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Résumeé

Exploration des liens entre la phénologie de la migration et la dynamique des populations
nicheuses chez les oiseaux européens

L’avifaune connait un large déclin, tant au niveau mondial qu’au niveau européen. Les causes
de ce déclin sont multiples et en interaction les unes avec les autres. Plus particuli¢rement, le
changement climatique attire de plus en plus P’attention car les preuves de son effet sur
I’avifaune s’accumulent. En Europe, il se traduit essentiellement par une augmentation globale
des températures, des modifications dans le régime des précipitations, ainsi qu’une
augmentation de la fréquence des événements météorologiques extrémes. Au sein de I’avifaune,
les oiseaux migrateurs semblent particuliérement sensibles a certaines des conséquences du

changement climatique, en particulier les décalages de la phénologie.

Dans cette étude, nous avons voulu déterminer si la durée de la migration prénuptiale est
corrélée a la démographie des populations d’oiseaux migrateurs en Europe. Notre hypothése de
départ est qu’une certaine flexibilité¢ dans la phénologie de migration des especes pourrait leur
procurer davantage de résilience face aux événements météorologiques extrémes. Pour ce faire,
nous avons employé des données provenant de deux programmes de sciences citoyennes
coordonnés par I’European Bird Census Council (EBCC): PanEuropean Common Bird
Monitoring Scheme (PECBMS — démographie des populations) et EuroBirdPortal (EBP —
dynamique de migration). A 1’aide d’une approche inférentielle multi-modéles incluant divers
facteurs, nous avons ensuite examiné le lien entre la dynamique migratoire des oiseaux et les
tendances de leurs populations a I’échelle européenne, estimées sur le long terme et sur une

période plus récente de 10 ans (2008-2017).

Nos résultats semblent indiquer que des différences existent entre les espéces migratrices
totales, dont toutes les populations sont composées d’individus migrateurs, et les migratrices
partielles, pour lesquelles des individus sédentaires et migrateurs coexistent au sein des
populations nicheuses. En particulier, il semble que les migrateurs totaux qui étalent davantage
leur retour de migration sur 1’aire de nidification serait moins en déclin que celles dont les
retours se font sur une courte période, la relation étant inversée pour les migrateurs partiels. Ces
relations pourraient étre liées au changement climatique en cours en Europe. Néanmoins, nos
résultats sont entachés de plusieurs incertitudes, en partie liées au faible nombre d’especes pour
lesquelles cette analyse a pu étre réalisée. Des études complémentaires sont donc nécessaires

pour confirmer ces relations.



Summary

Exploring the links between migration phenology and breeding population dynamics in
European birds

Avifauna is in steep decline, both globally and in Europe. The causes of this decline are multiple
and interacting with each other. In particular, climate change is receiving increasing attention
as evidence ofits effect on avifauna is accumulating. In Europe, it is mainly reflected in a global
increase in temperatures, changes in precipitation patterns and an increase in the frequency of
extreme weather events. Within the avifauna, migratory birds appear to be particularly sensitive

to some of the consequences of climate change, particularly shifts in phenology.

In this study, we wanted to determine whether the duration of prenuptial migration is correlated
with the demography of migratory bird populations in Europe. Our initial hypothesis is that a
certain degree of flexibility in the migration phenology of the species could make them more
resilient to extreme weather events. To do this, we used data from two citizen science
programmes coordinated by the European Bird Census Council (EBCC): PanEuropean
Common Bird Monitoring Scheme (PECBMS - population demography) and EuroBirdPortal
(EBP - migration dynamics). Using a multi-model inferential approach including various
factors, we then examined the link between the migration dynamics of birds and their
population trends at the European scale, estimated over the long term and over a more recent

10-year period (2008-2017).

Our results seem to indicate that differences exist between fully migratory species, for which
all populations are composed of migratory individuals, and partially migratory species, for
which sedentary and migratory individuals coexist within breeding populations. In particular,
it seems that full migrants who spread out their return migration more on the breeding area
would be less in decline than those whose returns take place over a short period of time, the
relationship being reversed for partial migrants. These relationships could be linked to the
ongoing climate change in Europe. Nevertheless, our results are affected by several
uncertainties, partly related to the small number of species for which this analysis could be

carried out. Further studies are therefore needed to confirm these relationships.
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Chapitre 1 : Introduction

1) Le déclin des oiseaux en Europe

a) Le constat

La biodiversité connait un large déclin au niveau mondial, comme 1’indique le dernier rapport
de la Plateforme Intergouvernementale Scientifique et Politique sur la Biodiversité et les
Services Ecosystémiques (Diaz et al., 2019; IPBES, 2019). Un rapport récent de BirdLife
International montre également que I’avifaune mondiale n’est pas épargnée et connait un déclin

important, associé a des extinctions d’especes (BirdLife International, 2018).

Ce constat mondial est également visible a une échelle continentale. De fait, des indicateurs
montrent un déclin des oiseaux en Europe, en particulier les especes les plus communes
(Gregory et al., 2005; Inger et al., 2015; Vickery et al., 2014). Cette tendance n’étant pas
homogene, certaines especes déclinant plus que d’autres (Gregory et al., 2005; Inger et al.,
2015), il est important d’identifier les différentes pressions s’exercant sur 1’avifaune

européenne ainsi que les composantes qui sont les plus affectées.

b) Les principales causes du déclin

Afin d’obtenir une vision cohérente et globale du phénomene, nous suivons ici la classification
de I’Union Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN) (Salafsky et al., 2008), en
nous focalisant sur les facteurs principaux identifiés par BirdLife International (BirdLife

International, 2018).

1.  Intensification de 1’agriculture

Les indicateurs mettent en évidence que les populations des especes vivant dans les milieux
agricoles diminuent a un rythme bien plus soutenu que celles des autres milieux (Donald et al.,
2001; Gregory et al., 2005). Si les especes vivant en milieux forestiers déclinent également, la

tendance reste bien moins abrupte (Gregory et al., 2007).



Cette baisse plus importante est interprétée comme une conséquence de ’intensification de
I’agriculture (Busch et al., 2020 ; Donald et al., 2001). Ces pratiques plus intensives
représentent une combinaison de facteurs de déclin des espéces, principalement liés aux
changements d’utilisation des sols et a la pollution (Benton et al., 2003; Hallmann et al., 2014).
Par exemple, I’absence de fauche tardive dans les monocultures peut augmenter la prédation au
nid pour certaines especes (Kentie et al., 2015). La pollution associée a cette intensification est
principalement liée a I’'usage plus important de pesticides, soupconnés d’étre a I’origine d’une
perte importante en biomasse d’insectes (Hallmann et al., 2017). Or, ce sont les insectivores
des milieux agricoles qui ont décliné le plus fortement (Bowler et al., 2019) et ce déclin semble
corrélé a I'usage de certains types de pesticides (BirdLife International, 2018; Hallmann et al.,

2014).

1.  La chasse illégale

La notion de chasse recouvre a la fois 1’action de tirer ou de piéger des individus (McCulloch
et al., 1992). Bien que cette problématique soit connue de longue date (McCulloch et al., 1992),

il existe trés peu de mesures permettant de quantifier son impact sur les populations.

Récemment, BirdLife International a pu fournir une estimation sur ’ampleur des prélévements
illégaux, tant en Méditerranée (Brochet et al., 2016) que dans le reste de I’Europe (Brochet et
al., 2019). Selon ces estimations, entre 11 et 36 millions d’oiseaux seraient tués ou piégés
annuellement dans les pays du bassin méditerranéen, principalement en période de migration.
Ce bilan serait plus modéré dans le reste du continent, les prélévements s’échelonnant de 0,4 a
2,1 millions d’oiseaux tués. Les raisons invoquées seraient essentiellement la chasse récréative,

le contrdle des prédateurs et I’alimentation.

iii.  L’urbanisation

L’urbanisation constituerait également une cause de déclin des oiseaux européens, en
particulier parce que cet environnement serait associ¢ a plusieurs perturbations. Bien que
controversé, il semble qu’un lien entre le déclin des oiseaux urbains et la présence de chats
domestiques puissent étre établi (Beckerman et al., 2007). De plus, I’environnement urbain est

¢galement associ¢ a des pollutions physiques qui affectent les oiseaux telles la pollution



lumineuse (Ouyang et al., 2017; Ulgezen et al., 2019) ou la pollution sonore (Halfwerk et al.,
2011). Nous pouvons aussi mentionner I’impact direct du trafic routier, entre autre les collisions
avec des véhicules (Bujoczek et al., 2011). Ces perturbations peuvent, a des degrés divers,
diminuer la survie (Bujoczek et al., 2011; Ouyang et al., 2017) et la reproduction (Halfwerk et
al., 2011).

Une des conséquences les mieux documentée est la perte de diversité aviaire dans ces
environnements, ce qui se traduit par une homogénéisation des especes tant au niveau mondial
que continental (Clergeau et al., 2006; Sol et al., 2014). Cet effet indique que peu d’especes
tolérent les conditions imposées par I’environnement urbain (Sol et al., 2014). A contrario, cet
environnement semble propice a I’établissement de certaines espéces exotiques envahissantes

comme les perruches (Strubbe et Matthysen, 2009).

iv.  Le changement climatique

Le Groupe d’Expert Intergouvernemental sur I’Evolution du Climat (GIEC-IPCC) définit le
changement climatique comme « une variation de 1’état du climat, qu’on peut déceler [...] par

des modifications de la moyenne et/ou de la variabilité de ses propriétés et qui persiste pendant

une longue période » (IPCC, 2013).

Ce phénomene est susceptible d’impacter largement la biodiversité dans le futur et ce a diverses
échelles (Bellard et al., 2012). II a recu cependant une attention plus importante ces dernieres
années car les preuves de son action actuelle sur la biodiversité se font plus nombreuses (Brown
et al., 2016; Scheffers et al., 2016). Des évaluations récentes montrent que 1’action de ce
phénomene sur ’avifaune européenne est bien perceptible (BirdLife International, 2015;
Gregory et al., 2009; Pacifici et al., 2017). Cette réponse serait similaire entre le continent

européen et I’Amérique de Nord (Mason et al., 2019; Stephens et al., 2016).

De maniére générale, le climat peut affecter le risque d’extinction en fonction des tolérances
physiologiques et en modifiant les interactions entre les espéces (Cahill et al., 2013). Pour
I’avifaune européenne, on peut déja noter une croissance des especes adaptées aux hautes
températures au détriment des espéces adaptées au froid (BirdLife International, 2015; Jiguet
et al., 2010). On observe également un glissement ou une rétraction vers le nord des aires de

répartition (Auer et King, 2014; Brommer et al., 2012; Gill et al., 2019).



De méme, le climat semble impacter certaines interactions, tels que la compétition entre especes
ou les relations proies-prédateurs (Cohen et al., 2018; Devictor et al., 2012). Bien que peu
¢étudié, il semble également que certains événements extrémes, tels les sécheresses et les vagues
de chaleurs, peuvent induire une mortalité trés importante durant la période de nidification ou
retarder celle-ci (Marcelino et al., 2020; Marrot et al., 2017; Wingfield et al., 2017). Ces
modifications du cycle de vie, liées a la phénologie des individus, jouent également un role

non-négligeable dans les risques d’extinctions liés au climat (Cotton, 2003; Meller et al., 2008).

c) La question des synergies

Il est difficile de cerner les impacts spécifiques pour chacune des causes précitées, en partie car
elles agissent de concert (Bowler et al., 2018; Brook et al., 2008; Opdam et Wascher, 2004).
De plus, les impacts de ces différentes pressions et les synergies observées peuvent varier
suivant la localisation sur le continent (Hanzelka et al., 2019). 1l est également admis que des
traits propres aux especes, en particulier le degré de généralisme ou de spécialisme (Devictor
et al., 2010), peuvent influer sur les capacités d’adaptation des oiseaux au changement global
(Hanzelka et al., 2019; Jiguet et al., 2007, 2006; Jorgensen et al., 2016; Mason et al., 2019;
Morelli et al., 2020).

Pour ce qui concerne les oiseaux européens, les études se concentrent essentiellement sur les
contributions relatives du climat et de 1’utilisation des terres, menant parfois a des résultats
contradictoires ou complémentaires (Bowler et al., 2018; Eglington et Pearce-Higgins, 2012;
Hanzelka et al., 2019; Howard et al., 2015; Jiguet et al., 2007). Il semble cependant acquis que
les contributions relatives varient sur le continent, le climat ayant une plus grande influence

dans les communautés nordiques (Hanzelka et al., 2019; Howard et al., 2015).

Face a ces incertitudes et aux menaces pesant sur le futur (Bellard et al., 2012; BirdLife
International, 2015), la compréhension de la maniére dont le climat actuel influence 1’avifaune
européenne devient un enjeu majeur de conservation (Gregory et al., 2009). Nous allons
approfondir cette problématique trés vaste en détaillant 1’évolution récente et future du climat
en Europe, incluant I’évolution graduelle des variables climatiques et la fréquences des
extrémes météorologiques (Section 2). Par la suite, nous montrerons comment cette évolution

peut conduire a des modifications de la phénologie des oiseaux migrateurs (Section 3).
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2) L’évolution du climat en Europe

a) Les zones climatiques

Selon le GIEC, « le climat désigne en général le temps moyen ou, plus précisément, se réfere a
une description statistique fondée sur les moyennes et la variabilit¢ de grandeurs pertinentes
sur des périodes variant de quelques mois a des milliers, voire a des millions d’années » (IPCC,
2013). Ces grandeurs correspondent a la température, aux quantités de précipitations et au vent

(IPCC, 2013).

M Alpine M Atlantic [ Continental | Northem M southern

Figure 1 Carte des zones climatiques en Europe, adaptée de Metzger et al, 2005. Issue de IPCC, 2014

Afin de tenir compte de la variabilité du climat a 1’échelle du continent, I’Europe a été divisée
en 5 régions qui correspondent a une simplification du systéme proposé par Metzger et al.,
2005 : les zones Atlantique, Alpine, Méridionale, Septentrionale et Continentale (IPCC, 2014)
(Figure 1).

b) Les tendances météorologiques en Europe

Nous vivons a I’heure actuelle la décennie la plus chaude jamais enregistrée depuis la fin du
19%m si¢cle (EEA, 2020). Ce réchauffement des températures concerne tout le continent et

dépasse I’augmentation globale moyenne (Figure 2) (EEA, 2017a).
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Trends in annual temperature
across Europe between 1960
and 2015
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Figure 2 Augmentation annuelle des températures pour la période 1960-2015. Les boites noires représentent les zones
couvertes par au moins 3 stations météorologiques. Les points noirs indiquent des tendances significatives a 5%. Issue de EEA,

2017.

La tendance la plus forte est observée dans la péninsule ibérique durant 1’été, ainsi qu’en Europe
centrale et dans la zone climatique septentrionale. Le réchauffement de cette zone est bien plus

marqué en hiver (EEA, 2017a).

Les tendances globales pour les précipitations n’ont significativement pas changé a I’échelle du
continent mais 1’on peut observer des changements a une échelle plus régionale (Figure 3)
(EEA, 2017a). Les tendances significatives montrent un asséchement du bassin méditerranéen
et une augmentation des précipitations en Scandinavie. Ces deux tendances sont ¢galement

visibles sur un plan saisonnier, principalement en hiver et en été¢ (EEA, 2017a).

Nous pouvons définir les événements météorologiques extrémes comme étant des
« phénomeénes rares en un endroit et a un moment particulier de 1’année » (IPCC, 2013). Cette
notion est trés générale et refléte ’absence d’une définition précise faisant consensus, en

particulier lorsqu’il s’agit d’étudier un événement isolé (Cattiaux et Ribes, 2018).
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Le caractére extréme d’un événement météorologique dépend de plusieurs paramétres,
principalement le type de variable considéré (températures, précipitations, etc...), les
intervalles de valeurs soit en intensité soit en fréquence, la période temporelle et 1’échelle
spatiale considérée (Cattiaux et Ribes, 2018). Nous suivrons ici les lignes directrices du GIEC
qui consistent a évaluer ces événements en fonction des zones climatiques, des saisons, et en

définissant la rareté de fagon statistique (IPCC, 2013).

Les événements météorologiques extrémes regroupent les vagues de chaleur, les pluies
intenses, la sécheresse et les tempétes (IPCC, 2013). Le continent a déja connu des événements
que nous pouvons qualifier d’extrémes, tels que la vague de chaleur de I’ét¢ 2003 (Schir et
Jendritzky, 2004) ou le printemps trés chaud et sec de ’année 2011 (Coumou et Rahmstorf,
2012; Peterson et al., 2012). La Figure 4 reprend les 10 vagues de chaleur les plus intenses
connues depuis 1950 (Russo et al., 2015).

MRy
E A~

"o g
3y N A
Trends in annual (a) and summer (b) precipitation across Europe between 1960 and 2015
Total precipitation Drier Wetter
(mm/decade) O [ [ 1] ] () ) [ | 9 50 1000 1500 km
Q .9 o .0 O 6 5 ,9 O > a2
R R SN S A Syt
MY <,,"o 0" A2 @ ,9Y 0 G5 @ L &
/q;\",\c“ s ,,;9“ PN ARPANIPN o

Figure 3 Changement annuel et estival des précipitations pour la période 1960-2015. Les boites noires représentent les zones
couvertes par au moins 3 stations météorologiques. Les points noirs indiquent des tendances significatives a 5%. Issue de EEA,

2017.
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Figure 4 Top 10 des vagues de chaleurs les plus importantes sur la période 1950-2014. Chaque carte représente l'indice de

magnitude de la vague (HWM). Issue de Russo et al, 2015.

La figure 5 représente le nombre consécutif de jours humides, c’est a dire le nombre de jours

ou les précipitations sont au-dessus de 95°™ centile de la distribution (Casanueva et al., 2014).

Quelle que soit la saison, le risque de précipitation extréme est surtout présent dans la zone

atlantique. La figure 6 représente, quant a elle, la fréquence des sécheresses en fonction des

saisons (Spinoni et al., 2017). Pour ce qui concerne les tempétes, aucune tendance ne semble

se dessiner et beaucoup d’incertitudes demeurent (EEA, 2017a).

Figure 5 Nombre consécutif de jours humides (au-dessus du 95 centile) par saisons en Europe durant la période 1950-2010 (DJF :
Hiver ; MAM : Printemps ; JJA : Eté ; SON : Automne). Issus de Casanueva, 2014.

