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RÉSUMÉ 

RÉSUMÉ 

Cette é tude a pour objet l'aspect compo rte me nta l de l'adapta ti o n d ' un 
mammifère ma rin à son mili e u de re productio n. Les pinnipèdes sont des mam
mifè res amphibies qui se re produi sent ho rs de l' eau dans des hab itats variés. 
Parmi e ux, le phoque gris co lonise une grande variété d ' habitats, sur les côtes et 
les î les de l ' Atlantique Nord , perme tta nt d 'ana lyser la pl as ticité comportemen
tale d ' une espèce en fonction des conditions du mili e u. 

Entre 1992 et 1996, des observations comportementales o nt é té effec
tuées dans quatre co lon ies e uropéennes de phoques gris se caractérisant par des 
e nvironne me nts très diffé rents: l'îl e de Litskyi en Russ ie, le banc de sable de 
Rich e ) e n Mer d e W adde n née rlandai se, les gro tt es de P e nd owe r en 
Cornoua illes a ng laises et l' Jl e de May e n Ecosse. Les co lo nies de l' il e de May 
et de Litsky i sont importa ntes e t install ées depuis plusie urs di zaines d ' an nées; 
cell e de Ric he ) es t récente e t e n voie de dé ve loppeme nt ; à Pe ndowe r, le groupe 
de reproductio n é tudi é est fortement influe ncé par la topog raphie de la g rotte 
utili sée comme s ite de mi se bas . Ces différents groupes présente nt un rappo rt 
des sexes - o u degré de po lygy nie apparent - très diffé re nt : à l' il e de May, 
les mè res sont rassemb lées e n noyaux de nses dont les mâ les tende nt à être reje
tés (rappo rt des sexes de l' ordre de 18 femelles/mâ le); à Litskyi , le rapport est 
plus équilibré (de l 'ordre de 5 femell es/mâle); à Riche !, le nombre re latif de 
mâ les est é levé pour une espèce po lygyne (3 femelles/mâle) ; à Pe ndower, le 
no mbre de femelles par m âle est encore plus réduit (mo ins de 2 femelles/mâ le). 
Ces vari ati o ns s'explique nt par l'environne me nt phys ique e t social caractérisant 
c haque colo ni e. L ' importa nce du cycle des m arées sur le compo rte me nt des 
phoques n 'est marquée que lorsqu'il e ngendre des mod ifi cations m aje ures de la 
topographie des sites de mi se bas. 

Le budget d 'activité diffè re d ' une co lo ni e à l 'a utre , to ut e n res tant 
typique des pinnipèdes e n pé riode de reproduc ti o n : le comporte me nt le plus 
fréquent est to ujours le re pos qui permet a ux adultes de limiter le urs dépenses 
énergétiques pe ndant une sa ison de re production au cours de laquell e ils j e û
nent. D e I à 9 % du te mps sont consacrés aux interactio ns ago ni stiques qui pe r
mettent au groupe de se structurer. Les mâles présente nt une acti vité sex ue lle 
ne tteme nt p lus importa nte que celle des femelles, illustrant le système po ly
gyne. Les mè res consacre nt de I à 12 % de leur temps à interag ir avec le ur 
petit. Les différences d 'activité entre colonies s'expl iqu e nt éga le m e nt par 
l 'environn e m e nt ph ys iqu e e t soc ia l. En outre, le dérangement d'origine 
huma ine est une vari ab le majeure dans l'écologie de la reproduct io n du phoque 
g ri s, à l' o ri g ine d ' une impo rtante parti e des variations comporte me nta les e ntre 
co lonies. 

A l' il e de May, une é tude déta illée de la variab ilité du comportement 
m ate rn e l pe rme t d'en visager simulta né me nt l'effet d'une séri e de vari ables 
g râce à le ur intégration dans un modèle log-linéa ire. Mise e n parall è le avec 
d'autres variab les d'importance connue (no ta mme nt la date de mi se bas e t l 'âge 
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RÉSUMÉ 

du petit), la tactique mate rne lle , défini e par rapport à l ' empl acement de mi se 
bas cho isi et au x traj e ts ve rs les po ints d 'eau, explique une proporti on élevée de 
la vari abilité du budget d 'activité des mères, ma is aussi de celui de leur petit. 
M algré une stratég ie de reproductio n commune (mi se au monde d' un seul petit , 
soins à la progéniture uniquement mate rne ls , pé ri ode de lactation de 15 à 21 
jours, oestrus bref ve rs le l se jo ur et départ de la co lo nie après accouplement), 
les fe me lles d ' un mê me site sont donc capables d ' aborde r leur pé riode de lac ta
ti o n de différe ntes manières. Ce cho ix mate rne l est susceptible d ' influencer les 
dépenses éne rgétiques des feme lles e t donc la quantité d 'éne rg ie qu 'elles peu
vent tra nsfére r à le ur petit sou s fo rme de la it. Sui va nt la tactique mate rne ll e 
adoptée, les petits vont également présenter des va ri ati ons de le ur bil an é ne rgé
tique supposé qui peuvent influencer le ur croi ssance et donc leurs chances de 
survie. Le comporte ment des petits se révèle po urtant mo ins va ri ab le que celui 
des mères. 

Les inte rac tio ns ago 111 st1ques des phoques g ri s vari ent en nature e t fré
que nce s ui va nt le sexe d es individu s e t suiv a nt le ur e nv iro nn e me nt. Les 
femell es e ffectuent toujo urs plus de menaces que de combats ; le pourcentage 
de leurs interactio ns agonistiques avec les m âles est proportio nne l au no mbre 
relati f de ces de rni e rs s ur les sites e t augmente en fin de saison. 

Deux volets complémenta ires pe rme ttent d 'envi sager l' adaptati on com
portementale du phoque g ri s à son mili eu de reprod uc tion sous des ang les diffé
rents. D ' une part, nous abordons le rô le pote nti e l des vocali sations dans le li en 
mère-pe tit, lien indi spe nsable à la survie du petit pendant la pé riode d ' all a ite
ment. La structure acoustique des c ri s des pe tits est ana lysée et le ur variabilité 
inter- e t intra-individue ll e est mesurée. Ce cri se révè le suffi samment diffé ren
cié entre individus pour servir de support à une reconnaissance du petit pa r sa 
mère. Po urtant, ces voca li sati ons sont peu utili sées ma lgré l' appa rente press ion 
de sé lectio n pour le développe ment d ' un systè me de reconna issance effi cace 
qui pe rmettrait de réduire la morta li té des petits . D 'autre part, l'occupatio n de 
l'espace de reproductio n est envisagée dans c inq îl es des Orcades . Les substrats 
utili sés sont comparés aux substrats di sponibles e t leur évo lutio n dans le temps 
est ana lysée. Dans ce cadre , il semble la surface occupée aug me nte chaq ue fo is 
que la po pul ati o n s'accroît alo rs que la de nsité des pa ires mère- pe ti t n 'aug
mente que lo rsqu ' un phénomè ne d ' immi gratio n est suggéré . 

Ce tra vail illu stre, de mani è re qualitative e t quantitati ve, les di ffé re nts 
niveaux de vari abilité comportementa le du phoque gri s en pé riode de reprod uc
ti o n e t me tte nt e n év ide nce les fac te urs favo ri sa nt cette p last ic ité re lati ve. 
M algré cette fl ex ibilité , il semble que l'adaptation à la reproduc ti o n e n groupes 
terrestres denses so it incomplè te, supportant l' hypo thèse que l' hab itat orig ine l 
de ce phocidé a it é té la banqui se. 
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ABSTRACT 

ABSTRACT 

This study investigates the behavioural aspect of the adaptation of a 
marine mammal to its breeding habitat. Pinnipeds are amphibious mammals 
that breed out of the water in various habitats. Among them, the grey seal uses 
a very wide range of environments, on the coast and islands of the North 
Atlantic, allowing one to analyse the behavioural plasticity in function of ecolo
gical conditions within one species. 

Between 1992 and 1996, behavioural observations of reproductive indi
viduals were conducted at four European grey seal colonies characte rised by 
very different environments: the island of Litskyi in Russia, the sandy tidalflat 
of Riche/ in the Dutch Wadden Sea, the caves of Pendower bay in Cornwall, 
England, and the Isle of May in Scotland. The colonies of the Isle of May and of 
Litskyi are large and established for many years while Richel 's is recent and 
developing ; in Pendower bay, the size of the investigated breeding group is 
strict/y limited by the topography of the cave used to pup. These groups show a 
very dijferent sex-ratio or apparent Level of polygyny : on the Isle of May, 
females gather in dense core g roups from which males tend to be rejected 
(mean sex-ratio of 18 females/male); on Litskyi, the ratio is more balanced 
( about 5 f emales/male); on Riche/, the relative number of males is high for a 
polygynous species ( about 3 f emales/male), and it is even higher in Pendower 
(less than 2 females/male) . These variations are well explained by the physical 
and social environment typical of each colon y. The ejfect of tide on seals beha
viour is only obvious when it induces important modifïcations of the pupping 
areas' topography. 

The activity budget varies between sites but remains typical of breeding 
pinnipeds : resting is the most frequent behaviour allowin.g adults to limit their 
energy expenditure since they fast during the breeding season. One to 9 % of 
the lime are devoted to agonistic interactions helping to shape the group struc
ture. Males show a much higher sexual activity than f emales, illustrating the 
species' polygyny. Mothers de vote 1 to 12 % of their lime to interact with their 
pup. Variations of activity between colonies can be explained by the seals' phy
sical and social environment. Moreover, human disturbance is an impo rtant 
variable in g rey seals reproductive ecology and probably explains a certain 
amount of the differences observed between sites. 

On the Isle of May, a detailed study of the variability of maternai beha
viour allows us to in vestigate the simultaneous ejfects of a series of variables 
by incorporating them into a log- linear mode!. Compared to other known 
variables (like pupping date or pup age), the maternai tactic, defin.ed by the 
chosen pupping place and f emale movements to pools, explains an important 
part of the variability of mothers ', but also of pups' activity budgets. Although 
they present the same breeding strategy ( only one pup, care to the pup p erfor
med by the mother only, lactation period of 15 to 2 J days, short oestrus around 
the 15th day after pupping and departure from the colon y after mating with 
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males), female grey seals at one breeding site may show variation in their 
mate rna! behaviour. This materna! choice is likely to influence the females 
energy expenditure, and thus the amount of energy they can transfer to their 
pup through milk. Following the adopted maternai pattern, pups will also show 
variations in their probable energy balance. The.se variations may influence 
their growth and their survival. However, th e behaviour ofpups is less variable 
than the behaviour of mothers. 

Grey seal agonistic interactions vary in type andfrequency, according to 
the sex and environment. Females always threat more than they fight. The per
centage of their agonis tic interactions with males is proportional to the relative 
number of males on the breeding site, and increases as the season goes on. 

Two different aspects of the behavioural adaptation of the grey seal to ils 
breeding environment are then considered. First, we investigate the potential 
role of vocalisations in the mother-pup bond, this bond being necessary for pup 
survival du ring the lactation period. The acoustic structure of pup ca/ls is ana
lysed and their inter- and intra-individual variability is measured. These ca lfs 
appear to be sufficiently differentiated between individuals to be used as a base 
for mothers to individually recognise their pup. However, although there seerns 
to be a strong selective pressure to develop an efjïcient individual recognition 
system that would reduce pup mortality, these ca lfs are infi-equently usecl. 
Second/y, the occupation of breeding sites is investigated in .fïve islands in 
Orkneys. The substrates colonised are compared to the substrates available, 
and the modification of occupied areas as tùne goes on are analysed. ln that 
frame, it appears that the occupied area increases each rime the population 
increases, while mother-pup pairs density only increases when an immigration 
from other colonies is suggested. 

This work describes and quantifïes the different levels of variability in 
the behaviour of breeding grey seals, and emphasizes the factors promoting 
this relative plastic ity. Nevertheless, it seems that the adaptation to breeding in 
dense terrestrial aggregations is not complete, supporting the hypothesis that 
the original habitat of this phocid was ice. 
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1. Introduction générale 

La stabilité du milieu de vie est un des fac te urs qui déterminent la crois
sance et la viabilité des populations d ' un e espèce (CAUGHLEY & SINCLA IR, 
1994). L 'adaptation des animaux aux variat ions potentielles de leur env ironne
ment dépend en partie de le ur flexibilité comportementa le. On s'attend à ce que 
le degré de cette plast ic ité comportementale augmente avec la vari ab ilité de 
l ' hab itat de l 'espèce considérée (KLOPFER & McA RTH UR, 1960). 

Au cours de ce travail , nous avo ns étud ié comment la plasticité compor
temen tale d ' un mammifère marin lui permet de répondre aux variati ons de son 
milieu de reproduction. La reproduction est une fonction-clé dans la dynam ique 
des popul at ions et la détermination de la structure génétique d ' une espèce. E ll e 
se fo nde sur les comportements par lesque ls chaque indi vidu assure sa descen
dance (CLUTT0N-BR0CK, 1989). C hez les mammifères, la reprod ucti o n, et en 
particulier la lactat ion, sont les événements énergétiques les plus coûteux de la 
vie d ' un indi vid u (G ITTLEMAN & THOMPSO N, 1988). Les différentes manières 
dont un mam mi Fère aborde ces étapes cruciales nous re nseignent sur le degré 
d 'adaptation de son espèce au milie u, sur ses potentialités écolog iqu es , s ur 
l' hi stoire des re latio ns entreten ues par ses ancêtres avec leur enviro nnement et 
sur ses li ens taxonomiques avec les espèces vo is ines. 

Le phoque gri s es t l ' un des m amm ifères les plus la rge me nt étudiés . 
Outre le fait qu'il forme des colon ies très access ibles aux chercheurs dans la 
majeure partie de son a ire de distribution , il présente une série de part ic ul arités 
qui en font un sujet d'étude de cho ix. Il illustre parfaiteme nt le mode de vie 
amphibie de son taxo n, avec toutes les co nséquences adaptatives que l 'on 
connaît ou que l 'on découvre: les ada ptations morphologiques et phys iolo
giques (RO BINETTE & STAINS, 1970 ; CASTELLI NI et a l. 1985 ; W ARTZOK, 1991 ; 
REEDE et a l., 1994) permettent de retracer l'évolutio n d ' un mammifère terrestre 
vers le mili eu marin ; mais les adaptations comportementa les au double hab itat 
terre- mer sont également extrêmement ri c hes e n e nseigne ments (McLAREN, 
199 l ). Ses caractéristiques de phoc idé en font un excellent modèle pour étudie r 
le coû t énergét ique de la reproduction chez les grands mammi fères. De plus , il 
occupe, au se in même des phocidés, une place tout à fait particulière car il se 
reproduit dans toute une gamme de biotopes différents, offrant la poss ibilité 
d 'étudi er la flexibilité intra-spéc ifique de certains aspects de la biolog ie des 
pinnipèdes . Avec les é léphants de mer, le phoque g ri s est l' un des rares phoci
dés à se reproduire dans des rassemblements terrestres dont la dens ité peut être 
très é levée mais, contra irement à ces espèces, il ne se reproduit pas unique ment 
dans ce cadre . Il fo rme éga lement des groupes plus dispersés pour co loni ser la 
banquise hi ve rna le, ou e ncore des assemb lées réduites ma is stab les , qui se 
reprod ui sent à l'abri de grottes e t de fa ill es côtières. C hez ce phoque, dont 
l'organisation soc iale varie fortement suivan t les types de colon ie, mâles et 
femelles ne peuvent adopter un comportement de reproduct io n trop ri g ide qui 
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serait optim al dans tous les milieux (A N DERSON & H ARWOOD, 1985). T andi s 
que le sys tèm e de reproduc ti o n de l 'espèce a été largem ent décri t, très peu 
d ' informati o ns mettent en év idence les compo rtem ents effec ti vement à la base 
des vari ati ons dans l 'organi sati on soc iale des groupes de reproducti o n. Sui vant 
leur pl asti c ité et sui vant la nature et la force des press io ns environnem entales, 
certains tra its du comportem ent reproducteur seront communs entre sites tand is 
que d ' autres peu ve nt v ari er . Sui vant EMLEN & Ü RI NG ( 1977) , GENTRY et a l. 
( 1986) et CLUTTO - B ROCK ( 1989), nous avons entrepri s d 'en v isager le systèm e 
de reproduc tion non pas comme une caractéri stique essentiell em ent spéc ifiq ue 
mai s auss i comme un compo rtement indi v idue l présentant to ute une gamme de 
va ri ati o ns inter- et intra-populatio nnelles basées sur la va ri abilité entre ind i v i 
du s et sur l e j eu de press i o ns soc i a l es, d é m og r aphiqu es et éco log i q ues 
variabl es. Nous avons env isagé de documenter qualitati vement et qu antitati ve
ment ces va ri ati o ns dans des co lonies est-atlantiques du phoq ue g r is. 

Photo l. Phoque g ri s m âle : la robe es t brun âtre, re lati vem ent uni fo rm e. et l "a ll urc es t 
mass i ve. 
Male g re_,. seal : the coat i.1· brownish. relati ve!_,. unifo n11 a11d the ge11 eral look is 
hea vy. 
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11. Le phoque gris 

11.1. Description de l'espèce 

Parmi les espèces de phoques rencontrées sur les côtes, î les e t g laces de 
l'A tlantique. le phoque g ri s Halichoerus g rypus (FABR 1c 1us, 179 1) (o rdre des 
Carnivores , sous-ordre des Pinnipèdes , fam ille des Phoc idés , fig. 1) est e ndé
miq ue de l' Atl antique nord . Constituant l' un des plu s g ros mammifè r s viva nt 
encore à l'état sauvage en Europe occidenta le, ce phoque au « profil ro ma in » 
typ iqu e ment accentué c hez les mâ les et chez les indi vidu s âgés (MI LLER & 
B ONESS , 1979), présente un dimorphisme sexuel basé sur la ta ille, la co loration 
du pelage et la morpho logie généra le du corps (photos 1 et 2). Dans la partie 
es t de l ' Atlantique, les mâ les a tte ig nent le ur taill e maxim a le vers l 'âge de 
1 1 ans, avec une longueur de 220 cm et un poids de 220 kg (ANDERS01 & 
FEDAK, 1985 mentionne nt un po ids maximal de 330 kg) ; les fe me lles attei
gnent une ta ille maxima le vers l'âge de 15 ans, avec une long ueur de 180 cm 
pour un poids de 150 kg ( KI NG, 1983). Dans la partie ouest de l'Atlantique, les 
phoq ues g ri s sont de ta ille légère ment supéri e ure: les mâles atte ignent une lon
gueur asymptot ique de 242 cm et les feme lles de 20 1 cm ( M URIE & L A VIG NE, 

1992) . Cette différence entre po pulations é lo ignées sera it assoc iée à des fac 
teurs environnementaux (Mc L AREN, 1993). 

Photo 2. Phoq ue g ri s femelle: la robe es t c laire sur la race ventrale et foncée sur le dos. les 
taches no ires va ri ent entre indi v idus. 
Fe11wle g re.1· seal: rhe coclf is pale 011 rl1 e ve111ra l s ide and dark 0 11 rhe back. rhe 
black spors l'01Tji D 111 one i11di, ,id 11al ro anorhe r. 
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INTRO D UCTION 

A l'âge adulte, le phoque gri s présente un pe lage ras dont la couleur est 
parti culi ère ment vari abl e d ' un individu à l'autre, pouvant pre ndre toutes les 
nuances de gris c lair à fo ncé (DA VIES, 1949) . D ' une manière généra le, les m âles 
sont d ' une te inte plus fo ncée et plus uni forme que les femelles: sur un fo nd de 
robe sombre sont di stribu ées quelques tac hes plu s cla ires, irréguli è res e n 
no mbre, ta ille e t forme. C hez les femelles, la ro be est le plu s souvent cla ire 
(crème, gri s, brun , roussâtre) et tac he tée de maniè re très variable de noir, g ris 
ou brun fo ncé (les taches peuvent prendre toutes les ta illes, d ' un semi s dense de 
pois de mo ins d ' un centimètre jusqu 'à de larges zones de plusieurs di za ines de 
centimètres) ; chez la plupart des fe melles et chez que lques mâles, la face ve n
trale est plu s pâ le que la tête et le dos . Les juvéniles (j eunes entre l e t 3 ans) 
sont fau ves, un peu plus foncés sur le dos, sans marques apparentes. 

Les m embres antérieurs sont de courtes pattes munies de cinq pui ssantes 
griffes , les postéri eurs, repliés comme un éventa il au repos, se déplo ie nt e n 
pa lettes natatoires. La dentitio n carni vore est dével oppée, et la bouche o uverte 
fa it apparaître une muq ueuse rose vif, s igna l de comm unication important. Les 
ye ux , adaptés à la v is io n sou s-mar in e e n co nditio ns de lu m inos ité fa ibl e 
(R EN0UF, 1991 ), sont sombres et très larges et des vibri sses épaisses garni ssent 
mu seau et arcades sourc iliè res (photo en couverture). U ne courte queue tri ang u
la ire te rmine le corps. L ' image d ' un gros chien engoncé dans un épais tube de 
musc les supplémenta ires et e mmitoufl é de surplus dans un sac de couchage 
l'i so lant co ntre les ag ress io ns e xte rnes pe rme t d ' appréhe nde r la na ture du 
phoque gris qui, de proportio ns imposantes, est en outre éto nnamment pui ssant 
et lourd pour sa taille . 

11.2. Répartition géographique et dynamique des populations 

Le phoque gris est une espèce qui ne migre pas (bien que des déplace
ments sa isonni e rs soient me nti o nnés e n M e r Baltique, WIIG, 1988 e t 1989 ; 
H ELL E & STEN MAN, 199 1 ) . D ans les eaux te mpérées et sub- a rc tiqu es d e 
l'Atlantique nord, il forme trois populations distinctes d ' un point de vue géo
graphique : le stock o uest-atlantique, le stock est-atl antiq ue et le stock ba ltiq ue, 
défini s par DA VIES (1 957) et SM ITH ( 1966) (fig. 2) : 

- le stock ouest-atl antique est consti tué de co lo ni es qui se forment entre le 
sud d u Labrador et le Golfe du Maine, U. S .A. Les princ ipa les ai res utili 
sées sont la banquise hiverna le de l' estuaire du St. -Laurent, et la g lace, le 
sable ou les rochers de plus ieurs î les situées au sud de cet estua ire ( les 
plus connues étant Sable Is land , A rnet Island et Basque Islands) . 

- le stock est- atl antique comprend des co lonies se fo rmant sur les côtes 
d ' Islande, des Féroés, des îl es britanniques (Irlande, Shetland, O rcades, 
Hébrides, Ang lete rre, Pays de G alles), de Bre tagne (l imite sud), de la 
Mer de Wadde n néerl andaise, a ll emande et dano ise, de Norvège e t de 
Russ ie jusqu 'en Mer B lanche (limite est). 

- le stock baltique comporte des co lonies fo rmées sur la banquise hiver
na le des Golfes de Bothnie e t de F inl ande, et sur les îl es et cô tes de 
Suède, des Républiques Baltes et de F inl ande. 
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INTRODUCTION 

La population de phoque gris vi va nt autour de la Grande-Bre tagne repré
sente environ 50 % de la po pulation mondi a le . Les plus importantes colonies de 
reproductio n actue lles s'observent en Ecosse: dans les Hébrides (î les M onachs, 

orth Rona), dans les Orcades, sur l' Ile de May (estua ire du Forth ) et dans les 
îles Farne (no rd-est de l'Ang leterre). Des co lonies plus petites se fo rment sur 
les côtes écossa ises, au sud-ouest de l'Anglete rre (Pays de Galles, Corno uai Iles, 
Il es Sc ill y), en East-Ang li a ( le W ash, Scroby Sands, Donna N ook) e t autour de 
l'Irlande. 

Depui s que des recenseme nts sont entrepri s, o n constate q ue la popula
ti o n m ondi a le du phoque g ri s est en aug mentation , les tro is stocks indépendants 
présentant chac un un accro isseme nt (tableau 1). Loca le ment, l 'augmenta tion 
de popul at ion est assoc iée à des phénomènes d 'exode rura l, nombre d ' îl es ayant 
été désertées pa r l' ho mme au cours d u sièc le passé, offrant aux phoques un 
no mbre croissant de sites no n dérangés 1• Un autre fac teur prépondérant est la 
protection de l'espèce. Pro ie fac ile pour les hommes de l'époque préhi sto rique, 
les phoques g ri s sont chassés en grand nombre jusqu 'au Moyen Age comme le 
prou ve nt des g isements de fos siles (CLARK, 1946, in ÜAV IES, 1957 ; V AN B REE, 
196 1, in V AN B REE et a l. , 1992 ; R EQUATE, 1957 , J0ENS EN et a l. , 1976, e t 
CL AS 0N & ZE ILE R, 1993, in R ElJ NDERS e t a l ., 199 5 ). Co mpara ti ve me nt à 
d ' autres pinnipèdes, la fo urrure des jeunes phoques gris est de piètre qualité e t 
cette espèce est surtout explo itée pour sa viande, sa gra isse et son cuir (H OOK, 
196 1 ). Réduites, les co loni es se feront de plu s en plus di scrètes, se fo rmant le 
plus souve nt dans des e nd ro its peu fréquentés par l ' ho mme, inaccess ibles d ' un 
point de vue topographique (g rottes, pied de fal a ises, îl o ts e t îles battus) o u 
d ' un po int de vue politiq ue (régions côti è res inte rd ites par le rég ime sovié 
tique : côte de M ourman, fro nti ère Finl ande-ex-U. R.S.S., côtes des Etats Ba ltes, 
Jüss1, 1998, comm. p ers. ). 

Surexp lo itées jusque da ns les années 70 , pui s gravement atte intes par 
une pollutio n essentie llement li ée aux PCB s, les popul atio ns de phoques de la 
Baltique d iminuent dramatiquement au cours de ce s ièc le (les PCB s provoquent 
un complexe patho logique assoc ié à des lésions du cortex adrénali en qui entraî
nent des désordres métabo liques, hormonaux et immuno logiques). On observa 
no tamme nt un e s té rili sa ti o n d ' un po urce ntage co ns idérable d es ph oques 
fe me lles liée à des patho logies utérines, a insi que des ma lformatio ns osseuses 
(LAW et a l. , 1989 ; HELLE et al. , 1990 ; BERGMAN et a l., 1992 ; SCHWE IGERT & 
SCHAMS, 1993). La diminuti on des stocks de pinnipèdes en Baltique s ti m ulent 
l'arrêt offi c ie l de la chasse au phoque g ri s ve rs 1970 en Russ ie ba ltique, 1974 
e n Suède et 1976 en Finl ande. Timide ment, puis plus rapide ment, les po pula
tio ns de phoques ba ltiques se reconsti tuent (HELLE & STENMA , 199 1 ; O LSS0N 
et a l., 1992). 

1 Cas des îl es Monac hs, Hébrides : les de rnie rs habitants quitte nt ces îles vers la fin des 
années 40 . Une pet ite popul at io n de phoques gris s'y insta lle au cours des années 60. En 
1985. ce tte colonie produit près de 4000 peti ts/an . Aujourd'hui , l ' une des plus impor
tan tes colon ies du phoq ue gri s se trouve au ni veau des îl es Monachs (A NDERSON, 1988). 
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INTRODUCTION 

Protégé principa lement durant la pé riode de reproduction dans pratique
ment to ute son aire de répartition , le phoque gris prolifère et les re lations avec 
l ' industri e de la pêche, dont les prises déclinent, deviennent tendues (HARWOOD 
& GR EEN WOOD, 1985 ; H AR WOOD, 1987). Outre les dégâts directs qu ' il cause 
aux fil e ts et à leurs prises , le phoque gris est notamment l ' hôte intermédiaire 
d ' un né matode qui parasite la morue (Gadus morhua), diminu an t sa valeur 
marchande . Inversement, les fil ets de pêche constituent une cause importante 
de la morta lité des phoques g ri s juvéniles et ad ultes (Wr1G & 01 EN, 1987 ; W11G 
et al. , 1990). Dan s les années 60, des abattages officiels sont organi sés , no tam
ment aux Orcades, aux Hébrides et aux îles Farne, qui n ' entameront pas l' aug
mentati on de ces populations, et qui prendront fin vers 1980 sous la pression de 
l' opinion publique . Les interactions pêcheries-phoques g ri s deviennent encore 
plus difficiles au Canada où la pêche est une activité économique considérable 
et les traditi o ns de chasse plu s anc rées qu ' en Grande-Bretagne (MOHN & 
BüWEN, 1996). Paradoxa lement , certa in s auteurs émettent l' hypothèse que la 
surpêche humaine, provoq uant une réd ucti o n de la taill e des poissons , favorise 
l'augmentation des populations de phoques gris con sommant essentiellement 
ces plus petits poissons (S AINES, 1994). Aujourd ' hui , les phoques gris sont 
complè tement protégés en France, aux Pays-Bas , en Allemagne, en Suède, en 
Finlande, dans les Eta ts Baltes et en Ru ss ie tandi s que des licences sont locale
ment accordées aux pêcheurs et aquacu lteurs po ur abattre les phoques aux alen
tours des filet s, ainsi qu 'aux chercheurs po ur des raison s sc ie ntifiques , en 
Grande-Bretagne, en Norvège, au Danemark et au Canada. La press ion de 
chasse « sportive » a é té e t reste encore importante en Norvège (W11G, 1987, 
1988 ; W11 G et a l. , 1990 ; HAUG et al. , 1994). 

11.3. Reproduction 

11.3.A. Cycle et saison de reproduction 

L 'ensemble des pinnipèdes (phoques, otaries e t morses) prése nte la parti
cularité de vivre en mer mais de se reproduire hors de l' eau. La nai ssance des 
petits , la majeure partie de l' allaitement ainsi qu ' une certaine proportion des 
accouplements o nt li e u sur la terre ou sur la glace. Comme de nombreux autres 
pinnipèdes, les phoques gris se rassemblent en groupes sociaux de taill e et de 
densité très variables , appelés colonies, pour une sai son de reproducti o n au 
cours de laquelle se déroulent les mi ses bas, l 'allaitement des petits (en to ta lité 
o u en partie) et l' acco uplement des adultes. 

Plusieurs espèces de pinnipèdes, dont le phoque gris , sont sexuellement 
matures avant d ' avoir atteint leur taille max imale. L'âge de la maturité sexuelle 
(3 à 6 ans chez les femelles, 7 à 12 ans chez les mâles) varie suivant les condi 
tions du milieu auxque lles une population donnée fait face à un moment donné 
(ressources a limentaires, dens ité de populat ion , .. . ) (M URIE & LA VIGNE, 1992). 
Les feme lles sont couvertes par les mâles dans o u à la périphérie des colonies 
de reproduction . La gestatio n débute par environ 3,5 mois au cours desquels 
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PLASTICITÉ COMPORTEME NTALE CHEZ LE PHOQUE GRIS 

l ' oeuf fécondé reste au stade blastula, non fixé dans la cavité utérine ; ce pro
cessus d ' implantation différée est d'une durée imprécise et pre nd fin sous 
l'influe nce de stimuli externes (COULSON, 1981). L ' implantation se produit 
enfin 108 à 163 jours après la date moye nne de fécondation; l' oeuf reprend 
a lors son développement normal d'une durée de 8 mois (BOYD, 1983, in AMOS 
et al., 1993 ; BOYD, 1984a). Ce cyc le porte la durée total e de la gestation à 
1 1 ,5 mois , qui ajoutée à la période de lactation , permet aux femelles de me ttre 
bas chaque année à la mê me saison de maniè re extrêmement régulière. 

Les femelles ne donnent naissance qu 'à un seul petit couvert d ' une four
rure blanche laineuse, le lanugo, dont la mue est variable dans le temps et com
me nce par le museau, les membres antérieurs, pui s par plaques sur le corps, 
laissant apparaître un poil ras dont la couleur est aussi variable que celle des 
adultes. Dans certaines colonies , près d'un tiers des petits naissent avec le 
museau ou les membres antérieurs déjà mués; dans d 'autres sites, la mue com
mence vers l'âge de 14 jours ; elle se termine 1 1 à 27 jours après la nai ssance 
(DAVIES, 1949). Les petits e nti è re ment ou en pa rtie couverts du lanugo sont 
appelés blanchons. A la na issance, le petit phoque g ri s mesure 76 cm et pèse de 
13 à 17 kg (COULSON & HICKLI NG, 1964 ; BOYD & CAMPBELL, 1971 ; KI NG, 
1983, KOVACS & LAV IG NE, 1986a ; ANDERSON & FEDAK, 1987a ; BOW EN et al. , 
1992b ; BAKER S. et al., 1995). Le bébé est allaité par sa mère g râce à deux 
mamelles é rectiles situées sur l'abdomen ; environ 15 jours après avoir mis bas, 
les fe me ll es sont en oestrus et s'accouplent; e lles sont encore présente s 
que lques jours auprès de leur petit puis e lles quittent le s ite de reproduction , 
terminant de manière abrupte une période de lactation de 14 à 21 jours (DAVIS, 
1949 ; HEWER, 1957 ; COULSON & HICKLING, 1964 ; BOYD & CAMPBELL, 197 1 ; 
BONNER, 1972 ; AND ERSON et al. , 1975 ; BONNES & JAM ES, 1979 ; KING, 1983 ; 
KOVACS, 1987; en captivité : KASTELEIN etal. , 1991 , KASTELEIN etal., 1994; 
pour les phoques g ri s se reproduisant sur la banquise: B AKER S. et al. , 1995). 
Dispersés en mer dès la fin de la saison , les individu s re producteurs vont 
reconstituer le urs réserves de graisse par une activité alimentaire inte nse 
(BOYD, 1984a) tandi s que les j e unes de l'année vont errer encore que lques 
semaines aux a lento urs de la colonie désertée sans s ' alimenter ni s ' abreuver. La 
durée de ce jeûne des petits présente une grande variabilité individuelle (de 10 à 
plus de 28 jours) et plus de 90 % de l' énergie nécessa ire pendant cette période 
provient des réserves de graisse accumulées par le petit lors de l'a llaitement 
(WORTHY & LAV IG NE, 1987 ; REILLY , 1991 ; M UELB ERT & 80WEN, 1993). De 
manière semblable , les petits de l' éléphant de mer austral Mirounga leonina 
jeûnent pendant 21 à 66 jours après le départ de leur mère , perdant jusqu ' à 
30 % de leur poids au sevrage, e t quittent le site de manière non sy nchron isée : 
ils font individuellement un compromis entre un départ hâtif avec de bonnes 
réserves lipidiques et un départ tardif avec une meilleure connaissance du 
milieu aq uatique et une plu s grande maturité morphologique, physiologique et 
soc ial e (WILKI NSON & BESTER, 1990 ; AR NBOM et al. , 1993 ; M UELB ERT & 
BOWEN, 1993). La fonction du jeûne post-sevrage reste hypothétique . Après 
cette pé riode, les petits phoques gris et é léphants de mer se dispersent en mer 
où il s apprennent à se nourrir seul s. Paradoxa lement, les jeunes phoques gri s 
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continuent à perdre du po ids plu sieurs semaines après avo ir commencé à s'a li 
mente r de manière indépendante, reconstituant en priorité le urs réserves pro
té iques (M UELBERT & BOWEN, 1993). Ces pe tits présentent a lo rs un comporte
ment e rratique et se dépl acent souvent sur des di stances de plus ieurs centaines 
d e kil o mè tres (COULSON & HI CKLING, 1964 ; CAME RON 1970 ; B OYD & 
CAMPBELL, 1971 ; KI NG, 1983 ; W11G & 0IEN, 1987 ; B AINES, 1994). 

