez les insulaires, trois a quatre semaines
plus tot chez les continentaux, que les oiseaux
se reproduisant sur le littoral (HuiscHer &
VErRHULST, 2003 ; HeppLESTON, 1972 ; BRIGGS,
1984). Les oiseaux des zones terrestres
nichent plus tot que les populations littorales
a cause des disponibilités en ressources plus
précoces pour les femelles (HeppLESTON, 1972 ;
GREENHALGH 1973 ; VAISANEN, 1977 ; WILSON,
1978 ; BrigGs, 1984 : BeNTEMA et al., 1985
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GOUTNER, 1986). Les reproducteurs terrestres
ont une période de ponte plus courte que
les autres car leur succes est plus élevé. lls
sont parfaitement adaptés a la recherche de
nourriture car, historiquement, les Huitriers
pie peuvent consommer des proies terrestres,
notamment des vers de terre dans les champs
cotiers (DARE, 1966).

Des pontes précoces conduisent a un
succes de la reproduction plus élevé (Heg,
1999), tandis que la production de gros
ceufs serait essentiellement liée a la qualité
des territoires (VaN DE PoL et al., 2006a).

Hec & HuLscHErR (1999) et Heg (1999) ont
mis en évidence que des femelles qui
pondent t6t produisent de grandes
pontes et plus de jeunes alors que celles
qui pondent tardivement élévent peu de
jeunes. Les femelles tirent un avantage a
pondre précocement car cela leur permet
de produire, si nécessaire, une ponte
de remplacement (jusqu'a trois pontes
de remplacement). La date de premiere
ponte avance de 0,53-0,74 jour par an au
fur et a mesure de I'dge des femelles (Hea
& HuLscHER, 1999 ; HEeg, 1999 ; Van DE PoL
& VErHULST, 2006).

13. Les ozufs

Les ceufs sont décrits comme fauve grisatre
ou jaunatre, chamois ocre, décorés de
filaments brun noir. Un ceuf est pondu par
jour. Il existe peu de différences dans les
mesures que ce soit la longueur, la largeur
ou le poids (Tableau 4 en annexe).

VAISANEN (1977) a synthétisé les valeurs
relatives au volume des oceufs sur 13
sites d'Europe de l'ouest (figure 52). On
constate une variation de 11 % environ
dans le volume qui augmente du sud vers
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le nord et de la Baltique a I'lslande. Selon
cet auteur, ces variations tendraient a
prouver que les oiseaux de la Mer baltique
different des populations de mers plus
salées.

La variation dans la taille des ceufs est trés
importante (Jager et al., 2008). Le ratio
entre l'ceuf le plus grand et l'ceuf le plus
petit est de 1,5 pour chacune des cing
années de 'étude de ce chercheur (1986
a 1990). 61 % de la variance est expliquée
par les différences entre les femelles.

En Lettonie, le volume des ceufs dans
les zones agricoles est plus élevé que
dans les zones cotieres ou fluviales,
mais la différence n'est pas significative
(OpervaANIs, 1997). Une ponte de trois ceufs
pese environ 120 g, ce qui correspond
a 20 % du poids de la femelle (MERrcer,
1968). Les femelles pondent des ceufs
similaires d'une année a l'autre, cependant
leur volume diminue de 0,2 cm? par an au
fur et a mesure de I'age des femelles. Les
grands ceufs contiennent plus de matiere
seche maigre et de lipides que les petits
ceufs, mais leur proportion diminue avec
la taille des ceufs. Le contenu énergétique
des ceufs n'augmente pas dans les mémes
proportions que la taille des ceufs. Le
pourcentage d'éclosion est de 87 % et
n'est pas corrélé avec le volume des ceufs.
Le poids des poussins a la naissance
augmente avec la taille des ceufs et
représente environ 65 % du poids frais
des ceufs. La survie des poussins jusqu’a
I'envol n'est pas liée au volume des ceufs.
Que les ceufs soient grands ou petits, leur
qualité est la méme (JAGEr et al., 2008).



14. La taille des
pontes

Théoriquement, les couples pourraient
déposer 4 ceufs, le maximum qui peut étre
couvé de maniére appropriée (Hec & Van
TReUReN, 1998). Cependant, les parents ne
peuvent pas nourrir quatre jeunes et la rivalité
entre les poussins est largement décrite
(Groves, 1984 : Heg & vaN DER VELDE, 2001 ;
SarrieL, 1981). Les pontes de 3 oeufs sont
une garantie qu'il restera des jeunes a élever
malgré la forte prédation sur les nids et les
poussins (HEG & van Der VELDE, 2001). Clest
ainsi, par exemple, que Glinka & WoLr (1994)
attribuent a la prédation la perte de 66,7 %
des couvées. Ens et al. (1992) et KersTeN (1996)
considerent que les adultes sont incapables
ou peu disposés a investir leur propre énergie
dans 'élevage de deux ou trois jeunes, ce
qui sacrifierait leur longévité et leur succes
reproducteur impliquant donc l'existence
d'une réduction active de la taille des couvées
(O'ConNNoR, 1984).

La taille moyenne des pontes oscille donc
autour de 3 oeufs (Tableau 5 en annexe),
mais des nids peuvent contenir jusqu’a 4 ceufs
(voir GLutz et al., 1984). En mer du Nord, les
pontes de 3 ceufs représentent 53,6 % des
cas, celles de 2 ceufs 22,6 % et celles de 1 ceuf
23,8 % (DIrcksEN, 1932). Un seul ceuf dans un
nid correspond généralement a une ponte
non achevée ou réduite par la prédation
sur un ou plusieurs ceufs. OpErRMANIS (1997) a
montré que la taille moyenne des couvées est
significativement plus faible dans les zones
agricoles que sur le littoral ou le long des
fleuves.

Le Tableau 6 (en annexe) fournit différents
parameétres de la reproduction et montre que
peu d'ceufs parviennent a fournir des poussins
a l'envol.

Le nombre de nids a 4 ceufs semble diminuer
du Nord-Est au Sud-Ouest de |'Europe (GLuTz
et al. (1984). La taille de la ponte diminue
également graduellement au cours de la
saison. Elle esta son maximum entre le 20 et le
31 mai dans les Tles britanniques (Harris, 1969).
Elle nest pas dépendante, par contre, de 'age
des oiseaux et des couples se reproduisant
pour la premiére fois peuvent également
produire 4 ceufs. CAmPREDON (1978) note une
ponte de 5 ceufs, mais il est possible qu'une
telle ponte soit I'ceuvre de deux femelles.

La moyenne de 3,2 ceufs dans les deux
derniéres périodes de 5 jours davril tombe
a 22 ceufs lors de la derniere pentade
de mai (Harris, 1967 : RankiN, 1979). Les
pontes de remplacement sont plus petites
que les premiéres ou que les premieres
pontes déposées a la méme période. Elles
se produisent 8 a 15 jours apres |échec de
la premiere ponte. Quand ils ont perdu le
premier ceuf, les Huitriers pie adoptent une
nouvelle cuvette ou ils pondent le reste de
la couvée (Harris, 1967). Si la destruction est
compléte t6t en début de saison, ils peuvent
changer de cuvette et pondre une couvée de
remplacement (Ens et al., 1996).

La taille de la ponte ne dépend pas du milieu
(zoneslittorales ouzones terrestres, HEPPLESTON,
1972) ou de limportance des dérangements
(RusTicau et al., 1999), ce qui veut dire que le
type de milieu importe peu dans le nombre
d'ceufs pondus par femelle. Les couples
peuvent pondre en moyenne entre 1,1 et
1,5 ponte par an, en raison des pontes de
remplacement (Tableau 6 en annexe).
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15. Lincubation

Les ceufs sont pondus au minimum toutes les
24 h mais le plus souvent l'intervalle est de 36
a 48h (KeigHLEY & BuxToN, 1948). La couvaison
commence apres le dernier ceuf (KeiGHLEY &
Buxton, 1948), ou plus vraisemblablement
apres le deuxieme ceuf (SarREL, 1967). Les ceufs
sont couvés entre 24 et 28 jours (moyenne
26,5 jours) par les deux parents (NORTON-
GRIFFITHS, 1969). Méles et femelles couvent
sensiblement la méme quantité de temps.
Quand celui qui ne couve pas ne se nourrit
pas, il reste & coté du nid en vigilance ou en
sommeil. De ce fait, les Huitriers pie sont
contingentés par le temps car ils ne peuvent
consacrer que la moitié du temps disponible
pour salimenter (Van DE PoL et al., 2006b). En
cas de conditions météorologiques difficiles,
lincubation peut durer jusqua 35 jours
(HenrOTH, 1928 ; DirckseN, 1932 ; KEIGHLEY
& Buxton, 1948 ; Bianki, 1967 ; Visser &
BeinTemA, 1991). De méme, quand les oiseaux
sont fréquemment dérangés, la période
d'incubation peut dépasser 27 jours (KEIGHLEY
& BuxToNn, 1948 ; THARAN, 2016).

16. Les éclosion

Les jeunes naissent dans un intervalle de 1,59
+042a44 =0,5]jours (moyenne = 29). s
quittentle nid dans les douze heures qui suivent
leur naissance, quand ils sont entiérement secs
(KeigHLEY et BuxTon, 1948). La probabilité qu'un
nid aille a I'éclosion varie entre 5 % et 95 %
(Goss-CusTarD et al., 1996). Le succeés a I'envol
est variable, de 23 % a 79 %, avec la plupart
des valeurs comprises entre 28 % et 54 %.

Sur llle de Skokholm, les jeunes éclosent
lorsque la biomasse de Tipula paludosa est
la plus élevée. Par contre, HeppLesTON (1972) a
montré que les oiseaux continentaux en Ecosse
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se reproduisaient plus tot mais navaient pas
synchronisé les éclosions avec le maximum de
ressources alimentaires (SAFREL, 1967).

17. Les poussins

Comme chez toutes les espéces d'oiseaux,
les poussins doivent casser la coquille pour
sortir de l'ceuf au moment de la naissance.
Une pointe dure, appelée la dent du bec,
aide a casser la coquille et tombe entre 5
et 13 jours apres |'éclosion (Dewar, 1920 ;
RANKIN, 1979), ce qui est proche des 7 a 12
jours attribués au poussin de |'Huitrier noir
Haematopus bachmani (WessTer, 1941 ;
1943). Si les ressources le permettent, les
jeunes restent jusqu'a I'envol dans les 100 m
autour de la zone de naissance (RankiN, 1979).
Le développement des soins parentaux
commence avec les interactions auditives et
tactiles entre les parents en incubation et les
ceufs a I'éclosion. Les poussins apprennent
a répondre aux cris des adultes alors qu'ils
sont encore dans les ceufs (NORTON-GRIFFITHS,
1969).

