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La polygynie chez le Gobemouche noir
Ficedula hypoleuca dans I'ouest

Pierre-Alain Ravussin, Daniel Arrigo & Michael Schaub

Gobemouche noir Ficedula hypoleuca male a proximité du nid. La posture est typique et s'accompagne
habituellement de mouvements de haut en bas de la queue et parfois des ailes. Baulmes VD, 29 mai 2020.

Preés de quarante années de suivi du Gobemouche noir dans l'ouest de la Suisse
romande ont permis de mettre en évidence et d'analyser quelques aspects de la
polygynie chez cette espéce. Les résultats montrent que son occurrence varie aussi
bien temporellement que spatialement et que les acteurs de ces couples présentent
des caractéristiques bien typées. Malgré cela, les causes et conséquences de ces
divers régimes d'appariement demeurent en grande partie énigmatiques.

On considérait jusqu’a récemment qu’une large
majorité des especes d'oiseaux étaient mono-
games, contrairement aux mammiferes par
exemple. Cette conception trouve son origine
dans I'analyse de Lack (1968), qui avait établi
que 94 % des espéces de passereaux étaient
monogames. Mais, par la suite, de nombreuses
études impliquant le baguage et portant sur
les espéces européennes conduisaient MalLer
(1986) a relativiser cette proportion. Selon lui,
sur 122 espéces de passereaux étudiées de pres,
seules 61 % étaient exclusivement monogames

et donc 39 % montraient des éléments de poly-
gynie, réguliere ou occasionnelle. Parmi ces es-
péces, le Gobemouche noir est probablement
celle qui a été la plus étudiée. Elle manifeste
en effet une tendance marquée a la polygynie,
C'est-a-dire une situation ol un male est appa-
rié avec deux femelles, voire plus. Il s'agit en fait
d’une polygynie facultative, puisque la plupart
des males sont monogynes. Elle est connue de
longue date (Ororson 1939) et fut déja étudiée
en détail lors des travaux de pionnier de von
HaarTMANN (1949, 1951) menés dans le sud de
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la Finlande. Ses suivis réalisés sur le long terme
avaient par exemple montré que cette polygy-
nie était généralement aussi polyterritoriale, un
male pouvant attirer une femelle dans deux ter-
ritoires nettement séparés.

Dans |'ouest de la Suisse romande, le
Gobemouche noir fait I'objet d'un suivi dans
des réseaux de nichoirs installés dans deux
secteurs distincts. Sur la rive nord du lac de
Neuchatel entre Grandson VD et Corcelles-
prés-Concise VD et a Baulmes VD, environ
14 km plus a I'ouest. Dans ce dernier site, le
baguage des jeunes a débuté en 1978 et la
capture systématique et le baguage des adultes
nicheurs a partir de 1980. Dés la premiére
année de capture des adultes nicheurs a
Baulmes, nous avions constaté des cas de poly-
gynie et ce fut le cas presque chague année par
la suite. Sur la rive nord du lac de Neuchéatel,
ou le suivi de la nidification du Gobemouche
noir est effectué suivant les mémes méthodes
depuis 1989, le phénomene est beaucoup plus
rare, sans gu’on en sache les raisons.

Le but de ce travail est de préciser les condi-
tions des différents cas de polygynie obser-
vés dans ces deux sites d’'étude, en particulier
1) leur occurrence, 2) leurs variations annuelles,
3) la distance entre les nids d'un méme maéle
polygyne et leur différence de date de ponte,
4) leur relation avec I'age des partenaires et la
coloration des males et 5) leurs conséquences
en termes de réussite de la reproduction et de
survie des jeunes issus de ces différents nids.

Matériel et méthodes
Zones de suivi

Dans et autour du village de Baulmes VD
(46°47'; 06°31", alt. 650 m), quelques nichoirs
ont été installés dans les années 1960-1970. Le
réseau de nichoirs a été régulierement entre-
tenu et développé depuis lors. Leur nombre a
passé de 21 en 1978 a 130 en 1987 et a varié
depuis lors entre 90 et 160. Ces nichoirs sont
installés dans des foréts mixtes, des bosquets,
des haies, des arbres isolés et des vergers, le
tout sur une surface d’environ 180 ha.

Sur la rive nord du lac de Neuchatel, entre
Grandson VD et Corcelles-pres-Concise VD
(46°50"; 06°42', alt. 435 m), l'espéce est
présente depuis 1968 et les nichoirs sont instal-
lés sur de grands arbres isolés dans des parcs,
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des ripisylves et des haies séparant des parcelles
de cabanes riveraines. Le nombre de nichoirs
controlés a varié entre 140 et 171.

Controle des nichoirs
Des la mi-avril, chaque nichoir est inspecté au
minimum une fois tous les 15 jours et ce jusqu’a
la mi-juillet. Le contenu du nichoir est noté
de maniére systématique: espéce, stade de
construction du nid, nombre d'ceufs en cours
de ponte ou en incubation, nombre d’'ceufs
éclos, nombre de jeunes bagués et envolés. Les
femelles sont capturées sur les ceufs apres au
moins 10 jours d'incubation, ou sur les jeunes
fraichement éclos. Les males (et les femelles qui
n‘auraient pas été capturées avant) sont captu-
rés lors du nourrissage alors que les jeunes sont
agés de 4 a 10 jours. Une planchette actionnée
par 'observateur permet de fermer le trou de
vol lorsque I'adulte est a I'intérieur. Les oiseaux
adultes sont bagués ou contrélés, mesurés (aile,
3¢ rémige primaire) et pesés. On sait depuis Drost
(1936) que les males peuvent étre divisés en 7
classes différentes de coloration du plumage, al-
lant de I lorsque le plumage est entierement noir
pur, a VIl lorsqu’il est d'un brun-gris semblable a
celui de la femelle, avec tous les intermédiaires
possibles. On note ce score de coloration pour
les males, ainsi que les détails de leur plumage
(tache frontale, limite de mue aux grandes cou-
vertures), les scores musculaire et graisseux, ou
encore les détails de mue.