La sa ison de reproduc ti on du phoque g ri s présente les tro is carac téris
tiques sui vantes : 

1. une impo rtante sy nc hroni satio n des acti v ités re produc tri ces sur un e 
période généralement infé ri eure à 2 moi s . Cette synchroni satio n semble 
présente r di vers avantages sé lectifs . Elle pe rme t aux femelles d'être en 
oestru s au mo ment où un grand nombre d 'adultes sont rassemblés; e ll e 
permet a ux mâles d 'acco mplir un maximum d'accoupl em e nts to ut e n 
limitant le temps qu ' ils passent à terre, période ri squée aussi bie n d ' un 
point de vue é ne rgétique (voir plus lo in) que de la prédation ; e ll e limite 
auss i, pa r effe t de groupe, le d ange r de prédati o n po ur la progéniture 
(COULSON, 198 1 ; Bo vo, 1984a). Une synchroni satio n é levée de la repro
duction semble liée à l'aspect sa isonnier et/ou à l' in stabilité des condi 
ti ons environne menta les tandi s qu ' un éta le me nt des acti v ités reproduc
tri ces dans le te mps caractéri se les pinnipèdes se reprodui sant sous des 
c lima ts plus co nsta nts (COR NET & JOUVENTI N, 1981 ; R oux & H ES, 
1984 ; BOW EN et a l. , 19 85 ; G ENTRY et al. , 1986 ; BONESS, 1990 ; 
MARCHESSAUX & PERGENT-MARTI NI, 199 1 ; KOVACS & LAV IGNE, 1992a; 
T RI TES, 1992 ; T EMTE, 1993 ; G ONZA LEZ e t al., 1994 ; H ANG GI & 
SCHUSTERMAN, 1994 ; Mc RAE & Kov ACS, 1994 ; Kov ACS e l a l., 1996). 
Le rassemblement des pinnipèdes fe me ll es e n période de reproduction 
da ns l' espace (grégarisme) ou dans le temps (synchronisatio n) po urrait 
éga le me nt ê tre acc ru pa r le harasse me nt 2 inter- sexuel , les femelles 
che rc ha nt à« dilue r » l ' ag ressivité des mâ les (BONESS e t a l. , 1995; 
M ESN ICK, 1996). 

2. une grande stabilité dans la date de reproductio n d ' une année à l'autre 
d a ns un e m ê m e col o ni e (COULS ON & HI CKL ING, 1964 ; B OYD & 
C AMPBELL, 1971 ; BOYD, 1984a) . 

3. une impo rtante variation dans les dates des sa isons de reproductio n de 
différentes colo nies: malgré une aire de répartiti on de l'espèce réduite à 
l ' éche ll e mo ndi ale, on obse rve entre colonies un décalage des acti vités 
reproductri ces qui peut atte indre six mois (fig. 3). La d istribution géogra
phique des dates de reproductio n es t irrégulière, exc luant la photopé riode 
comme déterminant. 

" Le harassement chez les pinni pèdes est décrit par MESNICK ( 1996) co J11 J11e des te ntati ves 
d ' accouple lllent des J11 â les avec des fe llle lles non récepti ves , le ur causa nt une pe rte de 
te lll ps e t d ' é nerg ie s ig ni fica ti ve e t a bo ut iss a nt pa rfo is à les bl esser. La coerc ition 
sexuelle (sensu S MUT S in M ESN ICK, 1996) es t qua nt à e ll e défini e COlllllle l' utili sati o n de 
la fo rce ou de la menace par un mâ le po ur aug llle nt e r ses chances de s'accoupler avec 
une fe me ll e fe rtil e e t d iminue r les chances qu 'elle s'accouple avec un aut re mâ le, le coût 
po ur la fe me ll e é tant ne ttelllent plu s important que celu i du harasseme nt (lllo rt du pe ti t, 
vo ire de la fe me lle) . 
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Fig. 3. D éroul e me nt des ac ti vités de re production (na issances, accouplements, sevrages) 
du phoque g ri s dans l'ensembl e de son aire de di stributi o n ac tue lle ( D AV IES, 1949 ; 
H EWE R. 1957 ; H EWER & BA C KI-IOUSE, 1960 ; COULSON & HI C KLI NG . 1964 ; 
CAMERON, 1970: FODGEN. 197 1 ; ANDERSON el a l ., 1975 ; B ONESS & J A MES. 1979: 
COULSON 198 1 ; KI NG, 1983 : HI BY er al. , 1992; BA INES, 1994 ; Tw1ss et al .. 1994. 
TROA K E, 1994 e t 1995). 
Timing of' breeding ac1ivi1ies (b irths, marings. w ea11ings) of 1he g r ev sea l al 1he 

c u rrenl dist riburio n ra nge (DAVIES, / 949; H EWER, 1957 ; H EWE/1 & 8 ACK/-IO USE. 

/ 960: Cou LSON & HtCKLINC, 1964; CAMERON. 1970: F ODCEN. 1971: A NDERSON 

er al .. 1975 ; B ONESS & J AMES, 1979: COULSON, 198 1 ; K ING. / 983: H !BY er al .. 

1992 ; BA/NES, 1994: T W!SS el a l ., 1994, TROAKE, 1994 and 1995). 

Dès 1957, D AV IES tente d ' expliquer ce phénomène à partir d ' hypothèses 
su r la séparation des trois s tocks du phoque g ri s : l'espèce ne semble 
jamais avoir véc u en dehors de so n a ire de ré partition ac tuelle (son 
ancêtre foss il e le pl us proche G ryphoca, fut trou vé e n Belgique, V AN 
B ENE DE N, 1876) . Si le phoqu e g ri s occupa it l 'At la ntique nord a u 
Pléistocè ne. époque où les ca lottes g laciaires s'éte nda ie nt et se rédui 
saient réguli è re me nt, D AV IES imag ine qu ' à pa rtir d ' un g roupe uniqu e 
habitant le sud des g laces entre l' Is lande et le Groen land, deux popul a
tions di s tinc tes se sera ie nt form ées e n redescendant le long des cô tes 
avec l'avancée des g laces vers le sud, form ant les stocks est- et ouest
atlantiques. Les phoques g ri s est-atl antiques et ba ltiques se sera ient sépa
rés plus ta rd (9000 ans AC), lors de la séparati on de la Baltique et de la 
M er du Nord. Les troi s stocks auraient alors dive rgé quant au mo me nt de 
leu r reproduction so it s ' adaptant à la reproduction s ur la g lace, p lu s 
s table à la fin de l' hi ve r (s toc ks o uest-at lantique et ba ltique) , so it au 
contraire en s'adaptant à la reproducti on sur des côtes rocheuses (stock 
est-atl antique). Cette théori e est cependant remi se en question par des 
é tudes génétiques (BOS KOY IC et al. , 1996) qui suggèrent une séparation 
des stocks est- et ouest-atlantiques remontant à 1- 1,2 milli ons d ' années 
e t une séparati on des phoques gris de Norvège (stock est-a tl antique) et 
de Baltique re montant à 0 ,35 million s d ' années , dates bi en antérieures à 
ce lles évoquées pa r DA VIES. 
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En 1981, Coulson développe l'hypothèse déjà émise en 1964 (COULSON 
& HICKLING) que le moment de la reproduction chez le phoque gris est 
lié aux stimuli externes déclenchant la reprise du développement de 
l'oeuf fécondé. Parmi ces stimuli, la température de surface de l'eau de 
mer quelque trois mois après les accouplements jouerait un rôle détermi
nant : une différence de température de l °C retarderait l'implantation de 
13 jours. On considère généralement que l'avantage sélectif de I' implan
tation retardée, observée chez tous les pinnipèdes mais aussi chez 
d'autres mammifères comme des ongulés et des mustélidés, est de per
mettre les naissances au moment le plus favorable pour la surv ie de la 
progéniture. Paradoxalement, ce n'est pas le cas chez le phoque gris: si , 
dans certaines colonies, les naissances se produisent après un pic des 
températures (par exemple en septembre au sud-ouest de l'Angleterre), 
dans beaucoup d'autres , elles ont lieu au moment de l 'année caractérisé 
par les conditions climatiques les plus défavorables (Baltique, Atlantique 
ouest). De plus , le moment des naissances ne semble pas corrélé aux 
conditions c limatiques ni à la disponibilité des ressources alimentaires au 
moment du sevrage des petits (notamment VISHNEYSKAIA et al., 1990). 
Pour BOYD ( 1984a), il est peu probable que la température de surface de 
la mer puisse seule entraîner des variations dans les dates de mise bas du 
phoque gris. La balance énergétique des femelles au cours de l'année a 
probablement une influence importante (le début de l'accumulation des 
réserves de graisse et la date d'implantation sont corré lés). En 1994, 
KASTELEIN et al. notent que les seu ls phoques gris à se reproduire en 
automne sont ceux du stock est-atlantique, bénéficiant des courants rési
duels du Gulf Stream et donc d'une température minimum de l ' eau de 
mer de surface en hiver nettement plus é levée (7 °C) que dans les autres 
colonies (Mer de Wadden néerlandaise : 4 °C, Baltique : 0 °C ou moins, 
Canada: - 1 °C). Ces auteurs suggèrent qu ' une température plus é levée 
pourrait assurer des conditions favorables à l'alimentation des adultes et 
des petits juste après la reproduction. En l'absence de ces courants 
chauds, la reproduction aura it un déclenchement photopériodique. En 
captiv ité, des phoques gris (est-atlantiques) nourris à volonté se repro
duisent en janvier (KASTELEIN et al. , 1994). La question reste ouverte. 

Quelque trois mois après la reproduction, une autre forme de rassemble-
ment social de phoque gris s'observe sur la terre ferme, dans les grottes ou sur 
la g lace dans le cadre de la mue au cours de laquelle le pelage des adultes se 
renouvelle. En 1970, CAMERON fait quelques observations sur ces groupes de 
mue généralement peu étudiés : les ensembles compacts peuvent compter plus 
de 300 individus et les trajets entre la terre et la mer y sont incessants. Dans le 
stock est-atlantique, H EWER et BACKHO USE ( 1960) mentionnent des rassemble
ments de mue de 200 à plus de 2000 adultes à la fin de l'hiver à Ramsey et aux 
îles Farne. Sur les îles et îlots de la côte de Mourman (Péninsule de Kola, 
Russie), les phoques gris forment, entre mars et juin, des groupes de mue pou
vant atteindre 60 individus dont l'activité alimentaire n'est pas null e 
(KONDAKOY , données non pub!., 1992 ; NYGARD et al., 1995). Chez l' éléphant 
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de me r a ustral , la mue des adu ltes est un p rocessus coûteux e n é ne rg ie au cours 
duque l les a nimaux j e ûne nt ou se nourrissent de manière rédu ite e t accusent 
une pe rte de poids réguli è re (BOYD et al. , 1993). 

E n dehors de la re productio n et de la mue , le comportement des phoques 
g ri s reste peu connu. Certains lie ux de re production so nt fréquentés durant 
to ute l' année (HAMMOND & PRIM E, 1990) mais les phoques a tterrissent éga le
me nt e n de nombre ux autres sites de re pos, é loignés o u vo is ins des emp lace
me nts des co lo nies (HEWER & B ACK HOUSE, 1960 ; S UMMERS, 1974 ; TROAKE, 
1995). Bien qu ' il s se re posent parfois à terre, les phoques g ri s en dehors de la 
re production se carac téri sent par une importante di spe rs ion en mer. D es don
nées ponctuelles o nt é té obtenues par pistage d ' individu s portant des émetteurs 
VHF perçus par des stations mo bil es ou fi xes, des é me tte urs d ' ultrasons pe rç us 
dans l 'eau pa r un bateau ou des é mette urs re layés par sate llites. Ces expé ri e nces 
révèlent une grande variation comportementale : certa ins phoques g ri s séjo ur
nent parfoi s pe nda nt plus ie urs sem a ines dans une zone réduite de 20 à 50 km de 
rayon ta ndi s que d ' autres se dé pl acent réguli è reme nt s ur des di s ta nces de 
l ' ordre de 250 km e ntre s ites de repos terrestres e t à plus de 50 km au large vers 
les zones riches en poisson (McCoNNELL, 1986; THOMPSON D. et a l. , 199 1 ; 
SMRU, 1992 ; SJôB ERG e! a l. , 1995). TH OM PSON D. etal. ( 199 1) mo ntre nt e n 
outre que la capacité de na vi gation des phoques g ri s est très bonne comme 
l ' illus tre la direction e t la rapidité des dé pl ace me nts entre points é lo ignés. Sur 
une pé ri ode de neuf j o urs, un jeune mâl e passe seulement 13 % du temps 
é mergé ; le temps passé dans l'eau est consacré au repos près des s ites d 'atte r
ri ssage (41 %), à des dé pl acements de courte durée (14 % ) et à des déplace
me nts e ntre sites é lo ig nés (32 % ) à la v itesse approximative de 4,5 km/ h pe n
dant 10 à 20 heures d 'affi lée, avec des plo ngées réguliè res ve rs -40 m, où ni le 
fond de la mer ni les a mers (par exemple les phares) ne sont v is ibles . La pêche 
a u cours des dé pl aceme nts au large (PRIM E & H AMMOND, 1990) occupe proba
ble ment une impo rta nte proportion du te mps, l' étude du contenu stomacal mo n
trant que l' acti vité a lime ntaire est la plus inte nse après les deux j e ûnes succes
sifs de la re produc tio n e t de la mue (M UR IE & LAVIGNE, 1992). 

Si les m â les peuvent fréquente r les co lo nies de reproduction pendant 
près de 10 a ns (Tw1ss, 1991), les femelles pe uve nt se re produire pe nda nt p lus 
de 30 ans. On pe nse que les phoques g ri s meure nt e n me r car il est très rare de 
trouver des corps d 'adultes échoués (BOYD & CAMPBELL, 1971 ). 

11.3.B. Système de reproduction 

Le sys tè me de re production d ' une popul at ion animale est défini p a r 
EMLEN & ÜRING (1977) comme le comportement adopté par les indi vidus afin 
d ' acqu ér ir des parte na ires sex uels. Il se déc rit par le nombre de partenaires 
sexue ls acqui s par chacun des sexes au cours d ' une saison de reproduction , les 
m oyens mi s e n oeuvre po ur les acqué rir , l'existence e t la nature d 'éventue ls 
li e ns e ntre parte na ires e t le type de soin pare ntal apporté par c hac un des sexes. 
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En déve loppant les principes da rwini e ns sur la sé lecti o n sex ue ll e, TRIV ERS 
( 1972) propose d 'expliquer les systèmes de reproduction des mammifères par 
un modèle basé sur l'investissement parenta l (défi ni par cet auteu r comme tout 
in ves ti ssement par un parent dan s un indi v idu -progéniture, qui accroît les 
chances de survie - e t donc le succès reproducteur - de cet indi vidu-progéni
ture, aux dépens de la possibilité du parent d ' inves tir dans la progéniture sui
va nte). Les ma mmifè res fem e lles, do nt la fécond ité es t limitée par des loi s 
éne rgétiques, constituent le sexe limitant c'est-à-d ire indi sponible du ra nt une 
grande partie du cyc le reproducteur, provoquant une compé tition entre mâles. 
Le comportement de reproduction des feme lles aura it a insi essenti e llement évo
lué en réponse à des pressions écolog iques e t dé mographiques, tandi s que le 
compo rte ment reproducteur des mammifères mâles, inves tissant le moins dan s 
la progéniture, subirait une sé lection intra-sex ue ll e nettement plus fo rte sous 
forme de compé tition (en accord avec PAYNE, 1979). 

La formation d ' imposantes co lo nies de reproduction par certai ns pinni 
pèdes a très tô t marqué les naturali s tes. In spiré par les trava ux de NUTT ING 
( 189 1), in BARTH0LOMEW ( 1970) , pui s de BERTRAM ( 1940), in B ARTHOLOMEW 
( 1970), BARTH 0L0MEW ébauche un modèle conceptue l expliquant les systèmes 
de reproduction des pinnipèdes, et comment le potentiel po ur la polygy nie 3 es t 
mis en va leur par les différe ntes espèces de phocidés (phoques et é léphants de 
mer) e t d ' otariidés (ota ri es à fourrure et li o ns de mer) . En 199 1, B0NESS 
reprend ces bases dans le cadre des théori es de TRI VERS ( 1972) e t d 'EM LEN & 
ÜRI NG (J 977) pour effectuer une rev ue des systè mes de reproduction des pinni
pèdes. Il s'exprime de la manière suivante: toutes les espèces de pinnipèdes 

' D ans l 'ensemble de ce travail , nous utili serons la termino logie relati ve aux systèmes de 
reproduction sui vante (d ' après BONESS, 199 1, et L E BOEUF, 199 1, inspirés de EMLEN & 
ÜRING, 1977) : les espèces animales sex uées sont so it monogame.,· ( les individus d ' un 
sexe ne se reprodui sent qu ' avec un seul partenaire de l ' autre sexe au cours d ' une saison 
de reproducti on) so it pol_vgames (les indi v idus d ' un sexe se reprodui sent avec plusieurs 
partenaires de l ' autre sexe au cours d ' une sa ison de reproduc ti on) . C hez les espèces 
polygames , on di stin gue les sys tèm es polyandres (les femell es se reprodui sent avec 
plu sieurs m âles au cours d'une saison de reproduction ), les sys tèmes polvgl'nes ( les 
mâles se reprodui sent avec plusieurs femelles au cours d ' une sa ison de reproducti on) et 
les sys tèmes de pro111 isc11i1é (mâles et femelles se reprodui sent avec plu sieurs partenaires 
de l 'autre sexe au cours d ' une sa ison de reproduct ion). 
La pol ygynie peut prend tro is fo rmes princ ipales qui sont 
- la défense d e feme lles ; quand le groupe de femelles défendues par un m f1le reste 
stable au cours d'une sa ison de reproducti on, on parle de harem (voir note 5) : 
- la défense de ressources : les mâles cherchent à contrô ler les f emell es en défendant 
une ressource importante pour elles; quand la ressource défendue est une aire spat iale 
stable au cours d ' une sa ison de reproducti on, on parl e de territoire (vo ir note 4); 
- le système de tek caractéri sée no tamment par des comportements de parade des mâles 
sur une aire spat iale, l ' arène, ne contenant pas d 'autre ressource pour les fe melles que les 
partenaires sexuels. 
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sont po lygy nes4 . La détermination du type (dé fense de feme lles, défense de res
sources o u lek) et du degré de po lygy ni e (fa ible, modérée ou ex trême) s ' o pè re 
sous de ux influences princ ipa les. D ' une pa rt, un rô le impo rtant es t joué par 
l' ine rti e phyl ogéné tique au ni veau de tra its co mmuns à to us les mammifè res 
(fécondation inte rne, so ins parentaux essenti e ll e me nt mate rne ls liés à la lacta
ti on, . .. ) ou de traits pa rti c uli e rs aux pinnipèdes (mode de vie amphibie avec a li 
me ntatio n exclusivement marine e t parturiti on te rrestre sui vie d ' un bref oestrus, 
g rande ta ille li ée à la vi e marine, .. . ). D 'autre part , des va ri ables environne men
tales (physiques e t soc ia les) a ffecte nt la maniè re do nt les sexes se comportent 
pour aug me nte r le ur succès reproducte ur (di sponibilité e t nature des s ites de 
parturiti on, conditi o ns c limatiques, press ion de prédation , dens ité e t ra pport des 
sexes au sein des co lonies de reproducti on, ... ). Comme la plupart des mammi 
fè res, les pinnipèdes mâ les e t fe me ll es peuve nt ê tre déc rits comme éta nt e n 
conflit sous des press io ns sé lecti ves les poussant à dé ve lopper des stra tég ies 
re produc tri ces diffé rentes : les mâles aug mente nt leur succès re producteur e n 
multipli ant le no mbre de leurs accouple ments, tandi s que les fe me lles in vesti s
sent dans l'é levage du petit e t te ntent d ' impliquer le mâle dans les so ins pa ren
taux a fin d ' en pa rtager le coût éne rgétique . Les systè mes de po lygy nie observés 
chez les pinnipèdes ren è tent ce conflit (en acco rd avec LE BOEUF, 199 1 ) . 

C hez le phoque gris , les co lonies de reproduc ti on sont des assembl ages 
dy namiques d ' indi vidu s reproducte urs do nt sont exclus les phoques sex ue lle 
me nt immatures, un certain no mbre de jeunes mâles e t probablement les indi vi
dus sénil es. Ce sont les feme lles gravides qui entament la fo rmation de la colo
nie : e ll es semble nt sélectionner le s ite de reproductio n no tamme nt sur base de 
préfé re nces comportementa les (on évoque le g régari sme lo rsque la présence de 
fe me ll es sur le rivage e ntraîne l'atte rri ssage des sui va ntes) et des caracté ri s
tiques du terrain (COULSON & HICK LI NG, 1964 ; ANDE RSON et al. , 1975). Dans la 
colonie de reproducti on, la po lygy nie se tradui t par un nombre de femelles to u
j ours supérie ur au nombre de mâ les . La plupart des mâles entrent en compéti 
ti o n po ur o bte nir e t ga rde r d es pos iti o ns pa rmi les fe m e ll es g roup ées 
(A NDERSON e l a l. , 1975 ; BONESS & J AMES, 1979; G ODSELL, 1991 ; T w 1ss, 
1991 , TI NKER et a l .. 1995; T w1ss et a l., 1994). Les femelles mettent leur petit 
au monde, l'a ll a itent, s'accouplent e t quittent les li eux après un séj our to ta l à 
terre de 18 à 2 1 j ours. L'a rri vée des fe me lles g ravides à la co lo nie se po ursuit 
durant les de ux pre mi e rs ti e rs de la sa ison de reprodu c ti o n ; le d é pa rt d es 

,1 Sur la banqui se. les pinnipèdes forment rarement des co lonies de reproducti on mais se 
présenten t p lu s souvent par pa ires mère-petit , ou tri os mère-petit accom pagnés d' un 
mâle. largemen t d ispersés (Jo1R1s. 199 1 ; THOMAS, 199 1 ). D ans ce cas, le mâle effec tue 
une ga rde de l a femell e jusq u 'à ce q u 'e lle so it récep ti ve. la cou v re pui s la quitte. 
probablement pou r s·accoupler avec I à 4 autres femell es au cours de la même saison de 
reproducti on (L E BOEUF, 199 1 ). La défense de la femelle et ! 'accouplement ont le plus 
souvent lieu dans l 'eau chez les espèces se présentant par paires mère-petit , et sur la 
g lace chez les espèces en tri os . Cette pol_,xrnie sérielle ou séque111ie lle est notamment 
observée chez les phoques crab iers (SINIFF el al .. 1979), ü capuchon (M CRAE & K OVACS, 
1994) et l éopa rds ( R OGERS e1 al .. 1996) par fo i s précédem m ent d éc rit s co mme 
n1onoga n1cs. 
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feme lles fécondées s'éta le sur les deux derniers ti e rs. Le séjour des mâles est 
d ' une durée très variable (vo ir plus lo in ). La compos iti o n de la colo nie est a ins i 
en pe rpétue l changeme nt. 

La répa rtiti on des mâ les sur le site de re productio n est c la irement déter
min ée par la pos ition des fe me ll es accompag nées d ' un pe tit (Tw 1ss e l al .. 
1994) . L 'a ire d é fendu e par ce rt a in s m â les (1erri1orial: SM ITH , 1966 ; 
dominants : ANDERSON et a l. , 1975 ; tenured: B o ESS & J AMES, 1979) présente 
une fo rme, une ta ill e e t des limites variables dans le te mps; e n o utre, le degré 
de recouvre ment entre les a ires d'influence de mâ les voisins est é levé (BONESS 

& J AMES, 1979; Tw1ss, 199 1 ; Tw1ss et al., 1994) . Le phoque g ri s ne pratique 
donc pas la te rrito rialité stricte5, ce que confirme notamment l'absence de tout 
comportement de parade territoria le (ANDERSON et a l. , 1975 ; BONESS & J AMES, 

1979). Parallè le ment, le no mbre et l'identité des fe me lles in stallées avec leur 
petit sur l' aire d ' influence d ' un mâle se modifient fo rte ment au cours du te mps. 
Il ne s'agit donc pas non plus de harems vrais6. Enfin, même si, sui vant la stra
tégie adoptée, les mâles se comportent de manière do minante o u soumi se, il est 
imposs ible d 'établir une hiérarchie linéaire et stable à l'éche lle d'une saison 

5 D ès 1957 , H EWER remet en cause la territori alité chez le phoque gris en remarquam que, 
lors de leurs combats. des mâles ne montrent pas de signe d ' acq ui siti on territor iale d ' une 
porti on parti culi ère de la pl age . Etud iant les otariidés, GENTRY ( 1975) nous met égale
ment en garde contre le qualificatif territori al qui , d 'après lui , es t app liqué erronéme nt à 
des pinnipèdes présentan t des carac téri stiques soc iales très différentes . Ana lysant le 
d i morphi sme sex uel dans le cad re des systèmes de reproduction mammaliens. R A LLS 

( 1977) rappe lle que si l' on considère une territo ri alité chez les mâles pinn ipèdes, la 
ressource défendue étan t un site de mise bas pour les femell es , celle interprétati on sous
entend une arri vée des mâles à la co lonie antéri eure à cell es remclles. afin d 'y insta ll er 
leur territoire or chez le phoque gris, mâles et femell es arrivent simu ltanément au site de 
reproduction. BO NESS & J AMES ( 1979) évoquent la dél"init ion réduite du territoire - une 
aire spatiale fi xe au sein de laquelle l ' individu a un accès exc lusif :1 une ou p lusieurs 
ressources limitantes - qui ne s'app li que pas au phoque gri s. 

6 D e même, R ALLS ( 1977) rappelle que la structure du harem n 'est pas définie de manière 
formelle par les étholog istes mais que le terme est généra lement app liqué à une unité 
soc iale constituée d ' un groupe stabl e de plu sieurs fem elles et d' un m ft le dominant 
persistant durant au mo ins une saison de reproduc tion. Des m ammifères correspondant à 
cette définition ex istent , comme le babouin Hamadryas Papio hamadrrns ou la v igogne 
Vicugna vicugna. Par contre, la grande majorité des m ammifères sortent du cadre de 
cette définition en partie à cause du mouvement des femelles entre unités socia les et du 
m anque de contrô le des mâles; c ' es t le cas des pinnipèdes et de nombreuses antil opes, 
où il serait préfé rable d'utiliser un terme neutre comm e grou pe de rep rod uc ti on ou 
groupe de feme lles associées à un mâle . Chez les pinnipèdes, l'utili sation du terme 
harem est généra lement assoc ié à des observat ions superfic ielles: les mâles semblent 
contrô ler un ce rtain nombre de feme lles mais dès que l ' on ident ifie les indi v idus, on 
remarque que les femell es peu vent se déplacer très faci lement dans ces« harems » et que 
les groupes résul ten t p lus du grégar isme des femelles (comportemem imra-sex uel) que 
de l ' act ion des mâles. L es m âles de plu sieurs espèces de pinnipèdes poursui ve nt les 
feme ll es qui tentent de s' élo igner el les contraignent parfoi s à la sédentarité mai s les 
femelles sont souvent trop nombreuses et trop ag il es pour être contrô lées et ell es passent 
très fréquemment d ' un « harem » à un autre ( P ETERSON, 1968, in R A LLS. 1977). 
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(B ONESS & JAMES, 1979 ; A DERSON & FEDAK, 1985 ; G ODSELL, 199 1 ) . L e sys
tème de reproducti on du phoque gri s est donc un système polygyne hybride 
entre la défense de fem elles et la défense de ressources que l' on peut qualifier 
de « polygyni e d 'accès des m âles» (EMLEN & ÜRI G, 1977). Il se caractérise en 
outre par un dimorphi sm e sex uel élevé, un degré de polygynie vari able su i vant 
les sites (rappo rt des sexes de I à 10 femelles par m âle) et un succès reproduc
teur plu s var iab le entre mâl es qu 'entre feme ll es (BONESS & JAMES. 1979 ; 
ANDERSON & FEDAK, 1985 ; ANDERSO & FEDAK, I 987b). 

11.3.C. Contraintes énergétiques 

Stratégie des femelles 

L es caractéri stiques de la reproduction des pinnipèdes sont du type K : 
après une maturité sexuelle tardive, le cycle de reproduction est lent et s'éta le 
sur une longue vie ; au m ax imum un petit est produit annuellement (McLAREN, 
1990) . L ' in vest issement par portée n 'est pas supérieur à ce lui des autres carni
vores (K OVACS & L AV IG •E, I986b) mais l a progéniture des pinnipèdes es t 
grosse et précoce, en adaptation à un environnement très dur. Chez ces espèces, 
les bébés les plus gros augm entent leu rs chances de surv ie grâce à un rapport 
surface/vo lume plus fa ible, une couche de graisse sous-cutanée ou une fourrure 
plus épa isse limitant les déperdition s thermiques et grâce à une meilleure coor
dination mu scul aire leur permettant de téter efficacement (BOWEN el a l. , 1994). 

Deux principales stratég ies maternelles s'observent chez les pinnipèdes 
qui caractérisent les phoques d ' une part et les otari es d ' autre part (ANDERSON & 
FEDA K, I 987b; 8 0WEN, 199 1; COSTA, 199 1 ; L E BOEUF, 199 1 : K OVACS & 
L A VIG E, I 992a). C hez la m ajorité des phocidés, les feme ll es j eûnent durant 
toute la sa ison de reproduction. Les dépenses énergétiques assoc iées aux activi 
tés reproductrices sont supportées essenti ellement par des réserves lipidiques et 
protéiques stockées dans le corps des adultes. Grâce à ce j eüne , les phocidés 
li bèrent la péri ode de reproduction de co ntraintes alimentaires et joui ssent 
d ' une grande flexibilité dans la répartition spatiale et temporel le de la reproduc
tion , tant qu'elle reste d 'u ne durée I imitée. Effecti vement, les fem elles des 
espèces de phocidés présentent une période de lactation courte (de moin s de 
4 mois), caractéri sée par un transfert rap ide d ' une importante quantité d ' énergie 
de la m ère ver s le petit, sous la forme d ' un lait extrêmement riche, et sui vie 
d ' un sevrage abrupt où la femelle abandonne son petit seul à l a col on i e. La 
courte durée de cette période de l actation limite forcément l e développement du 
petit, ses possibilités d ' apprentissage au contact de sa mère et toute autre forme 
de soin s parentaux. 

C hez les otariidés, par contre, les adultes con tinuent à se nourrir active
m ent pendant la reproduction. La période de lactation est longue (de l ' ordre de 
12 mois) et, après une premi ère sema ine passée en compagnie de leur petit, les 
fem elles vont entamer un régime d 'a ltern ance de séjours de plusieurs jours en 
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mer po ur se no urrir e t de sess io ns d ' a ll a ite me nt du pe tit à te rre. De fait , la 
fe me lle o ta ri e est généra le ment plus petite qu ' un phoque et ne pe ut stocker suf
fi samme nt d ' é ne rgie pour ass urer to ute la lac ta ti o n sans appo rt a lime nta ire . 
Deux inconvénie nts maj eurs apparaissent : une importante dépenda nce vis-à
vis des ressources a lime nta ires, qui doive nt ê tre di sponibles dans le temps et 
da ns l' espace po ur les colo nies de reproduc ti on et un re ndeme nt du transfert 
d'énerg ie mère-petit mo ind re ca r à chaque séj our de la fe melle en mer, le petit 
jeûne et entame ses réserves propres (B OYD et a l., 199 1 ; GOLDSWORTHY, 1995). 
Par contre , le sev rage est ic i progress if ce qui aug mente fo rtement les poss ibili
tés d ' apprenti ssage du petit notamme nt d' un po int de vue a limenta ire, aug men
ta nt du même coup ses chances de survie ; les jeunes o ta ri es sont sevrées à un 
âge plus ava ncé, avec un po ids et une ta ille re lati fs supé ri eurs à ceux des jeunes 
phoques. Le coût moyen de la reproduc ti on po ur une fe me lle est plus important 
chez les otaries que chez les phoques. 

Pour ex plique r cette di vergence, ANDERSON & FEDAK ( 1987b) évoq uent 
la manière do nt les deux groupes se serai ent adaptés à l'environneme nt marin . 
A pa rti r d ' un ancêtre te rrestre commun (un carnivore arc toïde), les o tariidés e t 
les ph oc idés se se ra ie nt d é ve loppés sépa ré m e nt dès le Mi ocène (fin du 
T erti a ire), passant d 'abord par une forme proche de l 'ours po ur les otari es dans 
le Pac ifique nord e t de type mustélidé pour les phoques dan s l' Atl antique nord , 
avant de converger vers le mode de vie amphibi e (M c LAREN, 1960 , e t RA Y, 
1976, in ANDERSON & FEDAK, 1987b). C'est au cours de cette adaptati on indé
pendante au mili eu marin que les otaries auraient acqui s une fo urrure de q ualité 
e mpri sonnant une couche d ' a ir e n gui se d ' iso lant thermique lo rs de la plo ngée à 
profo ndeur modérée. De leur côté, les phoques auraient progress iveme nt ass uré 
leur the rmorégulation par une couche de g rai sse sous-cutanée, conservant ses 
proprié tés iso lantes même à g rande profo nde ur e t développa nt, par la mê me 
occasio n, la quantité de réserves stockées, la poss ibilité de supporte r un j eûne 
prolongé et donc ce lle de séparer reproduction et a limentation . Il fa ut toutefois 
noter que l'ori g ine des pinni pèdes reste encore aujo urd ' hui incerta ine; s i les 
auteurs p récéde nts évoque nt l' o ri g ine d iph y létique du taxon , des é tudes du 
DNA mitocho ndri a l supporte nt plutô t l' hypothèse d ' une évolution des phoc idés 
et des otariidés à pa rtir d ' un ancêtre commun, proche des mustélidés, e t présent 
à la fo is dans les rég ions pac ifique e t atl antique (ÂRNASON & W1D EGREN, 1986 ; 
ÂR NASO et a l., 1993 ; L E TO et a l., 1995). 

C hez les odobénidés (deux sous-espèces de morse Odobenus rosmarus 
rosmarus et O. rosma rus d ivergens) , le comportement mate rne l est pa rti c uli e r 
pui sque le petit peut ê tre a ll a ité pendant plus de troi s ans, q u ' il tè te sans pro
blè me dans l ' eau e t accompagne donc la fe me lle pendant ses pé ri odes de chasse 
en mer (THOMPSON e l a l. , 1994). 

Au se in des phocidés , le comporte ment des feme lles en pé riode de lacta
ti o n présente e n o utre un certa in nombre de vari ati ons. E n effet, les di ffére ntes 
espèces de phoques ut ili se nt pour se reprod ui re une grande di ve rs ité de bi o
topes , a ll ant de la g lace stable (recouvrant le so l) à la banqui se e n passant par 
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les grottes e t les pl ages de sable, de galets ou de rochers. La nature de cet habi
tat va large ment influencer la structure des colo nies (vo ir plus lo in ) mais auss i 
le comporte ment mate rne l (durée de la lactat ion, compos ition du la it et effica
c ité du transfert d 'éne rg ie vers le petit, po ids e t croissance du petit , JouvE TI 
& CORN ET, 1979 e t 1980 ; G E TR Y et al., 1986 ; Kov ACS & LAV IGNE, 1986b ; 
BOWEN , 199 I ; KOVACS, 1995). Les pé riodes de lactation les plu s courtes sont 
o bservées chez les espèces se reprodui sant sur la g lace, substrat générale me nt 
pe u stable, sous des c limats hostil es e t présentant, dans le cas de l'Arc tique, une 
press ion de prédatio n très forte (ours blanc Ursus maritimus et rena rd po la ire 
Alopex lagopus ). Le phoque à capucho n Cystophora crista ta présente une lacta
ti o n « record » de 4 jo urs, la plus courte de tou s les mammifères é tudi és, au 
cours de laque ll e les pet its, ingérant quotidiennement une quantité de la it de 
l'ordre de 7 ,5 kg, vo nt gagner e n moyenne 7, l kg par jo ur (84 % de l'éne rg ie 
co nsommée es t stockée , BOWEN e t al., 1985 ; Kov ACS & L A VI GNE, 1992a, 
ÜFrEDAL el al. . 1993) . 