Les Huitriers pie figurent parmi les rares
espéces de limicoles qui nourrissent leurs
jeunes dans les premiers stades de leur
vie (Dewar, 1913, 1920 ; DRrksen, 1932 ;
BuxtoN, 1939 ; TINBERGEN & NORTON-GRIFFITHS,
1964 ; Linp, 1965 ; NORTON-GRIFFITHS,
1969), comme la Bécassine des marais
(Gallinago gallinago), I'Oedicneme criard
(Burhinus oedicnemus) , la Glaréole a collier
(Glareola pratincola) et leur dépendance se
prolonge apres l'envol, voire méme alors
que les oiseaux ont entamé leur migration
automnale. Pendant la phase d'élevage,
la recherche de nourriture par les adultes
pour leurs jeunes est |'activité dominante
(31 %) devangant les 24 % de temps
d‘alimentation pour eux-mémes (DANIELSEN,
2001). Pour cela, la surface du territoire est



un compromis entre la zone nécessaire
pour collecter les proies et la surface que
les adultes sont capables de défendre.
L'avantage d'un grand territoire est qu'il
permet d'avoir des proies disponibles en
abondance suffisante, mais le colt de sa
défense est également plus grand que
pour un petit territoire. Les jeunes qui ne
peuvent pas suivre leurs parents lors de leur
recherche alimentaire jusqu'a l'estran se
développent moins vite et présentent une
probabilité moindre d'aller jusqu'a I'envol
que les oiseaux nourris exclusivement de
proies terrestres (SAFREL, 1967 ; HaRrRiS,
1970 ; DirckseN, 1932).

La premiere proie est apportée aux
jeunes avant la fin de leur premier jour
(Dewar, 1920). Les jeunes attendent que
les parents leur apportent de la nourriture
ou les accompagnent et récupérent les
proies au fur et a mesure qu'elles leur sont
présentées par l'un des deux parents. Ceux-
ci les appellent par des cris spécifiques et
attendent que la proie soit consommée
avant d'en chercher une nouvelle (NorTON-
GriFriTHs, 1969). Une fois que la nourriture
a été présentée, le comportement des
parents dépend de la vitesse avec laquelle
les jeunes prennent et avalent la proie. S'ils
la prennent rapidement, les parents vont
immédiatement en chercher une nouvelle
et continuent aussi longtemps que les
jeunes les ingerent. Aprés une ou deux
heures d'activité, les jeunes ne quémandent
plus et les adultes cessent de rapporter
des proies. Les poussins ne commencent
pas a rechercher des proies avant 4 ou 5
jours (Linp, 1965 ; NorRTON-GRIFFITHS, 1969
RaNKIN, 1979).

A I'age de 15 jours, ils peuvent étre laissés
a eux-mémes pendant un moment.
Quand les jeunes grandissent, les parents
effectuent moins d'apports de proies et
ils commencent a les laisser ouvrir les
coquillages et en enlever la chair. Ce

changementde controle au profitdesjeunes
peut conduire a l'arrét du nourrissage par
les parents quand les jeunes apprennent a
se nourrir d'eux-mémes. La ou les jeunes
ont a apprendre comment capturer des
vers, les apports parentaux sarrétent
a 6 ou 7 semaines et la diminution de la
présentation des proies commence a |'age
de 21 jours (NorTON-GRIFFiTHS, 1969). La
fin du nourrissage dépend a la fois de la
diminution des apports par les parents,
voire de leur agressivité pour éloigner les
jeunes, et de |'aptitude de ces derniers a
capturer d’eux-mémes les proies qui leur
sont nécessaires. Le fait de nourrir des
jeunes permet aux oiseaux de s'installer
la ou ils trouveront des proies qui sont
inaccessibles aux jeunes. De plus, en cas
de disette, cela leur permet de nourrir un
des jeunes et de le mener a l'envol, ce qui
n‘est pas possible pour les autres especes
de limicoles (NorTON-GRIFFITHS, 1969). Les
oiseaux apprennent de leurs parents la
méthode pour consommer un type de
proies particulier. A l'origine, seules les
cOtes offraient cet avantage avec des
invertébrés intertidaux disponibles.

Dans les zones ou les jeunes doivent
apprendre a consommer des mollusques et
des crustacés, les soins parentaux peuvent
aller jusqu’a 12 a 20 semaines (KersTEN &
BRENNINKMEIER, 1995  ; NORTON-GRIFFITHS,
1969), voire jusqu’a 43 semaines pour des
jeunes élevés avec des crabes Carcinus
maenas (NORTON-GRIFFITHS, 1969 ; SAFREL et
al., 1996). Cette différence vient du fait que
les proies sont dures et que le bec du jeune
oiseau n'a pas les dimensions ni la solidité
de celui des adultes.

Le nombre de jeunes est limité par le taux
maximum de captures de proies que les
adultes peuvent assurer au cours d'une
période de temps déterminée et non
par la disponibilit¢ des proies sur leur
territoire (NoL, 1984). Leur croissance n'est
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pas entierement dépendante du type de
proies que les parents apportent mais
est fortement dépendante de la tactique
utilisée par les parents quand ils apportent
leurs proies. Si les jeunes sont cachés et
que les parents doivent leur apporter leurs
proies, la croissance sera plus lente que
chez les oiseaux qui suivent leurs parents
pendant les phases alimentaires (SAFREL et
al., 1996). Cette méme différence concerne
les oiseaux élevés sur des habitats de
haute qualité par rapport a des oiseaux
élevés sur des territoires de basse qualité
que les adultes doivent quitter pour aller
chercher leurs proies sur d'autres sites (Ens
et al.,, 2014b.) Le succes de la reproduction
est donc conditionné par |'abondance des
proies a proximité de la zone de présence
des poussins afin de compenser I'‘éventuel
déplacement treés colteux en énergie des
parents (Ens et al., 1992). Harris (1970) avait
par ailleurs noté que la taille des territoires,
et donc la quantité de nourriture disponible
facilement pour les jeunes, limitait la taille
de la population sur I'lle de Skokholm. La
disponibilité en nourriture et la qualité des
territoires influencent non seulement la
survie des parents mais également celle de
leur progéniture avant la période d'envol
(Tjorve & Tuerve, 2010 ; Ens et al., 1996,
TJeoRrVE et al., 2007).

La croissance est de 10,2 g/j pour les
leapfrogs, etde 11,2 g/j pour les résidents
(Safriel et al., 1996). Elle peut atteindre
13,9 g/jour (Visser & BeNTEMA, 1991). Une
faible croissance réduit la probabilité des
poussins d'aller jusqu’a I'envol mais par
contre il n'y a pas d'impact irréversible
qui pourrait expliquer une différence de
mortalité entre les poussins ayant eu une
croissance rapide et ceux ayant eu une
croissance lente (KERSTEN et BRENNINKMEIJER,
1995). La croissance des poussins a
également été étudiée dans le delta de
'Ebre. Les poussins passent de 32 g a
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la naissance a 340 g au moment ou ils
commencent a étre préts pour leur
premier vol (MarTNEZ et al., 1982). Les
poussins peuvent voler a I'dge de 34 a
37 jours, voire 52 jours (BENTEMA, 1995).

18.Lerégime alimentaire
des jeunes

En zones littorales, les proies peuvent
étre des Nereis diversicolor, des Pygospio
spp., des Corophium, mais également
des bivalves. La chair des moules est
généralement extraite de la coquille
mais dans certains cas, les moules sont
présentées entiéres et les adultes doivent
les ouvrir devant les jeunes qui ne sont pas
capables de le faire eux-mémes (TINBERGEN
& NORTON-GRIFFITHS, 1964).

Sur le Banc d’Arguin (France), les jeunes
sont nourris avec des Talictres Talitrus
saltator (CampreDON, 1978). Les adultes
doivent parfois effectuer de nombreux
déplacements pour alimenter leurs jeunes
et NorToN-GriFrTHs (1969) indique que des
oiseaux volent prés de 100 km par jour
pour nourrir leurs jeunes. Les parents
apportent des proies quand eux-mémes
ont satisfait leurs besoins énergétiques. La
sélection pour des moules de grande taille
nécessiterait de rester plus longtemps loin
des jeunes ce qui augmente le risque de
prédation. Seuls les oiseaux transportant
des moules sur de longues distances
sélectionnent des moules Iégerement
plus grandes s'ils disposent d’'une gamme
de taille qui le permet et les petites sont
consommées par les adultes. Il est en effet
colteux d'apporter des proies trop petites
(LIND, 1965).

L'Huitrier pie nourrit ses jeunes avec
des larves de tipulidés dans les zones



terrestres (Dewar, 1920 ; HeppLESTON, 1972 ;
SarrREL, 1967 ; BeNnTEMA, 1991, 1995). La
consommation des vers de terre pendant
la phase d'élevage des jeunes est de 2,54
+ 1,25 par minute sur |'lle de Skokholm
(SaArrREL et al., 1996) et de 1,94 + 0,95 dans
les fles Féroé (Danietsen, 2001). Adultes
et jeunes picorent les bouses de vache
pour en consommer les diptéres et les
coléopteres coprophages (Bricas, 1984).
HeppLESTON (1972) a fourni des informations
sur les apports caloriques des proies en
fonction de I'dage des jeunes (Tableau 7 en
annexe).

Sur I'lle de Skokholm, en 1965 et 1966,
28 % des oiseaux nourrissaient leurs
jeunes avec des patelles et 72 % avec des
arthropodes terrestres et des vers de terre
(Sarriel, 1967 ; 1985). Les consommateurs
de proies terrestres fournissent un succes
a l'envol trois fois supérieur a celui des
consommateurs de patelles. Quand
les parents nourrissent avec des proies
terrestres, I'un recherche les proies, tandis
que lautre surveille son territoire, alors
que dans le cas des patelles, les parents
doivent partir loin et ne voient plus les
jeunes, ce qui rejoint les conclusions de
HeppLesTON (1972) puis de Bricas (1984). La
vigilance des parents est moins élevée chez
les oiseaux se nourrissant de patelles et les
jeunes sont plus capturés par les goélands.
L'augmentation des goélands nichant sur
le littoral aurait conduit a un changement
comportemental des Huitriers pie qui
auraient colonisé l'intérieur des terres
et exploité les ressources terrestres. La
sélection agissant pour eux aurait conduit
a leur augmentation car le succes de la
reproduction est plus élevé que celui des
oiseaux littoraux, ce qui aurait conduit a la
diminution de ces derniers (SArFriEL, 1985).

Van pE PoL et al. (2010a) ont constaté par
modélisation démographique que les
variations annuelles de la fécondité des

Huitriers pie sur I'lle de Schiermonnikoog
aux Pays-Bas, au cours des années 1983-
2007, étaient corrélées a I'abondance des
nereis, principale source de nourriture
des Huitriers pie pendant la période
d'alimentation des poussins (BUNSKOEKE et
al., 1966).