La date de ponte du premier ceuf est établie
a partir du nombre d'ceufs des pontes incom-
pletes, en admettant la ponte d'un ceuf chaque
jour. La grandeur de ponte est déterminée lors
de la tentative de capture de la femelle aprés
au moins 10 jours d’incubation. Le nombre de
jeunes éclos est défini lors de l'installation du
piege pour la capture du male, puis vérifié en
présence des ceufs non éclos lors du baguage
des jeunes, qui est réalisé si possible lorsqu'ils
sont agés de 10 jours. Le succes ou I'échec de
la nidification est déduit de I'observation du nid
apres |'envol des jeunes.

Comportement des males

Dés leur arrivée sur les zones de nidification, les
males chantent de maniére soutenue en défen-
dant un site de nid afin d'y attirer une femelle.
A lorigine, I'espéce niche dans d'anciennes
cavités de pics au sein de boisements ouverts
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mais, dans les zones bien pourvues en nichoirs,
c'est pratiquement toujours I'un d’eux qui est
choisi, tant dans les peuplements de coniféres
purs que dans les foréts mixtes ou de feuillus, les
bosquets, parcs, vergers, haies et jardins. Dans
nos secteurs d'étude, les cavités naturelles ne
sont utilisées qu’exceptionnellement. Parfois,
des son arrivée, le méale d’emblée va chanter a
un autre nichoir, voire a un troisiéme. Trés sou-
vent, ces nichoirs sont dans des zones diffé-
rentes, parfois a plusieurs centaines de metres les
unes des autres. Les premiéres femelles arrivent
quelques jours apres les males et la situation se
complique ensuite avec des arrivées de males et
de femelles s'échelonnant sur prés d'un mois.
Nos contréles permettent de repérer les males
chanteurs, puis I'inspection des nichoirs va nous
renseigner sur le déroulement de la nidification.
Ce n'est trés généralement que lors de la cap-
ture des adultes que I'on pourra découvrir, grace
au baguage et a la lecture des bagues, les cas
de polygynie. Lorsque le male est monogyne, il
est généralement capturé lors d’un nourrissage
dans la demi-heure suivante. Lorsqu'il est poly-
gyne, la situation se complique: parfois, le male
nourrit alternativement dans deux nichoirs et
sa capture et la confirmation de la polygynie se
font relativement facilement; dans d’autres cas,
le male est beaucoup plus assidu a nourrir I'une
des deux nichées. C'est souvent la plus précoce.
Il ne nourrit alors la deuxieme nichée que beau-
coup plus rarement, parfois une fois toutes les
heures, voire moins. Enfin, il est possible qu'il
ne nourrisse pas du tout I'une des deux nichées.
D’un point de vue pratique, le piege est installé,
puis blogqué, afin d'éviter son déclenchement
accidentel, sous le trou de vol un ou deux jours
avant la tentative de capture du male, dans le
but qu'il s’habitue au piege. L'afflt pour la cap-
ture est effectué durant une heure au moins. Si
le male n'a pas été vu, le pieége est a nouveau
bloqué et la capture est ensuite une nouvelle
fois tentée 2 a 6 jours plus tard. Si, au terme de
deux heures d'aff(it, il n’est jamais venu nourrir,
on abandonne. On se retrouve donc devant les
cas de figures suivants:
1) le male a été capturé lors d'un nourrissage
dans un seul nichoir. On considére alors qu'il
s'agit d'un cas de monogynie. Des risques

' SD: «Standard Deviation » : écart-type

de confusion existent malgré tout. En effet,
le male considéré comme monogyne pour-
rait nourrir une deuxiéme nichée sans qu’on
ait pu le contréler. Toutefois, les males mo-
nogynes sont fideles a leur nichée et a leur
nichoir. lls nourrissent assidiment et tres ré-
gulierement, ce qui représente un bon indice
de leur monogynie;
2) le male a pu étre capturé, et donc identifié,
dans deux nichoirs différents la méme saison
avant I'envol des jeunes de la nichée la plus
précoce: c’est un cas de polygynie prouvée;
on n’‘a pas observé de male venant nourrir
durant au moins deux heures d'affGt lors de
deux journées de nourrissage différentes:
c'est un cas de polygynie probable, avec un
male qui ne nourrit pas la deuxiéme nichée
ou tres peu souvent. Dans ce cas, on ne peut
cependant exclure la mort du male entre
I'éclosion et I'envol, situation toutefois plu-
t6t peu probable.
Sur la rive nord du lac de Neuchatel, dans
un petit nombre de nichées (N=51, 7,7 %),
il n"a pas été possible de tenter la capture du
male pour diverses raisons (modeéle de nichoir
mal adapté, absence d’accord des propriétaires
de la parcelle, dérangements trop importants,
etc.). Le statut du couple a alors été établi sur
la base d'observations: polygynie probable
lorsque la part du male aux nourrissages était
trés faible ou absente et polygynie peu vrai-
semblable pour les situations dans lesquelles le
male n'a pu étre capturé mais semblait nourrir
réguliérement comme un male monogyne.