Une autre source de va ri at io n s'observe au ni veau du complé ment a li 
mentaire dont de no mbreuses fe me ll es de phoc idés o nt besoin po ur mener à 
bie n l'é levage de le ur pet it (RENOUF et a l. , 1993) . On l' observe notamme nt 
lo rsque la pé riode de lactatio n est parti culi è reme nt longue, lorsq ue des pres
s io ns agissent pour écourte r cette lactati on en augmentant le transfert d ' énergie 
vers le petit ou encore lorsque la petite taill e des femelles ne le ur pe rme t pas 
d 'accumul r suffisamment de g raisse pour a ll a ite r en pui sant unique ment sur 
leurs réserves. Ces espèces peuvent alors déve lopper une s tratég ie inte rmédi a ire 
e ntre les modèles typiques des phoques et des otaries. C'est le cas du phoq ue 
marbré Pusa hispida , un des plus pe tits phoc idés , dont les fe me lles se nourri s
sent en pé riode de lactation (HAMM ILL et a l. , 199 1) . Chez le phoque commun 
Ph oca vitulina, d e pe t ite ta ill e éga le m e nt , a in s i qu e c hez le phoqu e d u 
Groenland Phoca iroen landica, se reprod ui sant sur la g lace, l ' utili sati o n de 
so ndes TOR (enreg istreme nt du te mps passé dans l 'eau e t de la profondeur 
atte inte) prou ve aussi que les feme ll es e n pé riode de lac tation effectuent des 
pl o ngées a lime nta ires e n a lte rnance avec des sess ions d 'a ll aitement du pe tit 
ho rs de l'eau (LYDERSEN & KOVACS, 1993; BONESS et a l. , 1994, THOMPSON 
et a l. , 1994). De te ll es observations re mettent en cause la dichotomie stricte 
entre les modè les de lactation de type phoque et de type o tari e et suggère nt plu
tô t de les considére r comme deux ex trê mes d ' un processus continu au ni vea u 
duque l la capac ité des feme lles g rav ides à accum uler de l'énergie sous forme 
de graisse est un facte ur crucial (BowEN et al. , 1992a; BONESS et al., 1994). 

C hez le phoque gris, on cons idéraitjusqu ' il y a peu que toutes les mères 
j eûnaient : dans la plupart des co lon ies te rrestres, so it les fe melles ne se rendent 
pas à l' eau pendant la pé ri ode de lactation, so it e ll es s'y rendent mais restent 
dans des c uvettes peu profondes sans montre r d 'ac ti vité a limenta ire; en outre, 
e ll es ne produ isent pas o u très peu d 'excréments et perdent réguli è rement du 
po ids . Pou rtant, à Froan , en Norvège, dans une colonie du phoque g ri s de faib le 
dens ité, les mères en période de lactation sont aperçues consommant des poi s
sons en quantité inconnue (SM ISETH & LORENTSEN, 1995). De mê me, lorsque 
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B AKER S. et a l. (1 995 ) ex aminent le conte nu s to macal de 35 phoques g ri s 
fem e lles e n fin de lacta ti o n sur Ja banqui se du St.-Laurent, il s consta te nt que 
20 % d 'entre elles se sont a lime ntées (comme suggéré par L YDERSEN et a l., 
1994a) . Ces phoques gri s mettant bas sur la banqui se semble nt présente r une 
plus grande synchronisati o n des naissances a ins i qu ' une péri ode de lactation , 
condensée7 caractérisée pa r une durée plus courte ( 15 jo urs), un niveau d ' inter
acti o ns mè re-pe ti t plus élevé, des sessions d 'a ll a ite me nt plus fréque ntes e t un 
gain de po ids quo tidien du pet it supé ri eur à ceux des phoques g ri s te rrestres. 
Ces diffé re nces sont probable me nt assoc iées à l' ins tabilité du substrat de g lace 
(LY DERSEN er al.. 1994a ; B AKER S . et a l. , 1995 ; HALLER et a l. , 1996) : a près 
une te mpête qui modifi e cons idérab le ment la to pograph ie de la g lace da ns le 
S t -Laurent, L YDERSEN et al. ( 1995) re trouve nt des paires mè re -petit à plus ie urs 
km de leur po int d 'observation précéde nt I Les carac té ri st iques de la lacta ti o n 
du phoque g ri s présentent donc des vari a ti o ns mais ell es reste nt intermédi a ires 
e ntre ce lle des phoc idés se reprodui sant essentielleme nt sur la g lace in stab le e t 
ce ll e des phocidés se re produisant sur des ri vages plus consta nts . Ceci la isse à 
pe nser que l' espèce aura it évolué à pa rt ir d 'ancêtres utili sant, du moins e n par
ti e, la g lace instabl e po ur se reproduire (BONESS & JAMES, 1979 ; BONESS et al., 
1982; ANDERSON & FEDA K, 1987b ; B AKER S. et al. , 1995) . 

Pro fitant du bil a n é ne rgétique s implifié p ar le j e ûne des m ères dan s 
beaucoup de colonies, de no mbre uses é tudes o nt é té menées, parm i lesque lles 
on trou ve les pre miè res es timation s qua ntita tives du coût é ne rgétique de la 
reproduc ti o n c hez un g rand m a mmifè re e n mili e u nature l : le phoque g ri s. 
Kov ACS & LA VIGNE (1 986a) é tudient indirecte me nt 1' investi sseme nt materne l 
des fe me lles du phoque g ri s e n péri ode de re produc ti o n à l' Ile de M ay, Ecosse, 
en effectuant des pesées de pe ti ts : il s constate nt que les mâles sont plus gros à 
la nai ssance, présentent un taux de croi ssance plus é levé et sont sevrés a vec un 
poids supé ri e ur a ux fem e lles. Ces a ute urs en conc lue nt que la dépe nse é ne rgé
tique moye nne po ur produire e t mener un petit jusqu ' a u sevrage est plus é levée 
po ur la m ère lo rsqu ' il s'agit d ' un rej e to n mâle. E n 1987 , ANDERSON & FEDA K, 
se penche nt éga le me nt sur l' é ne rgétique des phoques g ri s a u cours de la lacta
ti o n par pesées de mères e t de petits à N orth Ro na , Ecosse ; il s observent que 
les fe melles pe rde nt jusqu ' à 40 % de le ur po ids initi a l, avec un ta ux moyen de 
3,8 kg/j o ur, ta ndi s q ue les petits pre nne nt e n moyenne 1,7 kg/j o ur. Une certa ine 
va ri abilité individue ll e est observée : les fe melles les plus g rosses perde nt d u 
po ids à un tau x plus é levé que les plus peti tes et le ur j e une grossit plus v ite . 
L' impo rta nce du sexe de la progéniture est confirmée, les peti ts m âles é ta nt 
plus g ros à la naissance e t affich ant un ta ux de croi ssance supé rie ur aux petites 
fe me lles . S ur ces bases , A NDERSON & FEDAK estimen t le coût de la gesta ti o n e t 
de la lacta ti o n d ' une p rogéniture m âle à 10 % de plus que ce lui d ' une fem e ll e. 
Pa ra i lè le me nt aux é tudes par pesée, Kov ACS ( 1987) re m arque que les mères 

7 Nous utili sons l ' adjec ti f condensée au sens où il es t utili sé par H ALLER er al. (1996), 
pour qua l ifi er une période de lactat ion qui est non seu lement plus cou rte ma is auss i p l us 
intense que la moyenne (voir ind ices de cette in tensi f ica ti on dans le tex te). 
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phoques g ri s de ! ' Il e de May passent s ig nifi ca tiv eme nt p lu s d e temp s à 
défendre e t à a ll aite r le ur pe tit s'il est mâ le e t e ll e suggère donc qu ' au ni veau 
co mpo rte me ntal au ss i, l ' inves ti ssement semble s upérieur po ur les mères de 
petits mâ les. Ces o bservatio ns importa ntes sur l'investisseme nt maternel c hez 
les mam mifères sont e n accord avec la théori e de MAYNARD-SMITH (1977) qui 
préd it q ue, pour les espèces sexue lle me nt dimorphiques et polygynes, les mè res 
devra ie nt investir dava ntage dans une progéniture mâ le que fe me lle. En effet, le 
succès re producteur des mâ les de ces espèces est beaucoup plus variable que 
ce lui des feme lles et il est déterminé e n g rande partie par le ur taille. L es mè res 
pourra ie nt donc , par un in vestissement acc ru, augmente r le urs chances de pro
duire un fil s a u succès reproducte ur é le vé et, d ' une m a nière géné rale, accroître 
le ur apti tude8 (fïtness) . U n mécani sme possible serait que, une fois la féconda
ti o n accomplie e t le sexe du foe tus fixé, des décle nche me nts hormonaux pré pa
re nt les mè res de m â les à un effort supérieur e n activant le ur comporteme nt ali
me ntaire pe nda nt la gestat io n et donc le urs réserves é nergétiques à la mi se bas. 

S ur ces bases , de nombre uses études ultérie ures remettront e n cause la 
vérifi cati o n de la théorie de M AYNA RD-SMITH chez les pinnipèdes. C hez l'élé
phant de me r austral e n Pé nin sul e V a idez, CAMPAGNA et al. ( 1992) observent 
que, mal g ré un poids à la na issance e t un taux de cro issance supé rieurs c hez les 
petits mâ les, les plus gros j e unes sevrés subi ssent une perte de poids supérieure 
au dé pa rt de le ur mère ; il semble que les mères in vestissent de mani ère égale 
cl ans les petits des cieux sexes . De même, Bo w EN et a l. ( 1992b) effectuent une 
étude à Sab le Island , Canada , e t ne trouvent pas de diffé re nce s ig ni ficat ive 
e ntre pe tits phoques gri s mâ les et femelles e n ce qui concerne le poids à la na is
sance, le taux de croissance e t le po id s a u sevrage ; ils concluent , comme 
Campagna e t ses co llègues, que l ' hypothèse d ' un investisseme nt materne l dif
fé ren t suivant le sexe de la progéniture es t pe u crédibl e. Ces a ute urs remettent 
e n question la re lation e ntre l'investisseme nt m aterne l e t l'aptitude du pe tit , 
a ins i qu 'entre la ta ill e des mâles et le ur succès reproducte ur. C hez le phoque à 
capuc ho n, ni le po ids à la nai ssance, ni le poids au sevrage ne diffèrent s ig nifi 
ca ti ve ment e ntre petit s des de ux sexes (KOVACS & LAV IGNE, 1992a) . Chez 
l'é lé phant de mer bo réa l Mirounga angustirostris , l'i nvestissement n 'est pas 
différent pour les progénitures mâles e t fe melles (DEUTSCH et al., 1994). Dans 
une é tude d u phoque commun canad ie n, l' effet du sexe de la progé niture sur 
son poids es t léger mais non s ignificatif (BOWEN et a l., 1994). En 1995, Baker 
S . er al. rev ie nne nt sur le sujet chez les phoques g ri s se reproduisant sur la ban
qui se du St.-Laurent et d ' A met Is land, Canada : les mâ les y sont signifi cative
ment plus lo urds à la nai ssance e t a u sevrage et gross issent s ignificative me nt 

8 Dan s ce tra va il , le terme ap1i1ude est pri s au se ns de l' aptitude darwini e nn e g loba le 
défini e par I MME LMANN ( 1990) comme le succès re producteur d ' un individu é tendu au 
nombre de porteurs du patrimo ine génétique de cet ind ividu (enfant. pe tits-enfa nts) qui 
se reprodui se nt à leur to ur : l'aptitude darwini e nne g lobale d ' un indi vidu es t d ' autant 
p lu s forte q ue la part re la ti ve de so n patrimo in e géné tique es t im portante c hez les 
généra ti ons ulté rie ures. 

330 



INTROD UCTION 

plus vite que les fem e lles; e n outre, la pé riode d ' allaiteme nt est légèrement 
plus lo ng ue pour les petits mâ les . Chez les otariidés également, L UNN & BOYD 
(1993) a in s i que GOLDSWORTHY (1995) note nt que le poids moye n à la nais
sance, le taux moyen de croissance (indépendamment de l 'âge du pe tit o u de sa 
masse à la na issance) et le po ids moyen à l'âge de deux mois sont s ig nificative
ment plu s é le vés pour les petits mâles. Il faut no ter que l'en se mbl e de ces 
c herche urs, à partir de données brutes sembl ables, à savoir que le poids à la 
naissance et a u sevrage et le ta ux de croissance pe nda nt l ' allaitement des pe tits 
pinnipèdes mâles sont supéri e urs à ceux des fe me lles, e t à partir d 'échantillons 
généraleme nt réduits, soutie nne nt des thèses opposées e n se basant essenti e ll e
ment sur le ni veau de s ig nifi catio n stat istique de cette différence. 

Poursuiva nt l'étude de l 'éne rgétique de la lactati o n chez les phoques 
g ri s, !VERSON et al. ( 1993) montre nt qu ' à Sable Island, la consommation quoti
dienne de lait des petits ne change pas au cours de l 'all a iteme nt mais bien son 
conte nu lipidique, qui passe de 40 % à la nai ssance à 60 % pe u avant le sevrage 
(confirmé chez les phoques gris de la ba nquise par LYDERSEN et al. , 1995). Le 
ga in de poids du petit est corrélé à la production de la it de sa mère, de même 
que le rapport graisses/protéines qu ' il accumule . Comme observé précéde m
ment, les grosses feme lles perdent plus rapidement du poids, produi sent plus de 
lait e t des petits plus lourds au sevrage . Les feme lles se reprodui sant sur la ban
quise étudi ées par BAKER S. et al. (1995) utili sent 61 % de le urs réserves de 
gra isse pe nda nt la lactation dont 88 % provi e nnent de la couche de g raisse 
sous-cutanée. Les nouvea u-nés contiennent e nviron 6 % de gra isse (en accord 
avec les données o ' l vERSON et a l., 1993, c hez des phoques g ri s canadiens se 
reprodui sant à terre) contre e nviron 40 % po ur les petits proc hes du sevrage. 
Pour c haq ue kg de lait ingéré, les petits phoques g ri s canadiens vont prendre 
0 ,57 kg dont 75 % de graisse, 3 % de protéines e t 22 % d ' eau (LY DERSEN et al., 
1995). L 'efficacité moyenne de la lactation chez le phoque gris, exprimée par le 
rapport du ga in de poid s moyen quotidien du petit sur la perte d e poids 
moyenne quo tidi e nne de sa mè re, varie de 0 ,40 à 0 ,53 (ANDERSON & FEDAK, 
1987a ; ! VERSON et al., 1993 ; K ASTELEIN et al,. 1994 ; LYDERSEN et a l. , 1995). 
Ce transfert d 'éne rg ie présente une vari a tion individue ll e é levée suggérant que, 
o utre la productio n du lait, d 'autres coûts associ és à la période de lactation 
vari e nt entre femelles; l'interve ntio n de facteurs comportementaux te ls que la 
fréquence des interacti o ns agonistiques9 auxquelles participent les mères sont 
évoq ués (!VERSON et al., 1993 ; BAKER S . et al., 1995). 

La différence de taille e ntre adultes des stocks est- e t o uest-a tlantique se 
confirme dans les diffé re ntes étapes de la re production. Les feme lles cana
diennes (q u ' elles se reprodu isent sur la g lace ou sur la te rre) sont 15 à 30 % 

9 Les comporte ments agonisriques , conduites en rappo rt avec les confron ta ti o ns de ri va lité 
e ntre indi v idLtS , correspo nde nt aux co mporte me nts ag ress ifs (attaqu es , menaces e t 
défe nses) et aux comporteme nts de fuite (IMM ELMANN, 1990). 
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plu s lo urdes que les fe me lles est-atlantiques. Leurs petits sont plus lo urds à la 
na issance et présente nt un taux de croissance quas iment de ux fo is supérieur à 
ce lui des pe tits est-atl antiques. Au terme d ' une pé riode d 'a ll a itement légère
me nt plus courte , il s atte ignent un poids de plu s de 50 kg tandi s qu ' il n 'est que 
de l'ordre de 40 kg da ns le stock es t-atlan tique (B OYD & CA MPBELL, 1971 ; 
MANSFIELD & B ECK, 1977; BOWEN et a l. , 1992b ; ! VERSON et al., 1993 ; B AKER 
S. et a l., 1995 ; LY DERSEN et a l. , 1995 ; H ALLER et a l. , 1 996). 

Stratégies des mâles 

Les pinni pèdes étant po lygy nes, les mâles augmentent leur succès repro
ducteur en multipli ant le no mbre de petits engendrés. O n estime généra lement 
le succès reproducteur d ' un mâle au cours d ' une sa ison de manière indirecte, en 
co mpta nt le no mbre d 'acco upl e me nts ininterro m p us qu ' il a effec tu és, le 
nombre de feme lles diffé rentes couvertes ou encore le no mbre d 'accouplements 
avec des feme lles qui n 'ont pas e ncore été co uve rtes (BONESS & JAMES, 1979). 
Le succès reproducteur des pinnipèdes mâles est ex trêmement vari ab le. Il est 
essentie ll ement dé te rminé par des contraintes éne rgétiques, puisque la plupart 
des mâ les j e ûne nt penda nt la re production e t di sposent do nc de ressources 
fi nies, a insi que par des contra intes soc iales car tous les mâles reproducteurs 
d' une po pulatio n ne sont pas de statut équi va lent . 

Comme chez la plupart des pinnipèdes, les phoque g ri s mâ les adoptent 
to ute une gamme de stra tég ies di ffé rentes pour effectue r le urs accouplements. 
Certa ins vont défendre, contre les autres mâles, une pos itio n au se in du groupe 
de fe me ll es; d 'autres vont e rre r au g ré des re nco ntres à la pé riphé ri e du 
groupe ; d'autres e ncore vont a lte rne r ces différents comporte ments au cours 
d ' une saison ou affiche r des caracté ri stiques inte rmédi a ires. O n qua lifie géné ra
le men t d 'alte rnatives les stratég ies qui ne permette nt d ' obte ni r qu ' un succès 
re produc teur inférieur à la stratég ie princ ipa le ma is ces no tions sont actue ll e
ment revues (vo ir plus lo in) . La hiérarchie des m âles n 'est pas ri g ide e t dépend 
no ta mme nt de la durée de le ur séj o ur à te rre (T w1ss, 199 1 ). E n o bserva nt 
l' issue de 250 rencontres agoni stiq ues, ANDERSON & FEDAK ( 1985) notent que, 
s i les mâ les les plus gros pe rdent s igni fica ti veme nt mo ins de rencontres , les 
re lations de do minance peuve nt s ' in verser ; les mâ les « do min ants » n ' inte r
ag issent qu ' avec que lques mâ les proches, ce qui empêche d ' établir leur statut 
vis-à-vis de mâles plus é lo ignés. Les mâles qui ne pa rviennent pas à s' insta ll e r 
parmi les fe melles peuvent s ' accouple r soit dans la co lo nie, à l'insu des autres, 
so it à la pé riphé ri e du groupe avec des femelles qui se re nde nt à l' eau ou qui t
tent le s ite. Ces mâles fo rment pro bablement un réservo ir de rem placeme nt 
pour les mâ les « do minants » (ANDERSON et a l. , 1975 ; A NDERSON & FEDAK, 
1985) . Dans le présent trava il , nous qualifierons les mâles défendant la plupart 
du temps une a ire parmi les fe melles d ' « insta ll és » e t les mâ les se déplaçant 
réguli è re me nt dans la co lo nie de « pé riphé riques », to ut en ga rda nt à l 'espri t 
que ces catégories ne sont pas strictes. 
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E n 1985, A NDERSON & Fedak entrepren ne nt d 'approfondir ) 'étude de 
l'aspec t éne rgétique de la re production des phoques gris mâles par pesées. lis 
observent que l 'activité sex ue ll e d'un mâ le est pos itive ment corré lée à son 
poids a insi qu 'à sa perte de po ids au cours de la sa ison. Ici e ncore, une grande 
taille pe rme tta nt une accumu lation de réserves re la ti vement supé ri e ure est 
avantageuse, o r la longueur et surtout le poids des mâles sont positivement cor
ré lés à leur âge (en accord avec GoDSELL, 199 1 ) . Parmi les mâles insta ll és, les 
mâles les plus gros (330 kg) passent s ignificati vement plus de temps e n interac
tions sexue lles e t semblent pouvoir engendrer nettement plus de descendants 
que les plus petits (200 kg). D ' un point de vue comportementa l, le s uccès 
reproducte ur des m â les pé riph é riqu es paraît s ig nifi ca tive ment moindre (en 
accord avec BONESS & JAMES, 1979, e t G0DSELL, 199 1 ). Les mâles les plus g ros 
peuvent non seule me nt se permettre de rester plus longtemps à la co lo nie sans 
entamer dangereusement le urs réserves mais en outre il s peuvent avoi r un suc
cès accru auprès des feme lles pa rce que plus expérimentés (plus âgés) ou occu
pant des positi ons plu s avantageuses clans la colonie (en accord avec G ODSELL 
1991 ). Dans tous les cas, le nombre d 'accouplements effectués par un mâle est 
pos iti ve ment corré lé à la durée de son séjour (ANDERSON et a l. , 1975 ; BoNESS 
& J AMES, 1979) bien que les mâles quittent généralement le s ite avec une bonne 
marge de sécurité pour év ite r de diminuer le urs ressources au point de mettre en 
danger leur survie ou leur succès reproducte ur ultéri e ur. A partir d ' un poids 
proche de 200 kg dont 35 % de graisse sous-cutanée, les mâles installés vont 
perdre env iron 2 kg/jour (so it environ un ti e rs de moins que les feme lles), bien 
que plus de 80 % de leur temps soit passé en comportements peu coûteux en 
é ne rg ie ( re pos e t ale rte). La lactation est un processus très lourd e n terme 
d ' énerg ie mai s e lle est de courte durée (1 8 à 2 1 jours) tandi s que les mâ les peu
vent jeûner pendant plus de 57 jours. On note que les pourcentages de temps 
passé en inte ractions agress ives e t en locomot ion ne semb lent pas corrélés à la 
perte de po ids des mâles. ANDERSON & FEDAK ( 1985) suggèrent que so it ces 
deux catégori es comporteme nta les ne sont pas si coûteuses en énerg ie que l' on 
croit, soit que les estimation s que l'on peut en fa ire ne sont pas assez fin es, soit 
qu ' une la te nce e ntre un co mporteme nt et la perte de poids qu ' il e ntraîne 
masque les e ffe ts attendus . Au cou rs d ' une étude du phoque comm un, W ALKER 
& BowEN ( 1993) sou li gneront plus ta rd le fait que les variations de poids ne 
sont pas forcément représentatives de la dépense é ne rgétique car les combus
tibles utili sés peuvent ê tre so it de la gra isse soit des pro té ines, leur diminution 
n'ayant pas le mê me effet sur le poids des individus. 

En étudiant la stratég ie de reproductio n des phoques g ri s mâles de Sable 
Is land. G0DSELL ( 1991) souli gne la nette diffé rence entre leur maturité sexuell e 
(4 à 5 ans) et leur maturité soc ia le (plus de 12 ans). Les mâles de 8 à 12 ans (les 
plus jeunes sur la co lonie) sont nettement plus mobiles, présentent plus souvent 
un e stratég ie pé riphériqu e e t sont moin s fréquemment o bservés auprès des 
feme ll es que les mâles plu s âgés . A North Rona , Ecosse, Tw1ss e l al. (1994) 
observent que près d ' un quart de 130 mâles installés se déplacent temporaire
ment en dehors de l 'a ire d' é tude. Quelle que so it leur stratégie, les mâles sont 
plus mob iles que les feme ll es , le maximum des dépl acements s'obse rvant en 
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début et en fin de saison. En milieu de saison , la densité des mâles est maximale. 
Ceux qui parv iennent à s' insta ller parmi les fe melles présentent le succès repro
ducteur apparent le plus é levé ; néanmoins , on trouve très peu de mâles au centre 
des aires de dens ité max ima le de femelles, probablement suite à l' agressivité 
inte r-sex uelle. De nombreux points communs sont observés entre le comporte
ment de reproduction mâ le du phoque g ri s et de l'é léphant de mer boréal ; cepen
dant, la perte de poids quotidienne est supé ri eure chez le phoque gris car, plus 
petit , ses dépenses mé taboliques sont plus é levées et il doit écourter son séjour à 
terre tandis que l' é léphant de mer arrive à la co lonie avant ses femelles , pour y 
séj o urner - e t j eûne r - pendant toute la période de rep roduction (jusqu'à 
3 mois). La variab i I ité individuelle du succès reproducteur mâle est infé ri eure 
chez le phoque g ri s qui semble avoir adopté une stratégie de reproduction légère
ment plus conservatrice d ' un point de vue énergétique que celle des é léphants de 
mer (DEUTSCH el a l. , 1990 ; D EUTSCH, 1991 ; HALEY et al. , 1994). 

Po ur les phoques gris mâles comme pour d ' autres mammifères (le cerf 
rouge Cervus elaphus, CLUTTON-BROCK et al., 1979, in ANDERSON & FEDAK , 
1985 ; l' é léphant de mer boréa l, LE BOEUF & P ETERSON, 1969; et LE BOEUF, 
1974), les influences énergétiques e t sociales sont donc étroitement intriquées: 
les indiv idus qu i obtiennent par compétition les me illeures position s spatiales 
ou des statuts supérieurs ont tendance à effectue r le plus d 'accouplements mai s 
doi ve nt aussi développer un niveau d 'activité supérieur e t ri squ e nt d 'être 
sérieu seme nt blessés ou stressés, ce qui es t critique chez les espèces o ù les 
mâles ne disposent que d'une quantité d 'énergie limitée pour se reproduire . 

Sur ces bases, les recherches se sont poursuivies en intég rant des tech
niques génétiques qui pe rmettent d ' établir les re lations de patern ité. Les travaux 
d' AMOS et al. ( 1993, 1995) bouscul e nt bien des aspec ts considérés comme 
caractéri stiques de la polygynie en général. Dans la colon ie de phoques gris de 
North Rona, les mâles installés ne sont les pères que d ' un faib le nombre de 
pe tits en comparaison avec leur dominance comportementa le, ce qui pourra it 
sous-entendre que le succès des mâles périphériques est lo in d'être nég ligeab le . 
Ces derniers pourra ient s ' accoupler plus discrèteme nt que pensé, notamme nt 
dans 1 'eau, ou bien e ncore féconder des femelles déj à couvertes par des mâles 
installés, la plupart des femel les s ' accouplant plusie urs fo is, et souvent avec des 
mâ les diffé re nts, avant de quitter la co lonie (H EW ER & BACK HOUSE, 1960; 
BONESS & JAM ES, 1979 ; GODSE LL, 1991 ; Tw1 ss, 1991 ). Les accoupl e ments 
multiples indiquent générale ment l'existence d ' une « compétition du spe rme » 
ou compétition postcopulatoire entre mâles pour la fécondation d ' une feme lle 
au cours d'une sa ison de reproduction (RALLS, 1977 ; M0LLER, 1991 ; McRAE 
& KOV ACS , 1994; FISKE & ATLE KÂLÂS, 1995) 10 De plus, de nombreux indivi
dus de cette colonie sont issus des mêmes couples. La fidélité au s ite de repro
duction observée chez les phoques gris (voir plus loin) permet leur rencontre 
chaque année mais s'il ne s'agissait que de répartition spatiale, la majorité des 
frères e t soeurs seraient e ngendrés par les quelques mâles insta ll és sur le site or 
ce n 'est pas le cas. L ' ex istence d ' un processus de choix de la pa rt des animaux 
des cieux sexes gui favorisera it des combinaisons parentales déjà observées 
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semble confirmée par des observations comportementales, no tamment lorsque 
des couples de phoques g ri s sont rev us à plusieurs années d' in terva ll e dans des 
endro its d ifféren ts. Cette forme de fidé lité des couples chez une espèce poly
gyne pourra it constituer une importante composante de l'aptitude indi viduelle . 
En effet, le succès reproduc te ur des deux sexes pourrait être acc ru en limitant 
les dé rangements et les ri sques de mortalité des petits lo rs d'interac ti o ns ago
ni stiques entres adultes étrangers les uns aux autres (Tw ,ss, l. 99 1 ). 

11.3.0. Interactions dans la colonie 

La période de reproduc ti on correspond à la phase la plus soc iale du cycle 
de vie des pinnipèdes . Ces espèces présentent un réperto ire comportementa l 
re lativement simple (GENTRY, 1974; vo ir éthogramme d' un otariidé: CAUDRON 
1995a). Chez le phoque g ri s, les compo rtements soc iaux au se in de la co lo nie 
se résument aux inte ractions entre ad ultes essentiell ement de nature agon is
tique, qu 'elles so ie nt inter- ou intra-sex ue ll es, et aux inte ractio ns entre mère et 
peti t (a ll aite ment, j eu, stimulation de l'all a ite ment par la mère g rattant le petit à 
l'a ide d ' un membre anté ri eur, renifl e me nts; ces comportements o nt é té déc rits 
notamment par FODGEN, 197 1); les pet its n ' interagissent quas iment pas entre 
e ux. Les inte ractions ag ress ives du phoque g ri s consistent e n d ifférents degrés 
de me nace associant des postures (essenti e ll e ment l 'ouverture de la bouche 
ex posant la muqueuse co lorée et la de ntitio n), des mouvements (é rectio n des 
vibri sses , mo rsure plus ou mo in s rituali sée, mouvement de g ra ttage à l' a ide 
d ' un membre antérieur, projection du corps vers l' intrus) e t des voca li sations 
(no tamment grognements souffl és e t hulule me nt grave). De me naces, les inter
act io ns agressives peuve nt évolue r e n combats, corps à corps généra le ment 
brefs, e ntreco upés de po urs uites rap ides. Ces comporte me nts o nt é té décrits 
dans les déta il s par H EWER ( 1957) , FODGEN (197 1 ), MI LLER & BON ESS (l 979) 
no tamment. L ' accouplement (déc rit par ANDERSON et al., 1975) se produit dans 
ou hors de l'eau, en proporti o ns va ri ables sui vant les co loni es (DAVIES, 1949; 
HEWER & BAC KHOUSE, 1960) . Le mâ le ne semble pas vérifi e r la récepti vité de 
la feme ll e ava nt d ' effectuer une te ntati ve d 'accoup lement e t le déplacement 
d ' une fe me lle suffit à stimule r ses ardeurs ; les interact io ns précopu lato ires sont 
de nature ago ni stique (menaces , voca li sations, morsures de la part des de ux 
partenaires, év itement ou fuite de la feme lle) ; pendant l' intromiss ion, qui dure 
J e 5 à 50 minutes , le mâ le ma inti e nt sa position e n mordant le cou de la 
fe me lle. Dans certa ins cas plus rares , l' accouplement est e ntamé par la fe me lle 
(W ATK INS, 1990) . 

1° C hez les espèces dont les femelles présen tent un oestru s bref et peu détectab le, il ex iste 
une certa ine probabili té pou r qu ' une femelle ne so it pas f écondée lo rs de son premier 
acco upl em ent. D ans ce cas, les m â les aug m entent leur c hances de paternité en 
s' accoup lant le p lus grand nombre de fo is possible avec les femelles qui sont apparem
ment les plus proches de 1· oestru s. La quantité et la quali té du sperme inséminé lors des 
accouplements ai nsi que des phénomènes de stockage du sperme v iva nt au ni veau du 
tractu s génital femelle interv iennent également dans cette compét i ti on postcopulatoi re 
entre m fdes . 
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Da ns ses travaux sur la communication c hez les pinnipèdes, MILLER 
(1975 , 199 1) insiste éga le me nt sur les très nombreux éléme nts compléme n
taires qui se combine nt pour fournir aux pinnipèdes des information s de nature 
soci a le s ur un autre indi v idu comme sa taill e, sa couleur, so n aspect sec o u 
mouill é ou son ode ur. HARDY et al. ( 1991 ) ont décrit les g landes sébacées e t 
apoc rines particuliè re me nt développées a u ni veau du museau des phoques g ri s 
mâ les qui pourraie nt no tamme nt avo ir une fonction de s ig na li sation sexue ll e 
par excrétion de phé ro mones, attesta nt de la communica ti o n olfacti ve . Ces 
g landes, qui sont probablement responsables de la forte ode ur des mâles sur les 
colo nies, pourra ie nt justifi er la fréque nce des contacts nasa ux. 

Un é lé m e nt nota ble du co mp o rt e me nt m a te rn e l d e s phoques g ri s 
f e melles es t l ' imp o rtant niv ea u d 'ag ress i vité qu 'e ll es d é veloppe nt po ur 
défendre le ur pe tit au sein de la co loni e . A Sabl e Is land , BONESS et a l. ( 1982) 
re marque nt que bi e n que les mâles soient moins no mbre ux sur le s ite, il s sont 
plus sou ve nt me nacés par les mè res que les autres feme lles . Les me naces entre 
femelles dé pe ndent de la pos ition de leur petit, ma is pas les menaces inter
sexuell es . Ve rs la fin de la lactation , l' agress ivité des femelles diminue s ig nifi
cativeme nt e t, lors des te ntati ves d ' accoupl e me nt e t des accoupl e me nts, les 
mâles pé riphé riques sont plus souvent m e nacés que les mâles install és . La fo nc
tion pre mi è re de cette a g ress ivité de s m è res es t de défendre les petits . 
VISHNEVS KAIA et al. (1990) notent effecti veme nt une con-élation négative s igni
ficative e ntre l' agressivité des femelles et la morta lité des petits, les fe me ll es les 
plus ag ress ive s pe rdant plu s rarement le ur progéniture . M a is les diffé re nces 
qualitatives et quantitatives observées pa r BoNESS et al. ( 19 82) sui vant le sexe 
de l'approchant suggère nt également la poss ibilité d'une fon ctio n de choi x du 
parte naire par sélecti on des mâles les plu s combatifs . L 'agress ivité des fe me ll es 
serait surtout développée chez les pinnipèdes dont !' oestru s dure plusie urs j ours 
e t, e n provoquant une augmentation signifi cati ve de la compé titi on entre mâ les, 
permettrait la sé lec ti o n des géniteurs à caractère domin ant (en acco rd avec 
A NDERSON et al., 1975 a insi qu ' avec les é tudes sur l'élé phant de mer bo réa l, Le 
BOEU F & PETERSON 1969). Le cho ix du pa rtenaire sexue l es t un processus co m
plexe au niveau duque l le coût de la reche rche ne do it pas dé passer l 'ava ntage 
de bien choi s ir. Les critè res de sé lec ti o n les plus commun s sont la ta ill e, la 
condition phys ique, les vocalisations ou le statut de do minance du parte na ire 
qui peuvent ê tre é valués rapide me nt. L ' interventio n cl ' un choix du parte na ire 
chez les phoques g ri s n'est pas évide nte. Il e st diffi c il e de savoir s i les mâ les 
installés sont c ho isis ou s' il s mo nopolisent e ux mêmes l'accès a ux fe me lles 
(CHOUDH URY & BLACK, 1993) . Néanmoins, on a vu que des assoc iati o ns à long 
terme entre i ndiviclus reproducte urs pourraie nt ex iste r. E n éme ttant l' hypothèse 
des « ga rdes du corps», M ESN ICK (1996) suggère que les feme ll es de no m
breuses espèces animales, do nt les élé phants de mer, pourra ie nt c ho isir de 
s'accouple r avec un mâle do minant pour obtenir sa protection , e t clone augmen
ter le urs chances de survi e et celles de le ur progéniture. Ces a lli ances protec 
trices pourraient avoir jo ué un rôle considé rabl e clans l' évo luti o n des systèmes 
d e re production , nota mm e nt dans la form ation du coupl e c hez l ' homm e 
(M ESN ICK & Le BOEUF, 199 1 ; M ESNICK, 1996) . 
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La nature et la fréquence des interactions soc ia les au se in de la colonie 
de phoques g ri s sont en outre fortement influencées par la fidé lité au site de 
reprod uc tion . On distingue chez les pinnipèdes troi s niveaux de fidé lité au site 
de reproduction : la sédentarité re lat ive des individus au cours d ' une saison, 
leur te ndance à revenir se reproduire au mê me endroit d ' une année à l'autre et 
la tendance des jeunes devenus matures à ven ir se reproduire à l'endroit où ils 
sont nés. Suivant les colonies et l' inte rve ntion de facteurs ex té ri eurs comme les 
dérangements, les différentes espèces de pinnipèdes vont présente r des degrés 
de fid é lité au site plu s ou mo ins po ussés à chacun de ces ni veaux. Chez le 
phoque gris, les femelles sont considé rées comme sédentaires pendant la sa ison 
de reproduction car liées à l' ine rti e des blanchons (CAMER0 , 1970; FooGEN, 
197 1 ; A NDERS0 etal. , 1975; KüVACS, 1987) même si, dans certaines colo
nies, de nombreuses mères se dépl acent entre leur petit et un po int d 'eau o u 
bien mê me séjournent dans l'eau, ne revenant à terre que pour a ll a ite r. E n capti 
vité égale ment , le petit phoque gris se repose régulièrement au mê me po int pré
cis (KASTELEIN et al. , 1994). La sédentarité relative des mâ les insta ll és est liée à 
celle des feme lles, bie n qu ' il s so ient souvent plus mobiles que ces de rnières 
(vo ir plus haut) . 