19. La hi¢rarchie des
jeunes

Bien que les poussins éclosent dans
I'intervalle d'une journée, de légeres
différencesdemasseentreeux,consécutives
a la masse des ceufs, peuvent permettre au
poussin le plus lourd de devenir dominant
(SarriEL, 1981 ; HeGg & van per VELDE, 2001).
De nombreuses études attestent de la
compétition entre les jeunes d’'une méme
couvée pour la nourriture apportée par les
parents, qui peut conduire a des retards de
croissance et une diminution de la survie
chez les jeunes dominés (Groves, 1984
Hec & vaN DER VELDE, 2001 ; SarrEL, 1981 ;
TJoRvE & UNDERHILL, 2009).

Les différences de masse a la naissance
peuvent expliquer la hiérarchie car les
reproducteurs produisent de plus petits
ceufs au fur et a mesure de la ponte. Les
différences sont plus prononcées chez les
leapfrogs et dans les grandes couvées
les années de faible disponibilité en
nourriture. Les jeunes nés tardivement ont
une probabilité faible d'aller a I'envol et
avec des masses corporelles plus basses
comparativement aux jeunes nés plus tot
dans toutes les situations. Les leapfrogs
produisent de plus petites pontes et les
éclosions sont plus asynchrones les années
de faible disponibilité en ressources que les
années d'abondance ; la méme chose est
notée chez les résidents se reproduisant a
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la fois les bonnes et les mauvaises années.
Lordre d'éclosion affecte également le
succes a l'envol chez les résidents. De
plus, de grandes couvées permettent une
grande survie des poussins les bonnes
années, particuliérement chez les résidents.
Si les grandes couvées ont des pertes liées
a la compétition certaines années, elles
produisent cependant plus de jeunes, que
ce soit chez les résidents que les leapfrogs.
Ceci est lié a la qualité des soins parentaux
en lien avec la taille initiale des couvées. Au
mieux, les leapfrogs élévent un jeune par
an et la taille des couvées est réduite plus
rapidement que chez les résidents. Ceci
suggere que les reproducteurs pondent
et couvent des ceufs en guise d'assurance
afin de compenser les pertes imprévisibles
dues a une forte prédation a la fois sur
les nids (50 %) et sur les poussins (environ
90 %).

Quand les jeunes ne sont pas affectés par la
maladie, la hiérarchie sociale, généralement
stable, suit la hiérarchie corporelle (SAFRIEL,
1982). De l'éclosion a l'envol, les oiseaux
dominants sont plus lourds que les oiseaux
dominés. Les différences vont de 1 % le
jour de la naissance a 38 % au 5¢ jour, mais
la différence s'estompe ensuite. SAFREEL
(1981) pense que les Huitriers pie adultes
effectuent une réduction passive des
couvées en controlant les différences de
poids et |'ordre d'éclosion et en acceptant
une hiérarchie sociale non agressive.
Lorsque les ressources  alimentaires
sont limitées, la croissance des poussins
secondaires est diminuée ; leur grande
faim et leur manque de repos les met plus
a risque de prédation que les poussins
dominants (Groves, 1984 ; SarrieL, 1981 ;
Tiorve & TJorvg, 2007). La hiérarchie sociale
chez les poussins n'est pas agressive, la
simple sortie du poussin dominant de son
abri quand les parents arrivent avec de la
nourriture est suffisante pour conduire les
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oiseaux dominés a attendre leur tour. Une
fois que la hiérarchie est établie, les oiseaux
de rang inférieur regoivent moins de
nourriture que les poussins dominants et,
en cas de ressources limitées, ils peuvent
ne pas obtenir la quantité qui leur est
nécessaire et accusent une baisse de poids
et un ralentissement de leur croissance,
allant jusqu‘a leur mort.

20. Ladoption de
poussins

CamprepoN (1978) relate le cas d'un jeune
adopté par un autre couple dont les
poussins avaient une dizaine de jours
de plus que lui. U'Huitrier pie peut par
ailleurs élever des jeunes n‘appartenant
pas a son espéce. TRPLET (1987) et TRiPLET
& Suewr (1981) relatent le cas d'une
jeune Avocette élégante (Recurvirostra
avosetta) élevée par un couple d'Huitriers
pie, famille reconstituée dans laquelle
I'oiseau paraissant le plus faible, le poussin
d’Avocette élégante, s'est avéré le plus
apte a récupérer les proies apportées
par les adultes. Ce poussin a bouleversé
la structure sociale de la couvée décrite
par SarreL (1981, 1982). Dans le schéma
classique, le dominant prend la nourriture
donnée par les parents en premier, puis
le subdominant peut étre nourri et sl
reste suffisamment de proies, le troisieme
de la couvée peut a son tour étre nourri.
Dans le cas présent, la jeune Avocette
élégante est née d'un ceuf qui avait été
pondu dans une cuvette ou une femelle
d'Huitrier pie a pondu ses trois ceufs et
a donc couvé l'ensemble. A la naissance,
elle s'est montrée plus mobile que les
deux poussins d'Huitriers pie parvenus a
I'éclosion pour récupérer des proies et a
été nourrie comme un poussin de sa famille



d'adoption. Elle a ainsi, malgré son poids
plus faible, pris le réle de dominant ce qui
a conduit rapidement a la disparition du
poussin dominé. Le poussin d'Huitrier pie
qui aurait di étre le dominant était donc
en compétition avec un poussin d'une
autre espéce, pourtant plus petit, et navait
pas plus de chance que ce dernier de
récupérer les proies. Ce poussin disparut
a I'age de 18 jours tandis que le poussin
d’Avocette élégante parvenait a I'envol,
montrant que la structure hiérarchique
était bien a l'avantage de cette derniere,
reconnue par les parents adoptifs comme
un de leurs poussins (TripLET, 1987).

Les Huitriers pie sont également capables
d'adopter des poussins d'autres especes
comme le Grand Gravelot Charadrius
hiaticula (Dickson, 2003), de couver et
délever un Vanneau huppé Vanellus
vanellus (HamPsHIRE & RUsSELL, 1993 ; DOUGALL,
1998), oiseau qui, contrairement au cas de
l'avocette, se nourrissait seul tandis que
les jeunes Huitriers pie étaient nourris par
les parents. A une seule reprise le jeune
Vanneau huppé a accepté une proie
apportée par un de ses parents adoptifs
alors que cela était systématique dans le
cas de |'Avocette élégante. Sur une des
couvées, des trois poussins a |‘éclosion,
un était encore vivant a l'age de 12 jours
(Doucall, 1998). SutTies (2001) relate le cas
d'un Huitrier pie qui couvait un ceuf de
Goéland argenté (Larus argentatus) puis
qui I'éleve comme s'il était un de leurs
jeunes et SanpbisoN et OkiLL (2012) relatent
le méme type d'observation avec un
Goéland cendré (Larus canus). Enfin, Visser
(1983) décrit I'adoption d'une couvée de
Barge a queue noire Limosa limosa par un
couple d'Huitriers pie. Des observations
concernent également le partage ou
l'appropriation de nids de Barge a
queue noire Limosa limosa, de Chevalier
gambette Tringa totanus, de Mouette

rieuse Chroicocephalus ridibundus, et de
Canard colvert Anas platyrhynchos, ce
qui se produirait notamment quand les
couples ont échoué leur nidification, selon
JAN HULSCHER in VIsseEr (1983). Lorez & MuruJO
(2012) ont également décrit le nourrissage
d'un jeune Tadorne de Belon (Tadorna
tadorna), et une tentative infructueuse
I'année suivante.

21. Les causes de la
mortalité des jeunes

L'Huitrier pie est une espece agressive
(GocHrep, 1984) et les reproducteurs se
rassemblent pour chasser les prédateurs
ailés pendant toute la période d'incubation
et délevage des jeunes. Le succes a
I'éclosion peut cependant étre impacté
par les inondations (BriGcs, 1984 ;
LaurO et BURGER, 1989), mais aussi par la
prédation (RankiN, 1979 ; Bricas, 1984,
1985 ; BeinTEMA & Muskens, 1987) qui est
responsable de la mortalité de 42,5 %
des poussins en zone continentale des
fles britanniques (HeppLesTON, 1972), valeur
similaire a celle de 42,1 % de pertes de
nids mentionnée par BENTEMA pour les
Pays-Bas (1991). La présence des adultes
au nid diminue avec I'augmentation de la
densité de reproducteurs. Lorsqu’un adulte
s'absente pour se nourrir, une compétition
intraspécifique territoriale s'installe et
permet aux prédateurs d'avoir acces aux
ceufs ou aux jeunes (Brigas, 1984).

La mortalité quotidienne est plus importante
pendant la période de ponte que pendant
la couvaison. Elle est de 0,0708 + 0,0258 par
jour pendant la ponte et de 0,0225 + 0,0052
pendant l'incubation (VErsoven et al, 2001). En
Lettonie, le taux d'éclosion est de 19 % sur le
littoral, 47,2 % le long des eaux continentales et
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6,2 % dans les terres agricoles (Opermanis, 1997).

Pour comprendre et quantifier les causes
de mortalité, Masio et al. (2016) ont
utilisé des nids artificiels suivis par des
caméras. Sur 132 nids, 45 ont survécu a
la période, 35 ont été submergés par les
flots, 32 ont été prédatés, 9 ensevelis par
le sable, 7 détruits par les humains, deux
ont disparu pour une raison inconnue et
1 a été détruit par un chien. Lexposition
topographique est la principale cause de
disparition des nids en raison du risque
de submersion par la mer. Dans une autre
étude expérimentale, le piétinement avait
un effet sur la mortalité au stade ceufs,
mais en méme temps, il s'avére nécessaire
pour maintenir des zones de végétation
rase et la mise en herbe des animaux au
printemps est également d'importance
économique pour les éleveurs (SABATEER et
al., 2015). Les auteurs considérent qu’un
paturage important a l'automne permet
de maintenir une végétation rase au
printemps et donc de lever la premiére
contrainte. lls préconisent d'ajuster le
chargement (nombre d'unités de bétail a
I'ha) a la situation locale afin de minimiser
les risques de piétinement des nids, en
utilisant un coefficient de piétinement
a définir avant de mettre en place des
mesures de gestion. Une végétation
courte ne pose pas de probléme quand
les prédateurs sont peu abondants
mais les oiseaux ne peuvent défendre
efficacement leur progéniture si la
végétation est basse et que le nombre de
prédateurs est important. Tous les oiseaux
prairiaux, dont |'Huitrier pie, gardent une
distance d'environ 300 m entre leur nid
et un perchoir d'un prédateur aérien.
Les Huitriers pie semblent étre les plus
tolérants, malgré le risque qu'un prédateur
utilise ce haut perchoir pour repérer le nid
ou les jeunes (VAN DER VLET et al., 2008).
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Goss-CustarD et al. (1995) ont analysé 13
publications qui mettent en évidence
que la prédation par les laridés est la plus
importante sur les zones littorales, celle
des corvidés étant la cause majeure de la
perte d'ceufs dans les zones intérieures.
Plusieurs études présentent la prédation
comme la cause principale de mortalité
(RankiN, 1979 ; Brigas, 1984, 1985 ; BEINTEMA
& Muskens, 1987). Les ceufs sont noyés dans
5 études, le piétinement par le bétail et
les machines agricoles dans 5 autres. Les
ceufs sont abandonnés ou perdus pour des
raisons inconnues dans respectivement 3
et 6 études. Les causes de mortalité des
poussins sont dominées par la prédation
et, comme le signalent Sarriel (1985) et Ens
et al. (1992), les poussins sont d‘autant
plus vulnérables qu'ils sont en manque de
nourriture (SArRiEL, 1985 ; Ens et al., 1992).
La mortalité par famine est une cause
directe de mortalité sur les territoires
de mauvaise qualité (Ens et al., 1992) et
quelques oiseaux meurent également
de maladies (SarrEL, 1981, 1982). Dans le
bassin d’Arcachon, le pourcentage de nids
disparus avec une cause indéterminée
est de 24 %. Cependant, 46 % des
nids d'Huitrier pie ont au moins eu un
ceuf éclos, 22 % ont subi une prédation,
2 % ont disparu a cause de conditions
météorologiques défavorables et 5 %
ont été abandonnés par le couple. On
considére un nid comme éclos si au moins