14



Malgré ces tendances, il reste tres difficile de déterminer si un événement isolé est une
conséquence du changement climatique d’origine humaine (Schir et Jendritzky, 2004). Cet
exercice est d’autant plus complexe que I’Europe se caractérise par une grande variabilité
interannuelle au niveau des températures et des précipitations (IPCC, 2013). Néanmoins, un
faisceau de preuves tend a prouver que 1’activité humaine influence déja les vagues de chaleur

et les précipitations, les choses étant moins évidentes pour les tempétes (IPCC, 2013).

>
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Figure 6 Fréquence des sécheresses par saison (Win : hiver ;Spr : printemps ; Sum . été ; Aut : automne) pour la période 1950-
2014 (1950-2015 pour le printemps). Les points représentent des tendances significatives a 5%. La colonne de gauche est basée
sur lindice standard de précipitation (SPI). La colonne de droite est basée sur ['indice standard de précipitation et

d’évapotranspiration (SPEI) . Issue de Spinoni et al, 2017.
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3) Stratégies de migration des oiseaux et impacts du changement

climatique

a) Le cycle annuel des oiseaux

i.  Notions générales

De nombreuses especes d’oiseaux sont caractérisées par une longévité supérieure a un an et
fréquentent des environnements qui varient au cours des saisons. Le cycle annuel se réfere a
I’ensemble des grandes étapes de la vie d’un oiseau adulte et la maniere dont ces étapes se

déroulent durant une année (Wingfield, 2008).

winter/non-
breeding

v

breeding

v

pre-basic
moult

Figure 7 Cycle annuel général d'un oiseau. Les grandes étapes sont la reproduction et la mue, séparées par [’hivernage. Issue

de Wingfield, 2008.

De fagon générale, ce cycle se compose de deux étapes principales : la période de reproduction
et la période de mue, cette derniére correspondant au remplacement du plumage (Newton,
2011). Ces deux phases sont souvent séparées par une période de quiescence, appelée période

non-reproductive ou hivernage (Figure 7) (Wingfield, 2008).

Généralement, ces phases se déroulent a des périodes de 1’année différentes car elles sont tres
consommatrices d’énergie. Toutefois, de nombreuses variations dans ce schéma existent et
dépendent des exigences écologiques de chaque espeéce (Newton, 2011). La phénologie peut se
définir comme I’étude de ces différentes phases, de leur étendue et de leurs répétitions durant

la vie des individus (Newton, 2011; Visser et al., 2012).
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1i.  Définition des phénoménes de migration

winter/non-
breeding

v

vernal
migration

v

breeding

v

pre-basic
moult

v

autumn
migration

Figure 8 Cycle annuel d'un oiseau migrateur, comprenant la migration de printemps et la migration d'automne. Issue de

Wingfield, 2008.

Outre les phases citées précédemment, de nombreuses espéces incluent dans leur cycle annuel
une phase supplémentaire: la migration (Newton, 2011). Sur un plan strictement
ornithologique, la migration se définit comme un mouvement d’aller-retour saisonnier entre
une zone employée pour la reproduction et une zone d’hivernage (Winger et al., 2019). 1l est
reconnu que ce comportement a une composante génétique non-négligeable chez les oiseaux
(Delmore et al., 2016; Liedvogel et al., 2011), bien que des composantes développementales ou

culturelles soient présentes chez certaines espéces (Aplin, 2019; Piersma, 2011).
Le caractere saisonnier de la migration améne a la scinder en deux grandes étapes : la migration

prénuptiale, se déroulant durant le printemps, et la migration postnuptiale qui a lieu en automne

Ceci porte le nombre d’étapes dans le cycle a cinq (Figure 8) (Wingfield, 2008).
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Au-dela de ce cycle général, les comportements migratoires peuvent fortement différer entre
les especes (Winger et al., 2019), ce qui améne au besoin de classer ces migrateurs en
différentes catégories. Nous abordons ici deux grandes classifications trés fréquemment
employées dans la littérature : la classification en stratégies comportementales et la

classification basée sur la distance de migration.

b) La classification des oiseaux migrateurs

i.  La classification en stratégies comportementales

Ce systeéme classe les espeéces en trois grands groupes : les résidents, les migrateurs totaux et

les migrateurs partiels.

a) Les résidents

Les especes résidentes, ou especes sédentaires, correspondent a des especes qui n’effectuent
pas de migration durant leur cycle annuel. Dans ce cas, les mouvements des individus sont
limités & des mouvements journaliers, par exemple pour la recherche de nourriture (Liedvogel

etal., 2011).

b) Les migrateurs totaux

On qualifie des espéces migratrices de totales ou obligatoires lorsque 1’enti¢reté de la
population effectue une migration durant le cycle annuel. Tous les individus, sans exception,
possédent donc le phénotype « migrateur » et ce quel que soit la population considérée (Watts

et al., 2018; Winger et al., 2019).

¢) Les migrateurs partiels

On parle de migrateurs partiels lorsque certains individus d’une population migrent de facon
saisonniere alors que d’autres individus ne migrent pas (Chapman et al., 2011). Cette définition
peut également s’appliquer a des especes pour lesquelles certaines populations sont migratrices

et d’autres résidentes (Winger et al., 2019).
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Quel que soit le niveau d’appréhension du phénomene, les migrateurs partiels se caractérisent
par un dimorphisme comportemental, ce qui correspond a une coexistence de différents

phénotypes au sein d’une population ou d’une espece (Buchan et al., 2020; Winger et al., 2019).

1. La classification selon les distances de migration

Ce systeme classe les especes en deux grands groupes : les migrateurs de longues distances et

les migrateurs de courtes distances.

Bien que cette notion soit intuitive et trés répandue, il n’existe pas une définition universelle de
ces deux catégories, probablement parce que les distances parcourues peuvent fortement varier
d’une espece a ’autre (Alerstam et al., 2003). La plupart des études ne précisent pas une
distance seuil et se référent aux migrateurs a longues distances comme les espéces hivernant
dans un autre continent, en particulier sous les tropiques (Horton et al., 2020). Cette notion de
distance est également employée de manicre relative pour comparer des individus d’une méme

espece ayant des sites d’hivernage différents (Lok et al., 2017; Reneerkens et al., 2020).

Tout ceci met bien en évidence la difficulté de réaliser une classification d’un phénomeéne qui
varie de mani¢re continue. Il faut donc garder a I’esprit que les distances de migrations
correspondent davantage a un gradient de valeurs, s’échelonnant des espeéces complétement
sédentaires aux migrateurs parcourant presque la terre entiére a I’'image des 19 000 kilometres

parcourus deux fois par an par la sterne arctique (Sterna paradiasaea) (Alerstam et al., 2003).

c) Les avantages et les inconvénients de la migration

L’apparition de la migration chez les oiseaux reste encore un débat ponctué de nombreuses
questions ouvertes. En particulier, I’origine biogéographique de ce phénomene est encore
discutée entre une émergence chez les especes tropicales ou tempérées (Winger et al., 2019).
Quel que soit la réponse a cette question, il semble bien admis que le comportement migratoire
actuel représente avant tout une réponse adaptative a la saisonnalit¢ de I’environnement
(Alerstam et al., 2003; Somveille et al., 2015). Plusieurs arguments plaident pour cette

explication.
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D’abord, la migration permettrait aux espeéces de profiter d’un excédent de ressources
alimentaires présent dans les écosysteémes tempérés durant le printemps et qui ne serait pas
consommé par les especes sédentaires (Somveille et al., 2019). Une plus grande quantité de
ressources disponibles peut se traduire par une augmentation de la taille de la couvée (Alerstam
et al., 2003). Ceci permettrait d’expliquer que les zones ayant un net surplus de productivité
sont également celles qui comptent le nombre le plus élevé d’espéces migratrices présentes
(Somveille et al., 2015). En outre, la migration permettrait d’éviter les rigueurs de I’hiver et de
réduire la compétition avec les espéces sédentaires durant cette période (Alerstam et al., 2003).
Dans la mesure ou un haut niveau de compétition interspécifique réduit la quantité d’énergie
disponible, il peut devenir plus avantageux de migrer dans un environnement ou cette

compétition est plus faible (Somveille et al., 2018).

D’autres mécanismes entreraient en ligne de compte, en particulier chez les oiseaux limicoles.
Une hypothese serait que les especes se reproduisant a des latitudes plus nordiques seraient
confrontées a un niveau de parasitisme plus faible (Piersma, 1997). Bien que des exemples
empiriques semblent confirmer cette idée (Clark et al., 2016), le lien entre la distance de
migration et le niveau de parasitisme n’est pas encore clairement compris (Gutiérrez et al.,
2017). Par contre, il semble acquis que les espéces migrant a des plus hautes latitudes peuvent
profiter de la plus longue durée du jour, ce qui permet d’augmenter le temps dédié a la recherche
de nourriture (Schekkerman et al., 2003). De plus, il semble également que les hautes latitudes

soient associées a un risque plus faible de prédation au nid (McKinnon et al., 2010).

Malgré ses nombreux avantages, ce comportement est aussi caractéris€ par plusieurs
inconvénients. En effet, la migration représente un comportement cotiteux du point de vue
énergétique (Wikelski et al., 2003), car elle requiert un effort musculaire intense pouvant étre
prolongé sur une longue période de temps (McWilliams et al., 2004). Elle représente aussi une
source de mortalité qui n’est pas négligeable pour certaines espéces (Alerstam et al., 2003).
Cette mortalité peut étre due non seulement a la déperdition énergétique, mais également a la
prédation sur les zones d’arréts (Alerstam et al., 2003) ou peut étre une conséquence de

conditions météorologiques défavorables durant le voyage (Loonstra et al., 2019).

Outre les colits associés au voyage, les migrateurs peuvent également étre affectés par des
conditions défavorables sur les zones d’hivernage. Bien que peu d’informations soient

disponibles, il semble que la réduction du couvert forestier en Afrique pourrait avoir un impact
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sur la survie de certaines espeéces (Buchanan et al., 2020; Mallord et al., 2018). Il semble
¢galement que les conditions météorologiques dans les zones d’hivernage, tels la température
ou le niveau de précipitations, peuvent avoir une influence sur le survie ou sur le succes
reproducteur durant la prochaine période de nidification (Aloni et al., 2019; Ockendon et al.,
2014; Saino et al., 2004a; Tettrup et al., 2012). En effet, les conditions météorologiques de
I’aire d’hivernage peuvent influencer la performance des individus durant la migration de
printemps, ce qui influe sur la compétition durant la reproduction (Aloni et al., 2019; Ockendon
et al., 2014). Les conditions météorologiques affecteraient également le processus de mue,
influant sur Pattractivité des males (Saino et al., 2004a). Les conditions sur ’aire d’hivernage
peuvent aussi retarder 1’arrivée des migrateurs sur les sites de reproduction (Gunnarsson et al.,
2006; Tettrup et al., 2012). Ce retard peut également intensifier la compétition pour des sites
de reproductions favorables (Gunnarsson et al., 2006; Kokko, 1999). L’ensemble de ces
processus constitue un « effet de report » (carry-over effect) qui implique que des événements
se déroulant durant une saison influence le succes reproducteur ou la survie des individus durant

les saisons suivantes (Harrison et al., 2011; Saino et al., 2004a).

En conséquence de tout ce qui précede, il est admis que la migration ne peut se maintenir dans
une population que si les colits associés a ce comportement sont équilibrés par les gains qu’il
procure (Somveille et al., 2018). Il est probable que des especes soient restées sédentaires car
elles n’étaient pas capables d’assumer ces colts (Alerstam et al., 2003). Les résidents peuvent
malgré tout faire face aux mauvaises conditions hivernales, en particulier par une augmentation
de leur tolérance au froid (Hegemann et al., 2019) et par un changement de régime alimentaire
(Renner et al., 2012). Cette stratégie alternative peut étre vue comme un pari : si les individus
résidents peuvent survivre aux rigueurs de la mauvaise saison, il pourront accéder plus
rapidement que les migrateurs aux territoires de bonne qualité pour la reproduction (Buchan et

al., 2020; Kokko, 2011).

d) Impacts du changement climatique sur les oiseaux migrateurs

i.  Mise en contexte

L’idée que les bénéfices de la migration équilibrent ses colits est communément admise et ce
depuis longtemps (Alerstam et al., 2003). Pourtant, de nombreuses observations actuelles

tendent a remettre en cause ce présuppose.
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En effet, des comparaisons intra-spécifiques chez les migrateurs partiels tendent a montrer que
les individus résidents ont un plus grand succes reproducteur et une meilleur survie que les
individus migrateurs (Buchan et al., 2020; Grist et al., 2017). D’autres études, menées chez les
migrateurs totaux, montrent qu’il est bien plus avantageux de migrer sur des courtes distances,
les individus parcourant de longues distances ayant un moindre succes reproducteur et une
moindre survie (Lok et al., 2017, 2011; Reneerkens et al., 2020). Ces exemple ont tous un point
commun : le faible succes reproducteur des migrateurs serait 1i€¢ au fait qu’ils se reproduisent
plus tardivement par rapport aux individus sédentaires (Buchan et al., 2020; Grist et al., 2017)

et aux migrateurs de courtes distances (Lok et al., 2017; Reneerkens et al., 2020).

Ces observations menent a un paradoxe évolutif : comment expliquer que la migration puisse
se maintenir alors que la sédentarité serait une stratégie plus avantageuse (Gilroy, 2017) ? De
nombreux auteurs estiment que ce déséquilibre serait le résultat du changement climatique
global (Pulido et Berthold, 2010; Visser et al., 2009). En particulier, I’hypothése du « décalage
de la phénologie des migrateurs » (Jones et Cresswell, 2010) est trés souvent citée pour
expliquer le désavantage apparent des migrateurs face aux résidents (Pulido et Berthold, 2010).
Dans les prochaines sections, nous nous attarderons davantage sur ce phénomene, ses origines

et ses multiples conséquences.

1i.  Les changements de la phénologie

a) Qu’entendons-nous par changements de la phénologie ?

Les modifications de la phénologie des organismes se référent a deux processus distincts mais
souvent liés (Chmura et al., 2019). On parle d’un changement de la phénologie (phenological
shift) lorsque le timing d’une étape du cycle annuel est modifié par rapport au calendrier. On
parle d’un décalage de la phénologie (phenological mismatch) lorsque le timing d’une étape du
cycle annuel est différent par rapport aux autres especes, a I’abondance d’une ressource ou a
des conditions de I’environnement, cette différence ayant des conséquences en termes de fitness
(Chmura et al., 2019). L’idée sous-jacente a ce phénomene est qu’il existe, pour un organisme
donné, une période durant laquelle il est plus avantageux d’effectuer certaines étapes du cycle
annuel (Visser et Gienapp, 2019). De ce fait, de nombreuses especes synchronisent leur cycle

annuel de fagon a utiliser au mieux cette fenétre temporelle (McNamara et al., 2011).
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Il est désormais bien connu que 1’augmentation des températures, consécutive au changement
climatique, a pour effet de provoquer un changement de la phénologie vers des dates plus
précoces pour de nombreux animaux (Cohen et al., 2018). La raison principale de cet
avancement est qu’une augmentation de la température, principalement durant le printemps,
permet un développement plus rapide de la végétation (Fu et al., 2012). Cependant, on remarque
que les animaux ne répondent pas tous avec la méme intensité. En particulier, les animaux
ectothermes et ayant une masse corporelle faible connaissent un avancement de la phénologie
plus important (Cohen et al., 2018). Ceci a pour conséquence que si des especes en interaction
ne répondent pas de la méme maniere a I’augmentation des températures, un décalage de la

phénologie entre ces espéces devient apparent (Visser et Gienapp, 2019).

Dans le cas particulier des oiseaux, cet effet de décalage se marque au niveau alimentaire car
le développement des insectes devient plus précoce (Cohen et al., 2018). Or, les insectes
constituent la principale ressource employée durant la période de nidification, ce qui implique
que de nombreux oiseaux doivent synchroniser leur nidification avec le pic d’abondance de
cette ressource (Both et al.,, 2006). Une absence de synchronisation peut avoir des effets
déléteres sur la reproduction et la survie des individus (McNamara et al., 2011; Moller et al.,

2008).

En réponse au développement plus précoce des insectes, on peut observer un avancement de la
période de nidification de certaines especes (Marrot et al., 2018). Un tel effet d’avancement de
la date de ponte est également visible chez les oiseaux migrateurs (Both et Visser, 2001; Kentie
et al., 2018). Cet avancement de la reproduction est cependant contraint par la date de retour de
la migration (Both et Visser, 2001). En effet, plusieurs espéces ont avancé leur date de retour
migratoire mais cet avancement semble insuffisant pour coincider avec le pic d’abondance des
insectes (Both et Visser, 2001; Horton et al., 2020; Usui et al., 2017; Winkler et al., 2014). Pour
comprendre ce manque d’ajustement observé du timing de la migration, il est nécessaire de

comprendre les mécanismes sous-jacents.

b) Origine du décalage de la phénologie chez les oiseaux migrateurs

Pour synchroniser son cycle de vie a la période d’abondance d’une ressource, tout organisme
doit utiliser des signaux de 1’environnement, lui permettant de prédire la disponibilité future de

la ressource (McNamara et al., 2011). L’efficacit¢ d’un tel systéme dépend du niveau de

23



corrélation entre le signal employé et I’abondance de la ressource d’intérét (McNamara et al.,
2011; Winkler et al., 2014). La diminution de cette corrélation, résultat du changement
climatique (Winkler et al., 2014), est souvent invoqué pour expliquer que les espéces migrant
sur de longues distances sont désavantagées par rapport aux migrateurs de courtes distances
(Jones et Cresswell, 2010). En effet, ces derniers peuvent employer les informations
météorologiques de leur zone d’hivernage pour ajuster plus facilement leur retour aux
conditions sur la zone de nidification qui est géographiquement proche (Akesson et al., 2017;

Butler, 2003; Hurlbert et Liang, 2012; Usui et al., 2017).

Dans le cas des migrateurs de longues distances, il est connu depuis longtemps que ces especes
utilisent une horloge interne pour ajuster le timing de la migration, cette horloge étant de nature
génétique (Akesson et al., 2017; Delmore et al., 2016). L ’ajustement de cette horloge est
influencé par des facteurs environnementaux, principalement la photopériode (Coppack et
Pulido, 2004; McNamara et al., 2011). Plus précisément, le début de la migration prénuptiale
dépend de 1’augmentation de la durée du jour dans les zones d’hivernage (Coppack et Pulido,

2004).