La tendance des phoques gri s à revenir se reproduire chaque année à la 
même colonie est mentio nnée par Dav ies dès 1957. Des travaux ulté ri eurs sug
géreront que cette fidé lité annuelle à la co lonie est en fait poussée c hez les 
phoques g ri s femelles jusqu 'à respecter approximative me nt l'emplacement de 
mi se bas au se in même de la colonie (ANDERSON et a l. 1975). A Sable Island, 
BüNESS & J AMES (1979) observent une distance médi ane de 18 mètres entre les 
sites de mi se bas de six feme lles d ' une année à l 'autre. Cet aspect est é tudié à 
North Runa, par PüMEROY et a l. ( 1994) chez les feme lles e t Tw1 ss e t a l. (1994) 
chez les mâles. Dans ces études éta lées sur quatre ans, la di stance linéaire sépa
rant les sites de mise bas d ' une mê me fe me lle entre années success ives est infé
ri eure à celle attendue dans le cas d ' e mpl acements choisis au hasard (n = 62 
femelles) : les femelles revien ne nt dans un rayon de 55 m , mê me quand la 
reproductio n de l' année précédente est un échec (incapac ité de sevrer un petit 
vivant d 'au moins 30 kg). De mê me, les di stances entre les centres des aires 
d' influence des mâles insta llés dans la zone d 'étude pour deux années succes
sives sont in férie ures à des distances au hasard, la médiane é tant de 53 m . Le 
degré de cette fidélité est ex trêmeme nt variable entre individus. Les avantages 
poss ibles de cette régularité dans le choix individuel des e mpl acements des 
mâles et des femelles au se in mê me de la colonie sont de mieux connaître le 
te rra in , ce qui pe ut ê tre impo rta nt lors des interactions agoni stiques, e t de 
mieux connaître les phoques vo is ins, ce qui diminue les niveaux d'agressivité 
inter- et in tra-sexuelle (Tw1ss, 199 1 ). CH0UDHURY & BLACK ( 1993) évoquent 
éga lement un avantage poss ibl e de la fid é lité au s ite d e reproduc ti o n des 
fe me lles de no mbreuses espèces animales dans le cadre du cho ix du pa rtena ire 
sex ue l : e n reto urnant au mê me e ndroit , les feme ll es se libé rera ie nt de la 
contra inte qui consiste à mé mori ser les qual ités des partenaires potenti e ls ren 
contrés pour retrouver le ou les me illeur(s). Une te ll e constance dans le choix 
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des emplacements de mises bas des femel les s ' observe chez d ' autres pinni 
pèdes comme l' otari e à fourrure des Ke rgue len (LUNN & BOYD, 1991) ou I ' ota
rie à fourrure des Pribilof Callorhinus ursinus (KENYON, 1960; GENTRY, comm. 
pers., in BAKER J. et al. , 1995). 

Quant à la fidélité des pinnipèdes au s ite de naissa nce, son étude néces
si te des recherches concernant un nombre suffisamment é levé d ' individus de la 
naissance jusqu'à leur propre reproduction. Sur une expérience de marquage en 
Norvège, 3 % de 1040 petits phoques gris ont é té re vus vivants dont 5 indi vidus 
retrouvés sur les lieux de leur naissance ap rès 4 à 8 ans, et les autres à 
20-80 km de leur co lon ie natal e (WIIG & 01 EN, 1987). Chez l' otarie à fourrure 
des Pribilof, la proportion d ' individu s retournant à le ur site na tal a ug mente 
avec l'âge et le pic de fidélité est atteint plus tôt chez les femel les que chez les 
mâles . Les pe tits sev rés ne sont pas revus à la colon ie pendant e nviro n deu x ans 
puis les juvé nil es vont y ê tre observés à plusieurs reprises e t e n plu s ie urs 
endro its autour de le ur s ite natal (BAKER J. et al., 1995) . C hez les deu x espèces 
d 'é léphant de me r éga lement des observations prouvent l 'existe nce de ce type 
de fidélité (LEWIS et al., 1996). Malgré cette tendance des pinnipèdes à revenir 
à le ur site natal , l' immi gratio n vers d'autres aires , essentielle au brassage géné
tique d ' une espèce, es t prouvée notamment par l'établi ssement de nouve lles 
colonies de reproduction. 

11.3.E. Influence de la topographie 

On a mentionné des var iati o ns du comportement maternel qui distin 
guent les phoques gris se reprodui sant sur la banqui se hivernale de ceux for
mant des colonies terrestres . Les caractéristiques de l' habitat de glace (notam
ment topographiques et météorologiques) e t des groupes de reproduction qui 
s'y forment (nombre d'individus réduit , de nsité très fa ible, degré de polygynie 
inférieur aux colonies terrestres) permettent d ' exp lique r une bonne partie des 
particularités comportementales observées chez ces phoques . Parallèlement à 
ces variations associées à des habitats radicale ment diffé re nts, des variations 
a pparai ssent éga le me nt e ntre colonies terres tres du phoque g ri s. Au se in du 
g roupe est-atlantique, D AV IES note très tôt que les habitudes de re produc ti o n 
(compétit ion entre mâ les, précocité des petits, déplacement des mères e n lacta
tion vers les points d 'eau) varient suivant les s ites. P a ra ll è le m e nt , H EWE R 
( 1957 , 1960) souli g ne des différences importantes e ntre co lonies britanniques 
du phoques g ris qu ' il associe à la géographie des lieux de re production : au 
Pays de Gall es, il évoque les sites inaccessibles au pied des fa la ises o ù les 
phoques se reproduisent sur des plages étroites et au fond de grottes (Ramsey e t 
Skomer) ; les ad ultes passe nt la majorité du temps dans l 'eau e t les mâles sem
blent y défendre des ai res aquatiques. Dans les Hébrides , HEWER mentionne les 
îles bordées de falai ses hautes sans plage, où les mâles défendent des aires ù 
l'intérieur des terres, les adultes restant sur la te rre ferme pendant toute la sai
son de reproduction (North Rona , Gas ker). D a ns d ' autres colonies encore 
(Shillay, Hébrides et îles Farne) , il observe que les petits naissent sur des plages 
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en pe nte douce o ù les mâles dé fe ndent des ai res à pied sec, ou e n parti e aq ua
tiques, et rejoi g nent souvent la mer pour que lques heures, de même que les 
feme ll es. 

En 1985, ANDERSON & H ARWOOD mette nt en rappo rt les vari ati o ns du 
budge t d ' activité (pourcentage d e te mp s co nsac ré aux co mporte ment s 
quotidiens) des ad ultes dans tro is co lo ni es terrestres du ph oq ue g ri s avec 
la to pographie générale de ces sites de reproducti o n. De ux types d ' influe nce 
sont suggé rés: d ' une pa rt, les auteurs évoque nt la di stance du petit au rivage 
comme déterminant l'occurrence et la fréquence des dép lacements de la mère 
ve rs l'eau ; d 'autre part , la compositi on même des co lo ni es se mble pouvoir 
s'expliquer par la topographie des li eux: plus les accès au s ite de re production 
sont limités, plus la proportion de femelles est é levée. Les auteurs exp liquent 
cet effe t pa r le coût éne rgétique des comportements agressifs des mâ les : là où 
l' accès est ouvert (plages), la défense de l' accès aux autres mâ les est trop coû
teuse e t le rapport des sexes peut approcher l' unité, tandis que là o ù l' accès est 
limité à que lques passages stratég iques et contrôlables (intérie ur des î les, accès 
à partir de la mer pa r que lques goulots étroits), le nombre de mâles reste réduit . 
Le rapport des sexes pe rmet égale me nt d 'exp liquer les variations entre s ites du 
temps consacré par les individu s aux interac tions sex ue lles . 

La nature phys ique du mili e u, e t plus parti culi è re ment sa topographi e , 
semble donc jouer un rô le considérable sur le comportement de reproduction 
des individus, modulant par leur inte rméd ia ire toute la structure de la co lonie. 

11.3.F. Lien mère-petit 

Les so ins parentaux chez les pinnipèdes, uniqueme nt maternel s et limités 
à la période de la lactation, représente nt un in vesti ssement éne rgétique cons idé
rab le. Il semble fondamenta l pour la feme ll e de limite r les so in s à sa propre 
descendance e t clone d 'être capable de reconnaître l' ide ntité de son pe tit , au 
moment mê me où, les nai ssances é tant sync hronisées, un ce rta in no mbre de 
petits du mê me âge vont évolue r simultanément clans la colonie. L ' identi fica
tion de la progéniture chez les pinnipèdes est donc crucia le et se base sur la for
mation d ' un li e n mère- pe tit qui s'établit dès les premie rs insta nts après la mi se 
bas. Fa isant inte rvenir une séri e de sens où l' odorat et l' ouïe j ouent des rôles 
prépo ndérants, la fem e ll e e t so n rejeton s' imprèg ne nt d es carac té ri s tiques 
mutue ll es dont il s se serviront to ut a u long de la lactation po ur év ite r de se 
pe rdre e t po ur se réunir (RA1 D, 1955 ; STIRLING , 1970 ; FODGEN, 197 1 ; BURTON 
et al. , 1975 ; M ARLOW, 1975 ; LE BOEUF & BRIGGS, l 977 ; TRILLMICH. 198 1 ; 
KO YACS, 1987 ; Ro ux & JO UYENT IN, 1987; BOWEN, 1991 ). La capacité des 
mères et petits à se reconnaître indi vidue ll e ment vari e d ' une espèce à l'autre en 
fonction de facteurs soc iaux e t écologiques: o n s'attend à observer un système 
de reconnaissance plus développé chez les espèces se reproduisant e n larges 
colon ies où la densité est é levée e t où la sé pa rati on mère-petit peut avoir des 
conséquences léta les pour le pe tit ( BowE , 199 1 ; 1 SLEY , 1992). E n effet, 
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parmi les causes de m ortalité des jeunes p innipèdes en péri ode d ' allaitement, l a 
séparation de la mère entraînant l ' inanition domine largem ent (COULSON & 
HICK LI G, 1964 ; LE B OEUF & PETR INOV ICJ-1 , I 974a ; L E B OEUF & BRI GGS, 
1977; KI NG, 1983). Chez le phoque gri s, le tau x de mortalité des petits dans les 
co lon ies varie de quelques % à 38 % ( Ü AV IES, 1949 ; BO YD & CAMPBELL, 
197 1 ; SUMMERS et al., 1975 ; STOBO & ZWANENBURG, 1990; TROAKE, 1994 et 
1995) sui vant les conditions env ironnemental es. L es causes principales sont les 
infect ions (périton ite), la faim et les traumati sm es causés par les adultes, ces 
deux derni ères étant for tement favorisées par une séparation m ère-petit tempo
raire ou dé finiti ve ( BOYD & CAMPBELL. 197 1 ; A NDERSON et a l., 1979; B AKER, 
1984 ; B AKER & B AKER, 1988). 

C hez les o tariidés, qui se reprodui sent en co lonies denses, la stratég ie de 
lac tati on implique des séparations régulières des paires m ère-petit lorsque les 
feme lles vont se nourrir en m er pour plusieurs jours. La pression de sé lec tion 
pour l 'é laborati on d ' un système de reconnai ssance indi v iduelle efficace entre 
mères et petits est donc probablement forte. D e fait, la reconnaissance du petit 
par sa m ère et , dans une moindre mesure, de la mère par son petit, semble être 
la règ le générale chez toutes les otaries à fourrure (Roux & JOUVENTIN, 1987) 
et probab lement auss i chez les li ons de mer. La signalisation acoustique est 
considérée comme le mécani sme primaire permettant cette identification (Roux 
& JOUVENTIN, 1987 ; GISINER & SCI-I USTERMA N, 199 1 ; BOWEN, 199 1 ). Chez 
quelques espèces, l ' analyse acoust ique des voca li sati ons échangées a permi s de 
mettre en év idence une variab ilité indi v iduelle suffi sante pour servir de support 
à la reconn aissance indi v iduell e ( notamment chez l 'o tarie à fou rrure des 
Pribilof, T AKEM URA e t a l., 1983 ; l NS LEY , 1992 . et chez l 'o tarie à fourrure 
d ' Amsterdam, Roux & JouvENTIN, 1987) . D e plus, des ex péri ences de repasse 
(ou play-back) en milieu nature l, où l ' on étudie la réact ion de la mère à l 'écoute 
d 'enreg istrements sonores de son propre petit, en comparai son avec des voca li 
sation s de petits étrangers , ont confirmé les capac ités de di scrimin ation des 
feme ll es chez l 'otari e à fourrure des Ga lapagos Arctocephalus ga lapagoensis, 
le lion de mer des Ga lapagos Za lophus cal(fornianus wollebaeki (TRI LLM ICH, 
198 1) et l ' o tari e à fourrure d'Amsterdam (Roux & JOUVE 'TIN, 1987) . 

A près une sé para ti o n, l es otaries l ocali sent l eur petit sui va nt une 
séquence co mpo rtem entale stéréo typée: utili sant probab lem ent des repères 
topographiques, l 'otari e se déplace vers le dernier endroit où elle a all aité son 
petit ; e ll e po u sse ensuite un cri d ' appel auque l plu si eurs petit s peu ve nt 
répondre; par ces appe ls, la feme lle et son jeune se stimulent mutuellement et 
un échange voca l leur permet de se localiser et de se déplacer l ' un vers l 'autre; 
la réunion se termine presque invariablement par une confirmation olfactive de 
l ' ident ité du petit par la fem elle (RAND, 1955 ; PAULI AN, 1964 ; PETERSON & 
BARTHOLOM EW, 1969; STIRLI NG, J 970 ; TRILLM ICH, 198 1 ; Roux, 1986; R oux 
& JOUVENTIN, 1987 ; GI SINER & SCHUSTERM AN, 199 1 ). L e rô le j oué par le petit 
clans ce processus de réuni on a été étudié chez les cieux sous-espèces du li on de 
m er ca lifornien Zalophus ca liforn ianus c. et w . TRILLM ICJ-1 ( 1981) a remarqué 
que d es jeunes li ons de m er répo ndaient sig nifi cativem ent p lu s à des cris 
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enregistrés de leur propre mè re que d 'autres fe me lles. G ISINER & ScH STERMA 
( 199 1) ont m ontré que, le petit grandi ssant, le po urcentage de réunions où la 
mère vocalise puis attend immob il e qu ' il la rejoi g ne devi e nt prépondérant, 
illustrant la capacité croissante du petit à reconnaître sa mère. La capacité de 
discrimination est dans tous les cas mo ins rap idement développée et moins effi
cace chez les petits que chez leur mère, mais e ll e est observée chez plusieurs 
espèces d ' otarie où e ll e fac ilite les réunions e t pe rmet aux je unes d'éviter de se 
fa ire molester e n approc h a nt de s fem e ll es é tran gè res (PETERSON & 
BARTHOLOMEW, 1967; RAND, 1967; T RILLM ICH , 198 1 ; Roux, 1986; Roux & 
JOUVENTIN, 1987) . 

C hez les phocidés , la période de lactatio n, condensée et sans long séjour 
alimentai re de la feme ll e e n mer, dans des groupes généra lement peu de nses, 
limite les occas io ns de séparat ion entre mères et petits. La press ion de sé lection 
pour le développe ment d ' un systè me de reconnaissance indi vid ue lle de la pro
géniture sera it donc mo ins fo rte que chez les otaries (l NSLEY, 1992). Pou rtant, 
les séparat ions éventue ll es des phoques femelles et de leur pe tit - brèves, irré
gulières et sur de courtes distances - jouent un rô le prépondérant dans la mor
ta lité in fa ntil e et do nc da ns l'échec de la reproductio n chez p lusieurs de ces 
espèces. L 'existence, les mécani smes et le degré de la reconnaissance indi vi
duelle entre mères et petits phocidés sont nettement moins bien documentés que 
chez les otariidés. S i l'ensemb le des jeunes phoques émettent des voca li sations 
simil aires à celles des j eunes ota ri es, les phoques adu ltes , par contre, n 'émettent 
qu ' un no mbre restreint de voca lisations aériennes, contras tant fo rte ment avec le 
chahut produit par les otaries. C hez plusieurs espèces de phoque caractéri sées 
par un habitat de reproduction instable (banqu ise temporaire) et/ou une période 
de lactation courte, les mères ne voca li sent pas da ns le contexte des interactions 
avec le ur petit. Une séquence de réuni o n semblab le à ce ll e des otaries ne peut 
donc ê tre observée et le jeune ne d ispose pas de cette in format ion sonore pour 
loca li ser sa mère ; c'est le cas des phoques d u Groen land, à capuchon , com
muns et g ri s, ta ndi s que les femelles voca li sent à l'inte ntio n de le ur petit chez le 
phoque de Weddell LeplOnychotes weddellii (reprod uction s ur la g lace stab le de 
l'antarctique), les é léphan ts de mer et les phoques moine Monachus sp. (repro
duction terrestre) (BOWEN , 1991). Le cas des éléphants de mer a é té bi en é tudié 
car il s sont parm i les rares phocidés à se reproduire en colo ni es ex trê me me nt 
denses où la séparation mère-petit est souvent fatale pour celui -ci (LE BOEUF & 
BRIGGS, 1977). C hez l' é léphant de mer boréal, PETRJ NOV ICH ( 1974) a confirmé 
les capac ités de discrim in a tion des mères par l 'observat ion des éc ha nges 
vocaux spontanés et par des ex pé riences de p lay-back, la fe me lle répondant par 
un cri aux appe ls de son j eune. INSLEY ( 1992) a montré que la structure aco us
ti q ue des cris des petits é léphants de mer présente une vari ation indiv idue ll e 
qui , bien que moins poussée que chez l'ota ri e à fo urrure des Pribilof, est suffi 
sante pour les ide ntifi e r. En o utre, mê me chez les espèces où la feme ll e ne 
vocal ise pas, la capacité des mères à retrouver leur pet it peut être remarquable 
(TERHUNE et al., 1979 ; BOWEN, 199 1 ; KOVACS, 1995). C hez le phoque com
mun , seul s les petits sont très vocaux, la structure des c ri s est individuali sée et 
les possibilités de discrimination des mères sont prou vées par expériences de 
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play-back , supportant 1 ' hy pothèse d ' uti I i sa ti on de ces signaux pour établir et 
m aintenir le contac t fem ell e-peti t (RENOUF, 1985 ; PER RY & RENOUF, 1988) . 
Bien que les données adéquates m anquent encore pour de nombreuses espèces, 
ces études m ontrent que, tout comme chez les o tari es, les voca lisati o ns peuvent 
j o uer un r ô le impo rtant po ur m aintenir l a prox imité des m èr es et petit s 
phoc iclés. 

U ne différence no tabl e nécess ite po urtan t de di stin guer encore les 
phoques des o tari es, qui concerne le degré d 'exclusi v ité du lien m aternel. En 
effet , si la plupart des o tariidés forment un lien irréversible et nourri ssent exc lu 
si vem ent leur propre progéniture en rej etant agressi vem ent tout petit étranger 
(PAULIAN, 1964 : T RILLM ICH, 198 1 ; Roux, 1986), les mères de près de la m o itié 
des espèces de phoc iclés peuvent également prodiguer des so ins à des peti ts qui 
ne sont pas les leurs (BONESS, 1990 ; Bo w EN, 1991 ). C'est le cas no tam ment 
des éléphants de m er (L E BOEUF et a l. , 1972 ; L E B OEUF & BRIGGS, 1977), des 
phoques m o ines de H awaii Monachus schauinsland i et des phoques à capu
chon. C hez cette derni ère espèce, l es femelles res tent avec leur petit pendant 
toute la durée de la lactati on et ne vérifient pas son identité avant de l 'a ll aiter ; 
en fa it , e lles sembl ent incapables de reconnaître leur propre progéniture et ne 
rej ettent pas les petits étrangers qui s'approchent pour téter. Il n 'es t clone pas 
surprenant que 10 % des petits phoques à capuchon continuent à g ross i r après 
le départ de leur mère en « vol ant » du lait auprès d' autres femelles ( K OVACS & 
L AV IGNE, I 992b). C hez le phoque m o ine de Hawa ii , parallè lement aux adop
ti ons très communes (B ONESS, 1990), JOB e t a l. ( 1995) ont observé l 'absence 
d ' une individualité suffi sante dans la structure des voca li sati ons qui permettrait 
aux fem ell es de reconnaître leur j eune; la m auva ise di scriminati on voca le de 
la part des m ères se confirme par des observati ons comportementales. Plusieurs 
hy pothèses ont été avancées pour ex pliquer les « adopti ons». D ' une part, en 
l'absence des fortes press ions de sé lec ti on observées chez les otari es, le sys
tèm e de reconnaissance mère-petit présenterait chez les phoques un développe
m ent limité et donc un pourcentage d 'erreur é levé lors de l ' identificati on de la 
progéniture ( tra vaux de L E BOEUF; TR ILLM ICI 1, 198 1 ; B ONESS, 1990 ; B OWEN, 
199 1 ; JOB et a l., 1995). D 'autre part, des avantages indirects sont évoqués qui 
justifi er aient peut-ê tre pour la fem elle phoc idé l ' in ves ti sse m ent énergét ique 
clans un petit qui n 'est pas le sien. N otant une consanguinité importante dans les 
co lonies d ' éléphants de mer, L E BOEUF & BRIGGS (1 977) imag inent qu ' il ex iste 
une certaine probabilité pour que les femelles adoptent des petits qui leur sont 
apparentés ; clans ce cas, les femelles ayant perdu leur propre petit pourraient 
tout de même contribuer à accroître leur succès reprod uc teur de m ani ère ind i 
recte. En outre, en 1972, L E B OEUF et al. rem arquent que les éléphants de m er 
femelles qui n'a ll aitent pas de petit ne s'accouplent généralement pas. Il s sug
gèrent alo rs qu ' une femelle pourrait avoi r phys io logiquement beso in d 'a ll aiter 
pour ensuite être en oestrus et s' accoupler ; en nourri ssant un petit , m êm e non 
apparenté, les f em elles ayant perdu leur propre petit pourraient assurer leur 
reproducti on ultéri eure. C hez le phoque m o ine de H awa ii dont les co lonies sont 
peu denses et où le petit accompagne la fem elle dans ses déplacements, le phé
no mène d 'adopti on est largement répandu et ne sem ble pas nuire significati ve-
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ment à la survie des peti ts : e n effe t, la proba bilité que les bébés perdu s so ie nt 
adoptés e t correctement nourri s jusqu 'au sevrage est très é levée. D ans ce cas 
parti culi er, l ' absence de press io n de sé lecti o n po ur le déve loppement d' un lie n 
mè re-pet it exclusif pourra it avo ir abo uti à l' absence de tout systè me d ' identifi
catio n indi vidue lle (BONESS, 1990 ; JOB et al. , 1995). 

Le phoque gris fa it partie des phoc idés dont les feme ll es n ' é mettent pas 
de voca lisat io ns dans le contexte des so ins mate rn e ls bi e n que le urs petits pous
se nt le bê le ment typiq ue de s j e un es pinnipèd es e n pé ri ode d'a ll a iteme nt 
(SCHNEIDER, 1974 ; B URTO et al. , 1975). La parturition c hez le phoque g ri s a 
nota mme nt été décr ite pa r D A VIES ( 1949) , H EW ER ( 1957) et BURTON et a l. 
( 1975) e n mili e u nature l ains i que par KASTELEIN et a l. ( 199 1) e n captivité e t 
correspond a ux caractéri stiques générales de la mi se bas c hez to us les pinn i
pèdes: la na issance a li e u exc lusive me nt hors de l' eau ; la dé li vrance est ra pide, 
le petit na issant la tê te la pre miè re o u parfois par le s iège, la mè re rompt géné
ra le me nt le cord o n omb ilica l par des mouvements de l 'arri è re train ; e ll e po rte 
un inté rê t vari abl e au petit ava nt l'ex pul sio n du placenta (entre 2 e t 30 min 
après la na issance proprement dite) pui s e ll e renifle le j e une (et le placenta) 
avec in s ista nce ce qui lui permet de mé moriser son odeur. La mère pinnipède 
ne consom me jama is son pl acenta et la plus grande m aj o rité des espèces ne 
lèche nt jamais le ur pe tit (NAAKTGEBOREN, 1979). A ce mo me nt impo rta nt, des 
dérangements (o iseaux a ttirés pa r le pl acenta, phoques vois ins, humains) pe u
vent provoquer l' échec de l'établi sseme nt du li en e t l'abando n d u pe tit . Lors de 
quatre na issances sur sept o bservées par BURTON et al. ( 1975) c hez le phoque 
g ri s , le pe ti t vocalise dans l' he ure sui vante avec une fréquence très fa ible qui 
con traste avec les incessants échanges voca ux e ntre pe tits o ta riidés et leur 
mè re ; e n captivité, KASTELEIN & Wi EPKEMA ( 1988) e t KASTELEIN etal. (1994) 
n 'enreg ist re nt la p remière voca li sa ti o n de no uveau-nés q ue plu s ie urs heures 
après le ur na issance. 

En règ le générale, la feme ll e phoque g ri s rej e tte les petits a utres que le 
s ie n , pass ivement (dés intérê t) o u acti ve me nt (morsure , me nace); néanmo in s, 
l' espèce pratique l'all a ite men t de pet its étra ngers (B OYD & CAMPBELL, 197 1 ; 
FODG EN, 197 1 ). FODGEN ( 197 1) considè re ce comporte me nt comme a norma l e t 
l' a ttribue a ux dérangements sur certa in s s ites de reproductio n, qu ' il s so ie nt 
d'orig ine nature ll e comme une de nsité de phoques é levée o u d ' o ri g ine art ifi 
c ie ll e comme la présence régu I iè re de sc ien tifiques, qui pe rturbe nt le I ie n mère
pe tit. Contraire me nt à ce q ui ce passe c hez le phoque moine de Hawa ii , l' a ll a i
tement de pet its é trangers es t néfaste pour le succès reproduc te ur des phoques 
gris, car les feme ll es acceptant d ' autres j eunes présente nt souvent un a ll a ite
ment très irréguli er a ins i qu ' un compo rte ment de défense du petit pertu rbé (un 
mê me pet it est reçu diffé remme nt, une fo is a ll aité, une fo is rejeté) qui me t les 
rejetons e n danger de traumatis me (pa r les mè res e ll es-mê mes o u par d ' autres 
ad ultes) e t s urto ut de so us-a lim e nta ti o n (FODGE , 197 1 ; K OV ACS, 1987). 
L ' hypothèse d ' un accro isseme nt indirect du succès re produc te ur des phoques 
g ri s fe me ll es via l' a lla itement de pe tits apparen tés a é té récemment testée mais 
PERRY et a l. (1998) ont montré que les différents rej e tons q ui sont parfois 
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nourri s par une mêm e f em elle ne sont pas génétiquement plus proches les uns 
des autres que de n ' importe quel autre petit de la co lonie. L a possibilité d ' une 
confusion fréquente sur l'identité des petits due à un fa ible développement du 
sys tème de reconnai ssance par les mères reste crédible. D ans de nombreuses 
co loni es de reproducti on du phoque g ri s, un pourcentage élevé de mères en 
péri ode de lactati on abandonnent régulièrement leur petit au sec pour rejoindre 
des po ints d 'eau ( D AV IES, 1949; COULSON & HlCKLI NG, 1964 ; CA MERON, 
1970 ; FODGEN, 197 1 ; ANDER SON & H ARWOOD. 1985). M êm e dans les co lonies 
où les femelles ne m ontrent pas cette tendance et restent ex trêm em ent séden
taires durant toute la période de lactati on, on re lève un certain pourcentage de 
« perte » du petit : sur 140 femelles de North Rona, POMEROY et al. ( 1994) ont 
observé 22 cas ( 16 % ) de séparati on mère-petit supérieure à 20 m dont 9 abou
ti ront à la séparati on définiti ve de la paire. D ans la m aj orité des cas cependant, 
les fem elles rej o ignent leur progéniture après quelques heures de séparati on en 
se basant probabl em ent sur des critères topographiques, des signaux vocaux 
émis par le petit , qui expr im ent sa fa im et préc isent sa loca li sati on, et une véri 
f ica ti on o l fact i ve f inale de l ' identité du petit (D AVIES, 1949; FODGEN, 197 1). 
D ans une co lonie du Pays de G alles, D A VIES ( 1949) rem arque que les m ères 
réag issent éga lement à des voca li sati ons de petits étrangers et il suggère que ces 
cri s ne sont pas ind i v iduali sés. FooGEN ( 197 J) pense par contre que les mères 
sont capables de reconnaître leur propre petit sur base de ses vocali sati ons, m ai s 
que les j eunes sont incapables de di scrimin at ion, so lli c itant l 'a ll aitem ent de 
n ' impo r te que ll e fem elle non agress i ve. D AV IES ( 1949), FooGEN ( 197 1) et 
BURTON et al. ( 1975) s'entendent pour d ire que l ' odorat semble être le sens le 
plu s important dans l 'établi ssem ent et le m ainti en du li en m ère-petit chez 
le phoque gri s. 
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111. Problématique de la thèse 

111.1. But du travail 

Le comportement des phoques g ri s en période de reproduction semb le 
pouvoir s ' interp réte r sur des bases é nergétiques. Comme chez la plupart des 
pinnipèdes, la période de reproduction se caractérise par un pourcentage é levé 
(jusqu'à 90 % ) de temps consacré par les adultes au repos, aux comportements 
passifs ou aux activités de fa ible intensité (GENTRY, 1975 ; HARWOOD, 1976, in 
ANDERSON & HARWOOD, 1985 ; SANDEGREN, 1976 ; M CCANN, 1983 ; BONESS, 
1984 ; A NDERSON & FEDAK, 1985 ; ANDERSON & HARWOOD, 1985 ; Ko v ACS, 
1987; Tw1ss , 1991 ; BESTER & Rossouw, 1994; CAUDRON, 1995a; KASTELEIN 
et al. , 1994 ; TINKER et al., 1995 ; HALLER et al., 1996). Cette passivité permet 
aux individus reproducteurs qui ne se nourrissent pas de ménager des réserves 
énergétiques strictement limitées. De même, les variations du comportement 
des phoques entre hab itats différents peuvent s'envisager dans une perspective 
énergétique (par exemple en ce qui concerne les déplacements des individus en 
fonction de l ' accessibilité des si tes et des points d 'eau, ANDERSON & HARWOOD 
1985). 

Pour estime r comment cette énergie est utilisée, on peut décrire le com
portement des individu s reproducteurs par leur occupation du temps, o u budget 
d'activité, qui correspond au po urcentage de temps consacré a ux comporte
ments quotidiens. 

Au cours de ce travail , nous avons utili sé cet outil pour décrire e t qu anti 
fier le comporteme nt des phoques gris dans quatre co lo nies européennes s ituées 
dans des biotopes très différents, en é mettant l'hypothèse que le budget d ' acti 
vité refl étera it la va riabilité indi vidue ll e au se in des stratégies de reprod uction 
des mâles et des feme lles non seul ement lorsq u' i 1s sont confrontés à différentes 
conditions environnementales mais aussi au sein même de chaque habitat envi
sagé. Nous avons procédé à cette é tude en documentant d ' une part des colonies 
du phoque gris mal connues parce que peu accessib les (Russie, Cornouail les 
anglaises) ou récentes (Mer de Wadden néerlandaise) et d'autre part une colo
nie très bien suiv ie (lie de May) où nous avons pu approfondir notre analyse 
éco-éthologique. Nous y avons notamment envisagé les effets du comportement 
maternel sur l' activité et sur la balance énergétique supposée des petits , et donc 
indirectement sur le succès reproducteur des mères. Ce succès étant largement 
compromis chez le phoque gris lors de la rupture du lien mère-petit, nous avons 
en outre envisagé le rôle joué par la signalisation vocale chez ce phocidé en tes
tant la variabilité indi viduelle des vocalisations des petits en période d ' allaite
ment afin d'y déceler un éventuel support structurel pour l' identification des 
blanchons. Enfin , nou s avons replacé ces observations du comportement indivi
duel à l 'éc he ll e d'une population, e n ana lysant, à partir de photographies 
aéri ennes , la répart iti o n des s ites de mise bas choisis par les fe me lles lo rs de la 
formation des co lo nies, e n rapport avec les caractéri st iques topograph iques 
offertes par différentes îles des Orcades. 
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111.2. Cadre des observations 

Les observations à la base de ce trava il concernent c inq a ires de repro
duction du phoque gris: l'île de Litskyi en Russ ie, la réserve de Ri che! en Mer 
de Wadde n néerlandai se, l' il e de May et l' archipe l des Orcades en Ecosse, a ins i 
que la ba ie de Pendower en Cornoua illes ang laises (fig. 2) . 

Au nord de la Russ ie, en Pé nin sule de Ko la , la côte de Mourman pro
longe la côte norvégie nne vers l'est jusqu 'à l'embouchure de la Mer Blanche. 
La ville de Mourmansk est un port actif qui dessert une partie importante de la 
flotte marchande e t de la pêche industrielle russes , mais c'est auss i une zone 
mili ta ire stratégique (base de la fl otte sous-marine). En effet, g râce au réchauf
fement re latif par des courants rés idue ls du Gulf Stream remontant le long de la 

orvège, Mourmansk est, au delà du cercle pola ire arct ique , le dernier port à 
l' est qui reste li bre des g laces hi ve rn a les. Sur cette côte, le phoque g ri s se 
reproduit en deux zones d ' importance égale (approx imativement 450 petits/an, 
YISH NEYSKA IA et al., 1990): d'une part à l 'ouest de la Péninsule de R ybac hi 
(esse nti e ll ement sur l 'î le de la Grande Ayn ov) et d 'autre part à l ' est de 
Mourmansk, dans l'a rchipel des Sept Iles appartenant à la Réserve Nature ll e de 
la Kandalaksha (essentiellement sur la Grande Litskyi); sur d ' autres îles de la 
même région, on n ' observe pas de rassemblement important de phoques mai s 
parfoi s que lques na issances dans des petits groupes éparses (Yoronii Lo udky, 
Gavri lov , Belaïa Laud a, Yeshnyak, Ze le nets : YISHNEYSKA IA et a l. , 1990, et 
HAUG et al., 1994). Les co lo nies de phoques gris situées à l'est de Mourmansk 
son t pa rmi les plus nordiques et constituent la limite o ri enta le de l'a ire de répar
titi on de ! 'espèce (DA VIES, 1957 ; CHAPSK II , 1963, in SMITH, 1966). Entre la 
Norvège et Mourmansk la côte est découpée, fo rmée de fa la ises abruptes qui 
borde nt plusieurs g rands fjo rds; e ntre Mo urmansk et la Mer Blanche, la côte, 
formée de fa la ises plus basses, est éga le ment très irrégulière et les î les et baies 
sont no mbre uses qui protègent la côte des tempêtes d'hiver ; plus ieurs ri v iè res 
se je ttent dans la mer de Barents e n de larges estua ires (NYGARD et a l., 1995). 
La reproduction du phoque gris sur la côte de Mourman a li eu entre octobre et 
décembre sur des substrats rocheux ou enne igés. YISHNEY SKA IA er al. ( 1990) 
est ime nt l'ensemble de la population russe du phoque g ri s à environ 3500 indi
v idu s ce qu i représente une nette augmentation au cours des 30 derni è res 
années (e nviron 300 ind i vidus e n 1966 , K ARPOYICH e t al., 1967 , in 
Y ISHNEYSKA IA et al., 1990) essenti e ll e ment grâce à la protection dont jouit 
l 'espèce (c réati o n de la Réserve de la Kand alaks ha limitant le trafic e t les 
manoeuvres milita ires depuis 1938, chasse défi nitivement inte rdite depui s 
1970, limitation de la pêche côtière pour cause de pollution et de dégradation 
des fonds marins par cha lutage intensif, MATISHOY, 199 1 ; HAUG & H ENRIKSE , 
1992 ; M ATISHOY e t a l. , 1992). Des expéri e nces de m arq uage de jeunes 
phoques g ri s prouve nt les échanges entre les populations russes, tota le ment pro
tégées mai s subi ssant des conditi ons de polluti o n importantes (entre autre par 
les radio - nucl é id es et les hydrocarbures , M AT ISHOY, 199 1 ; H AUG & 
HEN RIKSEN, 1992 ; MATISHOY et a l .. 1992) et les populations norvég iennes, qui 
sub issent quant à e lles une certa ine pression de chasse notamment en période 
de reprod uction (travaux de W11 G ; YI SHNEYSKA IA er a l. , 1990 ; HAUG et a l. , 
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199 1 ; HAUG et a l. , 1994) . Les co lo nies ru sses du pho que g ri s sont d ' un e 
maniè re généra le peu é tudiées et mal connues ; les reche rches y furent limitées 
po ur des ra isons po litiques , s uite aux ac tivités milita ires sov ié tiques dans la 
rég ion concernée, mais auss i pour des raisons log istiques limitant l'accès aux 
co lo ni es (moyens limi tés des équipes sc ie ntifiques ru sses e t c limat hi ve rna l 
rude). Depuis que lques années, l'équipe du Murmansk Marine Bi o logy lnstitute 
(MMBI ) vis ite annue ll e ment les princ ipaux sites de reproduction e t de mue du 
phoque g ri s le lo ng de la côte de Mourman. 