un des ceufs donne un poussin vivant
(THARAN, 2016).

Le piétinement par le bétail ou les activités
agricoles peuvent étre a l'origine d'un
échec de la reproduction comme cela
a également été montré chez |'Huitrier
de Finsch Haematopus finschi (SAGAR et
al, 2000). Les adultes peuvent parvenir
a dissuader le bétail d'écraser le nid. Le
piétinement par les chevaux est rare. Sur
20 échecs de nids d'Huitrier américain



documentés par SaBINE et al. (2006), un seul
avait été écrasé par un cheval. Les pertes
par piétinement sont comprises entre
33,5 % (BeiNTEMA, 1991) et 61 % (HEPPLESTON,
1971, 1972). Outre le piétinement, les
animaux peuvent écraser les ceufs avec
leur museau et en consommer l'intérieur
(Sacar et al., 2000). Aux Pays-Bas, les
engins agricoles sont responsables de
8,9 % des pertes, les abandons de nid de
91 % et enfin la cause d'échec n'est pas
connue dans 6,5 % des cas (BEINTEMA, 1991).
Au Royaume-Uni, 34 % des nids sont
désertés en conséquence d’interactions
non fatales, et donc seuls 5 % des ceufs
vont a I'éclosion (HeppLESTON, 1971, 1972). Le
pourcentage de nids détruits par le bétail
est élevé jusqu'a ce que des dispositifs
de protection des nids diminuent les
écrasements a 7,5 % (HeppLeston, 1971,
1972).

La survie des nids n‘était cependant pas
reliée a la densité de bétail ou a la hauteur
de la végétation autour des nids (OTTVAL,
2005). La productivité est la plus élevée
dans les zones paturées par les moutons
en hiver car des engrais sont épandus
en avril assurant la récolte de foin. La
croissance de la végétation cache les
nids et permet d'éviter la prédation. A
I'inverse, la végétation a un réle important
car elle peut permettre aux prédateurs de
se dissimuler et WitsoN (2005) a montré
l'avantage qu’il y avait a supprimer la
végétation pour augmenter le nombre de
couples nicheurs.

Le succes de la reproduction a décliné en
Europe entre 1963 et 2005, en particulier
avec une hausse de la prédation de
40 % (RoopBerGEN et al., 2011). Dans 32
études, 56,3 % des nids ont été détruits
par un prédateur (McDonAD & BoLton,
2008). La prédation est accentuée par les
dérangements qui facilitent la localisation
des couvées par les prédateurs. Sur la

partie danoise de la mer des Wadden, la
prédation est comprise entre 39-77 % alors
que l'inondation est de 4 % une année et
16 % |'autre (BrReGgNBALLE et al., 2015). Sur la
cote de Vénétie, les causes d'échec sont
I'inondation par des marées hautes et la
prédation (Scarton & VALLE, 1998).

Les oiseaux passent plus de temps avec
leurs jeunes en zones continentales que
sur les zones littorales, ce qui permet une
meilleure vigilance contre les prédateurs
(HeppLesTON, 1972). Les nids sont cependant
pillés par les corvidés, les mustélidés,
les laridés, (Bricas, 1984). La prédation
est d'autant plus forte que les parents
s'alimentent loin de leurs jeunes et le
choix de la zone d‘alimentation, plutét
que de I'habitat de reproduction, affecte
indirectement le succes de la reproduction
(SAFREL, 1967). La prédation est moins
forte sur les zones non paturées que sur
les zones paturées (Bentema, 1991). La
présence rapprochée de couples nicheurs
est également importante. Les couples
isolés a plus de 50 m d'un voisin ont
plus de 50 % de chances d'étre prédatés
pendant la période d'incubation que les
couples avec des voisins (0,91 contre 0,62),
selon BaiLey (2016).

En Bulgarie, les causes de mortalité sont
I'inondation des fles de reproduction
sur les fleuves Maritsa et Danube, le
dérangement pendant l'incubation et
la prédation par des chiens et des chats
errants, ainsi que par d'autres prédateurs
(GoLemanski, 2011).

La prédation est essentiellementattribuable
aux laridés sur les zones littorales (Goss-
CusTarp et al., 1995) notamment au Goéland
cendré Larus canus et au Goéland argenté
Larus argentatus (HArriS, 1967 ; HEPPLESTON,
1972 ; Brigas, 1984 ; BeINTEMA & MUSKENS,
1987 ; Yesou et al., 1995 ; HARRIS & WANLESS,
1997 : VerBOREN et al., 2001 ; FONTENEAU et
al., 2018).
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Aux Pays-Bas, surl'ile de Schiermonnikoog,
en raison de la prédation par le Goéland
argenté Larus argentatus et le Goéland
cendré Larus canus, le pourcentage d'ceufs
a I'éclosion est égal a 69 %(VErBOVEN et al.,
2001) et la disparition des ceufs est plus
forte pendant la période de ponte que
pendant celle de la couvaison.

Pour Van per WaL & Pawver (2008), la
territorialité de I'Huitrier pie est liée a la
prédation sur les ceufs par le Goéland
cendré et la Mouette rieuse et par la
prédation par le grand Labbe Stercorarius
skua sur les poussins et sur des ceufs aux
fles Féroé et sur des oiseaux volants en
Islande et aux Shetlands (Furness, 1979).
Sur I'lle de Skokholm, le Goéland brun
Larus fuscus est responsable de la perte
d'ceufs et de poussins (Harris, 1967). Sur le
Banc d’Arguin (Gironde), 25,7 % des nids
ont été détruits par les goélands dans
les zones d'accés interdit contre 11,1 % a
I'extérieur (THArRAN, 2016), indiquant que
la présence humaine les dissuade bien
qu'elle induise des dérangements qui
peuvent également étre préjudiciables.

La prédation, principalement par la
Mouette rieuse, est la cause majeure de
perte d'ceufs sur les iles Féroés (DANIELSEN,
20071). La faible mortalité des ceufs y serait
due au fait que les nids sont proches les
uns des autres (46 couples/km?) ce qui
provoque un comportement défensif de la
part de plusieurs Huitriers pie de maniére
simultanée (Danietsen, 2001). Sur Ille de
Béniguet (France), Goélands argentés,
bruns et marins sont responsables de
l'échec de 23,5 % des ceufs (Yesou et al.,
2001), alors que, pendant la période de
ponte, les parents passent 78 % de leur
temps sur leurs ceufs (VErRBOVEN et al., 2001).
Sur cette fle, les poussins disparaissent
dans les 8 a 10 jours qui suivent |'éclosion,
généralement capturés par les trois espéces
de goélands qui sy reproduisent (Yesou et
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al, 2001). Bauor (1991) indique que, sur
I'lle de Balaneg, au large de la Bretagne,
l'augmentation des effectifs nicheurs de
goélands bruns et argentés n'a pas conduit
a une diminution des couples nicheurs
d'Huitriers pie, mais a une redistribution
dans les zones peu peuplées de laridés.
Par contre il relate le cas d'une autre file
proche (Banna) qui, une fois désertée par
les humains, a été conquise par les oiseaux.

Sur des fles du delta du P9, la prédation
par les goélands est la cause principale
des échecs. Elle est la plus importante
sur les couvées tardives. La prédation
par les corvidés se fait sur les couples
qui se reproduisent parmi les goélands,
indiquant que ceux-ci n‘ont pas d'effet
protecteur  (Rusticau et al, 1999).
L'association de [|'Huitrier pie avec des
Goélands leucophées tient au fait que
les deux espéces exploitent les mémes
types d’habitats (Rusticau et al., 1999). Les
goélands peuvent par contre tirer profit
de la présence d'ceufs et de jeunes (FasoLa
& Canova, 1991).

Avant le début du contréle des Goélands
argentés et bruns, il y avait une petite
population d'Huitriers pie sur [ile de
May dont la croissance était diminuée
par la prédation sur les ceufs et les
poussins. Apres le contréle, le nombre de
territoires de reproduction a augmenté
mais le succés de la reproduction n'a pas
augmenté pour autant, les goélands étant
toujours responsables de la prédation
sur les ceufs et les nids. La diminution
des effectifs de goélands rend donc I'ile
attractive pour des couples venus d'autres
sites, mais cela naugmente pas le succés
de la reproduction, ce qui indique que
la présence massive de laridés empéche
la reproduction, mais qu'il suffit de
quelques laridés pour impacter le succes
de la reproduction (Harris, 1967 ; Harris et
WAaNLEss, 1997).



TINBERGEN & NORTON-GRIFFITHS  (1964) ne
relatent pas de prédation des Mouettes
rieuses sur les poussins d'Huitriers pie,
mais plutét des vols de proies par les
jeunes mouettes qui chargent les Huitriers
pie adultes quand ceux-ci reviennent avec
de la nourriture pour les jeunes. De méme,
TINBERGEN (1975) indique que bien que le
Goéland argenté Larus argentatus puisse
consommer les ceufs lorsque les parents
ne sont pas sur les nids, des Huitriers pie
peuvent s'installer au sein de colonies de
ce laridé ety élever leurs jeunes, profitant
de l'effet dissuasif de la colonie envers
des prédateurs. Ainsi, en Norvege, la
reproduction a proximité de goélands ne
semble pas influencer le succés a I'envol
(TuorvE et TuarvE, 2016).