Ce signal est indépendant des conditions météorologiques pouvant étre observées sur la zone
de nidification et ne varie pas d’une année a 1’autre. Ceci apparait désormais comme un
désavantage puisque les conditions de I’environnement changent sous 1’action du changement
climatique et deviennent donc de moins en moins prévisibles (McNamara et al., 2011; Winkler
et al., 2014). De nombreux migrateurs de longues distances n’auraient donc pas modifié leur
phénologie de par leur incapacité a modifier leur réponse a la photopériode, ce qui implique
que ces especes rentreraient « trop tard » par rapport a la phénologie de la végétation et aux

pics de ressources alimentaires comme les insectes (Both et al., 2005; Jones et Cresswell, 2010).

Ce point de vue a cependant été remis en question, ou du moins a été nuancé. En effet, des
observations ont montré que la capacité d’ajustement de certains migrateurs de longues
distances pouvait étre plus grande que celle des migrateurs de courtes distances (Jonzén et al.,
2006). D’autres observations suggéreraient que le comportement des individus peut fortement
varier d’une année a 1’autre (Saino et al., 2004b) et que certaines especes pouvaient également

avancer leur date de départ de la zone d’hivernage (Bussiére et al., 2015; Rotics et al., 2018).
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Deux mécanismes peuvent expliquer cette plasticité inattendue des migrateurs de longues
distances. Une premiére explication est que ceux-ci peuvent avancer leur date de départ de I’aire
d’hivernage en se servant d’informations liées a la température (Cotton, 2003; Saino et
Ambrosini, 2008; Usui et al., 2017). En effet, il a ét¢ montré que les anomalies climatiques en
Afrique sont corrélées a celles de I’Europe et permettent de prédire les conditions climatiques
deux mois plus tard (Saino et Ambrosini, 2008). L’existence de cette corrélation est désormais
prouvée pour les zones fréquentées par 1’hirondelle rustique (Hirundo rustica) (Pancerasa et
al., 2018). Ces observations suggérent que la corrélation entre ces anomalies pourraient &tre
mise a profit et utilisée comme signal permettant a ces migrateurs d’ajuster leur départ (Saino

et Ambrosini, 2008; Usui et al., 2017).

Un second mécanisme serait la capacité de certains migrateurs a pouvoir modifier la vitesse de
leur migration durant le voyage (La Sorte et Fink, 2017; Rakhimberdiev et al., 2018). En effet,
la vitesse de la migration dépend du nombre de sites d’arrét fréquentés par les individus durant
le voyage ainsi que la durée de ces arréts (Rotics et al., 2018; Schmaljohann et Both, 2017).
Certaines espéces peuvent donc diminuer leur temps d’arrét pour arriver plus rapidement sur la
zone de nidification mais au risque de ne pas emmagasiner assez d’énergie pour continuer le
voyage (Horton et al., 2020; Rakhimberdiev et al., 2018). L’efficacité de cette stratégie dépend
donc de la quantité de ressources disponibles sur le site de repos (Rakhimberdiev et al., 2018)
et de la capacité des individus a interpréter les signaux indiquant le caractere favorable des sites

de repos (McGrath et al., 2009).

Bien que ces mécanismes améliorent la capacité d’ajustement des migrateurs de longues
distances, ils n’empéchent pas pour autant certains décalages de la phénologie. En effet, la
capacité a modifier la vitesse de la migration ne permet pas a elle seule un avancement suffisant
pour rattraper le retard face aux ressources alimentaires (Horton et al., 2020; Schmaljohann et
Both, 2017). Both et al ont émis 1’hypothése que la flexibilit¢ des individus pouvait étre
contrainte par des conditions durant le voyage car partir plus tot de la zone d’hivernage peut
impliquer de rencontrer des conditions météorologiques défavorables durant le voyage ou sur

’aire de nidification (Both, 2010; Rotics et al., 2018).
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1.  Les impacts des changements de la phénologie

a) Le niveau individuel

Il est communément admis que la désynchronisation entre la période de reproduction et le pic
d’une ressource mene a des effets négatifs pour la survie des jeunes (Visser et al., 2012). Ceci
aurait pour conséquence de diminuer la capacité de reproduction des adultes (Both et al., 2005).
Il a été démontré que cette désynchronisation peut réduire le taux de croissance des oisillons
chez plusieurs espéces nichant en arctique (Doiron et al., 2015; McKinnon et al., 2012). Le
méme résultat est également visible chez plusieurs espéces des milieux tempérés (Both et al.,
2009; Catry et al., 2017; Samplonius et al., 2016). Néanmoins, cet effet ne semble pas
généralisable pour toutes les espeéces et peu d’études en milieu naturel ont permis de tester cette

hypothéese (Kharouba et Wolkovich, 2020; Knudsen et al., 2011; Reneerkens et al., 2016).

De maniere générale, les individus qui nichent plus tot durant la saison ont souvent un succes
reproducteur plus important (Verhulst et Nilsson, 2008). Les individus qui rentrent plus
précocement de migration ont donc en général un meilleur acces aux territoires de bonne qualité
(Gunnarsson et al., 2006; Kokko, 1999). Aussi, il semble qu’une arrivée plus précoce des males
peut également augmenter leur chance de s’apparier avec une femelle, puisque le nombre
d’occasions diminue au cours de la saison de reproduction (Kokko et al., 2006; Samplonius et

Both, 2017).

Nicher plus tard dans la saison peut également engendrer des coits dans le futur. En effet, les
individus nichant le plus tard ont moins de temps pour se préparer a la migration d’automne, ce
qui peut influencer leur survie durant cette période et la reproduction ’année suivante (Evans
etal., 2020; Low et al., 2015). Néanmoins, il a ét¢ démontré chez le gobemouche noir (Ficedula
hypoleuca) que nicher plus tot peut augmenter la compétition avec les especes résidentes,
menant a la mort de nombreux individus de I’espeéce migratrice (Ahola et al., 2007; Samplonius
et Both, 2019). Par conséquent, rétablir la synchronisation de la phénologie avec le pic
d’abondance des ressources alimentaires pourrait, dans certains cas du moins, engendrer plus

de cofits que de bénéfices en termes de survie (Visser et al., 2012; Visser et Gienapp, 2019)
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b) Le niveau populationnel

L’impact des décalages de la phénologie sur la démographie et la dynamique des populations
est une question encore controversée (Visser et Gienapp, 2019). Cette controverse est en partie
due au fait qu’il est couteux de mettre en place des programmes de monitoring sur le long terme
permettant de rendre compte de ces aspects, résultant en un faible nombre d’études (Miller-
Rushing et al., 2010). De plus, il est également difficile d’isoler I’effet d’un seul facteur alors
que les tendances des populations intégrent les réponses face a plusieurs facteurs de

changements (Vickery et al., 2014).

Il a cependant pu étre montré que les espéces migratrices qui n’avaient pas modifi¢ leur
phénologie sont caractérisées par une baisse plus importante de leurs populations (Meller et al.,
2008). Le changement de la phénologie apparait donc comme un « effet tampon » sur les
tendances a long terme (Salido et al., 2012). Ce déclin des populations est également plus
marqué pour les migrateurs parcourant de longues distances (Both et al., 2010; Kolecek et al.,

2020; Saino et al., 2011).

Si cette corrélation entre les tendances des populations et la phénologie de migration est bien
visible, les mécanismes sous-jacents ne sont pas clairement établis (Dunn et Mgller, 2014;
Franks et al., 2018; McLean et al., 2016). En effet, la date d’arrivée ne serait pas directement
liée a la date de ponte des especes ou la taille de la couvée, suggérant que le décalage de la
phénologie n’aurait que peu d’effet sur ces paramétres liés a la taille de la population (Dunn et
Mpller, 2014). De plus, il semble qu’un haut niveau de décalage ne se traduit pas
systématiquement par une tres faible reproduction, bien que les espéces montrant un décalage
plus important connaissent généralement des tendances de populations moyennes plus faibles.
Ceci tant a suggérer que les effets négatifs du décalage de la phénologie ne seraient pas
directement liés a une baisse de la reproduction mais a d’autres mécanismes démographiques
(Franks et al., 2018; McLean et al., 2016). Il n’est ¢galement pas exclu que la réduction du
nombre de jeunes causée par le décalage alimentaire puisse se traduire par un niveau de
compétition plus faible en hiver, masquant les effets sur la dynamique des populations
(Knudsen et al., 2011; Visser et Gienapp, 2019). D’autres études sont donc nécessaires pour

mieux comprendre le lien entre la phénologie des individus et la dynamique des populations.
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iv.  Les stratégies de migration et la diversité des comportements ont-elles une

influence sur ces impacts ?

Nous avons pu constater que le lien unissant la phénologie des individus et les tendances des
populations reste encore obscure. Gilroy ef al ont cependant mis au point un nouveau cadre
conceptuel qui pourrait nous aider a analyser ce lien : la diversité migratoire (Gilroy et al.,

2016).

L’idée sous-jacente est que les especes montrant une plus grande variabilité de mouvements
migratoires seraient également celles qui pourraient le mieux faire face aux changements
environnementaux. En ce sens, la dynamique des populations d’une espece serait le reflet de la
diversité¢ des comportements individuels et elle serait d’autant plus stable que la population

montre une grande variabilité¢ dans ces comportements migratoires (Gilroy et al., 2016).

Cette notion de « diversité de mouvements migratoires » peut se comprendre de plusieurs
facons. Sur un plan spatial, il semble que les espéces ayant une aire d’hivernage plus grande
seraient moins affectées par des problémes locaux comme les décalages alimentaires (Kolecek
et al., 2018; Senner et al., 2017). La superficie de 1’aire d’hivernage est liée au fait que tous les
individus d’une population ou toutes les populations d’une méme espéce ne migrent pas vers
les mémes destinations. En ce sens, les especes qui montrent une plus grande variabilité¢ dans
cet aspect de la migration auront une aire d’hivernage plus grande (Gilroy et al., 2016). De
méme, des populations aux origines diverses se mélangeant sur les aires d’hivernage (ie ; faible
connectivité migratoire) seraient également plus résistantes car les conséquences d’un
événement néfaste isolé seraient diluées dans I’ensemble de la population (Burgess et al., 2020;
Finch et al., 2017). Cette diversit¢é migratoire peut également se manifester sur le plan
comportemental. En effet, il semble que les migrateurs partiels soient eux-aussi plus résilients
face aux changement environnementaux. Cette capacité peut s’ interpréter comme le reflet d’une
diversité plus grande dans les comportements migratoires, en particulier dans les destinations
en hivernage (Gilroy, 2017; Gilroy et al.,, 2016). Cette diversité pourrait é¢galement se
manifester sur le plan temporel. Par exemple, il semble que certains migrateurs de longues
distances soient faiblement affectés par les changements climatiques car ils seraient capables
d’échelonner leur retour de migration en plusieurs vagues (Nadal et al., 2019; Senner et al.,

2019).
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La diversité migratoire, en particulier sur le plan temporel, pourrait-elle donc constituer le
chainon manquant entre la phénologie des individus et les tendances des populations ? Cette

question est au cceur de nos hypothéses de recherche.

Dans le présent travail, nous voulons déterminer si la diversité temporelle des retours de
migration pourrait constituer une variable prédisant la dynamique des populations des especes
migratrices. En particulier, nous pensons que cette diversité dans les retours de migration
pourrait aider les migrateurs de longues distances a faire face aux différents événements
météorologiques (extrémes) pouvant survenir sur la zone de nidification ou le long de la route
migratoire. Si les espéces échelonnent le retour des individus sur une période de temps plus
étendue, I’effet d’événements isolés et imprévus pourrait étre tamponné et impacter plus
faiblement la dynamique des populations. Par ailleurs, un étalement des retours devrait diluer a
I’échelle populationnelle les risques liés aux décalages phénologiques. Cette diversité
temporelle permettrait de mieux comprendre le compromis existant entre les colts et les

bénéfices d’un retour migratoire plus précoce ou plus tardif.

Dans le cas particulier des migrateurs partiels, nous nous attendons a observer ’effet inverse,
les espéces échelonnant davantage leurs retours de migration étant celles qui auraient des
tendances de populations les plus défavorables. En effet, puisque ces espéces se composent
d’individus migrateurs et résidents, nous pouvons nous attendre a ce que les individus résidents
entament leur reproduction plus tot en suivant I’évolution des températures et la phénologie des
proies (Gilroy, 2017). Ceci aurait pour conséquence d’augmenter fortement la compétition pour
les sites de reproduction et pour le choix des partenaires. D¢s lors, les individus migrateurs qui
rentreraient plus tardivement seraient fortement pénalisés. De méme, les individus migrateurs
qui rentreraient plus tot seraient mieux & méme de tenir compte de facteurs météorologiques

pouvant leur permettre d’entamer plus tot leur phase de reproduction

Pour compléter cette étude a 1’échelle des populations, nous voulons également déterminer le
lien existant entre la phénologie de la migration prénuptiale et le succés reproducteur chez la
pie-grieche écorcheur (Lanius collurio). Cette espece migratrice totale est un modéle d’étude
intéressant car son succes reproducteur peut-étre fortement lié a des parameétres de son
environnement (Hollander et al., 2011). De plus, il semble ¢galement que cette espéce montre
une plus faible capacité d’ajustement du retour de migration aux pics des ressources locales, ce

qui peut également impacter son succes reproducteur (Pedersen et al., 2020).
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Chapitre 2 : Materiel et meéthodes

1) Sources et acquisition des données

Notre étude a I’échelle européenne repose sur des données issues de différents programmes de
sciences citoyennes. Ce choix méthodologique nous a permis de disposer de vastes ensembles
de données couvrant une large échelle spatiale durant une période de temps suffisamment
longue. En particulier, nous avons utilisé les jeux de données produits par deux principaux
programmes de surveillance des oiseaux en Europe et coordonnés par I’European Bird Census

Council (EBCC ; voir https://www.ebcc.info/) :

e PanEuropean Common Bird Monitoring Scheme (PECBMS ; voir https://pecbms.info/)

e EuroBirdPortal (EBP ; voir https://eurobirdportal.org/)

Ces données ont également été complétées par des données de distribution fournies par BirdLife
(BirdLife International et Handbook of the Birds of the World, 2019). Quant a notre étude sur
la pie-griéche écorcheur, ce jeu de données fut construit sur la base d’observations réalisées sur

le terrain. Les prochaines sections visent a détailler ces différentes sources de données.

a) Démographie des populations d’oiseaux nicheurs en Europe

Les données de démographie des populations en Europe ont été extraites des résultats du
programme PanEuropean Common Bird Monitoring Scheme (PECBMS) pour la période
1980-2017. Ces données consistent en des indices d’abondance relative des populations de 170
especes d’oiseaux parmi les plus communes. Ces indices sont calculés sur base de différentes
méthodes de comptage sur le terrain telles que des transects, des suivis par points d’écoute ou
par cartographie de territoire pour 28 pays européens (Gregory et al., 2005; Vorisek et al., 2020)
(cf. Annexe 1).

La production de ces indices de populations implique plusieurs étapes que nous résumons

brievement. Les données de comptage sont tout d’abords utilisées pour calculer des indices

nationaux de populations pour chaque année calendrier, ces indices correspondant aux
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coefficients d’une régression log-linéaire de Poisson (Gregory et al., 2005). Plus
particulierement, ces modeles sont paramétrés pour chaque espece en utilisant le logiciel TRIM
(TRends and Indices for Monitoring data) afin de prendre en compte les éventuelles données
manquantes certaines années (Pannekoek et van Strien, 2001). Le mod¢le de régression, tenant

compte du site d’échantillonnage et de I’année du comptage, est détaillé ci-dessous :

In(uij) = i+ v;

ou q; est Ieffet associ€ au site 7, y; est I’effet associ€ a ’année j et p;; est la valeur estimée du
comptage. Par la suite, ces indices sont agrégés au niveau Européen pour obtenir un indice
global pour le continent (van Strien et al., 2001). Des méthodes statistiques spécifiques, basées
¢galement sur le programme TRIM, permettent de tenir compte des tailles différentes de
populations entre pays et de prendre en compte les données manquantes liées a la mise en place
plus tardive de certains programmes nationaux de monitoring (van Strien et al., 2001; Votisek
et al., 2020). Sur base de ces indices agrégés, une tendance de populations est calculée comme
¢tant la variation (exprimée en pourcentage) de la valeur de I’indice entre la premicre et la

derniére année de la période temporelle considérée.

Dans le cadre de la présente étude, nous employons les tendances de populations sur le long
terme, qui correspondent a la période d’étude 1980-2017 a ’exception de certaines especes
pour lesquelles les programmes de monitorings ont débuté plus tardivement. Nous avons
¢galement utilis¢ des tendances calculées sur 10 ans et qui correspondent a la période 2008-
2017. Nous avons également extrait le type d’habitat majoritairement utilisé pour chaque
espece : milieux agricoles, milieux forestiers et autres, cette derniére catégorie correspondant

aux especes généralistes (Votisek et al., 2020).

b) Dynamique de migration des différentes espéces en Europe

L’EuroBirdPortal (EBP) est un autre projet coordonné par ’EBCC et qui vise a la création
d’une base de données d’observations des oiseaux a I’échelle Européenne. Ce programme part
du constat que les ornithologues amateurs utilisent des bases de données nationales et/ou
régionales afin d’encoder les especes vues chaque jour durant leurs sorties sur le terrain. L’idée

est donc de mettre en commun ces différentes sources dans une base de données centralisée et
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permettant d’obtenir plus facilement des informations précises sur la distribution et les
mouvements des espeéces a 1’échelle européenne (Gargallo et al., 2014). Ce programme se
focalise plus particuliérement sur 105 especes d’oiseaux, essentiellement migratrices, et couvre

29 pays membres sur une période allant de 2010 a nos jours (cf. Annexe 1).

L’EBP differe d’autres projets de sciences citoyennes de par la structure de ses données. En
effet, ce programme ne repose pas uniquement sur des données structurées mais collecte
¢galement (et méme principalement) des données opportunistes et dont la qualité dépend de
I’effort d’échantillonnage des observateurs volontaires (EBCC, 2020). On peut distinguer 3
grands types de données : les observations isolées, les listes completes d’observations et les

listes fixes d’observations.