La Mer de W adde n est sépa rée de la Mer du Nord par un cordon d ' îl es 
basses e t sable uses qui s ' étirent le lo ng des côtes néerl anda ises, a ll e mandes et 
danoi ses. Elle se caractérise no tamment pa r un mode protégé par rapport à la 
Mer du Nord, une profonde ur très réduite avec de nombreux e nsabl e ments 
mouvants, de fo rts couran ts de marée au ni veau des goulo ts entre les îles e t une 
ri chesse é levée en nutriments. Véritable nurserie pour de nombreuses espèces 
de poissons, chaque mètre carré de la Mer de Wadden néerl anda ise est géré par 
l ' homme (importantes activités de pêche, d 'aquaculture, de touri sme nautique 
et écologique). Si le phoque gris est l'espèce dominante en Mer du Nord , les 
phoques communs sont plus nombreux en Mer de Wadden où environ un mil 
li er d ' indi vidus se reproduisent chaque printemps. Présent en grands no mbres 
dans toute la M er de W adden e ntre 6000 et 1000 AC, le phoque g ri s avait prati
que ment disparu de la rég ion à la fin du t6e s iècle , parallè le ment à l'accroisse
me nt de la popul ation humaine qui le chassait sur ces côtes . Dans les années 50, 
on recommença à l' apercevo ir de maniè re occas ionne lle, probable ment en pro
ve nance des îl es britanniques. Beaucoup de ces phoques g ri s é ta ient a lo rs des 
j eunes de l'année, pa rfo is e n état d 'épui seme nt . Récupérés par les centres de 
ré habi I i tat io n (Texel, Pi e te rbure n), il s fure nt d 'abo rd re lâc hés prés de ! ' îl e 
d ' Amrum , en Mer de Wadde n a ll emande (au sud de Sylt, dans le Schleswig
Ho lstein ), où un pe tit groupe stabl e de 30 à 40 phoques g ri s séjourne depui s 
1967 e t produit que lques pe tits pa r an (SCHEIB EL & W EJDEL, 1988). Dès le 
début des années 80 , une assemblée de phoques g ri s fut réguli èrement observée 
sur Ri che!, un banc de sabl e entre les îl es de Vlie land e t de Te rsche lling, aux 
Pays-Bas, e t les diffé re nts centres de réhab ilitat io n déc idèrent d ' y re lâc her 
dorénava nt les phoques hébe rgés. En 1985, o n note sur Riche! deux fe me lles 
accompagnées de bl ancho ns. Depui s, ce groupe croît de maniè re presque ex po
nentie ll e (le no mbre max imum d ' indi vidus comptés en 1993 est de 220) grâce à 
un phéno mène d ' immigration , notamment à partir des î les Farne (prouvé par la 
recapture d ' individus marqués), grâce aux lâc hers systématiques des centres de 
réhabilitation (2 à 27 phoques gris/an) et grâce à la reproduction au sein même 
du groupe (25 petits na issent en 1993) (T'HART et al., 1988 ; V AN BREE et al. , 
I 992; REJJ NDERS et al., l 995). Depui s 1985, les na issances sont observées entre 
décembre et fév ri er (V EDDER et al. , 1992). Ce groupe est sui vi de près depui s 
ses tout débuts, notamment par les équipes des centres de réhabilitation, mai s 
l'essenti e l des informat ions sc ie ntifi ques récoltées consisten t e n des recense
ments et en l' é tabli ssement des dates de reprod uctio n ; la réa li sati on d 'observa
tio ns p lus approfo ndies est limitée pa r la nature du banc de sable qui e mpêche 
toute approc he à l' in su des phoques et par les conditi o ns c limatiques hi ve rna les 
d iffic il es . 
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L ' Ii e de M ay, pe tite e t roc heu se, se s itue a u sud de l ' Ecosse, d a ns 
l' estua ire du Fo rth qui se jette dans la Mer du Nord . L ' importante colonie de 
phoques g ri s qui s'y fo rme chaque auto mne est re lati vement récente. Bie n que 
l'espèce se so it probablement reproduite à l'il e de May par le passé, jusqu ' en 
1935 les phoques (gri s et communs) y sont rare me nt o bservés. Dans les années 
50, l'îl e est de plu s en plus utili sée comme a ire de repos, en dehors de la sa ison 
de reproduc ti on, no tamment par les phoques g ri s se reprodui sant plus au sud , 
aux îl es Farne ; mais déj à que lques na issances y sont o bservées (SM ITH, 1966). 
Vers 1977, l' î le dev ient un site de reproductio n d ' importance cro issante avec 
une producti o n annue lle de plus de 600 pe tits en 1982, près de 1000 e n 1986 e t 
plus de 1300 e n 1995 (NERC, 1987 ; BAKER & BAK ER, 1988 ; H IBY, données 
non pub!. , 1997). La colo ni sati on de cette îl e co rrespond au x tentati ves de limi 
ta ti o n des po pul ati o ns de phoques g ri s aux îl es Farne. Surpe upl ées, ces de r
ni è res co lo ni es m e tt a ie nt en d a nger d ' impo rtant s s ites d e reprodu c ti o n 
d 'oiseaux marins, piétinant la végétation et accé lérant l' éros ion du sol (KI NG, 
1983). E n vue de réduire la ta ille des groupes de phoques, des prog rammes 
d 'abattage furent appliqués qui restèrent sans effet. E n conséquence, on pro
céda, à pa rtir de 1975 , à un dérangeme nt systématique des colo ni es des îl es 
Fa rne lo rs de la pé riode de reproduc ti o n. Ce tte pratique est probableme nt à 
l ' o ri g ine du dépl acement des phoques et de la c réatio n de plusieurs colonies de 
re p rodu c ti o n co mm e ce ll e de l ' il e d e M ay (SMR U, 1992; KI NG, 1983 ; 
HARWOOD 1987 ; BAKER & BAKER, 1988) . Cette colo nie, connue des pêcheurs, 
pl o ngeurs e t na turali s te s (e n é té, l 'accès es t proposé aux to uri s tes pa r des 
bateaux de pêche), est très bie n étudiée, sui vie par l'équipe d u Sea M amma l 
Resea rch Unit (S MR U, St. -Andrews) , quas iment depuis son in sta ll ati o n ; c ' est 
no ta mme nt à l ' il e de M ay qu 'ont é té mes urés les para mètres à la base des 
modè les mathé mat iques é laborés pour estime r les popul ati ons de phoq ues g ri s 
pa rtout dans les îl es britanniques ( H IBY et al., 1992, 1993). 

L 'archipe l des O rcades , to ut au no rd de l'Ecosse, constitue l' une des 
princ ipa les zo nes de reproduction actue lles du phoque g ri s dans les î les britan
niques, avec une produc tion supé ri eure à 9000 petits po ur la sa ison 1992 ( HI BY, 
e l a l. , 1992) . E n aug me ntati o n, cette popul a ti o n est to uj o urs s usceptibl e de 
coloni ser de nouveaux sites, dans l' archipel ou mê me plus lo in . Sur de nom
bre uses î les, le développement des co lonies coïnc ide avec l' exode, dans les 
années 40, des commun autés humaines qui y vivaient. E n outre , le trafic mari 
tim e a u se in d e l' a rc hipe l es t réduit car les c ou ra nts y so nt fo rt s et les 
manoeuvres d iffic il es. D ' une m anière général e , les îles Orcades présentent aux 
vents et courants do minants (di rection d ' ouest en est, en provenance du Minch, 
C RAIG, 1959) une façade ouest é levée de type battu (falaises), alors que la côte 
est, de nature plus sédimentaire, s ' enfonce dans la mer en pente douce (fig. 4) . 
La dynamique des popul ations de phoques gri s dans l'archipe l est compl exe: la 
produ ct io n to ta le de pe tits mo ntre une aug me nta ti o n à pe u près constante 
depui s 1960 jusqu ' à nos j ours ( HIB Y er a l. , 1992) mais, s i l' on note une aug
mentatio n dramatique de la productio n dans certa ines îl es, en d 'autres sites , o n 
n ' observe pas de changement ou bien mê me un déclin . Aux O rcades , le phoque 
g ri s se reproduit en octobre et novembre mais la date du pic de na issances est 
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assez différente entre î les parfoi s proches, et dans certaines d 'entre e lles où le 
no mbre de jeunes produits n 'est pas stable, le pic des na issances tend à se déca
le r réguli è rement dans le temps (HIB Y et al., 1992). Ces co lo nies de reproduc
ti o n n' ont été le cadre que de que lques études (par exemple F0DG EN, 197 1 ) . 

ouest 
Wesl 

- ► 
courant dominant 

main current 

Fig. 4. Profil asymétrique typique des îl es des Orcades. 
A symrnet rie profile of an Orkney island. 

est 
East 

Les Cornouailles ang laises forme nt une vaste pointe qu i s'avance au sud
ouest vers les Il es Sci ll y et l' Atlantique. Des sites de reproduction du phoque 
gri s s ' observen t au Pays de Ga lles mais éga lement sur l'île de Lundy et tout le 
lo ng des côtes de Cornouai ll es, de la limite avec le Devon au nord , jusqu 'à 
Li zard Point au sud . Cette popu lati on se caractérise par la formation de colonies 
réuni ssant de très petits no mbres d 'i ndividu s. Néanmoi ns, la popul ation sembl e 
stable depui s de nombreuses années, estimée entre 250 e t 350 ind ividus produi
sant annue ll e me nt 30 à 130 pe tits (DAV IES, 1953; SUMMERS, 1974 ; W ESTC0TT, 
1997) . Si le no mbre exact de phoques g ri s se reproduisant en Corno uailles n'a 
jamais été déterm iné avec préc ision, c'est que la loca li sation des s ites de mi se 
bas et leur access ibilité ne sont pas a isées: ces sites sont le plu s souve nt des 
pet ites plages de ga lets ou de sabl e bordant le pi ed des fa la ises , le fond de 
criques étro ites ou de fai ll es dans la roche granitique. Les recensements néces
si te nt notam me nt d 'entrer à la nage dans de nombreuses grottes. De plus, les 
échanges avec les phoques g ri s des Iles Sc illy e t du Pays de Galles semblent 
fréq uents, ce qu i ne simplifie pas les estimations de populatio n. L ' ex istence de 
ces petites colonies peu accessibles , typiques du sud-ouest de l'Angleterre, est 
rapportée depui s les années 50 et imputée essentiellement aux dérangements 
par l ' homme (D A VIES , 1953 ; SMITH , 1 966 ; BAINES, 1994 ). Des abattages de 
phoques gri s ont en effet été effectuées en Cornouailles dans les années 30 par 
les comités de pêche ; il s ont défin itivement cessé aux environs de 1950 tandis 
que cro issait l'inté rêt touri stique pour la région (SMITH, 1966). Les Cornouai ! les 
son t auj ourd ' hui l' une des princ ipales régions to uri stiques d'Angleterre e t les 
fa la ises sont très fréquentées. Les na issances de phoques g ri s y sont observées 
de juin jusqu ' en décembre, la reproduction e n petits groupes étant ne tte ment 
moin s sy nchroni sée q ue dan s les grandes coloni es (DA VIES, 1953 ; H EWER , 
1957 ; BAINES, 1994 ; BAIN ES et al., 1995 ; W ESTCOTT, 1997). 
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Photo 3. Phoque gris mâle nageant. 
Male g rey seal swimming. 
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Matériel et Méthodes 





1. Observations comportementales 

1.1. Budgets d'activité 

D' une mani è re généra le, l'observation directe des ac tivités spo ntanées 
des indi vidus d ' un groupe dans leur milieu naturel se base sur une procédure 
d 'échantillonnage, car il es t souve nt impossible d'enreg istre r to us les compo rte
me nts de tous les individu s e n continu . Dans l' établissement du plan d ' une 
reche rche, on vise à optimiser la va lidité des conc lus ions que l'on pourra tire r, 
donc à limite r les hypothèses a lte rnati ves plausibles. Le trava il de terrain , par 
opposition au travail en mili eu confiné, présente une validité « ex terne » é levée 
(l 'échantillon se trouve dans de bonnes conditions: les suj e ts ne sont pas mani
pulés, le milieu est naturel , les comportements sont spontanés) mai s une vali
dité« interne» faible (l ' échantillon est mal contrôlé: il est difficile d ' identifier 
tous les individus, certains indi vidus quittent l ' aire d ' étude, des indi vidus exté
rieurs inte rfè rent). En utili sant une tactique d'échantillonn age adéquate et 
rigoureuse, o n tente d 'augmente r cette val idité interne par un meilleur contrô le 
de certains facteurs par exemple dans la détermination d ' un nombre de sujets 
ada pté, d ' un rythme d 'échantillo nnage réa li ste, d ' une aire d 'étude nature lle
ment dé limi tée (B EK0FF, 1972; ALTMA N, 1974). 

Lors de l'échantillo nnage d 'activités, un comportement peut être consi
dé ré so it comme un événe me nt in stantané, so it comme un é tat d'une durée 
dé te rminée. Pour ré po ndre aux ques ti o ns concernant la propo rti o n de te mps 
passé à un e ac ti v ité, o n s' inté resse a ux comportements e n ta nt qu 'é ta ts. 
L'échantillonnage in stantané pa r balayages ou scan sampling est largeme nt uti 
li sé pour établir le budget d'activ ité d ' un individu ou d ' un groupe d ' indi vidus, 
c'es t-à-dire pour déterminer le te mps consacré par le(s) suj e t(s) à diffé re nts 
comporte ments : l' observateur enregistre le comportement du(des) s uj et(s) à 
des moments pré-défini s. On peut observer un grand nombre d ' indi vidus, cha
cun à le ur tour mais les données do ive nt être récoltées sur un te mps très bref 
afi n d 'approcher l ' instantané ité. T o ut budget d ' activité se rapporte à une popu
lation bien préc ise, à un moment donné et à un endroit déterminé (ALTMANN, 
1974 ; D UNBA R, 1975 ; M ARTIN & BATESON, 1993). 

Pa rmi les très nombreuses études où l'échantillonnage instantané a été 
utili sé pour é tablir le budget d 'activité de groupes de pinnipèdes, certaines se 
basent sur une reconnaissance individue lle : la proportion de ba layages au cours 
desque ls un indi vidu est observé dans te l état est directeme nt utili sée pour esti
mer le temps consacré par cet indi vidu à ce comportement (vo ir pa r exemple 
MCCANN, 1983 ; B0NESS, 1984, ou BO NESS et al. , 1995) ; dans d 'autres é tudes, 
les suje ts du groupe ne sont pas indi vidue llement ide ntifiables et le pourcentage 
d 'animaux e ngagés dans un compo rte ment pa rticulier est utili sé comme estima
ti o n du temps passé à cette activité pa r un individu e n géné ra l (vo ir par exemple 
SALTER, 1979, o u B ESTER & Rossouw, 1994). 
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M ATÉRIEL ET MÉTHODES 

Nous avons do nc utili sé l'écha ntillonnage instantané afin d ' établir les 
bud ge ts d 'activité d es phoqu es d a ns les co lonies ét udi ées, hor111i s en 
Cornouailles, où la très faible dens ité d ' indi vidus nous a per111i s d 'effectue r des 
observations en continu dans une a ire bien dé li111itée. Dan s ce cas particulier, 
toutes les apparitions des individus étaient re levées, ca rtographiées et chrono-
111é trées. 

Dan s les autres colonies, nou s avons défini les co ndition s de notre 
échantillonnage de la 111 anière su ivante: 

1.1.A. Aires et sujets d'étude 

L'ense111ble de nos observations ont é té réa li sées aux ju111e lles 8 X 30 
(Swarovsk i) sur des sites de reproduction du phoque gris. Le cho ix des a ires 
d 'étude s'est effectué nota111111e nt sur base de la présence d'un point d'observa
tion re lative111ent protégé offrant à la fois un accès discret et une bonne vis ion 
d ' une zone s uffi sa mm e nt vaste e t d es points de passage par lesqu e ls les 
phoques vont à la 111er e t en rev ie nnent. Nous avons égale111ent tenu co111pte des 
points à partir desqu e ls d es observations avaient été effectuées a u co urs 
d'études précédant la nôtre ( li e de May). 

Litskyi, Russie 

L itskyi (68°43'N - 37°45 'E) se trou ve à un k111 de la côte de Mour111an 
(fig. 5). E lle mesure environ deux k111 de long s ur un k111 de large, s'allonge 
d ' est e n ouest, et présente un pé ri111 èt re rocheux dont un bon ti ers (façades 
ouest et sud-ouest) est abrupt (a ltitude maximale de 60 m) et inaccess ible pour 
les phoques , hor111is une plate-for111e rocheuse parfo is présente au ras de l'eau et 
au pied des escarpe111ents. Le reste du contour offre aux phoques des baies qui 
rentrent vers l' intérieur de l' île, avec une zone litto ra le rocheuse large et des 
pe ntes douces (strates re lati ve111ent hori zontales). La sa ison de reproduc ti o n du 
phoque gris s'éta le de nove111bre à décembre e t la produc tio n de l' îl e est es ti -
111ée e ntre 350 e t 400 je unes/an à la fin des années 80 ( YI SH NEVSK A IA e l a l., 
1990 ; H AUG et al., 199 1 ). 

Nos observations ont été effectuées clans la baie de Rakouchektchnaia , 
large d ' une centa ine de mètres et s'enfonçant vers le centre de l' îl e . L ' a ire 
d ' observati on fut restre inte à la 111oitié ouest de la baie, dé limitée au nord pa r la 
111er, à l'ouest et au sud par une pente forte où les ani111aux ne s ' aventurent pas, 
et à l'est pa r une li111ite ficti ve au niveau d ' une grosse bobine e n bo is échouée. 
Bien que cette fronti è re arbitra ire so it traversée par des animaux. les échanges 
ont pu être contrô lés pu isque les deux parti es éta ient dans no tre c ha mp de 
vision. Les indi vidus n' ont pas été reconnus individue ll e ment (pas de marquage 
artificiel pour limiter les dérangeme nts de ces phoques peu habitués à la pré
sence humaine et visibi lité réduite à cause, d ' une part, de la distance d 'observa
tion é levée, toujours clans le but de limiter les dérangements , et d'autre part des 
condition s météorolog iques diffi c il es) . Le co mpo rteme nt de l' e nsembl e des 
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MATÉR IEL ET MÉTHODES 

indi v idu s prése nts d a ns l' a ire d ' é tude a é té re levé à c haqu e ba layage . Le 
nombre maximum d'animaux sui vis correspo nd au nombre max imum d ' indi vi
dus dans l'a ire d ' é tude, so it 20 par ba layage. Outre les observatio ns pré limi 
na ires et le temps dévo lu aux enreg istrements des voca li sati ons aé ri ennes (vo ir 
plus lo in ), enviro n 30 heures ont été consacrées à l' échantill onnage instantané à 
la base des budgets d 'acti vité . T o utes nos obse rvati ons o nt é té e ffectuées e ntre 
le 6 et le 22 novembre 1992 e t éta ient limitées par la durée du j our très courte 
sous ces latitudes à cette pé riode de l' année. 

Richel, Mer de Wadden 

En M er de Wadde n néerl andai se , le banc de sabl e de Riche l mes ure 
environ un km de long sur 400 111 de large (53° 18'N - 05°07'E), allongé se lo n 
un axe sud-ouest/nord-est entre les îl es fri sonnes de T e rschelling et de Vlie land 
(à environ 600 111 de Vlieland, fig. 6) . Il s'agit d ' une réserve naturelle pro tégée , 
zone de repos et de reproduction po ur les phoques et les oiseaux. Sans végéta
tion , son altitude au-dessus du ni veau de la mer est très faibl e, et en cas de g ros 
temps, ses contours non stabilisés varient sous l'acti on des vagues. Outre les 
nombreux bateaux de pêche et de pl a isance c roisant aux a lentours, les fe rries 
reli ant l' îl e de T e rschelling au port de Harlingen passent toutes les demi -heures 
à que lques centa ines de mè tres à l'est de Ric he!. Les phoques g ri s utili sent la 
po inte sud du banc de sable pour se reproduire e n décembre, j anvie r e t fév ri e r 
(V EDDER eral. , 1992) . La produc ti o n actue ll e est de l'ordre de 35 pe tit s/an 
(DE B OER, 1996, C0/11111. p ers. ). 

Les observations o nt é té e ffectuées à pa rtir du ba teau P1-1oc A (Mini stè re 
néerl a nd a is de l' ag ri c ulture, de la ges ti o n des resso urces na ture ll es e t d es 
pêc hes) au mo uill age à un e centa ine de mè tres au s ud de Ri c he !. E n e ffe t, 
l'absence de re li e f empêche une approche di sc rè te des animau x. L' a ire d 'étude 
n ' était pas dé limitée (absence de re pè res fi xes) e t l' e nsembl e des indi vidu s 
visibles ont é té intégrés cl ans l'échantillonnage instantané . Que lques anim aux 
pou va ie nt se tro uver plus lo in , in visibles derri è re un re nfo ncement de te rra in et 
séparés du reste du groupe par des di stances de plus ie urs di za ines de mè tres. 
Seuls quelques indi vidus é ta ient reconnaissables tout au long des observati ons, 
ce qui no us a no tamme nt permi s de mesure r le te mps passé cl a ns l' eau . Le 
nombre maximum d ' animaux sui vis par balayage correspond au no mbre maxi
mum sur le site soit 49 individus . Le temps d'échantillonnage effectif s'é lève à 
une di zaine d ' heures . Les observations n ' ont couvert que trois j ournées : le 03 , 
04 et 16 jan vier 1995, de sévères restrictions étant imposées pa r la dispo nibilité 
du bateau, les conditions atmosphériques, l' é tat de la mer et la vis ibilité cl ans 
cette région en hi ver. Néanmoins, l'originalité de ces observatio ns justifi e leur 
traite me nt. 
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lie de May, Ecosse 

L ' Il e de May (56° 1 l 'N - 02°33'0 ) est s ituée dans le Firth of Forth , à 
43 km e n aval d ' Edinburgh et à environ 9 km de la côte du Fi fe. Réserve orni
tho logique gérée par le Scotti sh Natu ra l Heritage, e ll e fa it deux km de lo ng sur 
un demi km de large au maximum e t s'a ll onge se lo n un axe no rd-ouest/sud-est 
(fig. 7). Ell e est rocheuse (volcanique) avec un pl ateau reco uve rt de végétation 
rase. Ses façades sud et ouest sont bordées de hautes fal a ises ve rti ca les (jusqu ' à 
40 m de haut) tandi s que la côte est est en pe nte assez fo rte . Les phoques fré
que nte nt do nc essentie ll e me nt les î lo ts nord (North Ness e t Ro na o ffrant la 
seule plage de sable de l 'île) a insi que les ri ves de T arbe t, un goulo t est-ouest 
sépa rant Rona du sud de l' î le. Sur l'île princ ipa le, que lques groupes de repro
duc tio n s'observe nt notamme nt sur plage de ga lets de Pilg rim 's Haven, dans 
l'étro it goulo t e n face de Pil g rim 's Haven ou au ni veau de l'atte rri ssage de 
Kirkha ve n. Les vents e t coura nts do minants viennent du sud-ouest. La produc
tion annue ll e est estimée à de plus de 1300 petits en 1995 (HIBY, don.nées non 
pub!. , 1997) . 

Nous avo ns effectué nos observati ons en deux zones d 'étude d iffé rentes : 
T arbet et W est Rona. Les caches o nt été install ées aux mêmes empl acements e n 
1994, 1995 et 1996 . T arbe t, goulo t de 10 à 15 m de large, présente des ri ves 
roc heuses e t escarpées . Les o bservati o ns ont é té effectuées de la ri ve sud e t 
l'aire d 'étude a été dé limitée à l'ouest pa r le petit po nt re li ant la parti e princ i
pale de l'île à l'îlot de Rona, au no rd par la fin de la pente et le début du plateau 
he rbeux, à l' est par la limite de vis ibilité imposée pa r la pos itio n de la cache et 
au sud par la cache elle-même . West Rona est une zone au re lief mo ins marqué, 
couverte de végétation rase e t do nt la pé riphé ri e est roc heuse . L'aire d ' étude y 
éta it dé limitée à l ' ouest par la limi te de vi sibi li té imposée par la pos iti on de la 
cache, au nord par un pli de terra in , à l' est par la cuvette d 'accès et au sud par 
la cache. Dans les deux aires, les phoques accèdent au site par une cuvette, e ll e 
mê me e n communication avec la mer à marée haute pa r un chena l de 5 à 6 m de 
large aux bo rds rocheux abrupts. Au se in des a ires d ' étude, le cho ix des sujets 
sui vis s'est fa it, pour les feme lles, sur des c ritè res de vis ibili té, d 'âge du petit 
(dans le but de sui vre la plus grande partie de la période de lactatio n de chaq ue 
fe me lle e t de sui vre à chaque instant des femelles re présenta nt les d iffé re nts 
stades de la lactatio n), de répa rtiti on (dans le but de suivre des fe me lles insta l
lées en d iffé rents po ints de l'a ire d 'étude) et de possibilité d ' ide ntifi cati on. Les 
mâ les ont été cho isis essenti e ll e me nt sur base de leur vi sibili té e t des poss ibili
tés d ' identifi cati on. L 'ensemble des phoques que nous avons é tudi és à l' il e de 
M ay ont été identifi és g râce à tro is types de marques : 

1. un marq uage au fer comportant deux caractères (une lettre e t un chiffre) 
re pri s sur les fl ancs d 'enviro n 50 phoques e t réali sé il y a p lu s ie urs 
années pa r le SMR U. Ce marquage pe rmanent nous a pe rmi s de recon
naître un certa in no mbre d'animaux d ' une année à l'autre. 

2. un marquage no n pe rmanent à l'a ide de tac hes de pei nture sur le pe lage 
effectué à l'a ide d ' un pinceau mon té s ur une perche; ce marq uage se 
maintenant près d ' une quinza ine de j o urs no us a pe rmi s de s ui vre la 
péri ode de lactation des fe me lles, 
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3. le marquage nature l du pe lage, va ri ant largeme nt e ntre indi vidus ; des 
particul a rités comme des c icatri ces récentes o u anciennes (repousse des 
po il s blancs), l'opacité de la cornée d ' un ou des deux ye ux , une ou plu
sieurs griffes anormale ment longues no us o nt égal e me nt a idé à identifier 
un certain nombre d ' animaux. 

Le nombre maximum d ' individus sui vis par ba layage à l' il e de M ay est 
de 25 en 1994 et de 12 individu s (avec leur pe tit) e n 1995 e t 1996. Outre les 
o bse rva ti o ns pré liminaires e t co mpl é menta ires , le te mps d 'éc ha ntillonnage 
e ffectif po ur l' établi ssement des budgets d 'activité s ' é lève ù e nviron 60 heures 
en 1994, ù 240 he ures en 1995 et à 370 heures e n 1996, répa rti es e ntre les de ux 
a ires d 'étude (un total de 50 jours d 'observation conce rne nt Wes t Ro na e t 52 
concernent T a rbe t). Le compo rte ment des petits a été échanti li o n né en 1995 e t 
1996. T o utes les o bserva ti o ns o nt é té e ffectu ée s entre le 23 oc to bre e t le 
28 novembre. 

Baie de Pendower, Cornouailles 

Land ' s End es t le po int le plus à l'ouest del' Angleterre . Au sud-est de ce 
site, la ba ie de Pe ndower (50°03' N - 05 °42 '0 ) s ' ou vre sur environ 500 m de 
large , bordée pa r des fa la ises qui culminent à 60 m au dessus du ni vea u de la 
mer (fig. 8). Troi s grottes indépendantes se sont creusées parall è lement à des 
s tra tes d e m o indre rés is tan ce pres qu e ve rti ca les, B os is to w Grea t Ca ve , 
Bos istow Lesser Cave et Rundle Cave . Leurs entrées sont encombrées de larges 
bl ocs éboulés. Elles s'enfoncent dans la fa la ise sur une centa ine de mè tres et 
prése nte nt au fond une pl age de sabl e de confi g urati o n va ri abl e suivant la 
m a rée ( po ur une description d é ta ill ée d e la s tructure des g rotte s, voir 
W ESTCOTT, 1997). Elles sont va ri abl e ment fréque ntées pa r les phoques gris 
pe ndant e t e n dehors de la pé riode de re produc tio n (juin-décembre). Quinze à 
vingt pe tits na issent chaque année dans la baie (W ESTCOTT, 1997). 

Nous avons effectué une séri e d 'observations à marée basse à l' inté ri e ur 
de la g rotte de B. Lesser Cave, profitant d ' une importante roche centra le po ur 
approche r di sc rè te ment les animaux et prendre de la hauteur. La visibilité é ta it 
fac ilitée pa r l' usage de bâto ns luminescents (C yalumes Li ghtsti c ks, Omni g low 
Corporati on, Portsmo uth ). Mais la majeure partie des observati o ns co ncerne nt 
l'entrée de la g rotte de Rundl e Cave et o nt été effectuées ù partir de la fa la ise. 
L 'a ire d ' é tude dé fini e à pa rtir de ce po int couvrait une partie de la g rotte e t son 
accès , s'é te ndant e n a rc de ce rc le à partir du point d'obse rva ti o n ; e ll e é ta it 
limitée pa r la vis ibilité vers l' inté ri eur de la grotte, par les paroi s à pi c de la 
faill e et jusqu ' à une di stance de 150 111 ve rs le large. Sur six ou sept indi vidus 
fréquentant 1' a ire d 'étude, c inq o nt é té sui vis , individue llement ide ntifi és sur 
base de marques nature ll es. Outre les observations pré liminaires et complé me n
ta ires , environ 70 heures o nt é té consac rées à l'échantill onnage à la base des 
budgets d ' acti vité , dont une pe tite di za ine d ' heures à l' inté ri eur de la g rotte de 
B. Lesser Cave et le reste ù l'exté ri eur de la grotte de Rundle Cave. To utes les 
observatio ns y ont été effectuées e ntre le premi e r et le 30 septe mbre 1995. 
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PLASTICITÉ COMPORTEME NTA LE CH EZ LE PHOQU E GRI S 

1.1.B. Période, durée et rythme d'échantillonnage 

L' e nsemble des do nnées à la base de ce trava il ont été récoltées entre 
9 :00 et 19 :00 GMT, pendant la pé ri ode de re produc ti on du phoque gris . Une 
é tude de l' activité de phoques g ri s mâ les e n pé ri ode de reproduction aux îles 
Fa rne ne montre pas de diffé re nce signifi cative entre l'activité diurne et noc
turn e, e n accord avec l ' hy po th èse d ' optimi sati o n du te mps passé à terre 
(ANDERSON, 1978); dans ce cadre. l' activité noc turne des animaux peut être 
estimée à partir d 'observa ti ons diurnes . Rien ne prou ve que ce soit le cas dans 
d ' autres sites, ni po ur le comporte ment des fe me lles , mê me si quelques obser
vat io ns de FODGEN ( 197 1) te nde nt à mo ntre r que le comportement de lactatio n 
des feme lles est sembl able de j o ur comme de nuit. Des visites noc turnes sur nos 
a ires d'études (Lit sky i, li e de May), nous ont permis de constate r une am biance 
sonore to ut à fait comparable à ce ll e du jour (vocali sations et dépl aceme nts des 
indi vidu s) . Néanmo in s, e n l'absence d ' une comparai son spéc ifique , nos do n
nées concerne nt essenti e ll ement l'activité diurne des phoques re levée au cours 
de pé ri odes quotidiennes de 4 ~1 7 he ures d'observati on. 

L'inte rva ll e de temps e ntre balayages instantanés est géné ral e ment dé te r
miné e n fon c tion de la durée moyenne des comporteme nts que l'on étudie et de 
leur vitesse de successio n, ma is le rythme de trava il cho isi do it aussi prendre e n 
co mpte des fac te urs te ls que le no mbre d ' animaux suivis , leur fac ilité d ' ide nti 
fi cati on ou leur dépl aceme nt dans l'a ire d ' é tude. Dans le cadre de cette é tude , 
no us avons échantill o nné avec un inte rva lle pré-dé fini de di x minutes, qui 
convie nt bien au comporteme nt des phoques g ris en pé ri ode de reproduction 
(ANDERSON & HARWOOD, 1985), tout au lo ng des péri odes d ' observation quoti
di ennes à Litskyi ains i qu ' à l' ll e de May en 1994. A Riche!, l' intervalle entre 
ba layages était de 5 minutes , en vue de mie ux rentabi li ser le temps passé sur 
place . Par la suite (li e de May 1995 e t 1996), le rythme d 'échantillonnage a é té 
m o difi é: nou s a vo ns pré fé ré a lt e rn e r des pé ri o d es d ' un e demi-heure d e 
ba layages to utes les cie ux minutes avec des pé ri odes d ' une de mi-he ure consa
c rées à des observati ons compl émenta ires (s ui vant KOV ACS, 1987). Tout e n gar
da nt un inte rva ll e e ntre ba layages de l' ordre de la minute , ce rythme de trava il 
nous pe rmetta it d ' e ffectue r un plus g rand no mbre de ba layage par indi vidu e t 
par jo ur mais auss i d ' avo ir un ho ra ire plus souple quant à la récolte de données 
co mpl é me nta ires , no tamme nt po ur décrire les suj e ts sui vis (pos itio n de réfé
re nce cl ans l' a ire d ' étude , âge du petit) , cartographi er e t compte r les animaux, 
déc rire des comporte ments pa rticuli ers (interactions agoni stiques, mi ses bas) o u 
e ffec tue r des pri ses de vue photographiques ou vicleo . 