Sur le Banc d’Arguin, ou la prédation par
la Corneille noire et les dérangements
sont responsables de |'échec des couvées
(SEPANSO, 2011), plusieurs cas de
prédation par le Milan noir Milvus migrans
ont également été constatés (Tharan,
2016).

Laugmentation des effectifs de Renard
roux Vulpes Vulpes est responsable
du déclin de nombre de couples
reproducteurs dans les zones terrestres
des Pays-Bas (WiLLewms et al., 2005).

Aucune perte causée par des mammiferes
nocturnesn’aété constatée surl’iled’Oland
ou tous les événements de prédation
des couvées enregistrés se sont produits
pendant la journée (Lutz, 2008), ce qui
veut dire que les goélands ou les rapaces
sont les prédateurs les plus probables.
Les Huitriers pie pourraient contrer le
risque de prédation diurne en étant
présents sur le territoire de reproduction
plus longtemps pendant la journée. Cela
pourrait étre la raison pour laquelle la
distance maximale parcourue depuis
le nid est significativement plus faible
pendant la journée que la nuit. NORDSTROM

et al. (2003) notent que supprimer le Vison
américain (Neovison vison) des petites iles
n‘est pas le facteur contributif essentiel
pour augmenter le nombre de couples
d'Huitriers pie. Le Hérisson d'Europe
Erinaceus europaeus est responsable
de 11 % des échecs de nids de limicoles
dans le South Uise (Jackson et al., 2004)
mais il est probablement tenu en échec
par |'Huitrier pie capable de lui résister et
les ceufs sont peut-étre trop gros pour lui.
Cependant, les auteurs pensent qu'une
vigilance particuliere doit étre établie. En
effet, les chats, les rats et les Hérissons
d'Europe sont considérés comme des
prédateurs (VAN DEr ENDE et al., 2017).

Les oiseaux quittent le nid lorsque le
premier ceuf est prédaté, le reste de la
ponte est déposé dans un nouveau nid
sans lajout d'un ceuf supplémentaire
(Harris, 1967). Il a montré également que
sur |'lle de Skokholm (sud du pays de
Galles), le pourcentage de jeunes survivant
apres 30 jours est de 60-70 % pour les
couvées précoces mais seulement de 5 a
20 % pour les couvées tardives, du fait de
la plus faible taille des couvées tardives.
Apres l'envol, la survie est la méme pour
les oiseaux précoces ou tardifs, ce qui peut
étre lié a l'alimentation sur des moules ou
des coques une fois que les oiseaux ont
quitté I"lle (HArRs, 1969).

La mortalité liée a l'intervention d'un autre
Huitrier pie est rare. ToMLNSON (1993) relate
le cas d'un poussin tué par un adulte, tout
comme le font Yesou et al. (2001) pour la
mise a mort d'un jeune de 15 a 20 jours
au cours d'un conflit territorial. A noter
gu'une étude sur les causes de réussite
et d'échec du Vanneau huppé et de la
Barge a queue noire met en évidence la
prédation occasionnelle de I'Huitrier pie
sur les ceufs de ces deux especes (AARHUS
UNIVERSITY, 2009).
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22. Le succes & I'envol

Le succes a l'envol est conditionné par
une forte mortalité se situant entre 31
et 80 % dans les 8 premiers jours de vie
des poussins, (HerpLESTON, 1972) et 66 %
dans les 11 premiers jours (KersTeN et
BRENNINKMEWER, 1995). Selon Harris (1969),
seuls 16 % des oiseaux sont vivants un
mois apres |‘éclosion, indépendamment
de la date de ponte. Le succes a l'envol
augmente fortement avec le taux de
croissance, passant de O chez les poussins
qui ne grossissent que de 6 gr par jour
a 85 % chez ceux qui prennent plus de
10 g par jour. Les oiseaux qui prennent
leur envol t6t ont eu une croissance plus
rapide. Le succes est plus élevé chez les
couvées précoces que chez les couvées
tardives (HaRris, 1967 : RankiN, 1979).
Bien gqu'une faible croissance réduise le
succes a l'envol, cela ne conduit pas a une
probabilité plus élevée de mortalité apres
I'envol (KERSTEN et BRENNINKMEIER, 1995).

Harris (1967) a étudié une population
reproductrice d’environ 50 couples sur
I'lle de Skokholm (sud du Pays de Galles)
entre 1963 et 1965. Le succes a I'envol est
de 36,7 a 59 % et la mortalité annuelle
moyenne entre |'envol et la reproduction
est de 40 %.

HeppLesTON (1972) a montré qu'en Ecosse,
les Huitriers pie avaient un succés de la
reproduction plus élevé dans des zones
nouvellement colonisées, généralement
agricoles et a l'intérieur des terres que
dans leur environnement littoral ancestral.
Ceci tiendrait au fait que la densité de
reproducteurs conduirait a des disputes
territoriales plus fréquentes, ce qui expose
les jeunes a la prédation pendant de plus
longues périodes que lorsque la densité
de couples est basse.
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Le nombre de jeunes a l'envol est de
1,8 par couple sur le littoral arctique,
valeur particulierement élevée et qui
n'est peut-étre que ponctuelle (Bianki,
1967). GrisHCHENKO et al. (2012) avancent la
production de 2,3 = 0,2 oiseaux a I'envol
ce qui semble également élevé et peu
probable sur plusieurs années. Sur les les
Britanniques, il est de 0,9 a 1,5 (Harrrs,
1967) ou de 1,3 (Brigas, 1984). Il est de
0,36 sur le littoral de I'Ecosse (HEPPLESTON,
1972), de 0,4 sur les zones littorales, de
0,42 sur les zones fluviales et de 1,03 sur
les zones agricoles dans le Lancashire
(Brigas, 1984), de 0,2 sur |'lle de Skokholm
(Safriel, 1985) , de 0 a 1,3 aux Pays-Bas
(Ens et al., 1992 ; KERSTEN et BRENNINKMEIJER,
1995), et en particulier de 0,1 a 0,45 sur
I'lle de Schiermonnikoog aux Pays-Bas
(HeG & vaN DER VELDE, 1999). Cela n'explique
pas si ce faible taux de succes est la cause
de la diminution des populations ou la
conséquence de ressources alimentaires
peu abondantes et d'une forte densité
de reproducteurs sur Iile, augmentant
la compétition entre les couples pour les
ressources (Ens, 1992 ; Heg, 1999). Dans
la mer des Wadden, en 2007, le taux
d'éclosion de nids est compris entre 15 et
85 % et le nombre de jeunes par couple
est de 0 a 0,05, alors qu'en 2008, il est
compris entre 41 et 89 % et le nombre de
jeunes par couple est compris entre O et
0,56 (KLEUNEN et al., 2010).

Goss-CustarD et al. (1995) ont établi une
prédictionsurlatailledescouvées, lesucces
al'éclosion etle succesal'envol surdessites
littoraux et intérieurs, pour les populations
atlantique (ensemble des oiseaux des lles
britanniques, de I'lslande et des Féroe) et
continentale, en partant des équations les
plus pertinentes issues de la synthése des
données existantes (Tableau 8 en annexe).
Globalement, la population atlantique
fournit un succés a I'envol supérieur a la



population continentale, quelle que soit
la sous-population concernée, littorale ou
intérieure.

La production de jeunes a |'envol est de
0,68 a l'intérieur des terres et de 0,36
en zone littorale, la différence se faisant
essentiellement au stade des poussins
(HeppLESTON, 1972). CAMPREDON (1978) donnait
1,6 jeune par couple pour le Banc d’Arguin
(Gironde). Les couples se reproduisant a
I'intérieur de I'lle de Béniguet en Bretagne
fournissent plus de jeunes a l'envol par
couple que les couples se reproduisant
sur le littoral de cette fle (respectivement
0,58 contre 0,31 a 0,37), selon Yesou et al.
(2001). Gunka et Worr (1994) considérent
qu'il n'y a que 0,1 3 0,9 jeune a I'envol par
couple en Basse Rhénanie. Sur |'lle de May,
le succés de la reproduction est de 0,33 +
0,04 jeune, soit a 0,44 - 0,62 sur la zone
littorale et a 0,44 en intérieur des terres,
mais seulement a 0,16 1a ol le nombre de
goélands était le plus élevé (Harris, 1970 ;
SArREL, 1985). Les Huitriers pie de la partie
danoise de la mer des Wadden produisent
0,26 jeune par couple en 2010 et 0,01 en
2011. Cette différence est principalement
due a une plus grande perte de ponte en
2011 (BReGNBALLE et al., 2015). Sur la cote de
Vénétie en ltalie, le succés a I'envol est de
0,66 poussin par couple (SCARTON et VALLE,
1998). RimmiNGHAus (1963) indique qu'un
couple n'a jamais eu un jeune a l'envol en
13 ans.

Harris  (1969) calcule que les couples
produisent 0,7 a 0,9 jeune par saison,
mais les valeurs ne sont pas uniformes
selon les sites et les années (Tableau 92 en
annexe). Elles sont de 1,7 jeune en début
de saison et de 0,2 jeune en fin de saison.
Cette diminution est due a une taille de
ponte moyenne plus basse et a un taux
d‘éclosion également plus faible. SAFRIEL
(1967) a montré que le taux de succes
plus élevé des jeunes en début de saison

est lié au fait que les jeunes sont nourris
avec des proies terrestres comme les
chenilles et les tipules dont les densités
sont moindres plus tard au printemps. Les
patelles, également proies des jeunes,
sont de moindre qualité nutritionnelle
pour les jeunes.

Une dépendance entre le succés des
couvées et la date de ponte a été mise en
évidence avec une diminution progressive
au fil du printemps (SAFREL, 1967 ; HarRIs,
1969). La probabilité d'envol des jeunes
est fonction de l'ordre de naissance,
de la taille de la couvée, de la qualité
des territoires et de la disponibilité en
ressources alimentaires (Hec & VAN DEr
VELDE, 2001).

Si le succés a l|éclosion est le méme,
le succés a l'envol est plus élevé chez
les oiseaux continentaux. Les poussins
sur le littoral sont a 52 % de la quantité
que les poussins continentaux. De plus,
les oiseaux cotiers consacrent moins de
temps que les continentaux a protéger les
ceufs et les poussins.

Sur I'lle Mellum, en Mer du Nord, le succés
a l'éclosion par couple a l'envol et par an
est de 35 a 41 % et 0,36 jeune (PLENES,
1990). Pour DIRcksEN qui a travaillé sur cette
fle (1932), sur 253 ceufs, 79,1 % ont éclos.
15,8 % des ceufs donnent des jeunes a
I'envol.