Les observations isolées sont des données ponctuelles qui sont renseignées par 1’observateur
sans employer un protocole d’observation prédéfini. Ces données permettent essentiellement
de déterminer la présence de certaines espéces. Les listes complétes différent de ce schéma par
le fait que I’observateur renseigne toutes les especes détectées et ce durant une période de temps
bien définie. Ce type de données permet une estimation plus précise de la présence/absence des
especes. Enfin, les listes fixes d’observations suivent la méme approche que les listes complétes
mais [’observateur ne se focalise que sur certains groupes ou certaines especes cibles (e.g.
recensement hivernaux des oiseaux d’eau) (EBCC, 2016). Quel que soit le protocole employé,
les observations sont accompagnées d’informations précisant la localisation et la date de

I’événement (EBCC, 2016).

Selon le standard émis par I’EBP, toutes les observations sont contenues dans 3 fichiers
distincts : un tableau des événements, un tableau des observations et un fichier décrivant les
protocoles des listes complétes et fixes (EBCC, 2016). Un événement correspond a une liste
d’observations de plusieurs espéces par un observateur donné et a un endroit donné ; cet
¢vénement est identifi¢ dans le jeu de données par un code d’identification unique. Cette
structure a pour but d’encoder les observations des listes complétes et fixes comme des
observations isolées (i.e. données non-agrégées, une espece par liste correspond a une seule
observation), ceci afin d’assurer une compatibilité entre les différents sources de données

(EBCC, 2016).
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L’EBP ayant pour but de quantifier les changements saisonniers dans la distribution et la
répartition des especes (Gargallo et al., 2014), cette base de données constitue le support idéal
pour quantifier la dynamique de migration des oiseaux migrateurs européens. Dans cette
optique, nous avons utilisé les données contenue dans ce portail pour estimer la durée du retour
de la migration a 1’échelle de 1’aire de nidification des espéces en Europe. Nous avons extrait
aussi bien les données issues des observations isolées que celles des listes d’observations. Bien
que de nombreux auteurs pointent les limites des observations isolées et préconisent 1’emploi
de protocoles structurés sous forme de listes (La Sorte et al., 2018; Sullivan et al., 2014), ’EBP
ne contient pas suffisamment de listes completes d’observations que pour restreindre 1’analyse
a cette seule source de données. De plus, la couverture géographique est restée longtemps
restreinte a certains pays : jusqu’en 2016, des données de listes complétes n’étaient disponibles
en faible nombre que pour 14 des pays couverts également par le programme PECBMS. La
couverture géographique de ces listes complétes a par la suite augmenté trés progressivement.
A I’heure actuelle, aucune donnée de ce type n’est encore disponible pour la Suede, la Norvege

et la Finlande, les autres pays ayant une couverture géographique assez variable.

c) Données sur la distribution des espéces

Les données de répartition des espeéces fournies par BirdLife International (BirdLife
International and Handbook of the Birds of the World, 2019) consistent en des cartes de
distribution qui indiquent, sous forme de polygones, la limite des aires de répartition des
différentes especes au niveau mondial. Ces cartes ont été¢ profondément révisées durant la
période 2014-2017 par I’équipe de rédaction du « Handbook of the Birds of the World » en
utilisant des sources trés variées. Depuis lors, ces cartes sont mises a jour tous les ans par
I’association BirdLife International afin de refléter les derni¢res mises a jour taxonomiques ou
des changements dans la répartition de certaines especes (BirdLife International et Handbook

of the Birds of the World, 2019).

Dans cette étude, nous avons extrait de ces cartes les polygones représentant les aires de
nidification et les aires d’hivernage de chaque espece. Ces informations nous ont permis de

calculer plusieurs variables que nous détaillerons dans les prochaines sections.
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Précisons que le présent travail n’exploite pas les données du nouvel Atlas des Oiseaux
Nicheurs d’Europe (EBBA2) réalisé par '"EBBC (Keller et al., 2020) car sa parution trés récente

(Décembre 2020) ne nous a pas donné le temps d’exploiter les données qu’il contient.

d) Données de terrain sur la pie-griéche écorcheur

Un dernier jeu de données fut produit en réalisant des observations de terrain et en se focalisant
sur 1’étude de la pie-grieche écorcheur (Lanius collurio). L’objectif de cette partie était de
déterminer le lien entre le succes reproducteur des individus et leur phénologie de retour de
migration. Cette approche se focalisant sur les individus était un complément a notre étude a
I’échelle des populations européennes. Brieévement, ce protocole d’observation se structurait en
3 parties : I’étude du retour de migration, la recherche des nids et le suivi du succes

reproducteur.

Le retour de migration fut étudié¢ durant la période Avril-Mai 2020. Les sites d’études
correspondent a 3 localités situées dans la région de Fagne-Famenne (Wallonie, Belgique) : les
sites de Feschaux, Lessive et Honnay (Annexe 3). Ces sites ont été choisis sur base des données
disponibles sur le portail Observations.be (Natagora, 2020) et de suivis réalisés par 1’association
Natagora en 2019 (Paquet et al., 2020). Ces données ont été complété par des données issus
d’orthophotos permettant de déterminer la présence d’habitats favorables et d’un repérage sur

le terrain pour confirmation.

Pour chaque site, 15 transects ont été délimités afin de couvrir des zones caractérisées par des
types de gestions différentes (i.e. réserves naturelles, Natura 2000, hors réserve). Chaque
transect fut effectué sur une période de 8 minutes durant lesquelles I’observateur indiquait tous
les individus observés, et ce quel que soit la distance. La position de chaque oiseau observé
était encodée dans un systetme GPS (application Input (Lutra Consulting, 2020) reli¢e a
I’extension Mergin du logiciel QGIS) afin de délimiter les différents cantons et d’éviter les
doubles comptages. Des informations complémentaires telles que le comportement des
individus, le sexe et des paramétres météorologiques ont également été consignées. Au total, 2
sites étaient visités par jour en alternant I’ordre de passage des transects au sein d’un site et en

alternant I’ordre de passage des 3 sites.
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Par la suite, le protocole fut complété par la recherche des nids sur les territoires de reproduction
et la caractérisation du succes reproducteur des nichées. La recherche des nids s’est étalée de
fin Mai a début Aolt et consistait en une recherche manuelle dans les haies et/ou buissons
d’épineux. Pour chacun des nids, I’observateur encodait des informations comprenant la
localisation précise du nid, le type de matériaux employé, le support végétal du nid ainsi que
des éventuelles traces de prédation. Une fois les nids localisés avec succes, 1’observateur
controlait tous les 7 jours 1’état de la nichée afin de déterminer le succés/échec de la nichée.
Lorsque cela fut possible, I’observateur encodait la date présumée de ponte ou d’éclosion des
ceufs et/ou la date de prédation présumée de la nichée. En collaboration avec I’Institut Royal
des Sciences Naturelles de Belgique (IRSNB), les jeunes poussins survivants étaient bagués a

I’age de 7 jours.

Enfin, chaque nichée était contrdlée minimum 10 jours aprés le baguage afin d’observer la
présence de jeunes a 1’envol. La nichée était considérée comme un succes si au moins un jeune
avait été détecté a la vue et entendu par I’observateur dans le canton ou sur un site de nourrissage

proche.

Note : Dans la suite du présent travail, nous ne nous concentrerons que sur les analyses des jeux

de données a I’échelle européenne. Ce choix est une conséquence de la mise a disposition

tardive des données de I’EuroBirdPortal en raison de la pandémie de Covid-19. Méme si nous
n’avons pas eu l’occasion d’analyser les données récoltées, cette courte section visait ici a
détailler la méthode que nous avons employée sur le terrain dans le but initial d’analyser le lien

entre dynamique de migration et succes reproducteur a 1’échelle individuelle.
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2) Sélection des especes et caractérisation de la stratégie migratoire

a) Sélection des espéces

Afin de déterminer quelles espéces pouvaient étre incluses dans notre analyse, nous avons
procédé¢ a une phase de sélection en plusieurs étapes. La sélection s’est basée sur une liste des
especes présentes sur le territoire de 1’Union Européenne publiée en Aolit 2018 (European

Commission, 2020).

Par la suite, nous avons restreint cette liste aux 170 espéces couvertes par le programme
PECBMS (Vorisek et al., 2020). Enfin, nous avons sélectionné les especes qui répondaient de
maniére cumulative aux critéres exposés ci-dessous, en nous basant sur les informations
fournies par les cartes de distribution de BirdLife International (BirdLife International et
Handbook of the Birds of the World, 2019) et sur une liste des migrateurs Afro-Paléarctiques
(Walther, 2005) :

e Statut migratoire en Europe : L’étude porte uniquement sur les oiseaux migrateurs. Les

especes ayant le statut de sédentaire ont donc été exclue.

e Migrateurs en haute mer (i.e. pélagiques) : L’étude ne se focalise que sur les espéces

migratrices terrestres. Toutes les especes partiellement ou totalement pélagiques ont
donc été exclues.

e Proportion de la zone de résidence en Europe : Pour les migrateurs partiels, nous avons

exclu les especes dont le comportement migratoire est trés peu marqué en Europe. En
pratique, les espece dont plus de 90 % de ’aire de répartition correspondait a des régions
ou I’espece est présente toute 1’année ont été exclue.

e Statut de reproduction en Europe: Pour que les données PECBMS soient

représentatives, on exclut toutes les especes dont 1’aire de nidification en Europe est

considérée comme marginale par rapport a leur aire de nidification globale.
Au total, 123 especes couvertes par le programme PECBMS répondent a ces critéres, dont 62

sont couvertes également par le programme EBP. Notre analyse se focalise donc sur ces 62

especes (cf. Annexe 2).
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b) Caractérisation de la stratégie de migration

Pour chaque espéce retenue pour 1’analyse, nous avons déterminé la stratégie de migration en

faisant la distinction entre les migrateurs totaux et les migrateurs partiels.

Pour rappel, nous pouvons qualifier une espéce de migratrice partielle si des individus ou des
populations migrent de fagon saisonniere alors que d’autres individus ou populations ne migrent
pas (Chapman et al., 2011). En théorie, cette définition implique que nous devrions obtenir des
informations précises sur le comportement migratoire de tous les individus d’une espéce pour
déterminer sa stratégie de migration. En pratique, ce type d’information ne peut étre fournie via
les technologies actuelles, ce qui implique d’employer des variables « proxy » afin de guider
notre choix. Nous suivons ici la méthode proposée par Gilroy et al (2016) qui définit les
migrateurs partiels comme étant des especes dont les aires de nidification et d’hivernage se
chevauchent au cours des saisons. Cette caractéristique peut se mesurer facilement sur base des
cartes de distribution de BirdLife International en considérant que les zones ou 1’espece est
visible durant toute 1’année correspondent a ces zones de chevauchement (BirdLife

International et Handbook of the Birds of the World, 2019).

Cette approche souffre de quelques limitations. En effet, cette approche peut nous amener a
inclure parmi les migrateurs partiels des especes ayant une dynamique de migration « en
chaine » (Gilroy et al., 2016; Nilsson et al., 2008). Ces especes ont la particularité d’échelonner
leurs zones d’hivernage et de nidification a des latitudes différentes. De ce fait, des populations
vivant dans des zones de moyennes latitudes et migrant plus au sud peuvent se faire
« remplacer » durant I’hiver par I’arrivée de populations nordiques. Par conséquent, un
chevauchement entre les aires de nidification et d’hivernage peut apparaitre méme si les
populations de I’espéce ne contiennent pas d’individus strictement sédentaires (Nilsson et al.,

2008).

Enfin, une vision totalement binaire de ce critére (absence/présence de chevauchement) peut
nous amener a inclure dans les migrateurs partiels des espéces dont le chevauchement
représente une partie trés limitée, voire anecdotique, de 1’aire de répartition. C’est pourquoi
nous avons exclu de cette catégorie toutes les espeéces dont le chevauchement entre les aires de
reproduction et d’hivernage était inférieur a 5% de la surface de ’aire de nidification

européenne (restreinte aux pays couverts par le programme PECBMS ; voir section 3 ci-
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dessous). Sur les 62 espeéces que compte notre jeu de données, nous avons classé 29 d’entre-

elles comme migratrices partielles et 33 comme migratrices totales (cf. Annexe 2).

3) Traitement préalable des données géographiques

a) Analyse des cartes de distribution

Sur base des cartes de distribution, nous avons calculé plusieurs variables nous permettant de

caractériser plus finement le comportement migratoire de chaque espéce.

Nous avons tout d’abords restreint nos cartes a la partie ouest de I’Eurasie, a I’Afrique et au
Moyen-Orient en ne prenant en compte que les aires de nidification et d’hivernage situées a
I’ouest du méridien 52°E (Gilroy et al., 2016). Cette méthode se justifie par le fait que les
populations européennes des 62 especes retenues pour 1’analyse sont toutes des migratrices
Afro-Paléarctiques. Comme nous analysons ici les tendances des populations nicheuses en
Europe et que ces populations européennes migrent en hiver vers I’Afrique, il s’est avéré
nécessaire d’exclure la partie asiatique des aires de répartition de ces especes. Dans le cas
particulier de D’aire de nidification, nous avons également restreint cette aire aux pays
participant au programme PECBMS, afin d’assurer une cohérence entre les échelles spatiales
de nos différentes sources de données. Les fichiers au format « shapefile » pour chaque pays

proviennent de la base de données GADM (Global Administrative Areas, 2020).

Sur cette base, nous avons calculé la surface des aires de nidification et d’hivernage pour chaque
espece, incluant la surface de la zone de chevauchement pour les migrateurs partiels. Enfin,
nous avons également calculé la distance de migration pour chaque espéce. Cette distance fut
calculée comme la plus courte distance « a vol d’oiseaux » entre le centroide de 1’aire de
nidification et celui de 1’aire d’hivernage. L ensemble de ces procédures ont été réalisées en
utilisant le logiciel QGIS 3.12 (QGIS.org, 2020) et un systéme de projection géographique en
degré décimal avec comme référence le datum géodésique World Geodetic System 1984

(WGS84).
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b) Caractérisation de la phénologie de migration

Sur base des données de I’EuroBirdPortal, nous avons construit des modeles permettant de
caractériser la phénologie de migration des espéces pour la période 2010-2019. Ces modeles
ont pour but d’estimer la durée du retour de migration a I’échelle de I’aire de nidification. Cette
restriction a pour but de déterminer si le retour de migration des espéces est synchronisé sur
I’ensemble de 1’aire de nidification, ce qui se traduirait par une durée de migration globalement
courte. Cette procédure nécessitait une phase préalable de préparation du jeu de données que

nous détaillons ci-dessous.

1. Préparation des données

Le jeu de données a tout d’abord été restreint aux territoires couverts par le programme
PECBMS. Les observations de ’EBP ont la particularité d’étre référencées spatialement selon
une grille ETRS89-LAEA et comprenant des carrés de 10X10 km de coté (EEA, 2017b). En
utilisant la méme grille, nous avons sélectionné les carrés couvrant uniquement les pays et

territoires couverts par le programme PECBMS en nous basant sur le code unique des carrés.

Ensuite, nous avons exclu toutes les listes fixes d’observations qui ne recouvraient pas les
especes d’intérét ou qui ne recouvraient que partiellement la liste d’especes. Ces liste fixes
correspondent a des programmes de surveillance spécifiques réalisés par des partenaires de
I’EBP. La plupart d’entre eux couvrent des programmes issus du portail Trektellen (voir

https://www.trektellen.org/) et des suivis locaux effectués en Roumanie et encodés via le portail

OpenBirdMaps (voir https://openbirdmaps.ro/). Les protocoles exclus comprenaient

principalement des projets de surveillance d’especes ne faisant pas partie des especes couvertes
par ’EBP mais pour lesquels des observations isolées des espéces sélectionnées étaient
renseignées (e.g. projet de surveillance d’espéces rares et/ou localisées, comptage d’especes
pélagiques, etc.). Nous avons également exclu des protocoles se focalisant sur certains groupes
d’especes mais dont la liste des especes cibles n’était pas disponible (e.g. suivis des oiseaux
nocturnes, recensement des oiseaux de jardins, etc.). Nous avons également exclu des
protocoles pertinents pour certaines des especes reprises dans 1’analyse (i.e. recensement des
oiseaux d’eau, comptages spécifiques aux rapaces) car ces projets recouvraient un nombre

d’observations assez faible. De plus, ceci nous permettait de travailler sur un jeu de données
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plus homogene a I’échelle continental et valable pour toutes les espéces, ce qui facilitait

’analyse ultérieure des données.

Nous avons aussi modifié le jeu de données en agrégeant toutes les données journaliéres en
données hebdomadaires, en nous basant sur la date d’encodage de chaque observation. Cette
procédure se justifie par la grande prévalence de données agrégées par semaine pour la période
2010-2016. De plus, ces données hebdomadaires ne peuvent pas étre supprimées car elles
concernent une partie non-négligeable de 1’Europe et couvrent également une longue période
de temps pour certains pays. Jusqu’en 2016, les données journalieres n’étaient disponibles que
pour 17 des pays couverts également par le programme PECBMS. Par la suite, nous avons
calculé le jour julien correspondant a chaque événement en nous basant sur la date des
observations. Pour les observations hebdomadaires préalablement présentes, le jour julien
correspond au jour de la date d’encodage des données. Pour les données journalicres agrégés,

le jour julien correspond a celui du premier jour de la semaine correspondante.

Enfin, nous avons converti les coordonnées géographiques de chaque observation selon la
projection LAEA afin d’assurer une cohérence avec la projection de la grille européenne. Les
observations ont également été¢ converties en présence/absence pour chaque espece. Nous
ignorons ici 1’abondance des espéces car le nombre d’individus recensé¢ est un parametre

manquant pour de nombreuses observations du jeu de données.
Toutes les analyses ont été réalisées en utilisant le logiciel R 3.6.1 (R Core Team, 2019) ainsi

que les packages ‘data.table’ (Dowle et Srinivasan, 2019), ‘sf” (Pebesma, 2018) et ‘tidyr’
(Wickham et Henry, 2019).

il. Construction des modéles de phénologie

Le modéle employé pour caractériser la phénologie de la migration est un mod¢ele additif
généralis¢ (GAM) de type logistique (Wood, 2017), que nous pouvons écrire de la manicre

suivante :

Espéce ~ f(jour julien) + f(centroid,, centroidy) + R0 + f(année)
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ou Espeéce correspond a la présence/absence de 1’espéce cible a un moment donné et au sein
de son aire de nidification, f(jour julien) est un paramétre de lissage pour le jour julien,
f (centroidx, centroidy) correspond a un parametre de lissage pour la localisation de

I’observation et f(année) correspond a un parametre de lissage pour I’année. Quant au R;,;,
il représente le nombre total d’observateurs ayant vu I’espéce dans un méme carré de 10X10
km et a la méme date (observations isolées) ou le nombre total d’espéces renseignées dans une
méme liste d’observation (liste compléte/fixe). Comme nous I’avons indiqué précédemment,
ces modeles ont été construits pour chaque espéce en ne prenant en compte que les observations
situées au sein de 1’aire de nidification des espéces. Nous avons uniquement couvert la période
temporelle du 1° jour (début janvier) au 190°™ jour julien (fin juin) afin de ne calculer nos

courbes que pour la période printaniere.