E n 199 6 , le te mp s minimum mi s po ur e ffec tu e r un ba lay age es t 
d 'enviro n 10 sec par pa ire fe me lle-petit ; sont inclus la loca li sati o n et l' ide n
tifi cati on de la feme lle , le re levé de son comporte ment e t de son substrat, le 
re levé du comporte ment et du substrat de son petit e t l'estimatio n de la distance 
les sépa rant. 
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1.1.C. Catégories comportementales 

Lors de chaque ba layage, chaque indi vidu est c lassé dans une catégori e 
comportementale . D ans le cadre de no tre étude , les catégories choisies pour 
décr ire l' acti vité des phoques g ri s e n péri ode de reproductio n sont mutuelle
ment exclusives (un individu ne peut ê tre que dans un seul é tat) e t exhaustives 
(to us les états o bservés doivent correspondre à une ca tégori e). N o us avons 
c lassé le co mportement des adultes en six catégori es po ur les fe me lles e t cinq 
pour les mâles (ide m fe melles à l'exclusion des inte ractio ns avec le petit) dé fi
ni es sur base de le ur va ri a ti o n possibl e en fon c ti o n des caractéri stiques de 
l' envi ro nne ment de reproduction , de leurs in terp ré tat ions éne rgétiques, de le ur 
fac ilité d ' utili sati on e t comparables avec les do nnées de la littérature (fig. 9) : 

1. Repos ( imm o bilité , tê te appu yée sur le so l ou sur un suppo rt , yeu x 
o uvert s o u c lo s, fl o tte r à la surface de l'eau ou entre de u x eaux sans 
dépl aceme nt, ou bien fa ire le bouchon verticalement dan s l'eau, bottle e n 
ang lai s) et comportements non sociaux de faible intensité autre que 
l ' a le rte e t ne fai sa nt pas inte rve nir de déplacement (m o uveme nts d e 
confo rt , changements de positio n, bâi llement, grattage, étirement, frotte 
ment du museau). Ces comportements peuvent être associés à une notion 
de dépense éne rgétique fa ibl e o u null e , à l ' exception de la dépense méta
bolique de base ; 

2. Alerte de faibl e intensité (l ' indi vidu cesse son acti vité pour scruter les 
alentours) o u de forte intensité ( l' indi vidu se red resse , élève la tête en 
éti ra nt le cou pour avo ir une bonne vision d ' un événement qui attire son 
attention tel que l' approche d ' un intrus, une interactio n agoni stique fai
sant intervenir d'autres indi vidus ou un dé rangement pa r l' ho mme). Ce 
comportement est associé aux no tions de stress e t de dérangement ; 

3. Interactions agonistiques de fa ible o u de fo rte intensité, de la menace 
basse (posi ti on basse sur le sol , bo uche ouverte o ri entée ve rs l' o bjet de la 
me nace, grognement ou vocalisation sourde) à la menace é levée (pos i
ti on redressée sur les membres antérieurs, bo uche ouve rte o ri e ntée vers 
l'objet de la menace, grognement, voca li sation sourde ou pl a inte de fré 
q ue nce plu s é levée, mouve ments de morsure stéréotypés, mouve ments 
de grattage d ' un membre antérieur) jusqu ' au combat (contac t phys ique 
entre les indi vidus, morsures et secouement, utilisation des griffes des 
me mbres anté ri e urs, utili sa ti o n d u poids du corps po ur restre indre e t 
fa ire recule r le parte na ire). Parfois aussi, des morsures rapides sont do n
nées o u les g ri ffes sont utili sées avec contact physique en deho rs des 
combats. Tout combat entre un mâle e t une femelle adultes fai sant inte r
veni r des mouveme nts de mo nte de la fe me lle par le m âle sont c lassés 
dans les interactio ns sex ue ll es (c i-dessous) ; 
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Fig. 9. A . Co mpo rte me nt du p hoqu e g ri s : repos et comportements non sociaux de 
faible intensité : 1. so in à la fourrure , 2. secoue me nt , 3. re pos ho rs de l ' ea u, 
4. repos dans l' eau ; interactions mère-petit: 5. contact nasa l, 6. grattage du pe tit, 
7 . a llaiteme nt. Co mporte m e nt du pe tit activité: 8. j e u so lita ire, 9. so in à 

la fo urrure, 10. repos . 
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10. 

Fig. 9. A. Gre_v sea l be ha viour: r es ting and low active non soc ial b ehaviours: 
/. grooming, 2. shaking, 3. resting out of water, 4. resting in the water; mother
pup interactions : 5. nosing, 6 . .flippering, 7. feeding. Pup behaviour: activity : 
8. solitary plaY, 9. groom ing, JO. resting. 
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Fig. 9. B. Co mpo rte me nt du phoqu e g ri s : 11. locomotion , 12. alerte ; interactions 
agonistiques: 13. me nace basse bo uc he o uve rte d'un mâ le, 14. me nace ha ute 
bo uc he o uverte a vec m ou veme nts de g ra ttage e ntre fe me ll es , 15. co mbat entre 
mâ les; interactions sexuelles : 16. te ntati ve d' accouple ment . 
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Fig. 9. B. Crey sea l beha viour: 11 . locomotion , 12. alert ; agonistic interactions: 
/3. low open-mourh rhreat by a rnale, 14. high open-mouth threar wirh flippering 
between females, 15. Jight between males; sexual interactions : 16. arrempted 
copulation. 
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4. Interactions mère-petit consistant essentiellement en l'a ll a itement (la 
bouche du petit est en contact avec une mame ll e de la fe melle, souvent 
des traces de lait ou un for t bruit de s uccion confirment l'allaitement) 
mais aussi la présentation ostensible des mame lles au petit par un posi
tionnement latéral de la fe me lle, la stimul ation du petit par grattage avec 
un membre anté ri eur, sentir le petit pa r un contact nasal en n'importe 
quel endroit de son corps, le jeu mère-petit avec mordillements et mou
vements de morsures stéréotypées, roule ment l' un sur l'autre au so l ou 
dans l' eau, avec utili sation des mem bres anté ri eurs; 

5. Locomotion, c hangement de pos ition avec déplacement effectif, de la 
marche (progress ion sur le ventre par mouvements du corps dans un p lan 
verti ca l parfoi s a idé des me mbres anté rieurs et no tamme nt des griffes 
lo rs de l'esca lade d'escarpements) au ga lop (rapides mo uveme nts du 
corps sans interventio n des membres). Dans l 'eau, la locomotio n corres
pond à la nage avec dépl acement effectif de l' individu sur le pl an d 'eau ; 

6. Interactions sexuelles fa isant intervenir un e pa ire mâ le- fe me lle; il 
s ' ag it so it de te ntati ves d 'accoupleme nt (pas de pé né trati on) so it d ' ac
couple me nts réuss is. 

Le comportement des pe tits a été classé en troi s catégori es essenti e ll e
me nt fondées sur des concepts éne rgétiques : 

1. Repos: le petit est immobil e, comporte ment associé à une notion de 
dépense énergétique fa ible o u null e ; 

2. Activité correspondant à tout mouvement de fa ible o u de forte intensité 
(mouvements de confo rt , dép laceme nts te rrestres ou nage, alerte, j e u, 
recherche de la mame ll e de la fe me ll e , sentir la feme lle), assoc ié une 
no tion de dépense d 'éne rg ie; 

3. Allaitement, assoc ié à un ga in d 'énergie . 

Le comporte me nt du phoque gri s a été largeme nt étudié . Pour une des
cription plu s préc ise des interactions agonistiques et sexue ll es des adultes vo ir 
no tamme nt H EWER ( 1957), H EWER & BACKHO USE (1 960) , A NDER SON e t a l. 
( 1975 ), A NDERSON ( 1978), B ONESS & JAMES (1979) e t B ONESS et al. ( 1982) . Le 
co mpo rte me nt des pe tits e t les interactions mère-pet it o nt é té déc rits e ntre 
autres pa r D AV IES ( 1949), FODGEN (1971) et KOV ACS ( 1987). 
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En outre, au cours du même éc hantillonn age instantané, nous avons 
enregistré et classé en catégories exclusives la loca li sation des individus obser
vés sur base du substrat fréquenté : 

- Sur une aire terreuse, éventuellement recouverte de végétation ou de 
neige (à Litskyi) ; 

- Sur le sable (à Riche!); 
- Sur les rochers; 
- Dans la mer ou dans la cuvette d'accès (vaste cuvette en communica-

tion avec la mer à marée haute) ; 
- Dans une cuvette secondaire (mare d ' eau stagnante de forme, de taille 

e t de profonde ur variables formée par accumulation d'eau de pluie et 
d 'embruns ; ces mares situées au dessus du niveau des marées hautes 
sont souve nt contaminées par les fèce s ou mêm e des cadavres de 
phoques et d ' o iseaux , BAKER & BAKER, 1988). 

Parallèlement, po ur les individus identifiés, une appréciation de la di s
tance entre mères et petits a été relevée lors de chaque balayage. Cette distance 
a été estimée en unité de longueur de corps d'une femelle adulte (de l'ordre de 
1,5 m). 

Les budgets d 'activité des individus identifiés (c'est-à-dire de tous les 
sujets observés à !' Ile de May et de quelques uns à Riche!) sont exprimés en 
pourcentage des balayages pour lesquel s le comportement de l'individu a pu 
être clairement observé et noté. Il en est de même pour le pourcentage de temps 
passé sur les substrats. Les balayages po ur lesquel s le comportement ou le sub
strat d ' un individu n'ont pu être relevés (par exemple lors du déplacement de 
l' individu hors de vue) ont été ignorés. Seules o nt é té retenus les observations 
pour lesque lles un individu a été observé au moin s 2 heures d 'affilée sur la 
j ournée. En Russie, toutes les observations effectuées lors des balayages pour 
lesque ll es le comportement d ' un individu en généra l a pu être clairement 
observé et noté ont été incoporées dans les budgets d 'activité. A Pendower, les 
budgets d 'activité sont établis à partir de toutes les observations d ' individus 
connus, sans balayage à des moments prédéfini s. En ce qui concerne le temps 
passé dans les différentes parties de l ' aire d ' étude (notamment dans et hors de 
la grotte), il est exprimé en pourcentage du temps pour leque l la position de 
l'individu est connue. 

Une partie des échantillonnages instantanés (Ile de May 1994, Richet) 
ont été directement e nregistrés de manière informatisée grâce à un ordinateur 
de terrain de petite taille rés istant aux chocs et à l'humidité (Psion HC 100, 
20x8x3,5 cm). Lors de chaque ba layage, quatre codes à un ou deux caractère(s) 
étaient introduits dans l' ordinateur : l'identité de l'individu, son comportement, 
l ' individu cible (dans le cas d'une interaction) et le substrat fréquenté . Les don
nées étaient ensuite transférées sur un ordinateur compatible IBM dans un pro
gramme de type tableur. Cet outil performant nous a permi s de gagner un temps 
précieux lors de l ' analyse des résultats . Néanmoins, lorsque nous avons ajouté 
aux informations enregistrées lors de chaq ue balayage le comportement et la 
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pos itio n du pe tit a ins i que l' estimati o n de la di s tance mère-petit, l' encodage 
devena it laborieux e t le temps mi s pour fa ire d 'éventue lles correc ti ons était trop 
lo ng. L ' utili sati on de fe ui li es d 'encodage c lass iques (papi e r e t crayon) s'est 
im posée comme plus efficace da ns le cas bien préc is du rythme d'échantill on
nage que nous avions chois i. Il faut note r que l'o rd inate ur reste un moyen très 
a vantageux d 'enreg istre r direc te me nt des données s ur le te rrain lorsq ue le 
temps d 'échantillonnage n'est pas pré-dé fini , car la machine, munie d'une hor
loge interne préci se, pe rme t d 'év ite r le re levé sur chronomètre e t l'encodage 
systématique de l' he ure. 

En o utre, l' utili sati o n de la vidéo légère (caméscope HI-8 Hitac hi sur 
pied) no us a a idé lo rs de la dé finiti o n des condi tio ns d 'échantill o nnage (rythme 
des ba layages, catégori es comportementales et substrats) a insi que de l' ho mo
géné isatio n du trava il des différents observateurs. 

O utre mo i-mê me, les observateurs sui vants o nt participé aux observa
ti o ns : e n Ru ss ie, j ' a lte rna is toutes les heures avec les che rche urs du MMB I. 
S. S1RY AN0V un jour e t A. KüNDAK0V le lendemain; l'observate ur inoccupé se 
réc ha uffa it pe nda nt une he ure. En Ecosse, j'a lte rn a is e ntre les de ux a ires 
d'étude avec les che rcheurs ou ass istants du SMRU: e n 1995, pour les troi s 
pre miè res semaines, j ' alternais to us les deux ou tro is jours, e n com plé menta ri té 
avec C. BRADSHAW et parfo is avec P. PoMER0Y; en 1996, j 'a lternais tous les 
j o urs, e n complémentarité avec E. WITT! GHAM . Tous ces observateurs sont 
b io log is tes de forma tio n e t rodés a ux observat io ns co mpo rte me nta les des 
phoques gri s en milieu nature l. 

1.2. Interactions agonistiques et observations complémentaires 

D ' une maniè re complémenta ire à l'échantill onnage instantané, des ob
servations ad libitum (sensu ALTM ANN, 1974) o nt été effec tuées en chacune des 
colonies visitées. Ces notes de te rrain typ iques (]'observate ur enregistre ce qu ' i 1 

voit q uand ce la se produit) , sont util es en tant que matériel descriptif d ' événe
ments rares, mais s ig nifi catifs, qui peuvent se produire en dehors de la période 
d ' échantill onnage o u e n dehors de l'a ire d 'étude. 

E n co mplé me nt des in teractio ns agon istiques re levées lors des ba lay
ages, un max imum des rencontres ago ni stiques o bse rvées à n ' im porte q ue l 
mo me nt de la journée ont é té décrites par leur type, le sexe (et la c lasse d 'âge) 
de l' ind ividu entamant l' in teraction et ce lui du dest in ata ire. Ic i, no us avons 
re ten u les types d ' interac ti o ns sui va nts : menaces ( interac ti on agress ive ne fa i
sant pas inte rven ir de contact phys ique en tre les protagoni stes), combats ( inte r
actio n ago ni st ique avec contact physique e ntre les protago ni stes), poursuites 
(un o u plusieurs indi vidus e n poursui vent un ou plus ieurs autres , sans con tact 
phys ique entre eux) , interactions sexuelles (échanges ag ress ifs accom pag nant 
les accouplements e t tentat ives d' acco uple me nt, avec contac t phys ique entre 
partenai res). 
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E n outre , po ur to ute fe me ll e o bservée, son é ta t présumé grav ide a é té 
relevé o u le dé veloppe me nt de son petit a é té estimé de maniè re ordina le par 
l' une des troi s catégories suivantes dé fini es pa r des ca rac té ri stiques mo rpho lo
g iques e t compo rte mentales ains i que par la qua lité du lanugo: 

femelle gravide : form e rebo ndi e du co rps e t parti c ul arités compo rte me n
ta les comme notamment l ' ab se nce d ' inte rac ti o n a ve c un p e tit, la 
recherche acti ve d ' un s ite de mi se bas, des pé ri odes de re pos pa rti c uli è
re me nt lo ngues ou le travail muscul aire pré-pa rturiti o n ; 

Stade 1 : nouveau-né au pe lage jaunâtre tac hé pa r les liquides pré nata ls 
a vec re pli s de peau, griffes bl anches , nature doc il e , ma uva ise coordina
ti o n motri ce ; le cou, les hanches e t le s côtes c la ire me nt v is ibles, un res te 
frai s du cord o n o mbi I ical est présent (rose vif) ; correspo nd a u s tade I de 
RADFORD et al., 1 978, e t de Kov ACS & LA VIGNE, 1986a ; âge estimé de 0 
à 2 j o urs ; 

Stade 2: intermédiaire au pe lage bla nc à gri s cl a ir, me ill e ure coord inati o n 
motri ce , absence de re pli s de peau , li g nes plus arrondies : la couve rture 
g rai sseuse s'éte nd pe u à pe u à partir du cou jusqu ' au x ha nc hes pui s le 
corps pre nd nette me nt une fo rme de to nnelet, g riffes no ires , reste d u cor
do n o mbilica l desséché o u absent, compo rteme nt le plu s so uvent ag ress if 
à l ' approche d ' un autre pe tit ; co rrespo nd aux stades Il e t III de RADFO RD 
e t a l., 1978 , e t d e KOVACS & L A VIGNE , 198 6a ; âge es tim é d e 3 à 
14 jours; 

Stade 3 : en mue avec le la nugo partie ll e me nt o u e ntière me nt mué, ex po
sant le pe lage juvé ni le (poi ls ras po uva nt pre ndre toutes les nua nces de 
g ri s , du très clair au très fo ncé, vari a bl e me nt tac he té de fo ncé, o u bie n 
no ir uni ) , proches du sev rage ; co rres po nd a u x s tad es IV et V d e 
RADFORD et al. , 1978, e t de Kov ACS & LA VIGNE, 1986a ; âge estimé de 
14 à 21 j o urs. Bi e n que le stade V défini par ces aute urs se po ursuive 
a près le sevrage, no us n 'avons sui vi les pe tit s que da ns le cadre de la 
pé riode d ' a llaite me nt (interacti o ns réguli è res avec la mè re). 

La qua ntité des o bservations récoltées à l' Jl e de May no us a e n o utre pe r
mi s d ' e ffectue r une a na lyse poussée de l' effet de to ute une sé ri e de va ri ables 
codées sous la fo rme de de ux à six catégories mutue ll e me nt exc lu sives : 

La date de mi se bas de la fe mell e : sur base de la courbe du no m bre de 
petits comptés quo tidi e nne me nt sur c haque a ire d ' étude , nous avo ns dé fini tro is 
catégo ri es de fe me lles (s uiva nt HALLE R et a l. , 1996) : 

1 : mi se bas tô t da ns la sa ison, a vant d 'atteindre 25 % d u no mbre max i
mum de petits dans l' a ire d ' é tude , 

2 : mi se bas inte rmédi a ire , e ntre les da tes correspo nda nt à 25 % e t à 
75 % du nombre maximum de petits da ns l' a ire d ' é tude , 

3 : mise bas ta rdi ve, a près avo ir atte in t 75 % du no mbre max imu m de 
petits dans l'a ire d ' é tude. 

L ' aire d ' é tude a été codée e n 
1 : West Rona, 
2 : T arbet. 
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L 'âge des fe melles: profita nt de l ' in fo rm a ti o n co ncern a nt l 'âge d e 
que lques feme lles é tudiées (dé fini s par le SMR U, dans le cadre d 'autres études, 
pa r l'ana lyse d ' une coupe transversa le dans une dent pré levée sur les feme lles 
anesthés iées, B ERNT et al., 1996), no us avo ns codé les feme lles en 

1 : âge inco nnu , 
2 : entre 9 et 18 ans inc lus, 
3 : entre 19 e t 28 ans inc lus. 

L ' année a été codée l pour 1994, 2 po ur 1995 ou 3 pour 1996. 

Le marquage: en cas d 'e ffe t de cette vari able (les fe me lles marquées o nt 
to utes plu s de 8 ans e t sont plu s suj e ttes à des dérangeme nts e n de ho rs d u 
d é ro ul eme nt d e nos o bse rva ti o ns co mporte me ntales ca r e ll es fo nt l 'obj e t 
d 'études no tamme nt génétiques e t éne rgétiques nécess itant leur capture deux à 
tro is fo is au cours de le ur péri ode de lactation) ; les fe me lles non marquées o nt 
été codées pa r 1 e t les fe me lles marquées par 2. 

Le dé ran geme nt : les dérangeme nts sur les s ites d 'obse rva ti o n o nt é té 
limités au stri ct minimum . Néanmoins, certa in s jo urs ont é té consacrés à la cap
ture d ' animaux (dans le cadre d ' autres reche rches) ou à leur marquage au se in 
des a ires d 'études. Dans ce cas, aucune observati o n co mpo rte me nta le n ' a été 
e ffec tuée. E n o utre, d es dé ra nge me nts imprév us à la pé riphé ri e des a ires 
d 'étude (ac ti vités militaires, to uri stes, déplaceme nt des che rcheurs) se sont pro
duits au cours desquels les observati o ns o nt é té po ursuivies afin de mesure r 
l'effet sur l'acti vité des animaux . Ont é té cons idé rés comme dé rangés les jo urs 
d 'observatio n où ces pe rturbatio ns pé riphé riques ont provoqué au moins une 
panique avec fuite en masse des animaux ve rs la cuvette d ' accès. C haque jo ur 
d ' observation a é té codé par I (sans dérangeme nt) o u 2 (avec dé rangement). 

L ' observateur: l' e ffe t de l' observateur es t géné ra lement ne utrali sé, pa r 
exemple lo rs d'études en psycho log ie humaine, par l' inte rvention so it d ' un seul 
observateur, so it d ' un g rand no mbre d'obse rvateurs dont o n ig no re les éven
tuels effets censés se compenser sous fo rme d ' un « bruit de fo nd ». Dans notre 
é tude à l' ll e de May, avec une moyenne de deux observateurs pa r an, un effet 
possible ne po uva it ê tre nég ligé. A. CAUDRON a été codée 1, C. B RADS HAW e t 
P. POMEROY 2 (CB a é té fo rmée par PP) et E. WITTING HAM 3. 

1.3. Recensements 

A u mo in s une fo is pa r j our, les nombres de mâ les, fe me ll es e t pe tits 
viva nts o nt é té re levés au ni veau des di ffére ntes a ires d 'études. En outre, plu
s ieurs comptages q uo tidi ens ont été effectués afin d'étudie r l'e ffet de la marée 
s ur le no m b re d' indi v idu s prése nt s d a ns l ' a ire d 'é tud e à Lit s k y i , e n 
Corno ua i ! les e t à I' 1 le de M ay en 1996 . La marée a été estimée par la hauteur 
d 'eau au dessus du zéro des ca rtes cal c ulée à partir de la tab le des marées locale 
e t sur base de la règle des do uzièmes (BOND, 1985 ; LES GLÉNANS, 1990). Le 
ni veau d 'eau pouva it néanmo ins di fférer légèrement suite à l'actio n des vents e t 
de la houle. 
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Il. Vocalisations des petits 

11. 1 . Enregistrement 

A Litsky i, nous avons enregistré les voca li sati ons aéri ennes de pe tits de 
stades nouveau-né et intermédi aire, à l'a ide d ' un mic ropho ne ultra-directio nnel 
Se nnhe iser M E88 (fréquence de réponse 50-15000 Hz ± 5 dB ), protégé pa r un 
coupe-vent (coque Sennheiser) et une fourrure anti- ve nt (Rycotte), et d ' un e nre
g ist re ur à cassettes profess io nnel S o ny WM-D 6C (fr équ e nce de ré po nse 
40-15000 Hz ± 3 dB) sur des cassettes de qualité méta l So n y. Du maté ri e l sem
blable a été utili sé pour enregistrer des vocalisati ons aéri e nnes et sous- marines 
(avec hydropho ne) de pinnipèdes nota mment par Roux & JouvENTIN ( 1987) , 
T ERH UNE el a l. ( 1994 ), JOB el a l. ( 1995) et ROGERS et a l. ( 1996) . 

Nous avo ns égale ment utili sé les vocalisations d ' un pe tit phoque g ri s en 
pé riode d 'a ll aite ment né en capti vité (l e 17 janvier 1992) au parc de mammi 
fè res m a rin s d e Hard e rw ijk , Pays- B as, e t e nreg is trées par l 'équipe d e 
R. K ASTELEI à l'aide d ' un mi c ropho ne Marantz EC-7 e t d ' un enregistre ur à 
cassettes M arantz PMD 420 . 

11.2. Analyse sonore 

Après un tri basé sur la qua lité et les conditi ons d'enregistre ment (ont 
notamment été retenus les e nregistrements effec tués à une di stance de deux à 
di x mè tres de l' individu émetteur, et dans un ang le de 180° centré sur l'avant 
de celui -c i, à son insu et sans interacti on avec lui ), les voca li satio ns de neuf 
petits de Litsky i e t celles du petit en captivité ( issu de pa re nts récupé rés s ur la 
côte be lge) o nt é té analysées à l'aide du prog ramme inform atique SO UND 
EDJT (SOUNDEDIT, 1990) . 

Ne uf à v ing t c ri s é mi s par ch aque individu o nt é té éc ha ntill o nn és à 
22 KHz : pour travailler sur support informatique, le son ana logique est dig ita
li sé; entré da ns l'ordinateur au ni veau du port micro, le son est échantill onné à 
inte rvall es de te mps réguli e rs ; le programme utilise ces échantillo ns a fin de 
reconstruire une onde dig ita le approximée (spectre) sur base d ' une transforma
tio n rapide de Fouri e r de 51 2 po ints (L EGENDRE & LEGEND RE, 1984b). L ' inten
sité re lati ve du signa l est normali sée par le programme de sorte qu ' un déc ibe l 
corresponde à un vo lt. Pour chaque c ri , nous avons produit des représentatio ns 
graphiques de type sonogramme (fréque nce en fonc tio n du temps, ana lyse de la 
courbe dynamique du son) e t spectrogramme (intens ité en fonction de la fré
quence, ana lyse de la courbe spectrale) au niveau desque lles sept caracté ri s
tiques phys iques ont été mesurées : 
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1. la durée totale (m s) (à 10 m s près) , 

Il. la fréquence fondamenta le (H z) ( réso luti on de 43 H z), 

111. la modulation de fréquence de la fondam entale ou de la première harmo
nique lorsque la fondamentale ne présente pas de m odulation (Hz), 

IV. la position du m ax imum d ' énerg ie, c ' est-à-dire l ' harmonique d ' intensité 
m ax imale, 

V. l ' intensité m ax imale clu signal (d B ), 

VI. le nombre de bandes harmoniques, 

V il. l ' intensité de la fondamenta le (dB). 

L' analyse sonore informatisée, bien qu ' un peu mo in s fine au ni veau de 
la réa li sa ti on des g raphes que le classique Sona-graph K ay, présente les avan
tages d ' être beaucoup plu s souple concernant la du rée des fragments analysés, 
plus rapide et permet de garder en m émoire au ss i bien un son que ses représen
tati ons graphiques. 

Photo 4. Phoque g ri s no uveau-né sur un substrat sableux. 
Ne 11 ·-bor11 g re_1· sea/ pup 011 a sandy subs1ra1e. 



111. Evolution des colonies 

Depui s 1967, le SMR U utili se la pho tographie aé ri e nne à basse a ltitude 
(400 111 ) pour e ffectue r des co111ptages de petits à partir desque ls sont esti111ées 
la producti o n annue ll e de jeunes et la po pul atio n to ta le des princ ipa les colo ni es 
britanniques du phoque g ri s. Les s ites de re produc ti o n sont couverts pa r des 
sé ri es de c lichés espacées d ' une di za ine de jours pe nda nt to ute la sa ison de 
reproducti on (septe 111bre-nove111bre) ù partir d ' un avi o n du Natural Env iro nne-
111e nt Research Counc il (Pipe r avaj o) portant de ux appare il s pho tographiques 
5-pouces 111ontés sur un systè 111e li111i tant les vibrati ons e t co111pensant partie ll e-
111e nt le déplace 111ent de l'av ion. Ces pho tographies en coul eurs de haute résolu
ti on sont déve loppées sur suppo rt transparent clans un form at de 12/9,5 c 111 (fil111 
Agfa A vichrome 200 ASA coule ur re verse) ( W A RD e l al. , 1987 ; HI BY e t a l., 
1987 et 1988). Les clichés se superposant partielle111ent sont a lignés sur base de 
points de repère co111111uns afin de fournir une couverture co mplè te des zones 
occupées par les phoques le jour du survol (SMRU 1992; HIB Y e t a l. , 1993). 

Nous avo ns étudi é la for111 ation des co lonies (e ntamée par les fem e ll es) à 
partir de vues aéri e nnes de c inq îl es de l' archipe l des Orcades , à l 'ex trême nord 
de l'Ecosse : Faray (59° l 3'N - 2°49'0, population en aug me ntatio n), Ho lm of 
Fa ra y ( 5 9 ° l 4 ' N - 2 °50 '0 , po pul a tion e n a ug 111 e nt a ti o n ) e t Ru s kh o l111 
(59° l 2'30"N - 2°5 l 'O , popul ati o n e n diminution) da ns le Westray Firth 11, e t 
d e u x îl es a pp a rt e na nt à des rég io ns re la tive111 e nt diffé re nte s : Mu c kl e 
Greenho l111 (59 °0 7'45" N - 2°49 '30 "0 , po pulati o n stabl e) cl a ns la rég io n de 
Greenho lms e t Lingaho l111 (59°0 8'N - 2°4 l '30"O, po pul ati o n e n aug 111 e ntati on) 
dans le Spurness ( tïg. 10). 

La côte de ces î les est en géné ral rocheuse, avec des po rti o ns de fa la ises 
de diffé rentes hauteurs, des pl ates- for111 es roche uses s ' enfo nçant clan s l'eau e n 
pente do uce, des plages au fond de ba ies é troites ento urées de fa la ises (c riques 
ou geo ) ou de longues pl ages o uvertes . La pa rti e centrale est couverte de végé
tati on rase et co 111porte des zones humides (m ares, marécages, rus, d ra in s, rése r
vo irs d 'eau douce). Faray est fo rmée d ' un plateau re lative ment pl at à environ 
25 m au-dessus du ni veau de la 111er tandi s que Lingaho lm e t Ruskholm sont 
caractérisées par une a ltitude très basse (pas ou peu de falai ses) . Inhabitées , les 
îles étudiées présentent une fréquentation humaine sporadique essentie ll e ment 
li ée à l'élevage de moutons, no mbreux sur chacune d 'entre e lles, e t à l'expl o ita
ti on du ke lp (Fucus) . Muckle Greenho lm est la seule îl e à subir une re lati ve 
pression touri stique en é té . 

11 O n notera qu ' une fa ible d istance (environ 350 m ) sépare la po inte sud de Ho lm or Faray 
de la poin te nord de Faray. 
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La producti on de phoques g ri s sur ces îl es est estimée en 1992 à 1824 
pe tits sur Fa ray, 122 1 sur Ho lm of Fa ray, 11 49 sur Lingaho lm, 496 sur Muckle 
Greenho lm e t 196 sur Ruskho lm (H IBY et al., 1992). Les pi cs de reprod uc ti o n 
sont estimés à la pre miè re semaine d ' octobre s ur Ho lm of Faray, à la de uxiè me 
semaine d "octobre sur Faray, sur Muckle G reenho lm e t sur Ruskho lm e t à la 
troi siè me semaine d ' oc tobre sur Lingaho lm . 

No us avo ns utili sé la loca li satio n des pe tits no n mués, cons idé rés comme 
sédenta ires pendant la pé ri ode d 'a ll a ite ment, e n tant qu ' ind icateurs des s ites de 
mi se bas cho is is par les feme lles . La ré pa rtiti o n des bl ancho ns a é té étudiée sur 
les pho tographi es aé ri ennes effectués au cours de deux à tro is re levés pa r sa ison 
e n l 986, 1989 e t 199 1 po ur les cinq îl es, so it e nviro n 45 re levés co mposés 
d ' une moyenne de di x pho tos chac un . Cette sélection de c li chés no us a pe rmi s 
de réaliser à la fo is une é tude évoluti ve au cours de la sa ison de reproduc ti o n en 
chaque île , une é tude évoluti ve sur six ans et une é tude comparative e ntre c inq 
îl es diffé rentes. 

A l' a ide d ' un lecteur microfiche à grand écran (Océ 3522), no us avons 
re levé sur les c li chés la pos ition de tous les bl anchons, a insi que le conto ur de 
la côte et des di ffé rents substrats de la zone littorale sur des transpare nts supe r
posés à l ' éc ran ( R EM I LLA RD & W ELC H , 1992 ; SMR U, 1992) . A près avoir 
reconstitué les î les complètes à partir des séri es de pho tos, nous avons di g ita li sé 
les pos itions des bl ancho ns e t les contours des côtes e t de leurs substra ts consti
tutifs à l'a ide d ' une table à d ig ita li se r et d' un prog ramme de dess in vecto ri e l. A 
pa rtir de ces ca rtes, no us avons entrepri s de déc rire, dans un pre mie r te mps, les 
îl es é tudi ées, et dans un second temps, la répartition des petits s ur ces î les. 

La desc ripti o n des îl es es t o ri entée vers la mi se e n é vide nce des poss ibi 
lités offe rtes pa r chac une d 'entre e ll es à l'atte rri ssage des phoques g ri s fe me lles 
qui a rri vent de la mer po ur me ttre bas . Au ni veau du logic ie l de dess in , nous 
avo ns effectué une mesure des surfaces et des longue urs de côte occ upées pa r 
les substrats de la zo ne litto ra le , e t ce à partir des re levés carac té ri sés pa r le 
niveau de la mer le plus haut, afin d 'estimer les aires minimales encore di spo
nibles pour les phoques à marée haute. Nous avons c lassé les substrats utili sés 
pa r le phoque g ri s sur ces î les en quatre principaux types , les deux premi e rs 
s'observent le lo ng du littora l, les deu x sui vants à l' inté ri eur des terres: 

- des zones rocheuses dont l ' access ibilité, des fal a ises aux larges pl ates
formes presque horizonta les au ras de l'eau , dépend de leur orientation et 
ne peut ê tre dé terminée facilement sur les vues aéri ennes; 

- des zones sédimentaires correspondant aux a ires de gale ts , de g rav ie rs 
g ross ie rs ou fin s, aux pl ages de sable e t au x la isses de marée constituées 
de dépô ts s'effec tuant dans les zones de sédime nta ti on de pente fa ible e t 
donc fac il e me nt access ibles; 
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- des zones d 'eau douce stag nante ou marécageuses (correspondant aux 
c uve ttes seconda ires dans d 'autres parties de ce trava il ); on o bserve éga
lement sur les î les é tud iées de nombre ux drains destinés à g uide r l' eau de 
plui e vers la mer e t pa rfo is des réservo irs d 'eau douce p lus importants 
(comme à Lingaho lm) ; 

- des zones de végétation basse (pas d 'arbres ni de bui ssons) qui occ upe nt 
le centre des î les é tudiées et des portio ns de côte é levées pa r rapport au 
ni vea u de la mer c'est-à-dire au sommet de fa la ises. 

La desc ripti o n de la ré part iti o n des bl a ncho ns (des s ites de mi se bas) 
cl a ns un es pace à cie ux d imens io ns a é té abordée par la supe rpos iti o n d ' une 
g rill e à la surface étudi ée, o ù chaq ue ce llule (q uadrat) prend une va le ur corres
pondant au no mbre d'i ndi vidus s'y trouvan t. Le transfert des cartes clans le pro
gramme de cartographie IDRISI (IDRISI, 1993) nous a permi s de préparer une 
grille par île et par re levé et de définir la répartiti on des blancho ns au ni veau de 
chaque grill e par la surface utili sée (estimée par le nombre de quadrats occu
pés), la densité moyenne des blanchons dans les a ires occupées et le nombre de 
blanchons présents sur les diffé rents substrats. Cette ana lyse a été complétée 
par la réa li sation. pour chaque re levé, d ' une carte de densité de blanchons (i so
lig nes) à l'a ide du programme SURFER (SURFER, 1995). 