w
=

Résultats

Fréquence des cas de polygynie

A Baulmes, 577 nids ont été suivis entre 1980
et 2016. Nous avons pu montrer une polygy-
nie certaine dans 106 cas (18,4 %, SD': 1,6 %)
et probable dans 52 (9,0 %, SD: 1,2 %), soit,
au total, 158 cas sur 577 (27,4 %, SD: 1,9 %).
Cette situation est une moyenne générale qui
ne reflete pas les trés grandes différences inter-
annuelles de ces cas de polygynie. Ainsi, aucun
cas n'a été observé en 1996 de méme qu’en
2013, alors que le maximum a été atteint en
2007 avec 71,4% des nids liés a des males
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Gobemouche noir Ficedula hypoleuca femelle. Si la coloration du dos est parfois identique a celle de certains
males de type de coloration VII, celle du ventre des femelles n'est jamais aussi uniformément blanche que chez
les males. Noter également I'absence de tache frontale. Baulmes VD, 23 juin 2018.
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Fig. 1

Proportion annuelle de nids
de Gobemouche noir Ficedula
hypoleuca avec male polygyne
(«certain» et «certain plus pro-
bable ») a Baulmes VD de 1980
a 2016 (N=577 nids). Les barres
d'erreur correspondent a + 'écart-
type.

Fig. 2

Proportion annuelle de nids de
Gobemouche  noir  Ficedula
hypoleuca avec male polygyne
(«certain» et «certain plus
probable») & Onnens VD et
Corcelles-prés-Concise VD de
1989 a 2016 (N=663 nids). Les
barres d'erreur correspondent a
+ |'écart-type.
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polygynes. Au cours de six années, le taux de
polygynie a été égal ou supérieur a 50 %. Les
variations annuelles du taux de polygynie sont
présentées dans la figure 1. La trigynie a pu étre
prouvée en une seule occasion, en 2008 (Ravus-
sin et al. 2009). Toutes les autres circonstances
concernent des cas de bigynie.

Dans le secteur compris entre Onnens et
Corcelles-prés-Concise, 663 nids ont été suivis
entre 1989 et 2016. Les preuves de polygy-
nie n‘ont pu étre constatées que dans 18 cas
(2,7%, SD: 0,6 %). Les tentatives de capture
des males n"ont pas pu étre réalisées de maniére
aussi systématique qu’'a Baulmes et la polygy-
nie probable est révélée dans 34 cas (5,1 %,
SD: 0,9 %), alors qu’elle est peu vraisemblable
dans 16 autres nids (2,4%, SD: 0,6 %). Au
total, on compte 52 cas de polygynie, ce qui
représente 7,8% (SD: 1,0 %). Globalement, les
cas de polygynie sont donc plus de 3 fois plus
nombreux a Baulmes que dans les nichoirs du
bord du lac de Neuchatel (fig. 2).

Distance entre les nids des males
polygynes

La distance séparant les deux nids d'un male
polygyne a pu étre mesurée dans 53 cas dans le
secteur de Baulmes. Elle varie de 40 m au mini-
mum a 860 m au maximum, avec une grande
majorité des cas (N=20, 38 %) entre 100 et
200 m (fig. 3). D'un bout a I'autre du réseau de
nichoirs, la distance est d’environ 3 km.

Intervalle de temps entre les pontes
dans les différents nids successifs
des males polygynes

L'intervalle de temps séparant la date de ponte
du premier ceuf des deux nids d'un male poly-
gyne a été mesuré dans 51 cas a Baulmes et
8 cas sur la rive du lac de Neuchatel. Il est en
moyenne de 8,37 jours (SD: 4,58) et varie de 0
(la ponte débute exactement le méme jour dans
les deux nids) a 21 jours (ponte au moment de
I'éclosion dans le premier nid, soit 5 a 6 jours
de ponte, suivis de 13 a 14 jours d'incubation).
Dans la majorité des cas (89,8 %) les intervalles
sont situés entre 2 a 14 jours (N=59; fig. 4).

Fig. 3

Sur le secteur de Baulmes VD,
distance entre les deux nids suc-
cessifs d'un méme male poly-
gyne de Gobemouche noir Fice-
dula hypoleuca (N=53).

Fig. 4

Intervalle de temps entre les
pontes dans les différents nids
des Gobemouches noirs Fice-
dula hypoleuca males polygynes
(N=59).
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Influence du nombre d'adultes nour-
rissant sur les parameétres de la nidi-
fication

Chez les couples monogynes, on observe un
rythme de nourrissage élevé, auquel parti-
cipent activement le male et la femelle. Chez
les couples polygynes, la contribution du male
au ravitaillement de la nichée est trés variable.
Ses apports au nourrissage des jeunes peuvent
se révéler a peine moins réguliers chez cer-
tains couples, mais parfois aussi beaucoup
plus occasionnels, voire absents. La figure 5
montre I'effet du nombre d'adultes participant
au nourrissage sur quelques paramétres de la
reproduction (1P: seule la femelle nourrit; 2P:
les deux parents participent au nourrissage). On
ne note pratiqguement pas de différence dans
la grandeur de ponte (1P: 5,67 SD: 0,92; 2P:
5,84 SD: 0,84, test de Student: p=0,18, ns) et
le nombre d’ceufs éclos (1P: 5,52 SD: 0,98; 2P:
5,47 SD: 1,04, test de Student: p = 0,37, ns).
En revanche, les différences se marquent dans
le succés d'élevage. Les femelles seules ne par-
viennent a élever en moyenne que 3,02 (SD:
2,32) jeunes, alors que celles qui bénéficient
de I'apport du male au nourrissage en élévent
en moyenne 4,67 (SD: 1,82; test de Student:
p<0,0001). Le nombre de jeunes amenés a
I'envol par les femelles seules est donc inférieur
de prés de 35%.