Sur I'lle de May, sur 717 ceufs suivis en
sept années, 494 (soit 68,9 %) ont été
perdus tout comme l'ont été 164 (73,5 %)
des poussins qui ont éclos. Les Goélands
argentés et bruns sont les principaux
prédateurs des ceufs et de la plupart
des jeunes (Harris & WanLess, 1997). Ces
auteurs indiquent toutefois, a la suite de
Sarriel (1985), que la prédation est plus
importante surdes oiseaux affamés que sur
des oiseaux repus et il ne peut étre exclus
que méme sans prédation les premiers
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n‘auraient pas disparu. Dans le delta de
'Ebre, la mortalité des poussins se produit
essentiellement quand ils sont presque a
I'envol (MARTINEZ et al., 1983) probablement
parce qu'ils sont plus repérables a cette
période.

Le succes a |"éclosion, en Allemagne, est
meilleur avec une pression de paturage de
0,5 bovin a I'ha plutét qu'avec 2,2 bovins
a I'ha (THven, 2005), cependant a 0,5 bovin
a I'ha, le taux d'éclosion est réduit de
10 % (THyen, 2005). Sur le Banc d’Arguin
(Gironde, France), pour 2,34 jeunes par
couple (RiBereau-Gavon, 1979), 70 a 75 %
disparaissent avant I'envol.

Le recrutement doit étre de 0,4 jeune par
couple et par an pour assurer la stabilité
d'une population (Ens et al, 2011). Ces
auteurs se sont appuyés sur les travaux
de Kok et al. (2009) qui définissaient une
population en augmentation avec 0,36
jeune par couple a l'envol. Les autres
estimations sont de 0,45 jeune par couple
avec une survie de 92 % (HuiscHErR &
VErHULST 2003), mais également 0,4 jeune
par couple pour une survie annuelle
moyenne adulte de 94 % (OoOsTERBEEK et
al. 2006 ; vaN DE PoL, 2006). VaN DE PoL
et al. (2010b) indiquent 0,35 jeune sur
la base de nombreuses études menées
a Schiermonnikoog. Cependant, Ens &
UNDERHILL (2014) indiquent que la globalité
des études fournit une estimation de 0,33
jeune, ce qui peut constituer une valeur
limite inférieure et montre le risque a
terme d'un succes a I'envol insuffisant pour
assurer le renouvellement des populations.
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23. Divorcer pour mieux
assurersadescendance

Les Huitriers pie sont trés fideles a leur
site de reproduction, et socialement et
génétiquement monogames (HeG et al.,
1993,2000a, 2003 ; VanbpEPoL et al., 2006b).
Les relations sociales et donc les positions
sociales sont maintenues au fil des années
a la fois sur les zones d’'hivernage et de
reproduction (Ens & Carrorp, 1996 ; Ens et
al., 1996). Normalement, a la fin de 'hiver,
males et femelles, qui étaient en dehors
de leur territoire, tendent a retrouver leur
congénere de |'année précédente sur le
méme territoire. lls sont donc considérés
comme fideles au cours de la saison et
fideles d'une saison a l'autre, et Rittinghaus
(1963) relate un mariage qui a duré 20 ans
mais de nombreuses observations ont
conduit a reconsidérer cette stabilité. Le
divorce concerne une minorité d'oiseaux
et se produit généralement avant le début
de la ponte (Ens et al., 1993). Sa fréquence
est de 6,3 a 121 % par an, pour une
moyenne de 8 % (Harris et al., 1987 ; HeG
et al., 2003).

Le divorce peut étre lié a l'incapacité d’'un
des partenaires a se reproduire (4,4 %),
occasionnellement a la délocalisation
d'un des membres du couple (0,3 %) et a
d'autres causes (1,6 %). Mais ces raisons ne
sont pas les seules. Il semble que la fidélité
des oiseaux s'accompagne d’une baisse
de leur production de jeunes, et donc
d'une moindre probabilité a assurer sa
descendance. Des couples formés depuis
plus de 12 ans produisent moins de jeunes
chaque année que de jeunes couples. Par
ailleurs, un oiseau qui a une date constante
de ponte pendant les 4 années avant un
divorce commence a avancer sa date de
ponte quand il change de partenaire,
indépendamment de son sexe. De plus, la



survie des ceufs est basse pour les couples
nouvellement formés, plus élevée pour
des couples qui sont ensemble depuis 5 a
7 ans et décline ensuite pour les couples
qui sont ensemble plus longtemps (Van DE
PoL et al., 2006). Le Tableau 10 (en annexe)
fournit le détail d'une population bien
étudiée, celle de I'lle de Schiermonnikoog.

Hec et al. (2003) distinguent deux types
de divorce. Dans la désertion, un des
deux membres quitte l'autre tandis que
dans l'usurpation, un nouvel oiseau
s'immisce dans le couple. Le taux annuel
de désertion est de 3,8 % et le taux annuel
d'usurpation est de 4,1 % (HeG et al., 2003)
et, a titre de comparaison, le veuvage est
de 7 % par an (Bruinzeel, 2004 ; Van pe PoL
et al., 2006b). La survie et les possibilités
de reproduction sont grandement
déterminées par le statut social des
oiseaux. Ceux qui prennent l'initiative de
quitter leur partenaire augmentent leur
capacité adaptative (fitness) par rapport
aux oiseaux qui sont obligés de quitter
leur partenaire a la suite d'une usurpation,
cependant cela ne se produit que chez
les oiseaux occupant des territoires de
faible qualité, car sur les territoires de
haute qualité, les oiseaux qui divorcent
n‘améliorent pas leur fitness. Le statut des
oiseaux qui restent sur le territoire apres le
divorce n'est pas affecté si leur partenaire a
été évincé, mais diminue si leur partenaire
a déserté. La survie apres un divorce
est significativement plus basse chez
les oiseaux qui ont été évincés que chez
ceux qui ont déserté. Les taux de divorce,
et notamment de désertion, sont plus
élevés chez les occupants de territoires de
faible qualité que chez ceux de territoires
de haute qualité. En général, les taux
de divorce sont plus élevés aprés une
période de mortalité élevée : Les résidents
survivant a un hiver rigoureux sont affaiblis
au printemps et les non reproducteurs

peuvent en tirer profit. Sur les territoires de
haute qualité, les usurpations augmentent
avec l'augmentation de la mortalité des
reproducteurs, et cette relation ne se
retrouve pas chez les couples occupant
des territoires de faible qualité. Les taux
de désertion sont similaires selon la
mortalité, dans chaque type de territoire.
La diminution du succes de la reproduction
des déserteurs les années précédentes
plaide pour le fait qu'ils divorcent pour
quitter une situation improductive qui
conduirait a un succes inférieur au succes
moyen de la reproduction.

Dans la majorité des cas, les femelles sont
les initiatrices des divorces. Généralement,
les participants a un divorce se
reproduisent dans l'année. Aprés une
reconstitution expérimentale de couples,
les couples nouvellement formés ont
avancé leur période de reproduction de
deux semaines au cours des quatre années
suivantes, ce qui a également été observé
dans des cas naturels de divorce (HeGg et
al., 2003).

Il semble donc avantageux pour les
oiseaux de divorcer mais les vieux couples
ne le font pas (VAN pE PoL et al., 2006b).
La probabilité de divorce est donc la plus
élevée pour les oiseaux agés de 5 ans,
I'age médian de premiere reproduction
(Tableau 11 en annexe ; Harris et al., 1987).
Il est possible que les vieux couples ne
divorcent pas plus souvent car le nombre
de vacants est limité dans les situations
naturelles et un divorce peut signifier
devenir un non reproducteur.

Hec et al. (2003) ont montré une forte
corrélation positive entre le taux de divorce
et celui de mortalité. Les usurpations
sont une des facons de divorcer a cause
d'oiseaux qui sont chassés de leur territoire
par un autre couple ou un oiseau plus fort.

Les femelles qui changent de partenaire sont
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également plus susceptibles de changer de
territoire que les males (Ens et al,, 1993). La
compétition pour de bons partenaires ou
pour de bons territoires apparait étre une
contrainte sur les options de changement
pour les méles et pour les femelles.

Selon Hec et al. (2003), enlever un
partenaire d'un couple montre que le colt
dudivorce pourlareproduction dépend du
nombre d‘années d'existence du couple.
De plus, apres s'étre apparié, le nouveau
couple s'améliore, indépendamment de
I'age et de I'expérience de reproduction
des couples reconstitués. L'augmentation
initiale de la production semble étre le
résultat d'une avancée dans le moment
de la ponte et d'une augmentation de
la survie des ceufs pendant la durée du
couple.

24. Monoganmie,
polygynie

Des cas de polygynie (deux femelles pour un
male) peuvent étre notés (HEG et vAN TREUREN,
1998). La polygynie se présente sous deux
formes avec une fréquence sensiblement
identique (HeG et Van TReuren, 1998). Dans la
polygynie agressive, les deux femelles sont
agressives l'une envers l'autre et défendent
leur partie de territoire avec le male. Dans ce
type derelation, le male n‘aide que lapremiere
femelle qui pond a couver et a élever les
jeunes, la deuxieme femelle étant délaissée
et souffrant d'un risque accru de prédation.
A Schiermonnikoog, 28 territoires polygynes
ont été notés en 14 ans d'observations (HEG
et vaN TREUREN 1998). HEG et vaN TrReureN (1998)
considerent que la polygynie résulte de la
saturation des territoires.

Les Huitriers pie ont également des
comportements  particuliers avec |la

Plume de Naturalistes
49 n°/ - 2023

coopération de deux femelles, voire
l'adoption d'un méme nid (Hec & van
TrReuren, 1998). Seulement 1,85 = 0,52 %
des males reproducteurs et 2,70 + 0,67 %
des femelles reproductrices sont poly-
partenaires. Dans 57 % des trios, les
femelles polygynes restent agressives
entre elles sur le territoire du male et
défendent leur moitié de territoire de
maniere coopérative. Les femelles restent
dans une situation de polygynie car cela
est une avancée pour l'acquisition d'un
territoire.

Dans la polygynie coopérative, les deux
femelles ne sontpas agressives|'une envers
l'autre et défendent leur territoire en trio
avec le méle. Les deux femelles pondent
également dans le méme nid, de maniere
synchrone et les trois parents se partagent
le soin de l'incubation et de I'élevage des
jeunes. Les deux pontes occupent un
volume supérieur aux quatre ceufs que
les oiseaux sont capables de couver et
les trios ont des difficultés a réchauffer
I'ensemble des pontes. Le colt de cette
reproduction, en particulier pour la femelle
qui dépose la seconde ponte, inclut une
réduction du succés de l'éclosion, qui est
due soit a une incubation inefficace, ou
a un arrét précoce de lincubation. Les
femelles polygynes, mais également les
méales qui sont impliqués ont donc un
succes de reproduction plus faible que les
femelles et les méles monogames (Ens et
al, 2014b ; HeG & van TReureN, 1998), quel
que soit le type de polygynie rencontré.