Dans l'étude des structures spatia les par supe rpos iti on cl ' une gril le , les 
règ les justifi ant le c ho ix de la tai ll e des quadrats va ri ent sui va nt les di sc iplines . 
LLOYD ( 1967, écologie) propose que la maill e so it cho isie de mani è re intuiti ve 
e n respec tant les c ritè res sui vants : une pet ite maill e rend les co mptages labo
ri e ux; néanmoins , la mai lle doit ê tre d ' une éche ll e comparabl e ou in fé ri e ure à 
ce ll e des agréga ts potenti e ls d ' individus; e ll e doi t être la plus pe tite poss ible 
pour se rapprocher de la notio n de « cerc le vita l » d ' un indi vidu de l'espèce é tu 
di ée, mai s reste r assez g rande pour que le corps de l' an imal so it nég li geable 
clans sa sur face . Dans ce tra va il , po ur que la pos iti on d'un bl anchon ga rde un 
sens en tant qu'indi cati o n de l'emplacement choi si par la feme ll e pour le mettre 
a u monde, il faut que la maill e so it suffis amme nt grande po ur e ng lo ber les 
déplacements éventuel s qu ' un jeu ne peut effectue r e ntre sa nai ssance et sa mue. 
Sur base de ces diffé ren ts é lé me nts, no us avons utili sé une mai ll e de 20 m 
sur 20 m. 
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IV. Traitements statistiques 

IV.1. Modèles log-linéaires, régressions logistique et 
de Po1ssoN 

Pour te nte r de cerne r les influe nces dé te rmin ant le compo rte ment des 
fe me lles o bse rvées da ns la co lo ni e de référe nce , l ' li e de M ay, no us avons 
re levé un certa in no mbre de vari ab les caracté ri sant chaque écha ntill on in stan
tané : la da te de l' observati on, la date de mi se bas de la fe mell e observée, l ' âge 
de cette fe me lle , l' âge de son petit, la tactique mate rne lle ado ptée (dé terminée 
s ur base des pre mi è res o bserva ti o ns : vo ir R és ulta ts & Di scuss io n) , l ' a ire 
d ' é tude, l ' éventue l dérangem ent sur la journée, l' éventue l marqu age de la 
femelle , l 'année et l 'observateur effectuant l' échantillonnage. Po ur tester le rô le 
joué par chac une de ces vari abl es explicatives potentielles sur les variables 
répo nses (c'est-à-dire sur le comportement et sur la fréquentation des substrats 
par les mères et par leur petit) , nous avons effectué une approche par modéli sa
tion log-linéaire. En effet, la plupart des variables e nvisagées sont de na ture 
qualitati ve, leur va leur correspo ndant à une catégorie e t non pas à une grandeur. 
C hacun des ba layages effectués peut donc être décrit par une combinai son bien 
préc ise de catégories : une catégorie pour chac une des variables ex plicatives 
envisagées et une catégori e pour la variable réponse qui sera, dans un premier 
cas, le comportement de la fe me lle , dans un second, le substrat sur leque l e ll e 
se tro uve , dans un tro is iè me , le comporteme nt de son petit , e t dans un qua
tri è me cas , le substrat sur leque l le pe tit se trouve . De cette maniè re, il est pos
s ibl e d ' imag iner un tableau de contingence à plusieurs dime ns io ns do nt chaque 
ce llul e représente une combin a ison poss ibl e des vari abl es e t conti e nt la fré
que nce des ba layages caracté ri sés pa r cette combina ison. A partir de ce type de 
tableau de contingence, on peut étudie r la dépendance de la vari able répo nse 
pa r rappo rt aux diffé re ntes va ri abl es ex plicat ives au se in de mo dè les log
linéa ires . 

L ' utilisatio n, dans le cadre de cette étude, de mé thodes d 'analyse mathé
matiques te lles que les ana lyses de variance paramétriques (ANOV As) ou no n 
paramétriques (KR USKAL-WALLIS) était peu judicieuse car même si l'on peut 
contourner le problèm e de la nature qualitati ve des réponses en travaillant à 
partir de pourcentages quotidiens auxquels on applique une transformation de 
type arcsinus (S0KAL & R0HLF, 1981 ; Kov ACS, 1987), la distribution de ces 
vari ables diffère significati vement de la normalité, les conditions d ' homoscé
dastic ité entre groupes comparés ne sont pas respectées (que nous avons véri
fi ées à l'aide des test de B ARTLETT et test F-max de H ARTLEY, S0K AL & R0 HL F, 
198 1) e t les poss ibilités offertes par ces tests de contrô le r 1 'effe t des autres 
vari ables explicati ves que ce ll e étudiée sont fortement limitées . Quant aux ana
lyses multi vari ées , e ll es ont pour but généra l de réduire un g rand nombre de 
va r iabl es e x p li c at ive s à un p lu s pe ti t no m b re, et d e défin ir de no u ve ll e s 
va ri ables par des combina iso ns des vari ables explicatives d ' orig ine , ce qui ne 
co rrespo nd pas aux beso in s de notre étude. 
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La construction d ' un modèle consiste à mettre en équation la variabilité 
d ' un échantillon comme approximation de la réalité, les modèles étant une des 
manières de répondre aux questions suivantes: est-ce qu ' une variable réponse 
est indépendante d ' un certain nombre de variables explicatives envisagées? Si 
non , lesque lles de ces variables explicatives jouent un rôle et dan s quelle 
mesure? 

Les modèles log-linéaires sont constitués par autant d 'équation s qu ' il y a 
de variables explicatives, chacune composée d'autant de paramètres qu ' il y a de 
catégories possibles pour la variable explicative considérée. Il s sont sans condi
tion quant à la di stribution des variables et mesurent la dépendance entre ces 
variables à l' aide du logarithme du rapport de cote (logarithme du rapport des 
fréquences relatives pour les différentes catégories 12 , LINDS EY, J 995). Cette 
quantité peut prendre toute valeur réelle et est symétrique de part et d'autre de 
la valeur zéro indiquant l'indépendance des variables étudiées (une valeur supé
rieure à zéro indique une dépendance positive, une valeur inférieure à zéro 
indique une dépendance négative). Les modèles log-linéaires construits dans 
notre travail se basent sur une contrainte de référence : pour mettre en évidence 
les différences entre catégories d'une variable explicative, on prend une catégo
rie comme référence et on fixe à zéro le paramètre de l'équation qui est spéci
fique à cette catégorie de la variable explicative ; les paramètres des autres caté
gories seront comparés à cette référence; c'est pourquoi , dans les tableaux de 
résultats, l ' estimation du logarithme du rapport de cote pour la première catégo
rie de toutes les variables explicatives envisagées est égal à zéro. En outre, le 
programme de modélisation utilisé, GLIM (GLIM, 1993), fournit des valeurs du 
logarithme du rapport de cote par rapport à une catégorie de la variable explica
tive ET par rapport à une catégorie de la variable réponse . Afin de faciliter 
l' interprétation , nous avons standardisé ces valeurs de sorte que la somme de 
chacune des li gnes des tableaux de résultats vale zéro (pour ce faire , il suffit de 
soustraire à chaque valeur du log du rapport de cote la moyenne de la ligne où 

12 Dans un tabl ea u de contingence ré s um a nt trois événements (par exemple trois 
comportements A , B et C) sous deux conditions (par exemp le l'âge d ' un indi vidu: jeune 
J ou vieux V) , les s ix cellules du tableau reprennent respec tive ment les fréq ue nces 
d ' occurrence des comportements A , B et C pour les individus Jet les fréquences d'oc
currence des comportements A, B et C pour les individus V. La «cote » que le compor
tement A soit observé plutôt que les comportements B ou C sous une même condition 
d 'âge des indi v idu s correspond au rapport des fréquences pour une des catégories 
d ' indi vidus: fréquence de A pour individus JI fréquence de Bou C pour indi vidus J. Le 
rapport de cote (ou rapport du produit croisé) qui peut être calculé pour chaque cellule 
d ' un tableau de contingence vaut, pour la cellule AJ, [JAJ / (JBJ+JCJ)j [(JBV+JCV) / 
JA V}. Le logarithme népérien de ce rapport de cote est une valeur stati stique qui permet 
d ' étudier la dépendance d 'une ré pon se (ici le comporte me nt) par rappo rt à certaines 
condition s (ic i l' âge d'un individu). Si , pour la cellule AJ, cette valeur est égale à zéro 
(donc s i le rapport de cote vaut 1 ), les individus J n'effectuent pas plus le comportement 
A que les autres comportements; s i cette valeur es t po s iti ve ( négat ive) , le 
comportement A se produit s ignifi cat ive ment plus (moins) chez les indi vidus J que les 
comportements B et C. 
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e ll e se trouve) ce qui pe rme t d 'ana lyser l'effet d'une catégorie d ' une variable 
explicati ve par rapport à la catégorie de ré fé rence (c'est-à-dire par rapport à la 
pre mière li g ne du tableau) unique ment. 

Quatre modèles généraux fa isant inte rvenir l' ensemble des di x variables 
ex pli c atives e nvi sagées o nt d o nc é té é la borés pa r le Professeur LI NDSE Y 
(Stati stiques appliquées, ULg/Limburgs Unive rs ita ire Centrum) à l'a ide du pro
gramme GUM afin de décrire les vari abilités respec tives du comporte ment des 
fe me lles de l' il e de M ay (en 1994 , 1995 et 1996) , du substrat qu 'e lles fréquen
tent (en 1994, 1995 et 1996) , du comporteme nt de le ur petit (en l 995 et 1996) 
et du substra t qu ' il s fréque ntent (en 1995 e t 1996). La qua lité d ' un modè le, 
c'est-à-dire sa capacité à expliquer la ré ponse, a été estimée à l ' aide du calcul 
de la déviance 13 (l ikelihood ratio statistics) (LI NDSEY, 1995, exemple d 'applica
ti o n in C LUTTO -BROCK et a l. , 1996). La contribution de chacune des vari ables 
explicati ves au se in des quatre modè les a été mesurée en retirant tour à tour du 
modè le la vari able concernée et en mesurant la perte de « qualité » engendrée 
par ce retrait 13_ Au sein même d ' une vari able explicative, l' effet sur la réponse 
est donné pour chacune des catégories par une estimation du log du rapport de 
cote. Le s igne de cette estimation indique la différence par rapport à la catégo
rie de réfé rence (LI NDSEY, 1995 , exemple d 'application in ALLEN et a l. , 1984). 

13 Pour tout modè le, o n peut ca lcule r une va le ur appe lée dév iance qui vaut la négati ve du 
doubl e du logarithme de la vra isembl ance normée ; la vra isembl ance normée es t le rap
port entre la probabilité d'obte nir notre échantill o n par le modè le é tudié e t la probabilité 
de l ' obte nir par le modè le avec l'estimati o n de vra isembl ance max ima le o u modè le 
saturé c'est-à-dire pour leq ue l les va le urs des para mètres des équati ons rende nt l'échan
till on le plus probable . Entre l'éc hantill on brut (dont la dév iance es t max ima le) e t le 
modè le sa turé représentant parfaiteme nt cet écha ntillon (do nt la dév iance es t égale à 
zéro), il es t poss ibl e de construire toute une série de modè les plus ou mo ins représenta
tifs de la variab ilité des données (avec des dévi ances inte rméd iaires) . La « qu alité » 
d ' un modè le s'éva lue par l ' im portance de la diminuti o n de dév iance qu ' il offre par 
rapport à l' échantillo n brut ; cette diminuti on de dév iance pe rmet de comparer entre e ux 
différents modèles élaborés à partir d ' un même e nsemble de données. En re ti rant une 
variable explicati ve d ' un modè le et en mesurant l'accroi sseme nt de dévi ance e ngendré 
par ce retra it, on peut mesurer le rôle que cette variable bien précise joue dans le modèle 
où elle est intégrée. L a probabilité assoc iée à une variation de dév iance se trouve dans 
une table de C hi carré (d is tri butio n de probabilité qui ne dépe nd que du no m bre de 
degrés de liberté). Une autre mesure poss ible de la qua lité d ' un modè le est le C ritère 
d ' In fo rm a ti o n d ' A ka ike , o u A IC , qui es t éga l à la dév ia nce aj o utée a u d o ubl e du 
no mbre de para mè tres de l ' équ ati o n du modè le. L e me ill e ur modè le es t ce lui qui 
présentera le plus petit AIC ; néanmo in s, tout modè le est un compromi s e ntre la bo nne 
re présentati vité de l' échantill o n analysé e t une certa ine complex ité: plu s le no mbre de 
variables intervenan t dans un modèle es t im porta nt, plus o n peut approcher la réa li té de 
cet échantillon mais mo ins ce modèle dev ient interprétabl e e t mo in s il a de c hance de 
représenter un aut re échantill o n ex trait de la mê me popul a ti o n. 
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La date d ' observation (variab le quantitative) a été introduite dan s les 
modèles sous la forme d ' une équation de régress ion log- linéaire. En effet, dans 
le cas d ' une vari ab le explicative quantitative, le modèle log- linéaire se simplifie 
par le po tu lat d ' un logarithme du rapport de cote linéaire de la forme y = ax + 
b. U ne est imation de la diminution de la déviance suite à l ' introduction de cette 
variab le dans le m odèle est éga lement fournie par GUM et les va leurs reprises 
dans les tabl ea ux d e résu ltats correspondent, pour cette variabl e préc i se, à 
l 'es tim ati o n de la pente de rég ress ion pour chaq ue ca tégor ie de la répon se 
(LINDSEY, 1995, exempl e d 'application in SYDEMAN el al. , 1991 ). 

Pour étudier la variabi lité des distances entre mère et petit , qui consti
tuent éga lement des vari ab les réponses quantitatives, on peut auss i utili ser un 
modè le de type régress ion , plus simple que le modèle log- linéa ire . GUM 
permet de rechercher, parmi les dix variables explicatives envisagées, et parmi 
le s nombreu ses équ at ions de di stribution connues (norma le, Gamma , de 
POISSON, . .. ), quelle est la combinai son qui représente le mieux les données. 
Dans ce cas , l ' utili sation du Critère d ' Tnformation d ' Akaike 13 (voir page précé
dente) se révè le plu s aisée que l e ca lcu l de la dév iance pour sé lectionner le 
modèle le plus approprié (LINDSEY, 1995, exemple d 'applicat ion in BuR, HAM 
et al. , 1995). 

Enfin , les techniques de modéli sation appara issent encore dans notre tra
vai l lo rsque des cou rbes sont ajustées sur certa ines fi gures pour représenter la 
tendance généra le de nuages de points autrement confus (fig. 11, 12, 15, 17 et 
18). Ajustées par M. COMBLAIN (Sta ti stiques app liquées, ULg) , ces courbes 
sont obtenues par des méthodes de régress ion qui ti ennent compte de la nature 
des observations (du type de di stribution attendue). La régress ion de POISSON 1-1 

convient aux données de ty pe comptage (repris sous le terme de fréquence en 
stati stique), par exemple du nombre d'ind ividus quotidiennement observés sur 
un site. La régress ion logi stique 15 s'applique lorsque la variable réponse est de 
type binaire, par exempl e lorsq ue les individus observés quotidiennement sont 
so it dans, so it hors de l 'eau. L e fa it que ces régress ions tenant compte de la di s
tributi on des données représentent mieux les observations que les régress ions 
linéa ires c lass iquement proposées par les tableurs et programmes de graphique 
(sous-entendant une distributi on normale des données) est directement m esu
rabl e en comparant la déviance ou I' AIC de ces différen ts modèles. 

1~ La régress ion de Poi sson correspond à une équation de la forme sui vante: 
régression d'ordre 1 (ou linéaire): log (_v) = ax + b 
régression d'ordre 2 (ou quadratique): loi (y) = ax + 1Jx2 + c 
régress ion d 'ordre 3 (ou cubique) : log (y)= ax + bx2 + cx3 + d 
el ainsi de suite. 

15 L a régress ion logistique correspond à une éq uation de la forme sui vante: 
log (11 0111/Jre d'ind. dans la condi1io11 I / ! - nombre d ' ind. dans la crmdi1ion I ) = ax + b 
où le no mbre d ' indi v idus clan s la condition I co rrespond par exempl e au nombre 
d ' indi v idus hors de l 'eau. 
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IV.2. Autres tests 

Les conditions d 'application des tests paramétriques n'étant pas rencon
trées (distribution non normale , hétéroscédasticité), nou s avons essent ie ll ement 
utilisé des tests non paramétriques sans condition quant à la distribution des 
éc ha ntill o ns a na lysés. Po ur tes te r s i deux échantill o ns appartiennent à un e 
même pop ul a tion o u à des popu lat io ns s ig nificat ivement d ifférentes , nous 
avo ns utili sé le test U de MANN & WHITNEY. Pour tester les re lati ons de dépen
dance entre variabl es qua li tatives, lorsq ue l'on cherchait à savoir s i la distribu
tion de fréquence d ' une variable éta it la même dans diffé rents groupes formés 
sur base d ' une seconde variable , nous avons appliqué le test du Chi carré de 
PEARSON. Pour comparer les moyennes d'une variab le quantitati ve entre plu s de 
deux groupes formés sur base d ' une variable qualitative , nou s avons utili sé 
l'analyse de variance non paramétrique de KRUSKAL-W ALLIS. Pour tester la cor
rélation entre deux variables, nous avons utilisé le coefficient de corrélation de 
rang de SPEARMAN. Ces tests sont décrits par SOKAL & ROHLF (1981). Dans tous 
les cas , nous avons utilisé le programme SYSTAT (SYSTAT, 1992). Sauf men
tion spéciale, les hypothèses nulles testées ont été rejetées lorsque P < 0,05. 

Dans le cadre de l'analyse de la variation individuelle des vocalisations 
des petits phoques gri s, les tests de KR US KAL-WALLIS suggérant une hé térogé
né ité entre groupes ont été complétés par un test post-hoc non-paramétrique de 
comparaison mu ltiple po ur échantillons de tailles inégales 16 (NOETHER, 1976; 

16 Lorsque le tes t de KR US K A L-WA LLI S mè ne au rej e t de l' hypothèse null e d 'éga lité des 
sommes des rangs des groupes compa rés, l' hypothèse a lternative es t qu ' il e x iste un e 
hé té rogé né ité e nt re ces somm es . U n tes t po.1·1-hoc d e compara iso n multipl e non
paramétrique pe rme t de chercher que ls sont les groupes qui diffè rent sig ni ficat ive me nt 
les uns des autres . Co mparab le au te st pos1 -hoc param étrique de STU D ENT - N EWM AN

K EU L S ou SNK, il s ·ag it d ' une méthode pas-à-pas o ù l ' o n compare la moye nne des 
rangs pour chaq ue grou pe. Les moyennes des ra ngs pour c hacu n des groupes comparés 
sont ordonn ées par o rdre croissant et on e ffectue une séri e de com para isons binaires (à 
l' a ide d u tes t de l' é tendue de STUDENT , voir ci-dessous): on com me nce par tes te r s i la 
d iffé re nce e ntre les cieux groupes présen tant les moyen nes des rangs le s plus diffé rentes 
est sign ifi cative: s i c ' est le cas , o n recommence en suppriman t de l' ana lyse les deux 
groupes précédemment comparés qui présentaient respectivement la plus grande et la 
plus pe tite moyenne des rangs ; au deuxième pas, on compare à nouveau , parmi les 
groupes restants , les cieu x gro upes qui prése nte nt les moyennes des ran gs le s p lu s 
différentes ; o n con tinu e ce processus jusqu ' au pas où tous les éca rt s so nt non 
s ign ificatifs . 
Le test de l' é te ndue de STUDENT consiste à tester l'hypothèse d ' éga lité de la p lus grande 
e t de la plus petite des moyennes de k échanti ll ons; s i l' hypothèse nulle est acceptée , la 
var iab le Z obé it à la lo i de l ' é tendue de STUDENT e t la valeur ca lc ul ée de Z a une 
probabilité a ' d ' être éga le o u supéri e ure à Z théorique ( repris dans une tab le) : 
Z calculé = R J - R2 I cr où RI (R2 ) correspond à la moyenne des rangs des observa tion s 
du groupe I (2) e t où CY = V f 11 (n + I) / J 2] (/ / n I + I / n2) 
où II correspond à l' e ffect if tota l et 11 I (112) à l'effectif du groupe / (2) e t où 12 es t une 
co nstante ( SOK A L & R O HL F, 198 1 ), avec et.'= et./ k (k - I ) 
où a= 0.05 e t k le nombre de groupes comparés clans le KRUSK A I_- W A LLI S d ' o ri gi ne . 
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SCHERRER, 1984 ) a fin de vérifie r combien de pa ires comparées é ta ie nt signifi 
cati vement di ffére ntes et donc à l'ori g ine de l' hétérogéné ité. Le coeffic ie nt de 
vari ati o n (CV = écart-type/moyenne) a é té utili sé po ur compare r la vari ati o n 
inte r- e t intra- indi vidue ll e des d ifférentes caracté ri stiques acoustiques étudiées : 
la moyenne des C V assoc iés aux moyennes indi vidue lles d ' une va ri able phy
sique du c ri pe rme t d 'estimer la vari ati on intra-indi vidue ll e tandi s que le C V 
assoc ié à la moyenne des moyennes individue lles pour la même carac té ri stique 
phys ique do nne une in fo rmatio n sur la vari abilité entre indi vid us ( JOUVENTIN 

et a l. , 198 1 ; l NS LEY, 1992). 
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1. Recensements 

1.1. Déroulement de la saison de reproduction 

Les observations réa li sées à l' il e de May illustrent le déroulement de la 
sa ison de reproduction du phoque gris dans une g rande colonie terrestre est
atlantique (fig. 11). Le nombre de feme lles sur les sites de reproduction aug
mente rapidement de même que ce lui des pet its (courbe cumulative des nais
sances). Peu à pe u, un déca lage de que lques jours s' in sta ll e entre ces deux 
courbes. La pol ygy nie est mi se e n év ide nce par le contraste marqué e ntre les 
comptages de mâ les et de fe me ll es. Le nombre de mâles augmente très progres
sivement. Quelques un s sont observés sur les s ites avant l' arrivée des premières 
feme lles pu is l' in stallation des adu ltes des deux sexes se poursuit de concert , 
mai s le nombre max imum de mâ les reste très réduit comparé au nombre de 
feme lles. Quelques jours après avoir dépassé le seuil de 75 % des nai ssances 
dans les aires d 'étude 17 , le no mbre de femel les com mence à diminuer, fo rmant 
un pi c s itu é aux a le nto urs du 12 nove mbre. Peu après, le no mbre de pe tit s 
dépasse prog ress iveme nt le nombre des feme ll es, une propo rti on cro issante 
d'entre eux é tant sev rés par le départ de leur mère. Environ une sema ine plus 
tard , le nombre de petits présents sur les sites commence éga le me nt à diminuer, 
traduisant la dispe rsi o n des jeunes sev rés s ur l 'ense mbl e de l' îl e e t donc la 
diminution de le ur nombre dans les aires d 'étude. Le nombre de mâ les recensés 
ne diminue pas avant la fin des observations (fin novembre). Présents e n petit 
nombre dans les aires d' é tude (maximum sur toutes les observa ti o ns quoti 
di ennes infé rieur à 10 individus), le urs chances de s'accouple r avec les feme lles 
te rminant leur lactation augmentent comme la sa ison ava nce et leur pic d 'acti
vité reproductrice est g loba le me nt posté ri eur à celui des femel les. L 'évolution 
du nombre d ' individus (mâles, fe me lles et petits) es t comparab le d ' une année à 
l' autre dan s une même a ire d'étude (à Wes t Rona) a insi qu ' e ntre aires d 'études 
différentes au se in de la co lonie de l' il e de May (W est Rona et Tarbet) . De 
même, le dé tail de l'évo luti on du nombre des pet its des diffé rentes c lasses 
d ' âge pour la sa iso n 1996 est très se mbl ab le dans les de ux aires d' é tude 
(fig. 12). 

17 A l 'échelle d'une colonie. les naissances des phoques gri s s' étalen t sur une péri ode 
supéri eure à la durée de la période de lac tat ion aj outée à la durée du jeûne post -scv ragc ; 
les petit s vont clone naître et quitter la colonie de manière progress i ve de so rte qu"ü 
aucun moment on ne peut compter simultanément l 'ensemble des j eunes nés au cours 
d ' une sa ison ( I-II BY el al. , 1993). Cependant. à l ' échelle d ' un si te bi en préc is clan s la 
co lonie, les act i v ités reproductrices sont nettement p lus synchroni sées et, si le pi c du 
nombre de pet i ts est effec ti ve ment observé . o n peut estim er que cc pi c co rrespond 
approx imati vement au nombre total des pet i ts nés sur cc , it c au cours de la saison. L es 
seuil s de 25 et 75 % des nai ssances corresponden t à 25 et 75 "I~ du nombre maximum de 
petits comptés au cours de nos observation s. 
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Fig. 11. Evo luti o n d u no mbre d ' indi vidu s (mâles, fem e ll es e t pe ti ts) co mptés da ns les 
a ires d' é tude de West Rona e t de Tarbet, li e de M ay. Ecosse. e n 1995 e t 96 . Les 
co urbes aju s tées so nt des rég ress io ns de P O ISSON linéa ires . qu adra tiques o u 
c ubiques c hoi s ies en vue de minimi ser I' A IC (voir M até ri e l e t Méthodes pour la 
dé fin it io n de I' A IC e t la form e des équa ti ons de régression de P O ISSON) . 

Evolu1iu 11 of 1he nw11ber of i11dividua / seals observed in Wes/ Rona and Tarbel 
stuc/_,, a reas. Is le of May. Sco 1/and. in 1995 and 96. Fi11ed curves a re /in ea r. 
quadrcllic or cubic PO!.\'SON reg ressions clwsen on the basis of 1he lower A IC (1he 
defi11 i1ion of" lh e A IC and 1/ie fo n n of 1he P otSSON reg ress ion equc11ion can be 
fo und in 1he M elhods chapler). 
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Fig. 12. Evo lution du no mbre de petits des stades 1 (nou veau -nés. géné ra lement âgés de 
moins de 3 j ours), 2 (intermédiaires) et 3 (mue e ntamée, générale ment âgés de 
plus de 15 jo urs) comptés dans les aires d ' étude de W est Ro na e t de T arbet, lie de 
M ay, Ecosse, e n 1996 . Les co urbes ajus tées sont des rég ress ion s de Po1sso N 

quadratiques ou cubiques choi s ies e n vue de minimi ser I' A IC (voir M até ri e l e t 
M é thod es pour la définition de s s tades des petit s, de I' AlC et la forme des 
éq uations de régress ion de P o 1s s o N) . 

Evolu1ion of lhe number of pups sfage I (ne w-born pups. usualh- less 1ha11 3 c/ays 
oie/), 2 (miel-age pups) and 3 (m.o lfing pups, us11ally rno re 1han I 5 c/av s oie/) 
observecl in Wesl Rona and Tarbel s tudy areas. Isle of May. Scoilanc/, in 1996. 
Fi11 ec/ curves are linear. quac/rc11ic or cubic P OISSON regressions chosen on 1he 
basis of 1he lower A IC (1h e cle.fïn i1ion of pup swges. of 1he A IC and 1he Jrm11 ()f !he 
form of 1he P OISSON regression equaiion can be fàu nc/ in lhe M ethocls chap1er) . 

389 



PLASTI CITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GRIS 

Pour le s ite é tud ié à Litsky i, Russ ie, le recensement des indi vid us dans 
notre a ire d 'étude es t repri s à la fig. 13, a insi que ce lu i des pe tits sur l' e nsemb le 
de l' î le effectué pa r Ko DA KOV . Le dé roulement de la sa ison de reprod uc tio n 
ne pe ut être m is en évidence à R iche! ü cause du no mbre res tre int de j ournées 
d 'observation. Dans les g rottes de Pe ndower, le déroule me nt de la saiso n 1995 
est illu stré par les comptages de pe tits e ffectués chaque sema ine par WESTCOTT 

(fig. 14) . 

-0 

~ 
.D g 
z 

]{) r:·-28 Femell e~ 

■-- M:ilcs 

Pet its 

Petit!- \ ur l'cn~cmblc 

de la colonie 

Â __ .... ':.--·· ~ 
10 {),. ---··· 

• 
6 ,✓✓ 

•✓✓✓ .. 
6 

6 

■ • ■ 
■ 

7~ 180 -~ 
g 
0 

160 (.) 

2 
() 

140 -0 
() 

:0 

6 

6 

120 ~ 
100 

_ci 

S' 
HO z 

• ;:; 
Cl.. 

60 Cl 
-0 
() 

- .JO E, 
E 

■ ■ 0 

■ ■ ■ ■ 
■ ■ l 20 

z 

Il 

Fig. 13. Evo luti on du nombre d' indi v idus (mâles, femell es et pet its) co mptés dans l 'a i re 
d·étude de L i tsky i ains i que du nombre de peti ts comptés sur 1·cnscmble de l'île. 
Pén insule de K o la. Ru ss ie, 1992 ( les recensemen ts sur !"ensemb le de l'île ont été 
effec tués par A. K ONDAKOV) . V u la ta i lle réduite des échant ill ons. des régress ions 
linéa i res simples ont été ajustées pour montrer les tendances. 
Evolu1io11 of the n. u111ber o{ ind ividual seals (males, females and pups) observecl in 
L i1 sky i s 111 dv area a n d of 1he number of pups for 1h e wh o le isla n d , K ola 
Pe11i11 s11 /a. Russia. 1992 (cow11sfor 1he wlwle is land were clone bv A. K o NDAKOV). 

Co11sideri11g the s11 wll sc11 11ple si::.es simple linear reg ression.s were .fï11ed 10 sho"· 
1he 1re11 ds. 
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Fig. 14. Rece nsements hebdomada ires cles blanchons clan s les trois grottes cle la bai e de 
Pe nclower, Cornouaill es. e n 1995 (d'après WEsTcon ·, 1997). 
Week/_1· censuses r,{ white pups in the three caves of Pendower bm·. Cornwall. in 
1995 (fro 111 W1srco,r. 1997). 

L' évolution du nombre d ' indi vid us comptés à l' ll e de May est en accord 
avec ce ll e décrite dès 1975 par A N D ERSON e l al. pour une a ire d 'étude choisie 
au se in d ' une autre colonie écossaise : North Ron a. Les premi è res nai ssances 
ont li e u dès la pre mière semaine d ' arrivée des feme lles; le nombre des fe melles 
atteint son maximum lors de la troi s iè me se maine tand is que le nombre de 
mâ les continue à augmenter faiblement ; au cours de la quatri è me sema ine, le 
nombre de feme ll es commence à diminu e r a lors qu e le nombre de mâles 
n ' atteind ra son pi c que durant la sixiè me semaine (au-de là de nos séjours à !' li e 
de May). Les irrégul arités dans le nombre de phoques recensés sur les s ites de 
reproduction , qui justifi ent le ur approximation sous la forme d ' une courbe, sont 
fréque ntes e t nota mme nt assoc iées à des facte urs mé téorolog iques ou à des 
dérangeme nts modifi ant l'a rrivée des femelles, leur date de mi se bas ou la di s
pers ion des animaux à te rre ( A N D ERSON et al., 1975 ; S u MM ERS e l a l., 1975; 
TROAKE, 1995). Dan s la petite co lonie d ' A met Island, HALLER e t al. ( 1996) 
notent un déca lage de 10 jours dans le pic du nombre de feme lles entre deux 
années à cause de la format ion va ri ab le du substrat de g lace. 
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Une autre source de vari ation est le décalage e ntre s ites. Nous n 'avons 
observé qu ' une différence nég ligeable entre la date des pre mières na issances à 
Tarbet e t à West Rona. Cependant, tou s les sites de reprod uction d ' une colonie 
ne sont pas toujours synchronisés. A North Rona par exemple, le pic des nais
sances présente un décalage de 10 à 12 jours entre deux sous-régions de ! 'île 
di s ta ntes de seu le ment 500 m (P0M ER0Y e l al., 1994, déjà mentionné par 
S UMMERS et al., 1975) . De mê me à I' li e de May , les a ires de Sil ver Sands ou de 
Ro na Top sont netteme nt e n ava nce sur le reste de l'île (voir plus loin). Il est 
donc important de vérifi e r dans que ll e mesure un site d 'étude est représe ntatif 
de la colo ni e dans son ensembl e , ce qui n ' apparaît pas souvent dans la litté ra
ture. Dans le cas d ' un déca lage chrono logique entre sites , on trouvera mention 
d ' un éta le me nt des nai ssances pour une co lonie nettement supé ri e ur à ce lui 
observé dans ses différentes sous-unités. Dans le cadre de nos observations à 
l'ile de May, la modé li sation é tablie sur base du nombre de petits comptés sur 
pho tographies aé ri e nnes (HIBY et SMRU, données non pub!. , 1997) pe rmet de 
situe r West Rona e t Tarbet par rapport à l'ensemble de la colo ni e . Ce modèle 
prod uit une courbe des naissances s'étalant sur 8 semaines (entre le 8 octobre et 
le 4 décembre en 1994 et 1995) étirée vers la fin de la sa ison (comme déc rit aux 
î les Farne par COULS0 & HICK LI G, 1964 et à North Rona par SUMMERS et a l. , 
1975). Un max imum de blanchons (équivalents à nos petits de stades 1, 2 et 
une partie du stade 3) est prévu aux alentours du 10 novembre, et un maximum 
de petits complètement mués, vers le 25 nove mbre. Le pic du nombre tota l de 
pe tits se s itue do nc vers le 18 novembre, ce qui correspond aux comptages 
effec tu és dans nos a ires d ' étude . Sans présente r l' é taleme nt dan s le te mps 
observé à l' échelle de l ' îl e, les événements reproducteurs étudiés à West Rona 
e t Tarbet so nt donc chrono logiquement centrés sur ceux es timés pour l 'en
semble de la colon ie. 

Les na issa nces da ns les gra ndes co lo ni es in sta llées depui s plu s ie urs 
dizaines d ' années se produi sent sur une pé riode de 4 à 9 semaines (HEWER, 
1957 ; COULS0N & HICKLING , 1964; ANDERSON et a l. , 1975 ; B0NESS e l al., 
1995 ; Troake, 1994 et 1995). A Do nna Nook (côte est de l' Angleterre, produc
tion supé ri eure à 330 pe tits en 1995), le pic du nombre d ' individus sur un site 
de la co lo nie s ' o bserve e ntre la quatri è me et la cinquième semaine après les 
prem iè res naissances (TR0AK E, 1994 et 1995) . A Sable Island , le pic du no mbre 
d 'adultes des deux sexes sur un s ite de la colonie est également atteint lors de la 
quatri ème semaine après les prem ières naissances (B0NESS & JAM ES, 1979). A 
Litsky i, YI SHNEVSKA IA er a l. ( 1990) estiment, sur base de plusieurs visites de 
l'île, que les pre mi ères naissances ont lieu aux a lentours du 4 nove mbre et le 
pic des na issances vers le 4 décembre suggérant une évolution semblable aux 
sites préc ités. Nos observations sur Litskyi concerne nt la principa le bai e fré
que ntée par les phoques gris pour se reproduire, les autres a ires utilisées étant 
très peu développées. On peut donc considérer que notre aire d ' observation suit 
une séquence chronologique para llèle à cel le de l' îl e dans son ensemble: nos 
données concernent alors la pre miè re , la seconde e t le début de la troi s iè me 
semaine des nai ssances de la sa ison 1992. 
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Au s ud-ou es t de l ' A ng le te rre, l ' é ta lement ty piqu e des na is sa nces 
contras te avec les colonies précéde ntes ( DAV IES, 1953 ; HEWER, 1957 ; B AI ES, 
1994 ; BAI ES et a l. , 1995). En Cornouailles , des pe tits sont o bservés de juin à 
décembre : e n 1995, autour de Land ' s End , 18 petits vont naître e n 4 sites entre 
le 3 juin et le 14 novembre ; e n 1994, au mo ins 2 1 pe tits v ie nne nt au monde en 
3 s ites diffé re nts entre le 28 août e t le 17 octobre (W ESTC0TT, 1997). Les obser
vatio ns que nous avons effectuées dans la ba ie de Pe ndo we r couvrent tout le 
moi s de septe mbre a u cours duque l se produit une majorité des mi ses bas dans 
la grotte principalement étudiée, Rundle Cave (fig. 14). 

En ce qu i concerne le groupe de phoques g ri s de Ric he !, les naissances 
observées depui s 1987 se produi sent entre décembre e t fév ri e r ma is se déca le nt 
apparemment de ma niè re prog ress ive de février vers décembre, pe ut-être en 
rapport avec le fait que les feme lles primipares mettent bas tard dans la sa ison, 
pui s de plus e n plus tô t e n pre na nt de l'âge (VEDDER et a l. , 1992) . Les o bserva
tions que nous avo ns effectuées à Riche ! - où les phoques ne se reprodui sent 
qu 'en un seul s ite - a u début du moi s de janvier constitue nt une mesure ponc
tuell e a u mili e u de la sa ison de re production 1995. 