Le nombre de survivants controlés les
années suivantes ne montre que trés peu de
différences, avec une proportion de reprise de
10,2 % (SD: 2,4) chez les jeunes élevés par la
femelle seule, et de 8,9% (SD: 0,6, chi’=0,12,
df*=1, p=0,73) chez les couples ou les deux
adultes participent au nourrissage. Pour les
nichées élevées par la femelle seule, la phase
critique est donc clairement celle de I'élevage
jusqu’a I'envol.

Influence du statut du couple sur les

parametres de la nidification

Si I'on sépare les couples en trois catégories en

fonction de leur statut:

e couple monogyne (M): les deux adultes par-
ticipent au nourrissage et le male n’a pas été
contrélé a un autre nid,

2 ns: différence statistiquement non significative

e couple polygyne primaire (P1): les deux
adultes participent au nourrissage et le male
a été contrélé a un autre nid dont la date de
ponte est plus tardive,
e couple polygyne secondaire (P2): les deux
adultes participent au nourrissage et le male
a été contrdlé a un autre nid dont la date de
ponte est plus précoce,
on ne constate que des différences minimes
dans les parameétres de la reproduction (fig. 6).
Les grandeurs moyennes de ponte varient entre
5,83 SD: 0,82 (M), 6,06 SD: 0,90 (P1) et 5,65
SD: 0,81 (P2), et les différences sont a peine
significatives (ANOVA, F=3,1, df=2, 426,
p=0,046). La différence entre les P1 et les P2
est pratiquement liée au retard moyen d'envi-
ron 8 jours dans la date de ponte. En effet, la
grandeur de ponte diminue de 0,07 ceuf par
jour (Ravussin & NeetT 1995), ce qui correspond
a 0,56 ceuf sur 8 jours alors que la différence
entre les P1 et les P2 est de 0,41 ceuf. Les
nombres d’ceufs éclos ne montrent que trés
peu de différences, avec 5,48 SD 1,02 (M),
5,47+1,22 (P1) et 5,33 SD: 0,94 (P2) (ANOVA,
F=0,5, df=2, 424, p=0,61). Quant au nombre
de jeunes a I'envol, les données obtenues chez
les couples monogynes (4,74 SD: 1,77) et poly-
gynes primaires (4,78 SD: 2,06) demeurent trés
proches, alors que cette valeur tombe a 4,19
SD: 1,69 chez les couples polygynes secon-
daires (ANOVA, F=2,2, df=2, 425, p=0,12).
La proportion d'oiseaux repris comme nicheurs
les années suivantes est de 8,4% (SD: 0,7) chez
les couples monogynes, 14,8 % (SD: 2,3) chez
les polygynes primaires et 8,3% (SD: 1,9)
chez les couples polygynes secondaires. Elle
est plus élevée pour les polygynes primaires
(chi=8,22, df=2, p=0,02).

Age des partenaires du couple en
fonction du statut de polygynie

L'age des nicheurs est connu exactement chez
les oiseaux bagués au nid comme poussins les
années précédentes. Celui des femelles des
couples monogynes a pu étre déterminé dans
131 cas. Les femelles d'un an, soit nées I'année
précédente, sont au nombre de 65 (49,6 %),
celles de deux ans 35 (26,7 %), celles de trois

3 df: «degrees of freedom », nombre de degrés de liberté
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Gobemouche noir Ficedula hypoleuca male bagué. Remarquer la coloration trés grise du manteau et de la

téte et la couleur brune des couvertures primaires, souvent typiques des oiseaux de deuxiéme année civile.

Baulmes VD, 23 juin 2018.

M 1 ad nourrit

¥ 2 ad nourrissent

Jeunes
envolés

Grandeur CEufs éclos

de ponte

Fig. 5

Comparaison des grandeurs de ponte, du nombre
d'ceufs éclos et du nombre de jeunes envolés en
fonction du nombre d'adultes de Gobemouche
noir Ficedula hypoleuca participant au nourrissage
a Baulmes VD (1 ad. nourrissant: N=52 nids , 2 ad.
nourrissant: N=425 nids). Les barres d'erreur corres-
pondent a + I'écart-type.

M couple monogyne
¥ couple polygyne primaire
M couple polygyne secondaire

B
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Jeunes
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Fig. 6

Comparaison des grandeurs de ponte, du nombre
d'ceufs éclos et du nombre de jeunes envolés chez
les couples de Gobemouche noir Ficedula hypoleuca
monogynes (N=325), polygynes primaires (N=>50)
et polygynes secondaires (N=51) a Baulmes VD. Les
barres d’erreur correspondent a = |'écart-type.
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ans 11 (8,4 %). A quatre ans, elles ne sont plus
que 9 (6,9%) et celles de 5 et 6 ans repré-
sentent au total 11 oiseaux (8,4 %). Toutefois,
a Baulmes, deux femelles baguées adultes ont
été ensuite recontrélées six ans plus tard. Elles
étaient donc agées d’au moins 7 ans.