Par la suite, nous avons extrait les prédictions du modéle afin de construire des courbes
indiquant la probabilité de détection (détectabilité) des espéces en fonction du jour de I’année
(Figure ). La présence du parametre de lissage pour la localisation implique que le modéle
fournit des prédictions en un point que nous devons spécifier. A 1’aide du logiciel QGIS 3.12,
nous avons sélectionné pour chaque espece un lot de 10 points aléatoires localisés dans ’aire
de nidification des especes et comparé les prédictions obtenues. Ces prédictions ont été extraites
en ignorant le parametre f (année) afin d’obtenir des résultats combinés pour la période de 10
ans. Les résultats de cette procédure ont montré que le profil des courbes construites sur base

de ces points reste identique et ce quelle que soit la localisation choisie.
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Bruant ortolan (Emberiza hortulana) Début Fin

27N Maximum

Probabilité de détection

- Magnitude
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R

Jour julien

Figure 9 Illustration d'une courbe de phénologie. Le graphique représente la courbe estimée pour le bruant ortolan (Emberiza
hortulana). Les éléments importants pour l'interprétation de ces courbes sont indiqués. Voir texte pour une description
complete.

Par soucis de simplicité, nous avons donc employé uniquement les prédictions calculées pour
le centroide de 1’aire de nidification de chaque espéce. Pour les espéces dont le centroide se
situait en dehors de 1’aire de nidification (i.e. aires disjointes, distribution autour de la Mer
Baltique), nous avons utilisé la prédiction pour le point le plus proche du centroide et localisé

a I’intérieur de ’aire de nidification.

Enfin, nous avons calculé la durée totale de migration en nous basant sur la magnitude de la
migration pour chaque espece (Figure 9). Nous définissons cette grandeur comme la différence
entre la valeur maximale de détectabilité d’une espece et la valeur minimale telles que calculées
par le mode¢le. Le calcul du minimum ne prenait en compte que les valeurs correspondant aux
jours juliens précédant celui de la valeur maximale, afin de tenir compte de la baisse importante
de la détectabilité en été pour de nombreuses especes. Le début et la fin de la migration ont été
définies respectivement comme les dates correspondant aux prédictions du modéle calculées

ci-dessous:

e Début = minimum de détectabilité¢ + 10% de la magnitude

¢ Fin = maximum de détectabilité — 10% de la magnitude

Cette définition permettait en outre d’obtenir un calcul standardisé pour chaque espéce.
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Le processus de modélisation fut réalisé¢ a I’aide du package R ‘mgcv’ (Wood, 2017). En outre,
les GAM furent calculés en ayant recours au superordinateur « Hercules2 » qui est une
ressource fournie par la « Plateforme Technologique de Calcul Intensif » de 1’Université de

Namur (PTCI; wvoir http://www.ptci.unamur.be). Cette plateforme est membre du

« Consortium des Equipements de Calcul Intensif »' (CECI ; voir http://www.ceci-hpc.be).

Ces modéles de phénologie ont été¢ mis au point grace a une collaboration avec des chercheurs

membres du British Trust for Ornithology (BTO ; voir https://www.bto.org/). En particulier,

ces modeles ont été mis au point par Mme Jennifer Border dans le cadre d’un projet de
recherche intitulé¢ « Explaining and Predicting the Migration and Phenology of Europe-African

Migratory Birds »? (UK Research and Innovation, 2020).

4) Analyses statistiques

Les analyses statistiques consistent en une modé¢lisation linéaire (LM) visant a déterminer

quelles variables influencent les tendances de population de nos différentes especes.

Nous avons réalisé deux modeles distincts : un modele basé sur les tendances des populations
mesurées sur le long terme et un autre modele basé sur les tendances calculées sur la période
2008-2017. La sélection des modeles pour chaque tendance de population s’est faite en nous
basant sur le critére d’information d’Akaike (AIC) de chaque modéle. Plus précisément, nous
avons calculé pour chaque modele leurs AICc et AICw et nous avons classé ces modeles du
niveau d’AlICc le plus faible au niveau le plus élevé (Zuur et al., 2007). Cette méthode permet
de partir d’'un modele « complet » comprenant I’ensemble de nos variables, ainsi que des
éventuelles interactions qui feraient sens sur le plan biologique. L algorithme calcule 1I’AICc
du modele complet ainsi que toutes les combinaisons de modeles emboités, c’est a dire des
modeles reprenant une ou plusieurs variables reprises dans le modele complet. Cette méthode
prend également en compte I’existence d’un modéle nul qui correspond a un modéle linéaire
ne prenant en compte aucune des variables du modéle complet (model ne reprenant qu’un

intercepte) (Zuur et al., 2007).

! Financé par le Fonds de la Recherche Scientifique de Belgique (F.R.S.-FNRS) sous la convention n° 2.5020.11
et par la Région Wallonne.

2 Financé par le Natural Environment Research Council (NERC) sous la convention NE/T001070/1.
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Le modele complet comprenait les termes suivants :

tendancepgcgys ~ durée + strategie + durée * strategie + Anjaification + Anivernage

+ distance

ou pour chacune des espéces tendancepgcgys correspond aux tendances des populations (soit
sur le long terme, soit sur 10 ans), durée correspond a la durée de migration estimée par nos
GAM, strategie correspond a la classification entre les migrateurs partiels et les migrateurs
totaux, durée * strategie correspond a I’interaction entre la durée et la stratégie, Ayintering
est la surface de I’aire d’hivernage, Anjgification celle de I’aire de nidification et ou distance
correspond a la distance aux centroides entre 1’aire de nidification et I’aire d’hivernage. Ce
modele ne prend pas en compte la classification des habitats par espece car la liste des especes
sélectionnées était tres largement dominée par des especes généralistes. L’introduction de cette
variable aurait donc conduit & des comparaisons biaisées vu le faible nombre d’espeéce dans

certaines catégories (en particulier I’habitat forestier).

Au vu du faible nombre d’espéces de notre analyse, nous avons é¢galement testé des modeles
plus simples en séparant les especes du jeu de données en fonction de leur stratégie de
migration. Le processus de sélection des modeles a suivi les mémes étapes que pour 1’analyse
du jeu de données complet. Le modele complet correspondant pour les deux stratégies est le

suivant :

tendancepgcgys ~ durée + Anjgiication + Anivernage + distance

ou tendancepgcgys correspond aux tendances des populations (soit sur le long terme, soit sur
10 ans), duréecorrespond a la durée de migration, Apgification @ la surface de Iaire de
nidification, Apiyernage @ la surface de I’aire d’hivernage et ou distance correspond a la

distance aux centroides entre I’aire de nidification et 1’aire d’hivernage.

Enfin, nous avons également réalisé des graphiques diagnostiques des mod¢les retenus afin de
caractériser la fiabilité de ceux-ci. En particulier, cette étape permettait de déterminer si le jeu
de données contenait des valeurs pouvant étre qualifiées de valeurs extrémes (Qutliers) et si ces

outliers étaient susceptibles d’impacter les résultats. Nous considérons comme « outliers » des
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especes dont les tendances de population sont trés différentes de la moyenne (en général,
supérieures a deux fois I’écart-type) ou pour lesquels un effet levier non-négligeable est détecté
(effet levier = 0.5). Pour tenir compte de ces effets, nous avons réitéré le processus de sélection
des modeles en excluant ces espéces « outliers » et nous avons comparé les résultats avec ceux

issus du jeu de données reprenant toutes les espéces.

Tous les calculs de ce processus d’inférence multi-modeles furent réalisés en utilisant le

packages R ‘MuMIn’ (Barton, 2020).
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Chapitre 3 : Résultats

1) Prédictions des modeles de phénologie

Les résultats des modeles de phénologie basés sur les données de 1’EuroBirdPortal caractérisent
la dynamique de migration prénuptiale des différentes espéces d’oiseaux. Leurs résultats sont
contrastés et dépendent de la stratégie des especes analysées. Nous présentons ici quelques
exemples illustratifs (cf. Annexe 5).
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Figure 10 Exemples de courbes de phénologie (probabilité de détection au cours de la saison) pour 4 espéces migratrices totales : le martinet noir,

la gorgebleue a miroir, la grue cendrée et la pie-grieche écorcheur. Les courbes en traits pointillés représentent les limites inférieures et supérieures
de l'intervale de confiance a 95%. Les droites verticales rouges et bleues indiquent respectivement la date estimée du début et de la fin de la période

de migration. Le jour julien 0 correspond au 1° Janvier.

La Figure 11 montre les courbes calculées pour 4 espéces classées comme migratrices totales :
le martinet noir (Apus apus), la gorgebleue a miroir (Cyanecula svecica), la grue cendrée (Grus

grus) et la pie-grieche écorcheur (Lanius collurio).

Ces courbes mettent en évidence une augmentation trés importante de la détectabilité des

especes au cours du temps, le rythme de cet accroissement étant variable d’une espece a 1’autre
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en fonction de leur timing de migration. Dans cet exemple, le martinet effectue son retour de
migration en 31 jours (laps de temps entre les droites verticales rouges et bleues), alors que la
gorgebleue et la pie-grieche I’effectuent respectivement en 33 et 29 jours. Dans le cas particulier
de la grue cendrée, le modele indique une augmentation presque linéaire de la détectabilité des
les premiers jours de I’année. Le mod¢le semble donc indiquer un étalement important du retour
de la migration sur une période de 63 jours. La courbe de phénologie de la grue cendrée apparait
comme trés similaire a celles de nombreuses espéces migratrices partielles, dont certaines sont

présentées a la Figure 11.
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Figure 11 Exemples de courbes de phénologie (probabilité de détection au cours de la saison) pour 4 especes migratrices partielles : le bruant des
roseaux, le pinson du nord, le busard des roseaux et le vanneau huppé. Les courbes en traits pointillés représentent les limites inférieures et
supérieures de l'intervale de confiance a 95%. Les droites verticales rouges et bleues indiquent respectivement la date estimée du début et de la fin

de la période de migration. Le jour julien 0 correspond au 1 Janvier.
Une fois le pic de détectabilité passé, le comportement de la courbe varie tres fortement d’une
espece a I’autre, la détectabilité pouvant fluctuer, baisser trés fortement ou atteindre un plateau.

Dans le cas particulier du martinet, la détectabilité a tendance a augmenter (Figure 10).

Nous pouvons constater que le bruant des roseaux (Emberiza schoeniclus) et le vanneau huppé

(Vanellus vanellus) montrent une évolution assez similaire de leur détectabilité et qui rappelle
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Probabilité de détection

Probabilité de détection

la courbe de la grue (Figure 11). Pour le pinson du nord (Fringilla montifringilla), la courbe
part d’un plateau pour atteindre un pic vers le 100°™ jour julien. Enfin, le profil de courbe pour
le busard des roseaux (Circus aeruginosus) n’est pas sans rappeler celui de certains migrateurs
totaux. Ces 4 exemples montrent que les prédictions issues de nos modeles de phénologie

peuvent varier assez fortement au sein du groupe des migrateurs partiels.

Pour 7 espeéces migratrices partielles, les résultats obtenus ne nous ont pas permis d’estimer la
durée du retour de migration. Il s’agit principalement d’especes pour lesquelles la détectabilité
décroit durant la période printani¢re ou dont le profil de courbe est particulierement difficile a
interpréter. La Figure 12 illustre les résultats obtenus pour 4 de ces espéces : le jaseur boréal
(Bombycilla garrulus), le pinson des arbres (Fringilla coelebs), le tarin des aulnes (Spinus

spinus) et la grive litorne (Turdus pilaris).

Par conséquent, ces 7 espéces furent exclues des analyses statistiques. Le jeu de données final
comprend donc 55 espéces, dont 33 migratrices totales et 22 migratrices partielles.

Jaseur boréal (Bombycilla garrulus) Pinson des arbres (Fringilla coelebs)
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Figure 12 Exemples de courbes de phénologie (probabilité de détection au cours de la saison) ne montrant pas de résultats probants pour 4
especes : le jaseur boréal, le pinson des arbres, le tarin des aulnes et la grive litorne. Ces courbes ne permettent pas d’estimer le retour de

migration pour ces especes. Le jour julien 0 correspond au 1° Janvier.
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2) Effets de la dynamique de migration sur les tendances des

populations

L’objectif de cette analyse est d’identifier, au moyen d’une sélection de modeles basé sur les
AlCec, les variables ayant un effet sur la dynamique des populations d’oiseaux migrateurs, en
particulier I’effet de la durée de la migration prénuptiale. Nous présentons séparément les
résultats de I’inférence pour les tendances a long terme et les tendances calculées sur 10 ans par
le programme PECBMS. Pour chaque inférence, nous présentons les résultats sur des jeux de
données « complets » ou « réduits ». Nous entendons par « complets » des jeux de données
reprenant toutes les especes pour lesquelles nous avons pu estimer la durée de migration
(N=55). Les jeux de données « réduits » correspondent a des jeux de données ou certaines
especes ont été retirées car elles représentaient des valeurs extrémes pour les tendances de
populations (outliers). Dans certains cas, ces especes constituaient également des points leviers

susceptibles d’influencer grandement les résultats de la modélisation (effet levier > 0.5).

a) Modélisation pour les tendances a long terme

Qu’il s’agisse du jeu de données complet ou réduit, la sélection des modéles identifie la stratégie
de migration comme une variable explicative importante a prendre en compte (Tableaul). En
particulier, des tendances de population plus élevées sont associées aux migrateurs partiels. Les
especes considérées comme outliers incluent la grue cendrée (Grus grus), le busard des roseaux
(Circus aeruginosus) et la huppe fasciée (Upupa epops), qui se distinguent par des tendances

de populations particulierement élevées par rapport a I’ensemble des autres especes.

Dans le cas des modeles basés sur le jeu de données complet, la surface de 1’aire de nidification
est une variable importante a prendre en compte et qui semble influencer négativement les
tendances des populations (Tableaul ; Figure 14E & F). Dans le cas des modeles basés sur le
jeu de données réduit, cette variable disparait et est remplacée par la distance de migration.
Celle-ci influence positivement les tendances des populations mais uniquement si la stratégie

de migration est inclus dans le modéle (Tableaul ; Figure 14C & D).
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Tableau 1 Sélection des modeéles liant la dynamique de migration avec les tendances des populations a long terme (données PECBMS). Chaque

ligne représente un modeéle défini. Seuls les modeles ayant un A AICc inférieur a 2 sont montrés. Les nombres repris dans les premieres colonnes

indiquent les coefficients standardisés des variables incluses pour chaque modele. Ces variables correspondent a la surface des aires de nidification

et d’hivernage, a la distance de migration, la durée de la migration, la stratégie (migrateur total/partiel) et l’interaction entre la stratégie et la

durée de migration. Le jeu de données réduit exclut la grue cendrée, le busard des roseaux et la huppe fasciée. Le modeéle ayant la valeur d’AICc

minimale (meilleur modéle) est représenté en gras.

Coefficients standardisés + erreur standard dl  -logLIK AICc AAICe ?A(;lg:
nidification  distance durée  hivernage i:or::téi%i;e durée*stratégie
Jeu de données complet
- %.21% + 0(-513; 3* 4 33426 67731  0.00  0.086
0(-)?1137; 3 33553 67753 022 0.077
- (:;.211361 + 062,1835 5 33317 67757 026 0.075
2 33686 67795  0.64  0.063
062,2751i Odf‘zzgli 4 33459 67798  0.66  0.062
- ?)'.113? 3 33583  678.14  0.82  0.057
- ((1)221‘;; + 06%?37; 4 33467 67814 083  0.057
- ?):21256 + 05?3; 0(-; 162; 0&‘% 1i 6 33250 67874 143 0.042
- ?):21‘;17* O&ﬁ‘; Od%szi 5 33379 67880 148  0.041
0&;‘33; 333629  679.05 174  0.036
Jeu de données réduit
06‘.'3114i 0(-3114* 4 27738  563.60 0.00 0.160
0(.)3'27114i - %-'11191 + ngsi 5 27651 56433 072 0.111
0(-5;2; - %’1175‘; + 0(f29;‘ 1i 5 27669 56469 1.08  0.093
06,311;‘5 3 279.17 56484 124 0.086
- %-.2132 + 0(-)%?2; 4 27809 56503 142 0.079

Si nous ne faisons pas la séparation entre les migrateurs totaux et les migrateurs partiels, on

peut observer une relation négative assez 1égére entre tendance des populations et distance de

migration (Figure 13).
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Tableau 2 Sélection des modeles liant la dynamique de migration avec les tendances des populations a long terme (données PECBMS)
pour les migrateurs totaux. Chaque ligne représente un modele défini. Seuls les modeles ayant un A AICc inférieur a 2 sont montreés.
Les nombres repris dans les premieres colonnes indiquent les coefficients standardisés des variables incluses pour chaque modeéle. Ces
variables correspondent a la surface des aires de nidification et d’hivernage, a la distance de migration et a la durée de la migration.
Le jeu de données réduit exclut la grue cendrée et le gobemouche a collier. Le modéle ayant la valeur d’AICc minimale (meilleur modele)

est représenté en gras.