La réduction du succes a l'envol peut aussi
résulter de la différence d'éage entre les
deux couvées et le fait que les plus grands
poussins recoivent plus de nourriture (SAFREE,
1981 ; Groves, 1984). Les jeunes peuvent
cependant bénéficier des soins de trois
adultes s'ils sont tous du méme age dont
une protection additionnelle quand un ou
deux adultes sont partis chercher des proies.



La polyandrie na été signalée que par
Harris et al. (1987), alors que la polygynie
est assez réguliere (Brigas, 1984 ; HARRIS,
1967 ; HeGg & VAN TReUREN, 1998).

Dans le méme temps, sans qu'il y ait
divorce, des copulations extra conjugales
sont possibles, mais elles ne comptent
que pour 5 % des copulations du couple
(HeG et al., 1993). Elles sont couronnées de
7 % de succés chez les males et de 5,1 %
chez les femelles (Heg et al., 1999). De
nombreux couples commencent a copuler
plus de deux mois avant la ponte du
premier ceuf et le nombre de copulations
hors couple est le plus élevé dans le mois
qui précéde la ponte. Le nombre de
copulations atteint 1 par heure pendant
la période de marée basse. Et les males
tentent de copuler de plus en plus jusqu’a
la période de ponte. Dés que celle-ci
est déposée, le nombre de copulations
est proche de 0. Ce comportement de
copulation hors couple est plus important
chez les nouveaux couples que chez les
anciens. Sur 65 poussins chez lesquels
'empreinte ADN a été relevée, 1 seul
avait pour péere le male du couple voisin.
La paternité hors couple ne séléve qu'a
1,5 % de l'ensemble des poussins. Les
copulations extra-couples ne sont pas un
moyen pour les oiseaux d'améliorer leur
probabilité de descendance.

25.Ne pas se reproduire
chaque année

La reproduction intermittente, faisant
I'impasse sur une année, peut résulter
d'une décision prise par un individu
contrebalancant le succés actuel de la
reproduction avec le futur succeés espéré.
Un individu peut aussi étre forcé par ses
conspécifiques a abandonner un site familier
de reproduction et a ne pas se reproduire en
raison d'un manque de sites de reproduction
alternatifs ou d'un manque de partenaire
(BruiNzeeL, 2007). Cet auteur a étudié 86 cas
de reproduction intermittente et a montré
qu'elle se produisait dans les zones de haute
et de basse qualité. Le facteur déclencheur
dans les zones de haute qualité est la mort
du partenaire et le divorce dans les zones de
basse qualité. Dans 93 % des cas, les oiseaux
ont été contraints de cesser de se reproduire
en raison de la pression de conspécifiques.
Il n'y avait pas d'association entre I'élevage
intermittent et l'occupation d'un territoire
de meilleure qualité. Au lieu de cela, les
Huitriers pie sont retournés dans un habitat
de reproduction de qualité similaire et a une
distance trés proche (distance médiane de
128 m) du lieu de reproduction précédent.
Les absences pour la reproduction ont duré
en moyenne 2,4 ans, avec un maximum de
9 ans, et la qualité du territoire obtenu aprées
I'absence variait avec la durée de celle -ci.
Les oiseaux qui se sont reproduits dans un
territoire de haute qualité 'ont acquis en
moyenne plus rapidement que ceux qui se
sont reproduits dans un territoire de faible
qualité, ce qui indique que les oiseaux des
sites de haute qualité sont de meilleurs
concurrents (Bruinzeer, 2007).
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26. Que conclure ?

La grande connaissance de la biologie
de reproduction de I'Huitrier pie permet
d'améliorer celle de nombreuses espéces
prairiales et, de ce fait, permet la prise
de mesures appropriées pour garantir du
mieux possible la reproduction. On a vu
a travers ces lignes que la reproduction
de I'Huitrier pie était sous la dépendance
de nombreux facteurs qui expliquent, au
moins en partie, le faible succes a I'envol.

Pour la majorité des especes prairiales,
une meilleure conservation des habitats
de reproduction est nécessaire. Celle-ci
peut étre apportée par des moyens légaux
mais également par une amélioration de
la sensibilisation des gestionnaires de
I'espace rural. Depuis quelques décennies,
en application des politiques agricoles,
ou, au sein de I'Union européenne, de
l'application des directives européennes
Oiseaux et Habitats, faune, flore, la
prise en charge financiere de mesures
agri-environnementales est assurée
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pour maintenir ou restaurer des prairies
saccagées par une mise en culture. Ces
mesures n‘ont, pour I'heure, pas montré
leur efficacité pour redresser les effectifs
nicheurs (VerduLsT et al., 2007 ; KAHLERT
et al., 2007) ; peut-étre ne maitrise-t-on
pas encore |ensemble des paramétres
écologiques déterminants pour l'espece ?
Lesétudesdelareproductionse poursuivent
un peu partout en Europe et les suivis a
tres long terme permettent daméliorer la
connaissance des facteurs limitants, ce qui
devrait donc permettre d'expérimenter
des mesures afin dappliquer ensuite
celles qui permettent le meilleur succes
a l'envol possible. L'Huitrier pie constitue
une parfaite espéce ombrelle pour laquelle
des mesures positives seront également
favorables a d'autres especes de limicoles.
Que ce soit sur les littoraux ou dans les
zones agricoles, la reproduction de cette
espece reste fragile et menacée ; ces
mesures devraient permettre de garantir
un avenir aussi prospére que possible a
I'ensemble des espéces de limicoles.
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Les difféerents tableaux

Site N couples/km? N couples/km Références
Mer des Wadden 3-29 Glutz et al., 1984
Friesland (Allemagne) 230-300 Glutz et al., 1984
Mellum (Allemagne) 150-180 Scheiffarth & Exo, 1991
Schleswig-Holstein (Allemagne) 101 Stock et al., 1987b
Basse-Rhénanie (Allemagne) 0,4 Glinka & Wolf, 1994
Norvége (zone cétiére) 0,5-1 Shimmings & @ien, 2015
Norvége 2,3 Lambeck & Wessel, 1993
Norvége (iles) 7,2—-48,6 Numers, 1995
Belgique (zone cotiére) 21,2-22,5 Devos, 2008
Pays-Bas 8 1,6 Hulscher, 1970
0,2-5 Van Dijk & Van Os, 1982
0,7 Boekema et al., 1983
20-30 Swennen & de Bruijn, 1980
Pays-Bas : Hulscher, 1997; Hulscher & Verhulst, 1996
Prés salés 450
Zones dunaires 10-30
Milieux prairiaux 14-22
Zones arables 0,15
Pays-Bas : De Roos, 1981
Zones dunaires 104 -205
Zones arables 73 -266
Tipperne (Pays-Bas) 60-70 Lind, 1965
Tles Britanniques : Briggs, 1982, 1984
Littoral 8-14
Zones fluviales 94-200
Zones agricoles 0,17-3
Tles Britanniques (Aberdeenshire) :
Zones herbeuses et dunes de sable
fixées 15-158 Vines, 1976
Prairies 17
Champs a 9 km de la cote 354
fles Britanniques (Cumbria) 4 Rankin, 1979
Tles Britanniques (Skokholm) 46-50 Harris, 1967
lles Britanniques Ythan (Ecosse) Heppleston, 1972
Littoral 1,7
Zones agricoles 4
fles Britanniques Ecosse :
Zones agricoles 15 Galbraith et Furness, 1993
fles Britanniques, Shetlands 12,4-15,8 Van der Val & Palmer, 2008
Angleterre (1982-2002) 0,06-8,45 Wilson et al., 2005a et b
Pays de Galles (1982-2002) 0,07 Wilson et al., 2005a et b
Allemagne, basse Rhénanie 0,4 Glinka & Wolf, 1994
Tles Féroé 5 Danielsen, 2001
Islande 2-31 Skarphédinsson et al., 2016
Lettonie (zones agricoles) 10 0,6 Opermanis, 1997
Italie 0,4 — 5,3 (moyenne = Valle et al., 1994
19+1,7)
Italie 8-20 sur le  Rusticalietal., 1999
continent
1—4surlesiles
Italie 1,84-1,92 Scarton et al., 1993b
Espagne 6 Martinez et al., 1983
France (bassin d’Arcachon) 10-71 SEPANSO, 2011
Tharan, 2016
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Tableau 2.
Materiaux apportes par les Huttriers pie dans leurs nids, n = 75 nids ¢tudies (d'apres
Yésou et al, 1995).

n %
Minéraux
Graviers, petits cailloux 35 47
Morceaux d’argile 1
Galet 1
Lithotame 1
Fragment d’ardoise 1
Végétaux
Algues séches 32 43
Végétation terrestre dont : 63
Senecio jacobea (tige) 10
Silene sp. (tige) 9
Silene sp. (feuilles, fleurs 1
Pteridium aquilinum (racine) 4
Pteridium aquilinum (tige) 2 84
Armeria maritima (racine) 3
Armeria maritima (fleurs) 2
Sedum acre 3
Juncus acutus (tige) 1
Glaucium flavum (tige) 1
Carex arenaria 1
Lichens non identifiés 4
Vestiges animaux
: e 30
Fragments coquillages (patelles et littorines)
Coquilles entieres :
9
Patella sp.
o 15
Littorina sp 5
Globula sp
.. 11
Helicidae
2
Nucella sp. 1 40
Mytilus edulis. 6
Fragments de crustacés
. 12
Os de lapins
i 2
Os d’oiseaux c
Cartilage de poissons 1
(Eufs de Roussette 5
Plumes 6
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Tableau 3.

Période de ponte de Huitrier pie dans differentes localités.