Pour les femelles des couples polygynes,
I'échantillon est beaucoup plus réduit. Ainsi,
les femelles des couples polygynes primaires ne
sont que 18 a avoir été baguées comme pous-
sins au nid et parmi elles, 4 (22,2 %) ont été
contrblées a un an, 3 a deux ans (16,7 %), 5
a3ans (27,8%) et 6 a 4 ans et plus (33,3 %).

Les femelles des couples polygynes secon-
daires sont 21 dont I'age a pu étre déterminé
précisément. Quatorze d’entre elles (66,7 %) se
reproduisaient a un an, 1 (4,8%) a deux ans, 2
(9,5%) a3 anset4 (19%) a4 ans et plus.

Les proportions relatives aux classes d'age
des femelles nicheuses dans les couples mono-
gynes, polygynes primaires et polygynes secon-
daires sont représentées dans la figure 7. Avec
toute la réserve nécessaire vu l'effectif réduit
de I'échantillon, il semble que les femelles poly-
gynes secondaires sont surtout des femelles
agées d'un an (2 a. c.), alors que ce n'est pas le
cas des polygynes primaires.

Les femelles se reproduisant dans les couples
monogynes sont pour 51 % des femelles d'un

Polygynes
secondaires

Polygynes
primaires

Monogynes

an. Ces femelles sont moins bien représentées
chez les couples polygynes primaires, avec
moins d'un quart (24 %), et nettement surre-
présentées dans les couples polygynes secon-
daires, avec pres des deux tiers (65 %). Les
différences sont significatives, ce qui montre
que les proportions des diverses classes d'age
difféerent entre les couples monogynes, poly-
gynes primaires et polygynes secondaires
(chiz=16,7, df=6, p=0,01).

Les proportions des classes d’age des males
sont également représentées dans la figure 7.
Parmi les 135 males monogynes ayant été
bagués au nid et controlés par la suite, 36
(26,7 %) étaient agés d'un an, 50 (37 %) de
deux ans, 25 (18,5 %) de 3 ans et 24 (17,89 %)
de 4 ans et plus. Les polygynes primaires sont au
nombre de 20, avec 2 oiseaux d'un an (10 %),
6 oiseaux de deux ans (30 %), 7 oiseaux de 3
ans (35 %) et 5 oiseaux de 4 ans et plus (25 %).
Pour les polygynes secondaires, le nombre total
est de 19 avec 1 seul cas pour un male d'un an
(5,3 %), 6 de deux ans (31,6 %), 8 de trois ans
(42,1 %) et 4 de 4 ans et plus (21 %).

Ainsi, avec seulement 7,7 % de males poly-
gynes se reproduisant a un an (3 sur 39), en
comparaison des 26,7 % de males monogynes
d'un an, I'accés a la polygynie semblerait étre
I'apanage des «vieux» males. Cependant,

Males

L 0 | i
E— MW 2ans

B 3ans
4 ans et plus

Femelles
M 1an
W 2ans
3 ans
4 ans et plus

Fig. 7
Comparaison des structures d'age
des adultes impliqués dans les
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couples monogynes (9: N=131,
d: N=135), polygynes primaires
(Q: N=18,3: N=20) et polygynes
secondaires (¥: N=21,3: N=19).
Les barres d'erreur correspondent
a + 'écart-type.

80% 100%
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notre faible échantillon ne nous permet pas
de conclure fermement a ce sujet (chi’=11,3,
df=6, p=0,08).

Coloration des males en fonction du
statut de polygynie

La coloration des males intervenant dans les
couples monogynes, polygynes primaires et
polygynes secondaires est présentée dans la
figure 8. Cette coloration a pu étre déterminée
chez 413 males et les proportions des divers
types ne montrent pas de différences significa-
tives (chi?=8,5, df=10, p=0,58). Notons que
les deux catégories de polygynes sont évidem-
ment trés semblables, vu qu’elles concernent
les mémes oiseaux mais capturés, et donc me-
surés a des moments différents.

Discussion

Les séances d'aff(t pour la capture des adultes
des couples monogynes duraient généralement
moins d'une demi-heure, parfois une dizaine
de minutes seulement. En revanche, chez les
couples polygynes, durant les nombreuses et
longues séances d'aff(t pour la capture des
males, a de multiples reprises, il a été possible
d’'observer la présence de males qui venaient
au nichoir, se posaient au trou de vol toujours
sans nourriture au bec et sans jamais pénétrer
a l'intérieur. Cependant, ils étaient vivement
intéressés a la présence de la femelle, qu'ils
poursuivaient en cherchant parfois a s'accou-
pler. A l'arrivée du male nourrissant, ils étaient
prestement chassés. Nous avons donc tou-

Coloration
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Fig. 8

Comparaison de la coloration
des males de Gobemouche noir
Ficedula  hypoleuca  (Ravussin
2000) impliqués dans les couples