Coefficients standardisés = erreur standard dl -logLIK AlICe A AlCc g(;lgz
nidification distance durée hivernage
Jeu de données complet
-0.285 =
0.172 3 197.89 402.61 0.00 0.185
2 199.29 402.98 0.38 0.154
-0.364 = 0.224 +
0.182 0.182 4 197.08 403.58 0.97 0.114
-0.206 £
0.176 3 198.57 403.98 1.37 0.093
-0.267 = -0.178 £
0.173 0.173 4 197.32 404.06 1.46 0.090
Jeu de données réduit
0.344 +
0.174 3 147.83 302.54 0.00 0.231
0.335+ -0.193 £
0.174 0.174 4 147.16 303.85 1.31 0.120
2 149.78 303.99 1.45 0.112

Les résultats obtenus sont 1égerement différents si nous réitérons le processus d’inférence multi-
modeles en traitant les migrateurs partiels et les migrateurs totaux comme 2 jeux de données
séparés. Dans le cas du jeu de données restreint aux migrateurs totaux, le modele ayant la valeur
minimale d’AICc inclut la surface de 1’aire de nidification (Tableau 2 ; Figure 14E). Cette
variable est remplacée par la distance de migration si nous retirons la grue cendrée et le
gobemouche a collier (Ficedula albicollis), ces espéces ayant des tendances de populations
remarquablement élevées (Tableau 2 ;Figure 14D & F). Parmi les mode¢les sélectionné pour le
jeu de données complet, nous pouvons noter la présence d’un mod¢le indiquant, en plus de la
surface de I’aire de nidification, une relation positive entre la durée de la migration et les
tendances des populations (Tableau2 ;Figure 14A). Bien que ce modele possede une valeur
d’AlICc plus grande que le modele nul, son niveau d’ajustement aux données (mesuré par la
log-vraisemblance ; -logLIK) est meilleur que celui du modéle nul et du modéle n’incluant que

la surface de 1’aire de nidification.
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Un modéle analogue, remplagant la surface de 1’aire de nidification par la distance, ressort
¢galement de 1’analyse pour le jeu de données réduit mais la relation entre la durée de la

migration et les tendances de populations s’inverse (Tableau 2;Figure 14B).

Pour les migrateurs partiels, la distance de migration apparait également comme une variable
importante ayant un effet positif sur les tendances des populations. Néanmoins, cet effet
s’estompe si nous excluons a nouveau les données pour le busard des roseaux et la huppe
fasciée. Dans ce cas bien précis, aucune des variables mesurées ne semblent influencer les

tendances de populations (Tableau 3).

Tableau 3 Sélection des modeéles liant la dynamique de migration avec les tendances des populations a long terme (données PECBMS)
pour les migrateurs partiels. Chaque ligne représente un modele défini. Seuls les deux premiers modeéles sont repris au vu de
["augmentation rapide des valeurs de A AICc. Les nombres repris dans les premieéres colonnes indiquent les coefficients standardisés des
variables incluses pour chaque modeéle. Ces variables correspondent a la surface des aires de nidification et d’hivernage, a la distance
de migration et a la durée de la migration. Le jeu de données réduit exclut le busard des roseaux et la huppe fasciée. Le modéle ayant la

valeur d’AICc minimale (meilleur modele) est représenté en gras.

Coecfficients standardisés = erreur standard dl -logLIK AICce A AlCe I?A(il((jlz
nidification distance durée hivernage
Jeu de données complet
0.465 +
0.198 3 133.29 273.91 0.00 0.351
0373 +
0.207 3 134.32 275.98 2.07 0.125
Jeu de données réduit
2 111.64 227.98 0.00 0.390
0.157 +
0.233 3 111.39 230.28 2.30 0.124
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Globalement, ces résultats semblent indiquer un signal de 1’effet positif de la durée de la
migration pour les tendances de population des migrateurs totaux. Néanmoins, ce signal est

faible et est tres dépendant de I’inclusion/exclusion de certaines especes dans 1’analyse.
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Figure 13 Relation entre la distance de migration et les tendances des populations sur le long terme (données
PECBMS). La ligne continue représente la droite de régression liant ces deux variables alors que les surfaces grises
représentent les intervalles de confiance a 95%. Le jeu de données réduit exclut la grue cendrée, le busard des roseaux

et la huppe fasciée.
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Figure 14 Relations entre les tendances des populations sur le long terme (données PECBMS) et la durée de migration
(A et B), la distance de migration (C et D) et la surface de [’aire de nidification (E et F). Les droites sont séparées
selon le stratégie de migration des espéces. Les lignes continues représentent les droites de régression liant ces
variables alors que les surfaces coloriées représentent les intervalles de confiance a 95%. Le jeu de données réduit
exclut la grue cendrée et le gobemouche a collier pour les migrateurs totaux ; le busard des roseaux et la huppe fasciée

pour les migrateurs partiels.
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b) Modélisation pour les tendances sur 10 ans (2008-2017)

L’objectif de cette section est également d’identifier les variables influencant les tendances des
populations calculées sur une période de 10 ans. De maniere générale, les variables mesurées
ont un pouvoir prédictif bien plus limité que pour les tendances estimée a plus long terme. C’est
particulierement visible pour 1’analyse du jeu de données reprenant les 55 espéces car le
meilleur modéle semble correspondre au modéle nul (Tableau 4). Pour cette période d’étude,
seule la grue cendrée est caractérisée par une valeur extréme pour ses tendances de population.
Sinous I’excluons du jeu de données, le modele ayant I’ AICc le plus faible contient la stratégie
de migration comme seule variable explicative indiquant que les migrateurs ont des tendances
de populations plus favorables (Tableau 4).

Tableau 4 Sélection des modeles liant la dynamique de migration avec les tendances des populations sur la période 2008-2017 (données PECBMS,).
Chaque ligne représente un modele défini. Seuls les modéles ayant un A AICc inférieur a 2 sont montrés. Les nombres repris dans les premieres colonnes
indiquent les coefficients standardisés des variables incluses pour chaque modele. Ces variables correspondent a la surface des aires de nidification et
d’hivernage, a la distance de migration, la durée de la migration, la stratégie (migrateur total/partiel) et l’interaction entre la stratégie et la durée de

migration. Le jeu de données réduit exclut la grue cendrée. Le modéle ayant la valeur d’AICc minimale (meilleur modele) est représenté en gras.

Coefficients standardisés =+ erreur standard dl -logLIK AICc AAICc g(;lgz
nidification distance durée  hivernage strate.gle durée*stratégie
(partiel)

Jeu de données complet

2 23610 476.44 0.00 0.140

Oﬁ ;8; 323512 47671 026 0.122
0()%123?; 3 23565 47777 133 0.071
_ (())',112386i 323565 47777 133 0.071
Jeu de données réduit
0{,?1739; 3 22276 45201  0.00  0.142
O('ff _,? f 0(‘)3??38 f 4 22176 45233 032 0.121
ngfgsi 0(‘;‘22(?5* 4 22228 45338 137 0072
0(}%;)36:: 0&; ;’ " 4 22244 45369 168  0.061

55



Si nous restreignons le jeu de données aux seuls migrateurs totaux en excluant la grue cendrée
de I’analyse, le processus de sélection des modeles identifie la surface de I’aire d’hivernage
comme un paramétre important influengant positivement les tendances des populations
(Tableau 5 ; Figure 15D). Quant aux migrateurs partiels, les meilleurs modeles correspondent
toujours au modele nul (Tableau 6). Dans ce cas, le jeu de données réduit exclut la cigogne
blanche (Ciconia ciconia) car elle est caractérisée par un effet levier important ( = 0.5) (cf.
Annexe 4). L’absence de cette espece n’influence cependant pas les résultats de la sélection des

modeles pour les migrateurs partiels.

Remarquons que, méme si le modele nul semble meilleur dans toutes les analyses basées sur le
jeu de données complet, la durée de migration apparait toujours comme la premiére variable
explicative a prendre en compte (a I’exception de la stratégie de migration). De plus, I’effet de

cette variable s’inverse entre migrateurs totaux et migrateurs partiels (Figure 15A & B).

Tableau 5 Sélection des modéles liant la dynamique de migration avec les tendances des populations sur la période 2008-2017 (données PECBMS)
pour les migrateurs totaux. Chaque ligne représente un modele défini. Seuls les modéles ayant un A AICc inférieur a 2 sont montrés. Les nombres
repris dans les premiéres colonnes indiquent les coefficients standardisés des variables incluses pour chaque modéle. Ces variables correspondent
a la surface des aires de nidification et d’hivernage, a la distance de migration et a la durée de la migration. Le jeu de données réduit exclut la

grue cendrée. Le modele ayant la valeur d’AICc minimale (meilleur modele) est représenté en gras.

Coefficients standardisés =+ erreur standard dl -logLIK AlCc A AICc g(;lg:
nidification distance durée hivernage

Jeu de données complet

2 144.63 293.66 0.00 0.297

0(‘)%172; 3 144.15 295.13 1.46 0.143
Jeu de données réduit

0031) 3 4i 3 131.95 270.77 0.00 0.226

2 133.46 271.34 0.58 0.169

062'1376; 3 132.55 271.95 1.19 0.125
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Tableau 6 Sélection des modeles liant la dynamique de migration avec les tendances des populations sur la période 2008-2017 (données

PECBMS) pour les migrateurs partiels. Chaque ligne représente un modeéle défini. Seuls les deux premiers modeles sont repris au vu de

["augmentation rapide des valeurs de A AICc. Les nombres repris dans les premiéeres colonnes indiquent les coefficients standardisés des

variables incluses pour chaque modele. Ces variables correspondent a la surface des aires de nidification et d’hivernage, a la distance de

migration et a la durée de la migration. Le jeu de données réduit exclut la cigogne blanche. Le modeéle ayant la valeur d’AICc minimale

(meilleur modele) est représenté en gras.

Coecfficients standardisés = erreur standard dl -logLIK AlICe A AlCc g‘;l((jl:
nidification distance durée hivernage
Jeu de données complet

2 89.12 182.86 0.00 0.372
-0.162 + 3 88.82 184.98 2.11 0.129

0.221

Jeu de données réduit

2 85.50 175.67 0.00 0.384
-0.159 £ 3 85.23 177.87 2.20 0.127

0.226

En conclusion, ces résultats semblent indiquer un signal d’un effet différent de la durée de la

migration entre les tendances de population des migrateurs totaux et des migrateurs partiels

pour la période 2008-2017. Ce signal reste cependant assez faible.
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Figure 15 Relations entre les tendances des populations sur la période 2008-2017 (données PECBMS) et la durée
de migration (A et B) et la surface de [’aire d’hivernage (C et D). Les droites sont séparées selon le stratégie de
migration des especes. Les lignes continues représentent les droites de régression liant ces variables alors que les
surfaces coloriées représentent les intervalles de confiance a 95%. Le jeu de données réduit exclut la grue cendrée

pour les migrateurs totaux et la cigogne blanche pour les migrateurs partiels.
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Chapitre 4 : Discussion

Plusieurs études se sont déja penchées sur les liens entre la phénologie de la migration chez les
oiseaux et la démographie de leurs populations nicheuses en Europe. Cependant, I’impact de la
durée de la migration n’a été¢ que trés peu décrit et les études ne font généralement pas la
distinction entre les migrateurs totaux et les migrateurs partiels (Chapman et al., 2011; Gilroy
et al., 2016; Senner et al., 2019). Dans cette section, nous allons discuter nos résultats selon
trois angles d’approche. Nous discuterons tout d’abord du lien possible entre la durée de la
migration et les tendances des populations. Nous aborderons pas clairement les possibles
raisons pour lesquels les résultats ne supportent que faiblement nos hypothéses de départ en
distinguant le cas des migrateurs totaux et des migrateurs partiels. Par la suite, nous discuterons
de ’effet des autres variables prises en compte dans 1’analyse, en revenant sur la présence des
outliers dans le jeu de données et des incertitudes qu’ils peuvent engendrer. Cette section se
terminera enfin par 1’exposé de quelques perspectives, proposant plusieurs approches
méthodologiques alternatives, ainsi que de 1’évolution désirable des jeux de données a employer

dans le futur.

1) Effets de la durée de la migration sur la dynamique des populations

De facon générale, les modeles peinent a mettre en évidence un effet clair de la durée de
migration sur la démographie des especes. Ceci peut nous indiquer que ce facteur influence trés
peu la démographie des populations ou bien que son effet pourrait étre masqué par celui d’autres
variables. En effet, ces indices de démographie représentent une mesure « intégrative », dans
le sens qu’ils sont influencés par tous les facteurs de changement s’exercant sur les populations
d’une espéce (Vickery et al., 2014). II peut donc étre difficile d’isoler I’effet d’un seul facteur
de changement sans prendre les autres en considération. Comme nous le détaillons plus bas, il
se peut également que le nombre d’espéces reprises dans 1’analyse soit trop faible pour mettre

en évidence un lien entre durée de la migration démographie.
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Ce constat général peut cependant étre plus nuancé si nous analysons séparément les résultats
trouvés pour les migrateurs totaux et les migrateurs partiels, comme détaillé ci-dessous. En
particulier, I’analyse des tendances sur 10 ans suggeére que cette variable peut affecter
différemment les migrateurs totaux et les migrateurs partiels. Cette séparation nous ameénera
¢galement a questionner la validit¢ de notre méthodologie, en particulier pour les migrateurs

partiels.

a) Les migrateurs totaux

Certaines espéces ont la particularité de synchroniser leur date de retour migratoire sur
I’ensemble de I’aire de nidification, alors que d’autres espéces montrent davantage de flexibilité
(Pedersen et al., 2020; Senner et al., 2019). Or, une plus grande variabilit¢ dans le
comportement de migration peut se traduire par un effet tampon sur les populations, pouvant
mener a une plus grande capacité de résistance face au changement global (Gilroy et al., 2016).
Plus particulierement, les événements météorologiques extrémes et imprévisibles peuvent avoir
des conséquences néfastes sur la reproduction ou la migration (Chmura et al., 2018; Wingfield
et al., 2017). Notre postulat est qu’une plus grande flexibilité¢ de la durée de la migration, se
manifestant par un étalement des retours de migration sur les aires de nidification, serait liée a
une capacité accrue des espéces migratrices totales a faire face a ces événements

météorologiques survenant sur 1’aire de nidification ou le long de leurs routes migratoires.

Durant le processus de sélection des modeles, I’analyse séparée sur les migrateurs totaux met
en évidence un faible effet positif de la durée de migration sur les tendances des populations,
tant sur le long terme que pour la période 2007-2018. Ce faible effet pourrait donc indiquer que
la capacité des migrateurs totaux a faire face a certains changements environnementaux serait
influencé par leur niveau de flexibilité de leur timing du retour de migration a I’échelle de 1’aire
de nidification. Cependant, nous avons trouvé que le caractere positif ou négatif de cette relation
entre durée de migration et tendances populationnelles est fort sensible a la présence d’outliers
dans I’analyse, ce qui tend a renforcer ’incertitude de nos résultats. Dés lors, il faut considérer
cette relation positive entre durée de migration et démographie des populations comme une
indication a ce stade. Notons néanmoins que cette relation semble plus stable pour les analyses
basées sur les tendances sur 10 ans. Bien que cette relation soit également faible, la durée de la

migration semble apparaitre comme 1’un des facteurs influengant le plus les tendances sur 10
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ans avant les variables représentant les surfaces et distances entre aires de nidification et
d’hivernage. Ce résultat est peut-étre une indication que le changement climatique constitue
I’'un des facteurs ayant le plus influencé la démographie des populations durant la dernicre

décennie. Il serait particuliérement intéressant de tester plus en profondeur cette hypothese.

Il se peut également que 1’effet de la durée de migration soit faible et entaché d’incertitudes car
le nombre d’especes prises en compte dans 1’analyse est assez limité. En effet, sur les 257
especes migratrices en Europe répondant aux critéres de sélection, 147 d’entre elles peuvent
étre classées comme migratrices totales. Or, I’analyse ne couvre que 33 de ces especes, ce qui
correspond a environ 22 % des especes pour lesquels une telle étude est envisageable. Cette
limitation est surtout liée au faible nombre d’espéces reprises dans les projets EBP et PECBMS.
Réitérer cette analyse en couvrant davantage les différentes espéces pourrait permettre de

quantifier plus clairement I’impact de la durée de migration chez les migrateurs totaux.

En conclusion, nos résultats indiquent un possible effet positif de la durée de la migration sur
la démographie des populations des migrateurs totaux sont visibles mais des études

supplémentaires sont nécessaires pour confirmer ce lien.

b) Les migrateurs partiels

Jusqu'a présent, trés peu d’études se sont penchées sur les migrateurs partiels et peu d’auteurs
ont étudié les conséquences que cette stratégie peut avoir sur la dynamique des populations
(Buchan et al., 2020; Chapman et al., 2011). Depuis sa découverte, ce phénomene est d’ailleurs
connu pour étre particuliérement difficile & étudier (Lack, 1943). A ce titre, cette étude est 1’une
des premicres a tenter de caractériser précisément la dynamique de migration pour ce type de

migrateur.

Nos mode¢les ne permettent pas de montrer un effet marqué de la durée de la migration partielle
sur la démographie des populations sur le long terme. Cependant, un effet négatif semble se
dessiner lors de I’analyse des tendances sur 10 ans, bien qu’il demeure faible et que le modéle
incluant cet effet soit peu supporté. Une relation négative entre durée de la migration et
tendances des populations chez les migrateurs partiels pourrait étre le reflet d’'une compétition

accrue pour les ressources sur I’aire de nidification entre les individus sédentaires et d’individus

61



migrateurs (Chapman et al., 2011). En effet, les meilleurs territoires de reproduction sont en
général choisi par les individus qui sont présents le plus tot sur I’aire de nidification, ce qui est
systématiquement le cas des individus sédentaires (Kokko, 2011, 1999). Par conséquent, nous
pouvons nous attendre a ce que les individus sédentaires entament leur reproduction plus tot en
suivant I’évolution des températures et la phénologie des proies. Il serait donc plus avantageux
pour les individus migrateurs d’effectuer leur retour de migration sur un court laps de temps,
ce qui se traduirait par une dynamique des populations plus favorable. De méme, nous pouvons
imaginer que les individus migrateurs pourrait moduler plus facilement le timing de retour aux
conditions météorologiques locales, en partie parce que ces espéces migrent sur des distances

plus courtes que les migrateurs totaux.

Cette difficulté a quantifier I’effet de la durée de la migration partielle sur la démographie des
populations pourrait provenir de la maniére dont nous avons paramétré les modeles de
phénologie. En effet, ils ne semblent pas pouvoir capter correctement la dynamique de
migration de toutes les espéces. Ces modeles de phénologie ont été construits au départ pour
étre appliqués a des migrateurs totaux, dont la détectabilité sur les aires de nidification varie
trés fortement au cours du printemps (Jennifer Border, comm.pers.). Dans ce cas de figure, il
est raisonnable de penser que I’augmentation de la détectabilité est due principalement au retour

de I’espece au sein de son aire de nidification.