Localité
Pays-Bas
Tles Britanniques

fles  Britanniques
(Cumbria)
Ecosse

Ecosse (outer
Hebrides)Hébrides
extérieures
Russie
Blanche)
Russie (bassin du
Dniepr)

Lettonie

Tles Féroé
Pays-Bas

France (Bretagne)
France (bassin
d’Arcachon)

Italie (delta du P3)
Espagne (delta de
I'Ebre)

Bulgarie

(mer

Greéce (Evros delta)
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Période de ponte

Derniere semaine d’avril a derniere semaine de mai
Pic fin avril ou début mai

Dernieres entre le 15 et le 20 mai

26 avril au 3 mai— 10 au 22 juin

Début 11 — 17 avril en zones continentales et 29 avril — 7 mai en
zones littorales

Les couples sur les zones agricoles pondent en moyenne dix jours
avant les couples cotiers

Début entre le 16 et 26 mai
Entre troisieme décade d’avril et les dix premiers jours de mai

Début des pontes le 13 mai

Début des pontes le 25 avril

Début le 20 avril

Premiere décade de mai a premiere décade de juillet
20 mars a fin juin, pic en mai

Mi-avril @ mi-mai
De premiére semaine d’avril au 20 avril

25 avril = 15 juillet pour un élevage des jeunes entre le 18 mai et le
27 juillet (Longipes)
Mi-avril puis entre le 15 et 20 mai jusqu’a 20-25 juin

Référence
Hulscher, 1977
Mercer, 1968
Harris, 1969
Rankin, 1979

Heppleston, 1972

Wilson, 1978

Glutz et al., 1984
Grishchenko et al., 2012

Opermanis, 1997

Danielsen, 2001

Visser & Beintema, 1991

Yésou et al., 2001

Campredon, 1978 ; Ribereau-Gayon, 1979,
1980 ; Tharan, 2016

Valle et al., 1994 ; Valle et Scarton, 1996
Martinez et al., 1983

Boev, 1991

Goutner, 1986



N Lieu Mesures moyennes Poids frais Volume Références
(mm)
332 Tles britanniques 56,7 x 40,9 46,5 Glutz et al., 1984
56,1x49,9 Glutz et al., 1984
296 Friesland 56 x 39,6 Glutz et al., 1984
60,1x42,4 Glutz et al., 1984
100 Pays-Bas 56,3 x 39,8 Glutz et al., 1984
132 North Friesland 56,6 x 39,7 Glutz et al., 1984
75 Norvege 56,1 x39,3 Glutz et al., 1984
29 Norvege 56,2+2,1x39,7+1,0 Lambeck & Wessel,
1993
375 Mer blanche 56 x 40,1 43,4 (41-49,6) 42,69 Bianki, 1967
51 Bassin du Dniepr 53,5+0,26 x 38,27 + 0,20 Grishchenko et al.,
2012
Allemagne 46,6 (38,1-53,1 Dircksen, 1932
38 (1990) 56,19 +1,83x39,28+0,97
55 (1991 Allemagne (basse Rhénanie). | 55,55+ 2,13 x39,19 +0,98 .
64 (1992) Premiére ponte 55,60 + 1,79 x 39,46 + 1,10 Glinka et Wolf, 1954
88 (1993 55,42 +1,74x39,39+1,52
3(1990) 57,48 +0,48 +41,43+0,38
14 (1991) Allemagne (basse Rhénanie). Ponte | 55,96 + 2,59 x 38,82 + 1,02 .
18 (1992) de remplacement 55,64 + 2,25 x 38,83 + 0,99 Sl Gl S
19 (1993 54,30 +2,29x38,74+0,77
Zones littorales 38,56
Lettonie Zones fluviales 38,54 Opermanis, 1997
Zones agraires 38,95
41,19 + -
938 Nord-Ouest Europe 2986 Vaisdnen, 1977
, 43,99 + .
38 Delta de I'Ebre 56,8 x 40,07 47,42 + 3,32 307 Martinez et al., 1982
71 Estuaire du Po (ltalie) 55,49 x 39,95 Scarton et al. (1994)
200 France (ile de Béniguet 57,2+2,3x40,1+2 Yésou et al., 1995
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Tableau 3.
Taille des pontes, survie des ceufs et des poussins dans differentes localités.

Localité

Littoral arctique
Tles Britanniques
(Forvie, Ecosse)

fles  Britanniques
(Ythan Valley,
Ecosse)

Ecosse

Angleterre (North
Lancashire)

fles  Britanniques
(nord de
I'Angleterre)

Nord Angleterre :
Littoral

Continent

fles  Britanniques
(Pembrokeshire)
fles  Britanniques
(Argylishire)

fles  Britanniques
(Anglesey, Pays de
Galles)

fles  Britanniques
(Skokholm, Pays de
Galles)

Skokholm (Pays de
Galles)
Aberdeen, toits

Kollfjaradalur,
Féroé
Pays-Bas

Schiermonnikoog,
Pays-Bas
Allemagne
(Norderoog)
Allemagne,
(Mellum)
Allemagne
Littoral
Allemagne
Rhénanie)
Allemagne

(Basse

Finlande (Aland)
Danemark
Danemark,
Bogensee
Lettonie

Bassin du Dniepr
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Année

1966/68

1966/1968

1921-1929
1978-1980

1939,
1946, 1947
1921-1929

1939/
1965
1963/1964
1949
1988-1993

2001

1990
1931

1930
1989

1950
1971/76

Littoral
Zones
fluviales
Zones
agraires

Taille moyenne
de la ponte %

écart-type
2,56 + 0,16
(zones
littorales)

2,58 + 0,13 -
2,93+0,12
2,49

Littoral : 2,6
Zones

rivulaires : 2,7
Zones agraires :
2,8

2,52-2,76

2,59

2,78

2,7

2,77
2,6+0,2
3,01

3,13
3406
2,95+0,63
2,85
3,11+0,45
2,80

2,79

2,73

2,42
3,2+01

n

52

143

89

142

29

65

635

98

46

89

38

84

16

234

30
185

32

% d’'ceufs
éclos
(succés a
I’éclosion)

47

50

65
18,8

41,5
58

68
38
30
53

59

61
24
66
69
78

70

79

35-41

92

% de
poussins
a l'envol
(succes a
I'envol)

27

46

67
67

77
69

65
53
47
61

28

47
31

75

52

20

22-26

78

% d'ceufs
fournissant
des
poussins a
I'envol

16,2

28,7
0,9
49,5
32

11

Nombre
de
jeunes
par
couple
1,8

0,36

0,68

0,4

0,42

0,8

Référence

Bianki, 1967
Heppleston, 1972

Heppleston, 1972

Campbell, 1947
Briggs, 1984

Greenhalgh,
1969

Greenhalgh,
1973

Rankin, 1979
Rankin, 1979
Greenhalgh,
1973
Campbell, 1947

Campbell, 1947

Mercer in
Heppleston, 1972

Buxton, 1939
Harris, 1967
Keighley, 1949

Duncan et al.
(2001)
Danielsen, 2001

Haverschmidt,
1946

Verboven et al.,
2001

Dircksen, 1932

Dircksen, 1932

Schnakenwinkel,
1970
Glinka et Wolf,
1994
Glutz et al., 1984

Nordberg, 1950
Mgller, 1978
Fog, 1982

Opermanis, 1997

Grishchenko et
al., 2012



France (lle de 1994-2000 2,9 208 53,7 40 15 Yésou et al., 2001
Béniguet)
France {bassin  1978-2016 @ 2,58-3,08 297-  45-77 11-36 25 Campredon,
d’Arcachon) 310 1978 ; Ribereau-
Gayon, 1979 ;
SEPANSO, 2011 ;
Tharan, 2016
France (Camargue) 3,3 13 Blondel &
Isenmann, 1981
Espagne (Ebre) 1970/1980 3,09 +0,76 21 84 48 37,5 Martinez et al.,
1983
Italie 1990 3,38+ 0,52 Valle et al., 1994
Italie (P6) 1991 et 3,44+0,65 25 Scarton et al,
1992 1994
Italie (P6) 1994 3,5 + 0,58 (illes 4 68 Rusticali et al,
avec 1999
dérangements)
3,41 % 0,60 (iles
sans 55
dérangements)

Site Année Nombre de pontes  Ecart-type
" 1948-60 1,21 0,19
L'lle de Mellum 1086-88 120 0,20
Sites de Texel 1+2 | 1983-91 1,13 0,10
Site de Texel 4 1985-91 1,10 0,11
Schiermonnikoog | 1984-90 1,11 0,10
Skokholm 1963-77 1,22 0,50
Lune Valley 1978-80 1,49 0,23
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N heures N couples N heures de recherche Kcal/h/f)oussm/ha Kcal(h/f)ou55|n/ha Kcal/h/pou5f|n/1 K.caI/h/p(‘Jusﬁsm/
. . . . vant 4ge de 17 prés dge de 17 our avant age jour apres age
observation observés de nourriture par jour N X X .
jours jours de 17 jours de 17 jours
Zone 39,2 6 20 2,50+2,16 4,05+0,27 50,1 81
continentale*
Zone 55,7 8 14 1,54 0,44 2,59+1,0 2,4 37,5
littorale**

* |es proies sont des vers de terre et des larves de tipules
** les proies sont essentiellement des moules.

Atlantique Continentale
Cotiers Intérieurs Cotiers Intérieurs
Taille des couvées 2,60 2,75 2,84 2,99
Succeés a éclosion 31,8 40,2 48,2 56,5
Succes a I'envol 55,5 55,5 20,2 20,4

) % d’ceufs Nombre de ,

Localité Nom.bre de | % doeufs produisant des jeunes par An.nees Référence

nids éclos . <1 considérées

jeunes a I'envol couple
Skokholm - (Pays 98 24 31 0,9 1963-1964  Harris, 1967
de Galles)
Nord-Est de I'Ecosse
Littoral 52 47 13 0,4 1966 — 1968
Intérieur 139 50 23 0,7 19661968  eppleston, 1972
Nord-Ouest de ’Angleterre
Littoral 112 19 13 0,4 1978 - 1980
Rivulaire 202 17 11 0,4 Briggs, 1984
Agraire 34 42 32 1
66 75 Keighley, 1949
Littoral 64 37 Harris, 1967
64 60 Harris, 1967

Intérieur 53 61 Greenhalgh, 1973
Aberdeen, toits 89 69 32 0,8 1988-1993 Duncan et al. (2001)
SN;Nege (cote 47-49 16-35 0,52-1 2006-2007 Tigrve et Tigrve, 2016
Finlande (littoral) 92 78 Nordberg, 1950
Allemagne 79 5 Dircksen, 1932
(littoral 35-41 22-26 Schnakenwinkel, 1970
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Statut d'élevage de I'oiseau divorcé aprés le
divorce

Accouplé a la veuve

Accouplé au divorcé

Accouplé a un non-reproducteur*

Territoire, pas de compagnon

Pas de territoire de nidification

% Pas de reproductiont

Schiermonnikoog Stockholm
Divorcé Veuve Divorcé Veuve
M F M F M F M F
2 5 6 6 15 24 5 5
5 6 4 5 15 16 23 14
7 4 8 6 21 25 31 23
2 0 0 0 11 2 5 3
14 16 2 3 17 14 3 3
53% 52% 10% 15% 35% 20% 12% 13%

*Cela signifie que le nouveau compagnon était un non-reproducteur de I'année précédente.

Males Femelles
Age Age la conjointe Age Age du conjoint
Avant divorce Avant divorce Aprés le divorce Avant divorce Avant divorce Aprés le divorce

(n) (n) () (n) (n) ()
Nombre de cas 37 29 29 34 42 36
Age moyen £ erreur- 8,1+0,5 69406 6,7+0,6 69+0,6 8105 8,1+0,7
standard
Age médian 7 6 6 6 7 7
Intervalle 4-15 3-14 4-15 3-14 4-15 4-16
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