Polygynes monogynes, polygynes primaires
secondaires et polygynes secondaires.
(N=48)

jours considéré que le male nourrissant était
le parent de la nichée. Des nourrissages avec
un deuxiéme male ont pu bien sir nous échap-
per. Par ailleurs, I'existence de cas de paternité
hors couple a pu étre mise en évidence chez le
Gobemouche noir. Par observation directe, ALa-
TAL0 et al. (1987) ont pu dénombrer 7 cas sur
24 (29 %) ou la copulation impliquait un autre
male que celui qui défendait le territoire. Depuis
lors, I'application des techniques de génétique
moléculaire a révolutionné nos connaissances
dans ce domaine. Seuls 4% de 135 poussins
issus de 27 pontes montraient une origine
clairement attribuable a une fécondation hors
couple selon Lirew et al. (1991), qui considé-
raient qu'il s'agissait d'un phénomeéne rare chez
cette espece. Toutefois, dans une autre étude
plus récente conduite dans la région de Tomsk
dans I'ouest de la Sibérie, Grinkov et al. (2022)
ont observé la présence de poussins issus de
copulations extra couples dans 21,2 % des ni-
chées. D'autres études montrent que la propor-
tion de nichées contenant des poussins issus de
fécondation hors couple peut varier de 6,5 % a
40 % (Grinkov et al. 2018). Les copulations liées
a une fécondation hors couple n’aboutissent
a une paternité que durant la période ou les
ceufs sont fécondables — c’est-a-dire de deux
jours avant la ponte du premier ceuf jusqu’au
jour de la ponte du dernier (LiFEwd et al. 1997).
Notre méthode de suivi ne permettait donc pas
de les déceler.

La fréquence globale de la polygynie certaine
(18,4 %) et probable (9 %) dans la population
de Baulmes représente une valeur relativement

189



Nos Oiseaux 71/3 — Septevere 2024 — N° 557

| y B L ey \ - N e

Gobemouche noir Ficedula hypoleuca femelle avec une becquée constituée de larves d'insectes. Kiilopaa Fl,

4 juillet 2023.

élevée parmi celles observées en Europe. Les
plus élevées atteignent prés de 40 % de males
polygynes (Askenmo 1977), mais la plupart des
suivis traitant de la polygynie donnent des taux
compris entre 10 et 20 % (LunbBerG & ALATALO
1992; Winket & Huppe 1993), avec égale-
ment parfois des taux trés faibles conformes a
ceux gqu’on observe sur la rive nord du lac de
Neuchatel, comme par exemple dans la région
de Brunswick D en Basse-Saxe, trés bien suivie
de 1963 a 1993 ou cette fréquence n’est que
de 1,9 % (WinkeL 1994), alors qu’elle varie entre
6,1 % et 28,3 % a Lingen D, toujours en Basse-
Saxe de 1974 a 1983 (WinkeL & Huppe 1993). De
trés nombreux facteurs sont susceptibles d'in-
tervenir dans cette valeur. Il y a en premier lieu
le nombre et la densité de nichoirs disponibles.
A Baulmes, ce nombre est bien supérieur & leur
utilisation par les différentes espéces d'oiseaux
cavicoles. Ainsi, entre 2000 et 2016, le nombre
moyen de nichoirs présents sur le site est de
129 et, en moyenne 33,5 de ceux-ci (min. 12,
max. 70) restent inoccupés durant la saison. La
probabilité pour un male de pouvoir défendre
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deux territoires dépend également de la date
de son arrivée sur les lieux de nidification et de
celle des femelles. Le male arrivant tot sur les
sites de reproduction a probablement plus de
chances de trouver et de défendre un second
territoire et d'y attirer une femelle. Toutefois,
cette capacité est sérieusement affectée par le
nombre de femelles présentes et disponibles.
En effet, chague année, on a l'occasion de
constater que des nichoirs inoccupés sont choi-
sis par des males qui y chantent assidiment
durant toute la saison, sans parvenir a attirer
une femelle. Le nombre de femelles de cette
petite population isolée est probablement un
de ses facteurs limitants les plus marquants.
Toutefois, ces différents éléments (densité de
nichoirs, nombre de nichoirs vides et sexe-
ratio déséquilibrée) sont a peu de choses pres
les mémes au bord du lac de Neuchatel qu'a
Baulmes et ne semblent donc pas étre des
facteurs explicatifs des différences de taux de
polygynie. On notera cependant que, comme
on a pu le montrer dans un précédent travail,
la survie des oiseaux nés au bord du lac est

P-A. Ravussin
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meilleure que celle qui prévaut au pied du Jura
(Ravussin et al. 2007) et ce, malgré peu de diffé-
rences observées au niveau de la réussite de la
nidification. Les oiseaux du bord du lac pour-
raient étre en meilleure condition physique que
ceux du pied du Jura, peut-étre en bénéficiant
de meilleures conditions trophiques.

Les mémes remarques peuvent étre énon-
cées quant a la distance entre deux sites de
males polygynes. Si la distance maximale
observée en Europe entre deux territoires d'un
méme male est de 3,5 km (Sivern 1980), la
plupart se situent a une valeur comprise entre
200 et 250 m (LunpserG & Aratao 1992). Dans
la région du Brunswick en Allemagne, WINKEL
(1994) a observé 347 cas de bigynie de 1963
a 1993; 32% d'entre eux étaient distants de
40 m ou moins, 36% de 40 m a 100 m et
32% a des distances supérieures a 100 m, la
distance maximale étant 1750 m. Dans notre
cas, la distance moyenne est de 287 m (+208).
La médiane, qui sépare ces valeurs de distances
par la moitié se situe a 200 m. Les distances de
40 m ou moins ne sont représentées que par
un cas (1,9 %). On peut considérer qu'il s'agit
la d'une bigynie monoterritoriale. Nous n’ob-
servons que 5 cas entre 40 et 100 m (9,4 %),
si bien que pres de 90 % sont supérieures a
100 m. La valeur médiane de 60 m obtenue
par WinkeL (1994), est bien différente de ce
que nous observons. Les valeurs moyennes
données par Lunbeerg & Aiatao (1992) sont
comprises entre 155 m et 582 m, les médianes
entre 112 m et 480 m, beaucoup plus proches
de nos propres observations.