Dans le cas des migrateurs partiels, la courbe intégre non seulement la détectabilité¢ des
individus migrateurs mais également celle des individus sédentaires sur I’aire de nidification.
La conséquence principale est que I’arrivée des individus migrateurs sur I’aire de nidification
est plus difficile a détecter. En effet, il est fort probable que I’augmentation de la détectabilité
d’une espéce, conséquence du retour des individus migrateurs, soit masqué par la détectabilité
déja importante des individus sédentaires qui sont déja présents sur les territoires de
nidification. Il est donc probable que les mouvements migratoires soient plus difficiles a
détecter sur 1’aire de nidification de ces espeéces, au contraire d’autres parties de 1’aire de
répartition, en particulier les aires d’hivernage. Restreindre la calibration des modéles

phénologiques a ’aire de nidification n’était peut-&tre pas un choix adéquat pour ces especes.

En conséquence, les modeles ont tendance a mieux capter la dynamique de migration des
especes essentiellement migratrices au contraire des espeéces comptant davantage de

populations sédentaires. Cet argument permet aussi d’expliquer que les courbes phénologiques
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ne sont pas informatives pour certaines especes comme le pinson des arbres (Fringilla coelebs)
ou I’étourneau sansonnet (Sturnus vilgaris), qui sont particulierement sédentarisés en Europe.
Tout ceci illustre la nécessité de considérer les migrateurs partiels comme un gradient,
s’é¢tendant des espéces presque totalement sédentaires aux espéces presque totalement

migratrices (Figure 16).

Essentiellement sédentaires Essentiellement migratrices

Pinson des arbres Alouette des champs Bécassine des marais Merle a plastron

Figure 16 Illustration du gradient des migrateurs partiels. La figure indique quelques espéces reprises dans l'analyse, ces espéces ayant un caractere

migrateur ou sédentaire plus ou moins marqué. La place des espéces sur le gradient est définie selon les résultats des courbes de phénologie.

A cela, s’ajoute un autre niveau de complexité. En effet, certaines espéces migratrices partielles
sont également des migrateurs « facultatifs ». Il s’agit d’espéces qui ne migrent pas chaque
année et dont le comportement migratoire dépend du niveau de ressources alimentaires
disponibles durant la période hivernale. Dans sa forme la plus extréme, ce type de migration
peut déboucher sur une véritable invasion hivernale (Newton, 2011). Cette stratégie de
migration est caractéristique de certaines especes nordiques, telles que le jaseur boréal
(Bombycilla garrulus), le tarin des aulnes (Spinus spinus) ou la grive litorne (Turdus pilaris).
Cette stratégie peut expliquer que les modeles n’ont pas permis de capter la dynamique de
migration pour ces especes, €¢tant donné que leur détectabilité est toujours plus importante lors

des invasions hivernales que durant le retour printanier vers les aires de nidification.

En conclusion, la difficulté d’étudier de ce groupe réside dans le fait que la méthodologie mise
en ceuvre doit pouvoir s’adapter a toutes les espéces formant ce gradient sédentaires/migrateurs,
tout en prenant en compte le cas des migrateurs facultatifs. A cet égard, cette étude montre la

nécessité de développer une méthodologie spécifique pour les migrateurs partiels et qui se
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distingue de celle employée pour les migrateurs totaux tout en assurant une compatibilité des
estimations de durée de migration. Quelques pistes de réflexion seront esquissées a la fin de ce
chapitre. Précisons enfin que les espéces reprises pour ce groupe sont ¢galement en nombre
limité et qu’elles ne couvrent que 26 % des 110 espéces migratrices nichant en Europe pouvant
étre classées comme migratrices partielles. Ce pourcentage tombe méme a 20 % si nous
excluons de ce groupe les sept espéces pour lesquels les modéles n’ont pas permis de
caractériser leur dynamique de migration. De plus, un faible nombre d’espéces augmente le

poids des especes outliers présentes dans le jeu de données.

2) Covariables expliquant les tendances des populations

Afin de bien prendre en compte d’autres sources de variabilité, les modéles intégrent également
des variables connues pour avoir une influence sur les populations d’oiseaux migrateurs. Cette
section vise a discuter quelques relations mises en évidence dans le jeu de données et qui offrent

un éclairage supplémentaire sur nos résultats.

a) Impact des stratégies de migration

De manicre générale, la stratégie de migration représente une variable ayant une influence non-
négligeable sur les tendances des populations. En particulier, les migrateurs totaux montrent un

déclin bien plus marqué que les migrateurs partiels.

Cette observation est en accord avec des résultats d’études précédentes, indiquant que les
migrateurs partiels ont une moindre probabilité de déclin que les migrateurs totaux (Gilroy et
al., 2016). Les causes de ces différences ne sont pas encore totalement comprises mais il semble
qu’elles puissent étre liées a une augmentation de la survie des individus sédentaires (Gilroy,
2017). Comme déja mentionné en introduction, que la sédentarité représente un pari : si les
individus sédentaires sont capables de résister aux rigueurs de I’hiver, ils pourront obtenir un
acces bien plus rapide aux territoires de nidification favorables que les individus migrateurs
(Buchan et al., 2020; Kokko, 2011). L’augmentation des températures en hiver, conséquence
du changement climatique (IPCC, 2013), pourrait accroitre la survie hivernale et donc

avantager la sédentarité.
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De fait, on peut noter un accroissement de la fréquence des individus sédentaires chez certains
migrateurs partiels, telle la fauvette a téte noire (Sylvia atricapilla) (Pulido et Berthold, 2010).
Dans le méme ordre d’idée, il semble également que les migrateurs partiels soient moins
sensibles aux décalages de la phénologie. Certains auteurs estiment que ces espeéces peuvent
avancer plus facilement leur retour de migration car les individus peuvent montrer une plus
grande capacit¢ de modulation de leurs variabilité dates de retour en comparaison avec les

migrateurs totaux (Gilroy et al., 2016).

b) La surface des aires de nidification et d’hivernage

Nos modéles identifient également les surfaces des aires de nidification et d’hivernage comme
des variables pouvant influencer respectivement les tendances des populations sur le long terme
et sur 10 ans. Ces relations restent cependant difficiles a interpréter de manicre précise car elles

sont treés sensibles a la présence des outliers.

Ce constat est surtout valable pour la relation détectée entre les tendances calculées sur le long
terme et la surface de 1’aire de nidification. Une relation négative apparait dans les modeles
calculés sur le jeu de données complet, ce qui donne I’impression que les espéces ayant une
aire de nidification plus grande sont davantage en déclin. Néanmoins cette relation disparait
lorsque la grue cendrée et le gobemouche a collier sont exclus des données, ces deux espéces
ayant une aire de nidification assez restreinte mais des tendances de population bien supérieures
a celles des autres especes. Nous pouvons des lors considérer qu’il s’agit 1a d’un artefact lié la

présence de ces especes « outliers » et au faible nombre d’espéces reprises dans 1’analyse.

Par contre, nos modeles calculés pour les tendances des populations sur la période 2008-2017
mettent en évidence un effet général positif de la surface de I’aire d’hivernage, en particulier
pour les migrateurs totaux. Il a déja été montré que la superficie de 1’aire d’hivernage agit
comme un effet tampon chez les migrateurs transsahariens : plus la surface de cette aire est

grande, plus la démographie des populations semble stable au cours du temps (Kolecek et al.,

2018).
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Cette relation traduit la capacité des especes a résister a des événements locaux défavorables
lors de I’hivernage et pouvant avoir de grandes conséquences sur la dynamique des populations.
En effet, une faible superficie de ’aire d’hivernage implique que toutes les populations
nicheuses d’une espéce convergent vers un nombre réduit de sites différents pour pouvoir passer
la saison hivernale. Or, ceci implique que si le moindre événement local défavorable devait
survenir, c’est la majorité de la population globale de 1’espéce qui serait impacté. Cet effet peut
correspondre a un « goulot d’étranglement » spatiotemporel auquel serait soumises les
populations de ’espéce (Gilroy et al., 2016) (Figure 17A). A I’inverse, si les populations d’une
espece occupent un grand nombre des sites d’hivernage différents et séparés par une grande
distance, les événements locaux défavorables survenant sur un site n’impacteront pas 1’enticreté

de la population reproductrice, menant a une relative stabilité¢ de la démographie (Figure 17B).

11 est probable que la superficie de 1’aire d’hivernage influe également la durée de migration
des especes. En effet, il se peut qu'une plus grande aire d’hivernage augmente la probabilité
que les retours sur I’aire de nidification s’étalent sur une longue durée (Senner et al., 2019).
Néanmoins, le faible nombre d’espéces de 1’analyse ne nous a pas permis de disséquer en détails

les effets de ces 2 variables.

Il est difficile de comprendre pourquoi ce lien entre démographie et surface de I’aire
d’hivernage n’est visible qu’au niveau des tendances calculées sur 10 ans et pas a plus long
terme. Nous savons que 1’occupation du sol et les conditions météorologiques et climatiques
sur les zones d’hivernage peuvent impacter le succes reproducteur et la démographie des
especes (Aloni et al., 2019; Howard et al., 2020; Ockendon et al., 2014). Il se peut donc qu’un
changement récent de ces conditions environnementales soit a I’ceuvre et commence a impacter
les populations des migrateurs totaux. Ceci demande cependant a étre confirmé par d’autres

études.
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Bruant ortolan(Emberiza hortulana)

Légende Légende
I Nidification I Nidification
I Hivernage I Hivernage

Figure 17 Illustration du concept de goulot d'étranglement spatiotemporel. A) Le bruant ortolan (Emberiza hortulana) hiverne dans des
petites poches d'aire d'hivernage peu nombreuses. B) La pie-grieche écorcheur (Lanius collurio) occupe une trés large aire d'hivernage.

Projection cartographique : WGS84. Basée sur les données issues de BirLife International and Handbook of the Birds of the World, 2019.

c) La distance de migration

Une derniére variable susceptible d’impacter les tendances des populations est la distance de
migration. Cette mesure est souvent utilisée pour estimer le colt associé a la migration
(Alerstam et al., 2003) et de nombreuses études font le lien entre une plus grande distance
parcourue et une plus forte probabilité de déclin (Lok et al., 2017; Reneerkens et al., 2020;
Vickery et al., 2014). Les causes de cette relation négative sont nombreuses mais il apparait
que les migrateurs de longues distances sont bien plus sensibles au changement global d’origine
humaine, tels que la perte d’habitats favorables et le changement climatique (Both et al., 2010;
Zurell et al., 2018). Dans le cas du changement climatique, nous avons déja mentionné que les
migrateurs de longues distances ont davantage de difficultés a moduler leurs dates de retour de
migration, au contraire des migrateurs de courtes distances (Both et al., 2010; Vickery et al.,

2014).

Pour les tendances de long terme, les résultats montrent une relation négative générale, quoique
peu marquée, entre la distance de migration et la démographie des populations, ce résultat étant
en accord avec les considérations évoquées ci-dessus. De maniére intéressante, on peut observer

une relation positive si nous analysons séparément le jeu de données des migrateurs totaux ou
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celui des migrateurs partiels. Encore une fois, ces effets sont fortement influencés par la
présence des outliers pour les tendances de populations, en particulier la grue cendrée, le busard

des roseaux et la huppe fasciée.

Concernant les migrateurs partiels, il est important de noter que la majorité des espéces qui
parcourent les plus faibles distances sont également des espéces spécialistes du milieu agricole
(classification PECBMS) (Voftisek et al., 2020). Nous pouvons citer le serin cini (Serinus
serinus), la linotte mélodieuse (Linaria cannabina) I’alouette des champs (4/auda arvensis) ou
le vanneau huppé (Vanellus vanellus). Or, les espéces spécialistes de ce milieux déclinent bien
plus que les espéces forestiéres ou généralistes (Gregory et al., 2005). I1 est donc possible que
cette relation entre distance de migration et démographie des populations soit influencée par le
fait que les migrateurs partiels parcourant les plus faibles distances soient dominées par ces

especes spécialistes de milieux agricoles et qui déclinent plus fortement.

Le méme type de relation est également visible pour les migrateurs totaux, les meilleurs
modeles (basés sur le jeu de données sans outliers) incluant presque tous un effet positif de la
distance de migration sur les tendances des populations pour ce groupe. Les migrateurs totaux
qui parcourent les distances les plus courtes ont toutes en commun d’hiverner exclusivement
au Sahel. Citons plus particulierement le bruant ortolan (Emberiza hortulana), la tourterelle des
bois (Streptopelia turtur), la fauvette babillarde (Sy/via curruca), ou encore le torcol fourmilier
(Jynx torquilla). Des études antérieurs ont déja mis en évidence un lien entre le déclin de
certaines de ces especes et les conditions environnementales au Sahel (Eraud et al., 2009;
Ockendon et al., 2014). Il se peut donc que cette relation puisse étre le reflet de conditions
environnementales et climatiques trés défavorables dans cette partie de 1’Afrique, ces
conditions ayant fortement vari¢ ces dernieres années et ayant déja influencé la démographie
des populations d’autres espéces par le passé (Adams et al., 2014; Howard et al., 2020; Vickery
et al., 2014). Il nous parait donc intéressant de tester plus en profondeur cette hypotheése que

nous émettons ici.

Nous pouvons conclure en indiquant que les données mettent en évidence une relation négative
liant la distance de migration et les tendances des populations mais que cette relation disparait
et s’inverse méme si les stratégies de migration des especes sont prises en compte. Ces résultats
suggerent que les différences dans les tendances des populations ne sont peut-&tre pas seulement

lies a la distance parcourue par ces espéces mais peuvent dépendre des lieux et des types de
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milieux ou les espéces hivernent, en particulier pour les migrateurs totaux. De méme, la
stratégie de migration semble également étre une variable importante a considérer pour bien
comprendre ces relations entre démographie des populations et distance parcourue durant la
migration. Si les migrateurs partiels ont tendances globalement a parcourir des distances plus
courtes que les migrateurs totaux, la distance ne peut expliquer a elle seule les différences
démographiques entre ces deux groupes de migrateurs (Gilroy et al., 2016). Ces questions
demeurent encore largement ouvertes et des études supplémentaires, prenant en compte la

distinction entre les migrateurs partiels et totaux, sont donc nécessaires.

3) Remarques méthodologiques et perspectives

Dans les sections précédentes, nous avons mis en évidence qu’il semble exister un lien entre la
durée de migration et la démographie des populations chez les oiseaux migrateurs. La
distinction entre les migrateurs totaux et les migrateurs partiels est également un élément
important a prendre en compte, les migrateurs partiels ayant des tendances de populations plus
favorables et influencées différemment par la durée de migration. Cette distinction semble
¢galement importante a prendre en compte pour comprendre les liens entre la démographie des
populations et les surfaces des aires de nidification et d’hivernage, ainsi que les liens avec la

distance de migration.

Cette derniere section a pour objectif de détailler brievement quelques limitations des jeux de
données employés, ainsi que les incertitudes qui en découlent. Dans les perspectives, nous
aborderons des solutions permettant de réduire ces incertitudes, ainsi que plusieurs pistes de

recherches supplémentaires dans ce domaine.

a) Incertitudes des données PECBMS : la question des outliers

A maintes reprises, nous avons mentionné la présence d’especes outliers, qui se caractérisent
par des tendances de populations qui sont bien plus élevées que celles des autres espéces du jeu
de données. Les especes les plus souvent citées sont la grue cendrée, le busard des roseaux, la

huppe fasciée et le gobemouche a collier.
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Dans le cas de la grue et du busard, nous pouvons souligner le statut de protection de ces deux
especes, qui sont reprises dans ’annexe 1 de la directive européenne sur la conservation des
oiseaux (European Union, 2009). De méme, ces especes sont également des especes cibles de
plusieurs projets de restauration visant les habitats liés aux zones humides. Ces projets peuvent
viser des habitats pour la nidification (European Commission, 2004) ou des zones humides
pouvant représenter des sites d’arréts importants lors de la migration (European Commission,
2003). Il ne s’agit la que de quelques exemples isolés de programmes de restauration. Ces
différents programmes peuvent avoir eu un impact non-négligeable sur les tendances des
populations et peuvent expliquer que ces tendances soient particuliérement élevées pour les

especes ciblées par ces programmes.

En ce qui concerne la huppe et le gobemouche, ces tendances trés élevées peuvent s’expliquer
par des incertitudes dans le calcul de I’indice de long terme. En effet, les indices calculés au
tout début des années 1980 ne concernaient qu’une faible partie de ’aire de répartition de ces
deux especes en Europe (Vorisek et al., 2020). L’abondance réelle de ces especes a donc été
sous-estimée dés le départ, ce qui tend a biaiser les tendances de population calculées sur le

long terme (Vofisek et al., 2020).

b) Incertitudes liées aux données de I’EBP

Lors de la description des courbes de phénologie basées sur des modeles additifs généralisés,
nous avons mentionné que le comportement des courbes peut varier fortement une fois le pic
de détectabilité atteint. Cette probabilit¢ de détection peut en effet augmenter, diminuer
fortement ou bien rester plus ou moins stationnaire, ce comportement variant d’une espeéce a
I’autre. Ceci peut résulter du fait que certaines especes peuvent se faire plus discretes durant la
saison de la reproduction, ce qui est le cas pour de nombreuses espéces de passereaux. A
I’inverse, certaines espéces comme les hirondelles et les martinets sont particulierement visibles
durant la période de nidification, ce qui explique que la détectabilité de ces espéces tend a

augmenter durant I’été.
Au-dela de ces raisons intrinséques, ces variations peuvent également étre la conséquence d’une

pression d’observations qui n’est pas constante dans le temps. En effet, cette analyse repose sur

des données en majorité opportunistes et qui ne sont pas collectées selon un protocole prédéfini
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permettant de quantifier aisément cette pression d’observations. Comme nous 1’avions déja
évoqué précédemment, 1I’EuroBirdPortal ne contient pas un trés grand nombre de listes
complétes d’observations et ces listes ne couvrent qu’un nombre limité de régions ou pays en
Europe. Ce format d’encodage requiert que 1’observateur encode toutes les espéces observées
et ce durant un laps de temps défini, ce qui permet d’appliquer des méthodes statistiques
spécifiques permettant de prendre en compte les variations de détectabilité entre les
observateurs (Sullivan et al., 2014). De plus, I’emploi de ce type de protocole permet de prendre
en compte le probléme des « fausses absences », ou une espéce n’est pas encodée par un
observateur alors que cette espéce était bien présente sur le site (McClintock et al., 2010;
Sullivan et al., 2014). Il apparait donc comme primordial de motiver les observateurs de terrain
a encoder bien plus de listes complétes d’observations, en s’assurant que cette méthode
d’observation puisse se développer dans la majorité des pays contribuant au programme
EuroBirdPortal. Cet effort est en cours actuellement dans de nombreuses régions et de plus en
plus de données structurées sous forme de liste complétes se retrouvent des lors accessibles au

travers de I’EuroBirdPortal.

Il convient également de mentionner que nos modeles additifs généralisés ne semblent pas
capturer parfaitement les variations spatiales dans le comportement migratoire des especes. En
effet, nous avons mentionné que nos modeles de phénologie ont été paramétrés pour prendre
en compte la localisation de I’observation comme facteur pouvant influencer la détectabilité
des especes. Cependant, le profil des courbes ne variait que trés peu d’un point a 'autre de
I’aire de nidification, ce qui suggérait que la durée calculée du retour de migration ne variait
pas selon la localisation. Ceci est une conséquence du fait que nos modeles évaluaient
séparément les variations de la détectabilité dans le temps et dans ’espace. En effet, la
localisation et le jour julien étaient intégrés comme des parametres de lissage séparé, ce qui a
pour but d’atténuer la variabilité¢ de la courbe calculée. De ce fait, les mod¢eles ont estimé des
dynamiques de migration pour I’ensemble de I’Europe mais en atténuant les variations de
détectabilité plus localisées dans le temps et dans 1’espace (Jennifer Border, comm.pers). Cette
limitation a pu entrainer des biais dans I’estimation de la durée de migration, en particulier pour
les migrateurs partiels ou le comportement migratoire peut fortement varier d’une région a
I’autre du continent européen. Utiliser des mod¢les reprenant une interaction entre le jour julien
et la localisation ou réaliser des analyses plus régionales pourrait étre plus approprié pour les

migrateurs partiels.
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Enfin, rappelons que la version actuelle du portail EBP ne couvre que 105 espéces (sur 324
especes nicheuse, cf. Annexe 6) dont certaines seulement sont migratrices, et que ces especes
n’ont pas été choisies pour étre représentatives de toutes les espeéces migratrices en Europe.
Méme si le portail EBP a pour ambition de couvrir toutes les espéces dans futur, la limitation
liée a son déploiement actuel tend a réduire la capacité de généraliser les résultats a I’ensemble

des espéces migratrices et nichant en Europe.

c) _Limitations des cartes de répartition

Nous pouvons mentionner que les cartes de répartition fournies par BirdLife International ne
sont pas exemptes d’incertitudes ou d’imprécisions. Nous avons pu entre-autre remarquer que
ces cartes ne semblent pas tenir compte de la récente évolution du comportement migratoire de
certaines especes. Par exemple, nous avons classé la grue cendrée dans le groupe des migrateurs
totaux car les zones de sédentarité cartographiées par BirdLife apparaissent comme tres
marginales (Figure 18A). Néanmoins, la dynamique de migration de cette espece, telle que
déterminée par nos modeles, se rapproche bien plus de celle d’une espéce migratrice partielle.

Ceci semble étre confirmé par les cartes générées plus récemment par le site de ’EBP ou 1’on

peut constater que 1’espece reste bien présente en hivernage jusque sur les cotes de la Mer

Baltique (EBCC, 2020) (Figure 18B).

Grue cendrée (Grus grus)

#75 Common Crane
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Figure 18 Comparaison des données de distribution fournies par BirdLife International et de I'EBP pour la grue cendrée (Grus grus). A) Carte

de distribution fournie par BirdLife. B) Carte de présence/absence issue de I'EuroBirdPortal pour la semaine du 1°" Janvier (période 2010-2019).
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Aussi, il est important de rappeler que méme si ces cartes de distribution nous fournissent des
informations assez fiables sur les limites des aires de répartition, elles ne peuvent pas nous
renseigner sur 1’occupation précise des sites a I’intérieur de ’aire, ces cartes présupposant
méme une distribution homogene de I’espéce au sein de son aire de répartition (Rondinini et
al., 2006). Ceci amene a surestimer 1’aire réellement occupée par une espece. De plus ces cartes
ne fournissent également aucune information concernant les habitats utilisés par chaque espéce.
Ce dernier point a déja été abordé plus haut dans la discussion et constitue une limitation
importante de cette étude car nous n’avons pas pris en compte les habitats occupés par les
especes. Le programme PECBMS propose une classification simple des habitats en trois
catégories : agricole, forestier et autre, cette derni¢re catégorie €tant assignée aux especes
généralistes. Nous n’avons pas employé cette classification car les espéces couvertes par le jeu
de données disponible sont trés majoritairement des espéces généralistes et que les autres types

d’habitats occupés auraient été fortement sous-représentés.

d) Quelques perspectives encourageantes

Apres la revue des quelques incertitudes et difficultés auxquelles nous avons fait face, le lecteur
peut s’interroger sur la direction a prendre pour continuer les recherches dans ce domaine. Les
problémes soulevés dans les sections précédentes ne sont pas insurmontables et des pistes de

solutions peuvent déja étre esquissées.

Concernant la difficult¢ de modéliser le comportement des migrateurs partiels, nous pouvons
déja évoquer la mise au point d’un nouveau mode¢le de phénologie permettant de mieux prendre
en compte les variations plus régionales de la dynamique de migration. Ce type de modéles
additifs généralisés incluant un terme d’interaction entre la localisation et les jours juliens, a
déja été mis au point et pourrait aisément Etre transpos¢ a cette étude (Jennifer Border,
comm.pers.). Une autre possibilité, en particulier pour les migrateurs partiels, serait d’appliquer
ce type de modéle de phénologie dans ’aire d’hivernage car les mouvements migratoires y sont
potentiellement plus marqués et plus facilement détectables qu’au sein de ’aire de nidification.
Ceci ne serait cependant applicable qu’aux espéces ayant une partie non-négligeable de leur
aire d’hivernage en Europe car les données sur le continent africain ne sont pas facilement

disponibles actuellement.
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Nous pouvons également évoquer la parution treés récente (Décembre 2020) du nouvel Atlas
des Oiseaux Nicheurs Européen (EBBA2) réalis¢ par ’EBCC (Keller et al., 2020), et qui
reprend les données de répartition parmi les plus précises et les plus a jour. L’emploi de telles
données a la place des données de BirdLife International permettrait d’obtenir une vision plus
précise de la répartition des especes durant la nidification. Enfin, et pour tenir compte de la
présence d’espéces outliers pour les tendances des populations, nous pourrions inclure dans
I’analyse une mesure de I’incertitude des tendances calculées, afin d’accorder un poids plus

important aux especes ayant des tendances de populations moins incertaines.

Dans un futur proche, nous pouvons espérer que les données contenues dans 1’EuroBirdPortal
puissent s’enrichir d’un plus grand nombre de listes complétes d’observations et s’étendre vers
I’est et le sud-est. De méme, nous pouvons espérer que des données pour un nombre bien plus
grand d’especes puissent étre disponibles, afin de tirer des conclusions plus robustes a I’échelle

de tous les migrateurs européens.
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Annexe 1 : Pays couverts par les programmes PECBMS et EBP

Annexes

Tableau S1 Liste des pays ayant contribué aux programmes PECBMS et EBP. Bien que certains pays aient fournis des

données antérieures, les indices de population ne sont publié qu'a partir de 1980, période ou plusieurs pays pouvaient

mettre en commun leurs données. Les données EBP ne couvrent pas la Lituanie et la Slovénie.

Période des monitorings

Inclus dans

Pays PECBMS EuroBirdPortal
Allemagne 1989 —2017 Oui
Autriche 1998 — 2017 Oui
Belgique 1990 — 2016 Oui
Bulgarie 2005 -2017 Oui
Chypre 2006 —2017 Oui
Danemark 1976 —2017 Oui
Espagne 1998 — 2016 Oui
Estonie 1983 —2017 Oui
Finlande 1975 -2017 Oui
France 1989 —2017 Oui
Greéce 2007 — 2017 Oui
Hongrie 1999 —2017 Oui
Italie 2000 —2017 Oui
Lettonie 1995 -2017 Oui
Lituanie 2011 -2017 Non
Luxembourg 2009 —-2016 Oui
Norveége 1996 — 2017 Oui
Pays-Bas 1984 —2017 Oui
Pologne 2000 -2017 Oui
Portugal 2004 -2014 Oui
République d’Irlande 1998 — 2016 Oui
République Tchéque 1982 —-2017 Oui
Roumanie 2007 -2016 Oui
Royaume-Uni 1966 — 2017 Oui
Slovaquie 2005 -2017 Oui
Slovénie 2008 — 2017 Non
Suéde 1975 -2017 Oui
Suisse 1999 — 2017 Oui
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Annexe 2 : Espéces analysées

Tableau S2 Liste des espéces reprises dans [’analyse. Pour chaque espéce, la stratégie de migration et le type d’habitat

majoritairement utilisé sont spécifiés. La stratégie de migration a été déterminées sur base des cartes de distribution de
BirdLife International and Handbook of The Birds of The World (2019). La classification des habitats provient du programme
PECBMS (Vorisek et al., 2020).

Nom Scientifique Nom Frangais Stratégie de Migration Habitat
Accipiter nisus Epervier d'Europe Migrateur partiel Autre
Acrocephalus palustris  Rousserolle verderolle Migrateur Total Autre
Acrocephalus : : .

S Phragmite des joncs Migrateur Total Autre
Actitis hypoleucos Chevalier guignette Migrateur Total Agricole
Alauda arvensis Alouette des champs Migrateur partiel Agricole
Anthus pratensis Pipit farlouse Migrateur partiel Forestier
Anthus trivialis Pipit des arbres Migrateur Total Autre
Apus apus Martinet noir Migrateur Total Agricole
Bombycilla garrulus Jaseur boréal Migrateur partiel Autre
Buteo buteo Buse variable Migrateur partiel Autre
Ciconia ciconia Cigogne blanche Migrateur partiel Autre
Circus aeruginosus Busard des roseaux Migrateur partiel Autre
Columba palumbus Pigeon ramier Migrateur partiel Autre
Cuculus canorus Coucou gris Migrateur Total Agricole
Cyanecula svecica Gorgebleue a miroir Migrateur Total Autre
Delichon urbicum Hirondelle de fenétre Migrateur Total Forestier
Emberiza hortulana Bruant ortolan Migrateur Total Forestier
Emberiza schoeniclus Bruant des roseaux Migrateur partiel Autre
Ficedula albicollis Gobemouche a collier Migrateur Total Autre
Ficedula hypoleuca Gobemouche noir Migrateur Total Autre
Fringilla coelebs Pinson des arbres Migrateur partiel Agricole
Fringilla montifringilla  Pinson du Nord Migrateur partiel Autre
Gallinago gallinago Bécassine des marais Migrateur partiel Agricole
Grus grus Grue cendrée Migrateur Total Agricole
Hirundo rustica Hirondelle rustique Migrateur Total Agricole
Jynx torquilla Torcol fourmilier Migrateur Total Autre
Lanius collurio Pie-griéche écorcheur Migrateur Total Autre
Limosa limosa Barge a queue noire Migrateur Total Autre
Linaria cannabina Linotte mélodieuse Migrateur partiel Agricole
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Lullula arborea
Luscinia megarhynchos

Motacilla alba
Motacilla flava

Numenius arquata
Oenanthe oenanthe
Oriolus oriolus
Phoenicurus ochruros
Phoenicurus
phoenicurus
Phylloscopus collybita
Phylloscopus sibilatrix
Phylloscopus trochilus
Saxicola rubetra
Saxicola torquatus
Serinus serinus
Spinus spinus
Streptopelia turtur
Sturnus vulgaris
Sylvia atricapilla
Sylvia borin

Sylvia communis
Sylvia curruca
Tadorna tadorna
Tringa glareola
Tringa nebularia
Tringa ochropus
Tringa totanus
Turdus iliacus
Turdus philomelos
Turdus pilaris
Turdus torquatus
Upupa epops

Vanellus vanellus

Alouette lulu
Rossignol philomele
Bergeronnette grise
Bergeronnette
printaniere

Courlis cendré
Traquet motteux
Loriot d'Europe
Rougequeue noir
Rougequeue a front
blanc

Pouillot véloce
Pouillot siffleur
Pouillot fitis

Tarier des prés
Tarier patre

Serin cini

Tarin des aulnes
Tourterelle des bois
Etourneau sansonnet
Fauvette a téte noire
Fauvette des jardins
Fauvette grisette
Fauvette babillarde
Tadorne de Belon
Chevalier sylvain
Chevalier aboyeur
Chevalier cul-blanc
Chevalier gambette
Grive mauvis

Grive musicienne
Grive litorne

Merle a plastron
Huppe fasciée

Vanneau huppé

Migrateur partiel
Migrateur Total

Migrateur partiel
Migrateur Total

Migrateur Total
Migrateur Total
Migrateur Total

Migrateur partiel
Migrateur Total

Migrateur partiel
Migrateur Total
Migrateur Total
Migrateur Total
Migrateur partiel
Migrateur partiel
Migrateur partiel
Migrateur Total
Migrateur partiel
Migrateur partiel
Migrateur Total
Migrateur Total
Migrateur Total
Migrateur partiel
Migrateur Total
Migrateur Total
Migrateur Total
Migrateur partiel
Migrateur Total
Migrateur partiel
Migrateur partiel
Migrateur partiel
Migrateur partiel

Migrateur partiel

Autre
Autre

Autre
Autre

Forestier
Forestier
Forestier

Autre
Agricole

Agricole
Agricole
Agricole
Autre
Autre
Agricole
Autre
Autre
Autre
Autre
Forestier
Autre
Autre
Autre
Autre
Agricole
Agricole
Forestier
Forestier
Autre
Autre
Forestier
Agricole

Autre
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Annexe 3 : Sites d’étude pour la récolte des données de terrain sur la

pie-grieche écorcheur (Lanius collurio)
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Figure S1 Carte du site de Feschaux. Les lignes vertes indiquent la position et le tracé des transects d'observation pour les

retours de migration. Les couleurs représentent le statut des réserves naturelles et les unités de gestion Natura 2000.
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Figure S2 Carte du site de Lessive. Les lignes vertes indiquent la position et le tracé des transects d'observation pour les

retours de migration. Les couleurs représentent le statut des réserves naturelles et les unités de gestion Natura 2000.
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Figure S3 Carte du site de Honnay. Les lignes vertes indiquent la position et le tracé des transects d'observation pour

les retours de migration. Les couleurs représentent le statut des réserves naturelles et les unités de gestion Natura 2000.
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Annexe 4 : Graphes diagnostiques des modéles complets appuvant la

sélection des espéces outliers

Note : Les graphiques présentés dans cette annexe ont été réalisés sur base des modéles « complets »,
c’est a dire reprenant I’entiereté des variables calculées (stratégie de migration, durée de migration,
durée*stratégie, surface des aires d’hivernage et de nidification et distance de migration). Ces modéeles
correspondent également au jeu de données reprenant 1’entiéreté des especes pour lesquels toutes les
variables ont pu étre calculées (N=55).

a) Modeles pour les tendances des populations sur le long terme
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Figure S4 Distances de Cook pour le modele complet liant les variables explicatives aux tendances des populations sur le long terme. La
grue cendrée (observation n°20), le busard des roseaux (observation n°9) et la huppe fasciée (observation n°54) semblent se démarquer
des autres especes. Ces trois especes constituent également des outliers pour les tendances des populations. Bien que les distances de Cook
associées au busard et a la huppe sont faibles, elles augmentent fortement si la grue cendrée est exclue du jeu de données. Ces trois especes

ont donc une influence non-négligeable sur les résultats de la modélisation.
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Figure S5 Distances de Cook pour le modeéle complet, restreint aux migrateurs totaux, et liant les variables explicatives aux tendances des

populations sur le long terme. La grue cendrée (observation n°12) et la gobemouche a collier (observation n°10) semblent se démarquer des
autres especes. Ces deux especes constituent également des outliers pour les tendances des populations. Bien que la distance de Cook
associeés au gobemouche est particulierement faible, elle augmente fortement si la grue cendrée est exclue du jeu de données. Ces deux

especes ont donc une influence non-négligeable sur les résultats de la modélisation.
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Figure S6 Distances de Cook pour le modele complet, restreint aux migrateurs partiels, et liant les variables explicatives aux
tendances des populations sur le long terme. Le busard des roseaux (observation n°4), la cigogne blanche (observation n°3) et le
pigeon ramier (Columba palumbus ; observation n°5) semblent se démarquer des autres espéces. Néanmoins, les distances
associées pour la cigogne et le pigeon diminuent fortement apres [’exclusion du busard. A contrario, cette exclusion entraine une
augmentation importante de la distance associée a la huppe fasciée. La huppe est le busard constituant des outliers pour les

tendances des populations de migrateurs partiels, ces deux espéces ont donc été retirée du jeu de données.

b) Modeles pour les tendances des populations sur 10 ans (2008-2017)
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Figure S7 Distances de Cook pour le modéle complet liant les variables explicatives aux tendances des populations sur 10 ans. La grue
cendrée (observation n°20), la pie-grieche écorcheur (observation n°23) et la linotte mélodieuse (observation n°25) semblent se
démarquer des autres espéces. Ces trois espéces constituent également des outliers pour les tendances des populations. Néanmoins, les

distances associées pour la pie-grieche et la linotte diminuent fortement apres [’exclusion de la grue.
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Figure S8 Distances de Cook pour le modele complet, restreint aux migrateurs totaux, et liant les variables explicatives aux tendances
des populations sur 10 ans. La grue cendrée (observation n°12), la barge a queue noire (Limosa limosa ; observation n°16) et la

rousserolle verderolle (Acrocephalus palustris ; observation n°1) semblent se démarquer des autres especes. Néanmoins, les distances

associées pour la barge et la rousserolle diminuent fortement apres [’exclusion de la grue.
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Figure S9 Points leviers pour le modele complet, restreint aux migrateurs partiels, et liant les variables explicatives aux

tendances des populations sur 10 ans. La cigogne blanche se démarque par un effet levier plus important (>(0.5). Cette espece

peut donc influencer les résultats de la modélisation.
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