Von Haartmann (1951) distinguait les cas
de bigynie simultanée lorsque l'intervalle de
ponte des deux femelles est de trois jours au
maximum de ceux de bigynie successive avec
un intervalle de ponte plus élevé, situation
beaucoup plus courante. C’est aussi le cas chez
nous, ou seuls 10 cas correspondent a de la
polygynie simultanée sur 59 observés (16,9 %).
Selon WinkeL & Huppe (1993), sur les 321 cas de
bigamie enregistrés dans le Brunswick, 3,7 %
des cas étaient du méme jour, 17,5 % avaient
un écart de 1 a 3 jours, 28% un écart de 4 a
6 jours, 19% un écart de 7 a 9 jours, 18,1 %
un écart de 10 a 12 jours et 13,4% un écart
de 13 a 21 jours. Dans notre cas, ces valeurs
sont respectivement de 1,7 %, 15,3 %, 15,3 %,
32,2% 15,3 % et 20,3 %. On est frappé par la

relative similitude des deux séries de valeurs.
Dans notre échantillon, comme dans celui de
la région de Brunswick, le maximum est de
21 jours. Au-dela de cette valeur, il ne s'agit plus
de polygynie, mais plus probablement de deux
nichées successives du méme male, phéno-
meéne fort rare que nous n'avons observé qu’en
une seule occasion, avec 40 jours d'écart entre
les pontes, alors que la deuxieme nichée de la
part d'une femelle lors de la méme saison a été
constatée en six occasions (BotH et al. 2019).

Les paramétres de la reproduction, qu'il
s'agisse de la grandeur de ponte ou du taux
d’'éclosion, ne sont que peu affectés par le
statut du couple reproducteur. Tout au plus,
on reléve les hautes valeurs obtenues par les
couples polygynes primaires. La différence
notable tient dans le succés d'envol considéra-
blement affecté chez les couples ou la femelle
assure seule le ravitaillement de la nichée. Le
nombre moyen de jeunes a |'envol passe de 4,7
chez les couples ou deux parents nourrissent a
3,0 chez ceux ou seule la femelle pourvoit au
nourrissage. Il convient de préciser qu’il s'agit
la de moyennes obtenues sur 35 années et que
la réussite des nichées élevées par la femelle
seule est trés variable d'une année a l'autre.
Lorsque les conditions météorologiques sont
favorables, la femelle parvient sans trop de
difficultés a élever tous les jeunes éclos. En
revanche, lors de printemps tres pluvieux ou
les conditions de nourrissage sont contrariées,
cet élevage est beaucoup plus problématique.
On en a un exemple frappant avec le printemps
2007 caractérisé par un mois d’avril chaud qui
a favorisé le développement précoce du feuil-
lage, entrainant une accélération du cycle de
développement des insectes. Mai, juin et juil-
let connurent ensuite des conditions atmos-
phériques exécrables pour les oiseaux chas-
seurs d'insectes, avec de longues périodes de
pluie. Sur les 21 nichées tentées a Baulmes ce
printemps-1a, 7 ont été élevées par la femelle
seule avec une grandeur de ponte moyenne
de 5,57 ceufs (SD: 1,51), mais avec seulement
1,71 jeune a I'envol en moyenne (SD: 2,06).
Ajoutons que les nids ravitaillés par la femelle
seule sont tres généralement ceux de males
polygynes secondaires, donc parmi les plus
tardifs.

Dans ces conditions, on peut se demander
ce qui pousse ces femelles a s'apparier avec
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un male déja occupé dans un autre couple,
ce d'autant plus que les chanteurs céliba-
taires qui ne parviennent pas a attirer une
femelle restent présents chaque année dans
notre population. Plusieurs hypothéses ont
été émises pour tenter d'expliquer ce para-
doxe. On se contentera ici de donner celle
de la «duperie» (deception hypothesis) qui
a été proposée par Atatalo et al. (1981). Elle
suggere que les femelles sont trompées et
s'accouplent alors avec un male déja apparié,
en supposant que les males tentent de cacher
leur statut réel d'appariement. La poly-terri-
torialité des males contribuerait a tromper les
femelles pour qu’elles acceptent la polygy-
nie et les femelles n'ayant pas le temps ou la
possibilité de découvrir I'état matrimonial des
males seraient dupées. Le modele du «seuil de
polygynie » propose que les femelles auraient
un intérét a s'installer sur le territoire de tres
bonne qualité d'un male déja apparié, plutot
que de choisir le territoire de médiocre qualité
d’un male célibataire (VeErNER & WiLLson 1966 ;
OriaNs 1969). Un autre modele, celui dit du
«sexy son» (WEATHERHEAD & RoBerTsoN 1979)
stipule que le statut des males déja accou-
plés est connu des femelles polygynes secon-
daires, qui décideraient de s'accoupler avec
eux malgré tout et en tireraient avantage dans
la qualité génétique de leurs descendants.
Le polymorphisme du plumage des males de
Gobemouche noir pourrait étre un indica-
teur de leur «qualité». A ce propos, on relé-
vera que le Gobemouche noir n'acquiert son
plumage nuptial que durant I’hiver apres une
mue partielle. La mue compléte des adultes
a lieu en juillet, apres quoi les Gobemouches
noirs adultes muent a nouveau et acquierent
tous un plumage semblable a celui des
femelles.

Relevons que nos résultats relatifs a I'age
des partenaires du couple fournissent d'inté-
ressants arguments dans cette problématique.
En effet, pratiquement seuls les males agés,
donc expérimentés, parviennent a établir des
couples polygynes (92,3 % des males poly-
gynes sont a4gés de deux ans et plus). A I'in-
verse, les femelles de ces couples ne sont qu'a
35% des femelles expérimentées agées de
deux ans et plus. De méme pour la coloration,
nous avions pu montrer dans un précédent
travail (Ravussin 2000) qu’elle variait significa-
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tivement entre I'age d'un an (4,9 SD: 0,9) et
I'année suivante (3,8 SD: 1,3), mais pas par
la suite. La coloration différente des males
monogynes et polygynes est donc clairement
reliée a leur age et pourrait étre un indicateur
de leur «qualité ».
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Résumé

La polygynie chez le Gobemouche noir Ficedula
hypoleuca dans l'ouest de la Suisse. La nidification
du Gobemouche noir dans deux réseaux de nichoirs
de l'ouest de la Suisse a été étudiée durant pres de
40 ans. 577 nids ont été suivis entre 1980 et 2016 a
Baulmes VD et 663 entre Grandson VD et Concise VD
entre 1989 et 2016. Le taux global de polygynie est
relativement élevé a Baulmes avec 27,4 % des nids,
alors qu'il n‘atteint que 7,8 % des nids dans la région
de Grandson. La distance entre deux nids d'un méme
male polygyne varie entre 40 m et 860 m, avec une
majorité des cas entre 100 et 200 m. Les nids suc-
cessifs d'un méme male polygyne montrent un écart
variant entre O et 21 jours dans leur date de ponte. Les
grandeurs de ponte et taux d'éclosion ne présentent
que peu de variations entre les couples monogynes
et polygynes. Le succes d'élevage est en revanche af-
fecté négativement chez les couples polygynes secon-
daires, particulierement lorsque le male ne contribue
que peu ou pas du tout au nourrissage. Par rapport
a la structure d'age chez les couples monogynes qui
représentent la grande majorité, I'accés a la polygy-
nie semble étre plutdt I'apanage des males agés de
plus d'un an. En revanche, ce sont surtout les jeunes
femelles d’un an qui constituent majoritairement les
couples polygynes secondaires.
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Gobemouche noir Ficedula hypoleuca male apportant une becquée. Les d'insectes adultes deviennent large-
ment majoritaires dans la nourriture des jeunes en fin de saison. Kiilopaa Fl, 4 juillet 2023.

Zusammenfassung

Polygynie des Trauerschnappers Ficedula hypo-
leuca in der Westschweiz. Die Polygynie des Trauer-
schnédppers wird seit fast 40 Jahren in zwei Nistkas-
tenparks in der Westschweiz untersucht. Zwischen
1980 und 2016 wurden 577 Nester in Baulmes und
zwischen 1989 und 2016 663 Nester bei Grandson
und Concise Uberwacht. Der Anteil polygyner Bruten
war in Baulmes mit 27,4 % der Nester relativ hoch,
wahrend in Grandson nur 7,8 % der Nester polygyn
waren. Der Abstand zwischen zwei Nestern desselben
polygynen Mannchens lag zwischen 40 m und 860 m,
in den meisten Fallen zwischen 100 und 200 m. Auf-
einanderfolgende Bruten desselben polygynen Mann-
chens wiesen einen Unterschied im Legedatum von
0 bis 21 Tagen auf. Gelegegrosse und Schlupferfolg
zeigten kaum Unterschiede zwischen monogynen
und polygynen Paaren. Der Bruterfolg war jedoch bei
sekundar polygynen Paaren geringer, insbesondere
wenn das Mannchen wenig oder gar nicht zur Fitte-
rung der Nestlinge beitrug. Verglichen mit der Alters-
struktur der monogynen Paare, die die Uberwiegende
Mehrheit ausmachten, schienen vor allem Ménnchen,
die alter als ein Jahr waren, polygyn zu sein. Die meis-
ten sekundar polygynen Paare bestanden aus einjah-
rigen Weibchen.

Summary

Polygyny of the Pied Flycatcher Ficedula hy-
poleuca in western Switzerland. The polygyny
in Pied Flycatchers has been studied for almost 40
years in two nest box networks in western Swit-
zerland. 577 nests were monitored in Baulmes be-
tween 1980 and 2016, and 663 nests were mon-
itored near Grandson and Concise between 1989
and 2016. The overall rate of polygyny was relative-
ly high in Baulmes, with 27.4 % of nests, but only
7.8 % of nests in the Grandson region. The distance
between two nests of the same polygynous male
varied between 40 m and 860 m, with most cases
between 100 and 200 m. Successive nests of the
same polygynous male showed a difference in lay-
ing date between 0 and 21 days. Clutch sizes and
hatching success showed little variation between
monogynous and polygynous pairs. Breeding suc-
cess, however, was lower in secondary polygynous
pairs, especially when the male made little or no
contribution to feeding. Compared to the age
structure of monogynous pairs, which made up
the vast majority, access to polygyny seemed to be
the prerogative of males over one year old. On the
other hand, most secondary polygynous pairs were
composed of yearling females.
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