1.2. Rapport des sexes 

Pui sque les nombres de feme lles e t de mâ les évo lue nt très différe mment, 
le rapport des sexes dans les co lo nies se modifi e a u cours de la sa ison de re pro
duc tion . En combinant l 'ensembl e des recenseme nts e ffec tués dans les aires 
d ' é tude de l' Il e de May en 1995 e t 1996 (comptages comparables e ntre sites et 
années, vo ir fig. 11), il est possible de sché mati ser l'évo luti o n du rapport des 
sexes (fig. 15). On constate que toute estimation indirecte du degré de polygy
nie par le rapport femelles/mâle est largement dépe ndante du m o me nt de la sai
son de reproduction auquel on effectue ces comptages . Avant 25 % des nai s
sances da ns les a ires d 'étude, le ra ppo rt des sexes a ug me nte suite à l ' arrivée 
m ass ive des fe mell es. En mili e u de sa ison, ce rapport se s tabili se avec une 
va le ur moyenne d 'environ 20 feme lles po ur un m â le; à ce mo me nt, le déséqui
libre e ntre le grand nombre de fe me lles e t le petit nombre de mâ les présents sur 
les s ites e ntraîne une grande vari abilité du rapport des sexes (l 'absence d ' un o u 
cie ux mâ les clans une aire n ' e n comptant que quatre ou c inq se ma rque par une 
valeur excess ive du rapport des sexes) . Quelques jours a près avo ir a tte int le 
seuil de 75 % des na issances dan s l' a ire cl'étucle, le dé part des fem e ll es se 
répe rcute sur la compos itio n de la co lo nie e n provoquant une dim inuti o n pro
gress ive du rapport des sexes qui rev ie nt à une valeur de l 'ordre de 5 feme lles 
pour un m â le, comme a u d éb ut des na issances. Le rapport feme ll e/m â les 
observé à W es t R o na et à T a rbe t es t toujours maximal e n mili e u de sa iso n 
(tableau Il ) ; la diffé re nce de ce ra ppo rt e ntre les cieux aires n ' est pas s ig ni
ficat i ve ( tes t d e M ANN & WHIT NEY, U = 1 156, P = 0,82, mo ye nne = 
18,4 feme lles/mâl e, erreur standard = 1,9 , 45 journées d 'observ ation à West 
Rona e t moyenne = 17 ,2 fe m e ll es/m â le, e rre ur standard = 1,4 , 5 1 journées 
d ' o bservation à Tarbet en 1994, 1995 et 1996) bie n que T w 1ss re lève un rapport 
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des sexes un peu plu s élevé à W est Rona qu 'à Tarbet (sur base de comptages 
sur pho tographi es aériennes de zones d 'étude étendues par rapport aux nôtres 
m ais centrées sur celles-c i , 4 journées en 1994 ; Tw1 ss et al. , 1997). 
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Fig. 15. Evo lution du rapport des sexes (nombre de feme l les/mâle) des adu ltes dans les 
aires d" étude de W est Ron a et de Tarbet. li e de M ay. Ecosse, au cours des sa isons 
1995 et 96. La cou rbe aj ustée est un e rég ression de P O ISSON d ' o rdre 5 qui 
minimise I ' A IC et représente la tendance générale dans les deux aires d' étude et 
pour les deux années (voir M atéri el et M éthodes pour la définiti on de I ' AIC et la 
forme des équati ons de régress ion de P OISSON). 

Evolution of the ac/ult .,ex-rat io (11u 111ber ofje11 wleslm ale) in the stuc/y areas qf 
Wes t Rona and Tarbet. Isle r~f M en·. Scot/and. c/u rin g 1995 and 96 breeding 
seasons. The .fït1ed c11rve is a Pot.\-SON reg ression qf the 5th orc/er that minimise.,· 
the A IC and represents the general e Folution <~fs ex- ratio in bath stuc/y areas and 
for b01h _, ·ears (the c/e/ï11itio11 of the A IC and the form of the POISSON regression 
eq 11c11icm ca11 he.frmnd in the M etlwds chaprer). 

Malg ré ces variati ons au se in des sites, la compara ison entre co loni es 
étudiées permet de m ettre en év idence des différences nettes du nombre moyen 
de femell es par m âle. Si l' on compare la moyen ne correspondant au milieu des 
nai ssa nces (fig. 16), le degré de po lygynie apparent à l' lle de M ay est nettem ent 
supérieur à ce lui observé clans les autres co lon ies . Nous avons donc étudi é 
quatre co lonies du phoque gri s présentant entre elles une gradati on nette du rap
port des sexes suscept ible d ' induire une variati on importante du comportement 
des indi v idus reproducteurs. 
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Fig. 16. Rapport des sexes moyen (nombre de feme ll es/mâ le) des adu ltes pour la période 
s'étal a nt e ntre 25 % e t 75 % des na issa nces d ans les di ffére ntes co lo ni es du 
phoque gris étudiées : n = nombre de j ournées d 'observation ; les barres d 'erreurs 
co rresponde nt à ± 2 erreurs s tanda rd de la moye nn e soit à un interval le d e 
confiance de 95 % . 
Mean adu/1 sex-ratio (number of femal es/male) in the invest igated g rey sea/ 
colonies at 111id-puppi11g (between 25 % and 75 % of' births); n = number o/' 
obsen·a1io11 day: erro r bars are ± 2 swndard errors of the m ean 10 represem a 
95 % con/idence imerva l. 

L'évol ution du no mbre de fe me ll es pa r mâle au cours de la sa ison à l' il e 
de May es t e n accord avec cel le observée dans un s ite de North Ro na par 
A NDER SON e l a l. ( 1975). Néa nm o in s, ces aute urs observent des maxima de 
l'o rdre de 22 feme ll es par mâle. A lors que le rapport des sexes moyen observé 
dan s nos a ires d'étud e co rrespond à cette estim at io n, no us observons des 
va le urs maximales nettemen t plus é levées (j usqu 'à 60 fe melles pour un mâle) . 
Cec i s ' explique en parti e par le fa it q ue nos sites correspondent à des rég io ns de 
la col onie où la densité des feme lles est particulièrement é levée. T w1ss et al. 
(1994) étudi ant la répartition des ad ultes à North Rona o nt montré une tendance 
au rejet des mâles par l 'agressivité é levée des femelles au sein des noyaux les 
plus de nses des groupes de reprod uction . Néanmoins, le rapport des sexes 
est im é par T w 1ss et al. ( 1997) à partir de comptages sur photographies 
aériennes de zones centrées sur West Rona e t Tarbet, mais dépassant les limites 
des noyaux de fe me lles, peu t atte indre 38 feme lles/mâle, ce qui reste particuliè
rement é levé. Les toutes prem ières compara isons entre coloni es du phoque gri s 
ont mis en év idence des différences ne ttes du rapport des sexes . Ces différences 
ont é té assoc iées à l'access ibilité des sites à partir de la mer, à ses conséq uences 
sur les possibi li tés de défense des a ires de reproduction par les mâ les e t donc 
sur leurs chances d ' év incer leurs concurrents (ANDERSON & HARWOOD, 1985). 
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A North Rona, l'accès au site est restreint à que lques goulots venant de la mer 
e t donc contrôl a b le par les mâ les ; le rapport des sexes es t de l 'ordre de 
8 femelles/mâ le à la fin de la quatrième semaine après les prem ières na issances 
(ANDERSON et al. , 1975). A )' I le de May, où les accès sont plus nombreux , nous 
observons au mê me stade de la saison (20-2 1 novembre 1995 et 1996) un rap
po rt moyen comparable de 10 ,2 femel les par mâ le (erre ur s ta nda rd = 1,9, 
5 jo urnées d'observation). S i ces deux colonies terrestres écossa ises étab li es 
depuis p lus ie urs dizaines années prése nte nt un degré de po lygy nie appa rent 
é levé, il est d iffic ile d 'ex pliquer le rapport des sexes légère ment supérieur à 
l'ile de May. O utre les influences topograph iques, il semble néanmo ins que la 
densité des feme lles so it primordia le dans la dé termination du rap port des 
sexes, l'agress iv ité des mères li m itant l' insta ll at ion des mâles (en accord avec 
Tw,ss e t a l. , 1994 ) . 

Tableau Il. Rapport des sexes (femell es/mâ les) des ad ultes dans les aires d ' études . Les 
valeurs sont les moyennes sur n journées d ' observat ion± l'erreur standard de la moyenne. 
L a saison de reproduct ion est divisée en début des naissances (avant 25 % des nai ssances 
dan s les aire s d ' étude) , fin des nai ssances (après 75 % des naissances dan s les a ires 
d ' é tude) et mi lieu des naissances (entre ces dates). 
Sex-ratio (f emales/males) of adults in study areas. Values are meanfor n days of observa
tion ± the standard error of rhe mean. The breeding season was divided into early pupping 
(bef o re 25 % of birrhs in srudy areas ), late pupping (after 75 % of births in srudy a reas), 
and mid-pupping (between rhese dares). 

Début des M ilieu des Fin des 
naissances naissances na issances 

West Rona, lie de May, 9 ,4 ± 1,2 
Ecosse, 1994 (n = 6 jours) 

West Rona, 1995 13,7±7,2 34,5 ± 6 ,0 22 , 12 ± 4,6 
(n = 2 jours) (n = 8 jours) (n = 7 jou rs) 

West Rona, 1996 7,6 ± 1,5 18,4 ± 1,8 12 ,7 ± 1,4 
(n = 6 jours) (n = 8 jours) (n = 14 jours) 

Tarbet, lie de May, 13,0 ± 3 , 1 
Ecosse, l 994 (n = 5 jours) 

Tarbet, 1995 2 1, 1 ± 4 ,5 26,4 ± 1,8 8 ,9 ± 1,3 
(n = 7 jours) (n = 6 jo urs) (n = 6 jours) 

Tarbet, 1996 10,7 ± 1,9 18,2 ± 1,6 17,5 ± 3, 1 
(n = 7 jours) (n = 8 jours) (n = 16 jours) 

Litskyi, 4 ,6 ± 0,7 5, 1 ± 0 ,6 
Russie, 1992 (n = 4 jours) (n = 8 jours) 

Pendower, 1,6 ± 0 ,2 
Cornouailles, 1995 (n = I 0 jours) 

Richet, 2,8 ± 0 ,2 
Mer de Wadden, 1995 (n = 3 jours) 

396 



RÉSU LTATS ET DISCUSSION 

Avec un rapport des sexes de l' o rdre de 5 fe me lles par mâle en milieu de 
saison, le site d 'étude de l' île de Litskyi présente un degré de po lygy ni e appa
rent infé ri eur aux colo nies précédentes, en acco rd avec la nature o uverte du site 
e t la dens ité limitée du groupe (vo ir p lus lo in , for matio n des coloni es): une très 
large baie descendant en pente douce vers la mer e t dont les mâles contrô lent 
diffici le me nt l 'accès . Ce rapport des sexes es t id e ntiqu e à ce lui des îl es 
Monachs , où les phoques g ri s se reprodui sent sur une plage bordée à l'arrière 
de hautes dunes (ANDERSON & HARWOOD, 1985). A Sab le Island, où l'accès est 
égalemen t très ouvert ( long e t la rge banc de sable où les animaux peuvent arri
ver de toutes les directions), le rapport des sexes est e ncore plus fa ible: il dimi
nue de 2 à 4 feme lles par mâ le au début des na issances à moins d'une fe melle 
par mâle à la fin des na issances ; ic i, les caracté ri stiques topographiques sem
blent primer car la forte den s ité des mères n ' empêche pas l ' in sta ll at io n des 
mâles (BONESS & JAMES, 1979 ; GODSELL, 1991 ; BONESS et a l., 1995). Un des 
sites de reproduction de la co loni e de Donna Nook es t égale me nt une large 
zone sableuse. De manière comparable à Sable Island, les mâles ne peuvent 
a isément en év incer leurs concurrents car il n'existe pas de passages-clés per
me ttant de contrô ler l ' accès : dans l' a ire de Stonebridge, le rapport des sexes 
varie de 1,4 feme ll es par mâ le a u début des naissances à un peu plu s de 
3 fe me lles par mâle au pic du nombre d'adu ltes, pour retomber à des valeurs 
inférieures à I fe melle par mâle à la fin de la sa ison (TROAKE, 1994 ; LIDGARD, 
1996). A Ri che!, nos observat io ns ponctuelles effectuées e n mili e u de sa ison 
présenten t un rap port des sexes moyen de 2,8 femel les pa r mâle (à l'exception 
d ' un noyau dense d'immatures dont le sexe n'a pu ê tre déterminé), comparable 
à celui observé dans les colon ies à substrat sabl eux e t topographie o uverte me n
tionnées plus haut . Sur l'îlot d ' A met, la g lace s'accroche aux roche rs pour fo r
mer un substrat très peu stable et dont le degré d'accessibilité est variable e t 
surtout peu prévisible . Ces cond itio ns favorisent une de ns ité de feme lles fa ibl e 
et limitent le degré de po lygy nie : le rapport des sexes pour l'ensemble de la 
sa ison est de l'o rdre de 1,6 à 1,9 feme lles par mâ le (TI NKER et a l. , 1995). Le 
rapport des sexes moyen dans la baie de Pendower est du mê me ordre de gran
de ur que ce lui d' A rn et Island : 1,6 feme lles par mâle au mili eu des na issances. 
Tout comme celui d ' Arnet, ce groupe est fo rmé d ' un petit nombre d 'animaux 
( in fé ri eur à celui observé dans l'ensemble des s ites de reproduction mentionnés 
p lus haut) et présente une part ic ul ari té topographique notable : I' uti I isation , 
pour mettre bas , d ' une petite p lage s ituée au fond d ' une grotte lo ngue et é troite 
(Rundl e Cave mesure de 2 à 7,5 m de large). Dans ce cas, la st ructure du 
groupe est influencée par les interactio ns agressives e ntre mères qui limitent 
le ur densité s ur une pet it e plage dont la surface se réd uit fortement à 
marée haute. 
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Nos obser va ti ons s' inscrivent donc dans la continuité des relations 
suggérées entre le degré de polygynie apparent des groupes de phoques gri s 
et la topographie du lieu de reproduction : suivant les poss ibilités de contrô le 
de l 'accès au site, les 111âles vont influer su r le no 111bre de leurs concurrents. 
Par ai! leurs, nou s observons que les variation s du rapport des sexes au sein 
de cette espèce ne sont pas unique111 ent liées aux interacti ons entre 111âles, 
111ai s qu 'e ll es sont aussi large 111ent associées à des variations du co111porte-
111 en t des fe111elle s. D ' une part , l a d ensité des 111 ère s, v i a l 'ag ress ivité 
fe111elle- m âle, peut li111i ter le nombre de m âles su r le site. D ' autre part , la 
surface de l ' aire de mi se bas à proprement parler peut li111iter le no 111bre de 
fem elles d "un g roupe v ia l 'agress ivité entre mères. 

Our observc// ions confïrm. th e correlation previous/y suggested bet
ween th e apparent degree of polygyny in g rey sea/ groups and rhe topogra
phy of th e breeding site. Males can influence the number of their comperitors 
by com rolling access to the site. Mo reover, we noie th.at the variation in th e 
sex- ra tio is nor only due to male-male interactions but also la rge /y associ
ated with va riation in females behavinur. Firstly, fema/e density, through 
inrersexua / aggression, may lim.it th e number of males on the site. Second/y, 
the s i::.e of the pupping area may limit the number offemales in a group 
rhrough intrasexua / aggressinn . 

1.3. Influence de la marée 

La compos iti o n du groupe de reproducteurs var ie do nc de manière 
importante sui vant la co lonie et, au se in d ' un mê111e site, sui vant l 'avancement 
de la sa ison. On considère généra lement que le nyc thémère ( l' alternance j our
nuit ) influence très peu le co111porte111ent des phoques gri s en période de repro
ducti on 111ai s qu· en est-il de la marée qui peut 111oclifier considérab lement les 
caractérist iques des aires de mise bas? A partir des tables de 111arées, il es t pos
sible d 'es ti111 er la hauteur du niveau de la mer par rapport au zéro des cartes. A 
! ' Ile de M ay, l a proporti on des adu ltes se trouvant clans l ' eau à W est Rona et à 
T arbet ne dépend pas de 111ani ère significative de l a hauteur d e l a 111arée 
( compte tenu du no111bre de données, la régression logi stique n ' apporte qu ' une 
diminuti on d ' AIC très minime, fig. 17). Le balancement des marées est nette
ment perceptible et le m arnage dans les cuvettes d 'accès des deux aires d 'étude 
peut atteindre plu sieurs mètres. Néanmoins, le niveau des cuvettes ne diminue 
jamai s autant que la hauteur de la m arée basse car des ébouli s rocheux permet
tent de conserver touj ours, même aux 111arées basses de vi ves-eaux, une m are 
rés iduell e au-dessus du niveau de la mer. A Litskyi éga lement, une m are rés i 
duelle au centre de la baie conserve à marée basse un niveau supéri eur à ce lui 
de la 111er. Ic i , le nombre de phoques gris é111ergés diminue de 111anière modérée 
avec la hauteur de la 111arée (la régress ion log istique représe nte une diminution 
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Fig. 17. Re lat ion e ntre le pource nt age d ' in d ivid us ad ul tes clan s l'eau e t la marée à W est 
Ro na e t à Tarbe t, Il e de May, 1996. Le no mbre cl ' aclu ltes da ns l'ea u es t rapporté 
au nombre maximu m d ' adul tes observés dan s l'aire au cours de la j ourn ée. Les 
co urbes ajus tées sont de s régress io ns log istiq ues; les dim inution s d ' A IC par 
rappo rt aux modè les nuls (modè les clans lesquels il n ' y a auc un effe t de la marée 
sur le nombre d ' indi vidus présents) sont m ini mes (vo ir Maté ri e l e t M éthodes pour 
la définition de J'ATC e t l' éq ua ti o n de la régression log istique). 
Percentage ofaclulr g re_\' sea /s in rhe water infunction of tide in West Rona and in 
Ta rber, Isle of May, Scot/and, 1996. For each cou11r. rhe 1111rnber of udu/rs in the 
water was divicled by the maximum number of adults obsen•ed in area for tha t 
clay. Firred curves are /ogistic reg ressions ; rhe A IC decreuses co111pared to the 
nul/ m.ode /.1· (mocle /.1· 1-vith no effecr of tide on the 11 umber r~f seals ) ure minor ( the 
definirion of the A IC and the log isric reg ression equutio11 can be fo und in the 
Methocls chaprer). 

399 



PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHO Q U E GRIS 

d ' AlC no table, fig. 18). Un e ffe t exactement opposé s'observe dans la ba ie de 
Pendowe r où c'est le nombre de phoques dans l'eau, à l'entrée de la grotte de 
Rundle Cave, qui diminue de mani ère substanti e ll e avec la hauteur de la marée 
( la rég ress ion log istique représente une diminuti o n d' A IC no tabl e, fig. 18). 
Cette re lation es t e n acc o rd a vec le s o bserv a ti o ns co mport e me ntal es des 
fe melles qui , à marée haute, entrent en groupe dans la grotte. 

De nombreuses observati ons souti e nnent l' hypo thèse de l'optimisatio n 
du te mps passé à te rre par les phoques en pé riode de reproduction e t donc d ' un 
rô le ré duit du nyc th é mè re sur le ur comporteme nt (chez le ph o qu e g ri s : 
CAM ERO , 1970 ; FODGEN, 197 1 ; A DERSON, 1978 : 8 0NESS, 1984 ; KASTELEIN 
& W1 EP KEMA, 1988 ; T w1ss , 199 1 : chez l'é léphant de mer : McCANN, 1983 ; 
D EUTSCH, 199 1 ). Ce n'est pas le cas pour les pinnipèdes s'a lime ntant pendant la 
pé ri ode de reproduc tio n : chez les espèces consommant du krill par exemple, 
les pl o ngées a lime nta ires sont essenti e ll eme nt noc turnes, quand les c rustacés 
ralli e nt la co lonne d ' eau à partir des eaux profondes o u de sous la banqui se 
(chez le phoque crabie r : B ENGTSON & STEWART, 1992, l'ota ri e à fourrure des 
Kerg ue len : BOVE NG et a l. , 199 1, BoYD et al. , 1991 , o u l'ota ri e à fourrure de 
Nouve lle-Zé lande A rc10cephalus fors teri: STIRLI NG, 1968; HARCOURT et a l., 
1995). De même, les phoques g ri s feme lles se reprodui sant sur la g lace hi ver
na le du St.-Laurent semble nt passer s ig nificati ve me nt plus de te mps é mergées 
de nuit que pe ndant la j ournée (LYDERSEN et al. , 1994a) ce qui po urra it être li é 
à l'a lime ntatio n complé menta ire de ces fe melles pendant la lactati on et do nc au 
comportement de leurs proies. 

E n compara ison , le cyc le des marées peut provoquer des transform ati ons 
considé rables de la topographi e d ' un site de reproducti o n. Les va ri ation s du 
niveau de la mer, qui pe uvent dépasse r 6 mè tres, entraînent souve nt une modifi 
catio n des accès à l'eau. Les conséquences sont importantes sur les dépl ace
ments des phoques et donc sur le ur bilan énergétique, sur leur sécurité (en cas 
de dange r, les adultes fui ent to uj o urs vers la mer), s ur le ur présence et leurs 
so ins auprès du petit (pour les mères) et pe ut-être auss i s ur le ur the rmorég ula
tio n, l ' accès à l 'ea u pouva nt ê tre nécessa ire qu a nd la te mpérature de l ' air 
devient trop é levée. En outre, la surface des aires de reproduction peut forte
ment varier en fon cti on de la marée provoquant des modifi ca ti ons importantes 
de la de ns ité des individu s à l 'o ri g ine de conséqu e nces co mpo rtemental es 
(basées essenti e llement sur une aug mentatio n de l ' ag ress ivité) . Enfin , la morta-
1 ité pa r noyade des pe tits dé pe nd de le ur localisati o n par rapport à la zone 
d ' ac ti o n des vagu es qui pe ut v a ri e r de m a ni è r e no ta bl e avec la marée 
(A NDERSON et al. , l 979 ; BAKER, 1984 ; YISHNEVSKA IA et a l. , 1990). 

Nos observatio ns mo ntre nt que ce facteur fondamenta l q ue constitue le 
ba lanceme nt des marées présente un effet vari able. A l' ile de May, le dé pl ace
me nt de la li g ne de marée ne provoque pas de modifi cati o n import ante de 
l' access ibilité des sites. En effe t, les e ndro its de passage o ù les phoques e ntrent 
e t so rte nt des cu vettes d 'accès res te nt re lati veme nt sembl abl es e n nombre, 
pe nte et substrat (roche rs). Ma lgré le fa it que les cuvettes de W est Rona e t de 
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Fig. 18. Relation entre le pourcentage d' individus adu ltes dan s les aires d 'étude e t la 
marée: proport ion d'adu ltes HORS de l'eau à Li tskyi , R ussie, 1992, et proportion 
d ' adu ltes dans l ' eau à l' entrée de la grotte de Rundle Cave, Cornouailles, 1995. 
Le nombre d'adu ltes d a ns l ' a ire d ' étude est rapporté au nombre m ax imum 
d 'adu ltes observés dans l' a ire au cours de la journée. les courbes ajustées sont des 
régress ion s logi stiques apportant une nette diminution de l ' AIC par rapport aux 
modè les nu ls (modè les da ns lesquels il n'y a aucun effet de la marée sur le 
nombre d ' indi vidu s présents) (voir Matériel et Méthodes pour la dé finiti o n de 
l' A IC e t l'équation de la régression logistique). 
Percentage of adult g rey seals in study areas in function o{ ride : propo rtion of 
adult s OUT of the water at Litskyi, Russia, 1992, and proportion ofïndividuals in 
the water at the entrance or Rundle Cave, Corwall, / 995. Fo r each coun.t, the 
number of adults in study area was divided by the maximum numbe r o{ adults 
observed in area for that day. Fitted curves are log istic reg ressions th.al g ive a 
clea rly lower AIC than. the nul models (m odels with no effect o{ ride on the 
num.ber of seals) (the definition of the AIC and the equatio n o{ the log istic 
regression can befound in the M ethods chapter). 
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PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GRIS 

Tarbet soie nt coupées de la mer à marée basse, il reste toujours un plan d 'eau 
suffi samme nt vaste pour jouer un rô le e ffi cace e n ce qui concerne la fuite des 
animaux o u une possible thermorégulation. A Litskyi , la pente de la baie étu
diée est très do uce et le ba lance me nt des lllarées se traduit surtout par une 
modification considérable de la d istance à parcourir entre la Iller (ou éventue lle
ment la cuvette rés iduelle) et les e I11pl ace I11e nts des individus à terre. Sur ce 
s ite , il est logique d ' observer que les phoques e ffectuent les traj ets vers l'eau à 

marée haute, alors que la distance à parcourir est lllo indre (co llllll e suggéré chez 
le li o n de Iller de Steller par KASTELEI N & W ELTZ, 1990, ou chez les femelles de 
l'é léphant de mer boréal quittant la co lonie par M ESN ICK & LE BOEUF, 199 1 ). A 
l'entrée de la grotte de Rundle Cave, e n Cornoua ill es, la prob lémat ique es t 
inverse: au li e u de passer la majorité du temps à te rre e n effec tuan t parfois des 
traj ets ve rs l'eau, ces phoques séjourne nt le plus souvent dans l' eau e t se re n
dent de telllps à a utre à l' intérie ur de la grotte (pé riodes au cours desq ue ll es les 
feme ll es a llai te nt le ur petit). A nou veau, la marée basse rend les trajets des 
phoq ues d iffi c iles: lo rsq ue le niveau de l 'eau diminue, un é boule lllent rocheux 
émerge qui sépare la mer et la cuvette intérieure de la grotte pa r un passage à 
sec obli gé. A marée ha ute, par contre, les phoques pourront entrer et so rtir de la 
grotte e n nageant, mode de locomotion énergétiquement mo in s coûteux, p lu s 
rapide et p lus séc uri sa nt que la locomoti on terres tre. Com me à Litskyi , on 
observe que les déplacements - ic i e ntre l 'ex térieur e t la grotte - se font 
essentiellement à marée haute , se traduisant par une diminution du no mbre 
d ' individus observés dans l'eau à l'entrée de la grotte . 

L'influence de la marée s ur le co mpo rt e m e nt d e reproduction des 
phoques gris est pe u é tudiée. De nombre ux che rche urs travaillant notamment 
au recensement des pinnipèdes en pé ri ode de reproduction notent que le plu s 
g rand nombre d 'i ndi vidus émergés (o u que la proportion max imum de temps 
passée par les indi vidus hors de l' eau) s'obse rve géné ra lelllent à m arée basse 
(chez le phoque gris : COULSON & HI CK LING, 1964 ; BEU RI ER, 1989 ; chez le 
phoque commun: THOMPSON et al., J 989; chez le li on de Iller de S te ll er: 
KASTELEIN & WEL TZ, 1990). Néanmoins, chez le phoque commun par exemple , 
les effets de la marée sont modulés par le nyct hémère: le comporteme nt 
d 'émergence des mâles et des femelles diffère su ivant l'heu re de la journée à 
laque ll e tombe la marée basse, apparemment en re lat ion avec la di sponibilité 
des a ires de re pos terrestres et des ressources a lime nta ires (ALLEN e l al., 1984; 
PAULI & TER.H UNE, 1987a ; THOMPSON et al., 1989 ; T HOMPSON P. e l al., 199 1 : 
W ATTS, 1992). A Basque Islands, CAMERON (1970) note que les phoques g ri s 
fe me lles en pé ri ode de reproduction vont en mer avec la marée descendante et 
reviennent à terre avec la marée montante. L 'effet de la marée var ie apparem
ment s ui vant le sexe des individu s (clans le cadre de nos obse rvat ions, il 
concerne esse nti e ll ement les feme ll es, majoritaires dans toute s nos aires 
d ' étude). Aux îl es Farne, ANDERSON ( 1978) ne note pas de re lati on entre l' act i
vité des mâles e t l' é tat de la marée. C hez les fe melles par contre, H EWER ( 1957) 
et FODGEN ( 197 1) notent q ue, dans des s ites d ' accès limité où les femell es pas
sen t le plus clair de le ur temps clans l'eau, le comporte ment d 'allaitement aug
mente netteme nt à marée haute. C'est éga le me nt le cas des feme lles observées 
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aux îl es Sci ll y ( W EST COTT, 1997) e t dan s la ba ie de Pe ndower (cette é tude. 
W ESTCOTT, 1997) où l'access ibilité aux sites de mi se bas est grandement facili
tée à marée haute. 

Enfin , il est inté ressant de no te r le cas de s ites particulie rs où la marée 
joue un rô le cons idé rabl e sur la reproduc ti on des phoq ues g ri s : ~1 Sto nebridge, 
Donna Nook, les femelles ne peuvent accéde r aux a ires de reproduc ti o n que 
lo rs des marées de vives eaux. En e ffet , la to pographie étant particuli è rement 
plane, la li g ne de marée avance a lors de plu s d'un kil o mètre vers l' inté ri eur des 
terres sur une vaste é tendue sableuse diminuant cons idérablement la d istance à 
pa rcourir à sec par les phoques rejo ignant les e mpl acements de reproduction. 
La mer se re tirant et l'amplitude de la marée dim inu ant, l'a ire de reproduc ti on 
va alors reste r coupée de la mer par une largeur de plage telle que les phoques 
ne tentent pas de la tra verser. li s'agit probablement du seul site de reproduc
tion du phoque g ri s où les adu ltes ne peuvent fuir vers la mer en cas de danger. 
En dépit de ces parti cul a rités, cette colonie est flori ssante (plus de 300 petits/an , 
TROA KE, 1994 e t 1995) . Un deuxième cas pa rticuli e r est celui d ' Amet Island où 
la marée mo ntante peut modifi e r fortement la topographie du site e t ses accès à 
l 'eau en disloquant la g lace. lei , les femelles passent une plus grande proportion 
de le ur temps dans l'eau à marée haute qu'à marée basse (TIN KER el al., 1995). 

L ' effe t du cyc le d es ma rées sur les gro upes de re production du 
phoque g ri s est donc ex trê me ment variab le d'un s ite à l'autre e t semble pou
vo ir s'ex plique r pa r les modifications topographiques e ngendrées (surt"ace, 
accès, distance ù l'eau). Lorsq ue ces modificati ons sont importan tes, il paraît 
judic ieux de prendre ce facteur en compte lors des analyses comportemen
ta les (vo ir budget d 'acti vité en Corno uaill es). 

The effecl of ride on grey sea / breeding groups large/_1· varies be111•ee11 
sites and may be expla ined by rh e ropographical changes induced by 1he tide 
(area, access, distan ce to th e water). When !hese changes are large, ir seems 
important to accounl for tide when s1udying behaviour (see activin· budger 
in Cornwall) . 
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Fig. 19. A. 1. A ire d" étude de W est Rona, lie de May, vue du point d ' observa ti on (éto il e) . 
A. 2 . Occupation de J'a ire d ' étude par les phoques au m i li eu de la sai son de 
rep rod uc ti on. L es étoil es représentent les petits, les cerc les les femelles el les 
tri an g les les mâles . 
A. / . Wes/ Rona swd,· area. Isle of May . .fiD111 lhe o/Jsen•a1io11 poi111 (sw r). 
A. 2. Sea!.,· dis1ri/J1 11io 11 i11 1he s111dv area hy mid-sea.1·011. Swrs are pups. c irc/es 
arefe11,a/es. 1rio11gles are lllllies. 
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11. Comportement général des individus 

11.1. lie de May, Ecosse 

Utili sant cette coloni e comme site de référe nce, nous y avo ns approfo ndi 
l'observation de l'acti vité des ind ividu s reproducte urs a in si q ue l'étude de sa 
va ri abilité . Le compo rte ment des phoques g ri s dans diffé rents types de co lo nies 
de reproductio n a no tamment été déc rit par HEWER e n 1957 e t 1960 , H EWER & 
BACK HOUSE en 1960, BOYD & CAMPBELL en 1971 , A NDERSON et a l. e n 1975 e t 
S UMME RS e t a l. e n 197 5 (co lo ni es te rres tres, H é brides), pa r CouLSO N & 
HICKLI NG en 1964 (co lo ni es te rres tres, Ang le terre ), pa r BüNESS & JAMES e n 
1979 (colonie te rrestre, Canada) a ins i que par TI NKER et a l. en 1995 et HALLER 
et al. en 1996 (co lonies sur g lace, Canada). Se ules sont repri ses ic i les o bserva
tions qui permettent de situer nos sites d 'étude par rapport aux informatio ns de 
la littérature, apportent, soutiennent ou nuancent des é lé ments de di scussio n. 

I1.1.A. Installation sur les sites de mise bas 

Locale me nt, le process us de réoccupation des s ites de re produc ti o n à 
!' li e de May débute par l' arri vée de mâles et fe me lles qui vis itent un o u plu
sieurs e ndroits ava nt de s' install e r (fig. 19. A et B). Les observati o ns d ' indi vi
dus marqués de maniè re permanente permettent d'illustrer ces comporte me nts 
de visite. 

Cas de PO. re producte ur in sta llé i1 Ta rbet en 1994, 1995 et 1996 : dès le 2 1 oc tobre 
1996, PO es t in sta ll é au ni veau d' une petite c uve tte d 'eau s tagna nte. exacte me nt a u 
même e mplacemen t que les années précédentes. Le le ndema in . PO est absent du 
s ite. Le 26 octobre. il apparaît à W est Ro na. à plusieurs ce ntai nes cle mè tres cle 
Tarbet. PO a appa re mme nt rejo int West Rona par la me r e t no n pa r l' intér ie ur des 
te rres. Il se déplace lente ment vers la c uve tte d 'accès o ù se trouve un a utre mâ le 
in sta ll é. Ap rès un q uart d ' heure. ce mâle le re pè re e t le pre nd e n c hasse c1· une 
certa ine d istance . PO ne rés iste pas d u tout , il s'élo ig ne chaque fo is que l' a utre mâle 
avance pui s s' a rrête quand l'autre s'arrête. Plus tard , un tro isiè me mâ le de ta ill e 
inférie ure approche PO qui recul e un peu: il s se me nacent à 2 rn l' un de l'autre. 
B ie n que très proches, auc un des deux ne sembl e mo ti vé pour en tamer un combat. 
Le 28 octobre, PO ré intègre l'aire d ' é tude de Tarbet, par l ' inté ri e ur de l" î le cette 
fo is. li est attaqué par surpri se par un mâle dans la pe nte de Tarbet e t se sauve vers 
so n empl ace ment habitue l. Il y reste ra comme mâ le in stall é pe ndant la maje ure 
pa rti e de la sa iso n de re prod uc ti o n 1996 . Ve rs la mi - novem bre. o n note qu e 
l'empl acement de PO a légère me nt changé (de 5 à 7 rn ): il séjourne mainte nant 
plus haut sur la pe nte e t défend cette pos iti o n centrale contre les autres mâ les. 
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Fig. 19. B. l. Aire d'éwde de Tarbet, li e de May , vue du po int d'observat ion (é toile). 

N 

B. 2. Occupati on de l 'a ire d'étude par les phoques au 111i l ieu de la sa i son de 
reprod uction. L es éto i les représentent les pet i ts, les ce rc les les fe111 ell es et les 
triang les les 111â les. 
B. / . Tarhet st11d1· ct/'f!a. Isle o{ Muy . .fimn the ohsen•ation point (swr). 
B. 2. Sea/.1· distrilmtion in the st 11dy ureo h1• 111id-seu.1·on. Swrs are p11ps, circ/es 
o refe111ales. triongles ure 1110/es. 
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COMPORTEME T DES INDIVIDUS 

Chez les fe me ll es, les observatio ns illustre nt la var iabil ité indi viduelle 
dans les dé pl aceme nts effec tu és avant la sé lec ti on d ' un e mpl ace me nt de 
mise bas. 

A u jour J- 10, la feme lle HS es t observée da ns le c he na l d. East Tarbet e t aux jours 
J -4 et J-3 , dans la cuvette d ' accès de Tarbet : e ll e mett ra bas dan s celte a ire d 'étude 
au jour J. La fe mell e D9 qui mettra bas au jour J à W est Ron a est observée les jours 
J-10 e t J-9 à Rona Sound (un chena l derri è re Wes t Rona) pui s e ll e est vue le j o ur J-
2 à Horse H o le (un goul ot accessib le unique men t de la mer e t s itu é i:t p lu sie urs 
centa ines de mètres de West Rona) : au jour J-1. c l le es t de retour da ns la c uvette 
c1·accès de West Rona dont c li c sort deux fo is pour un e ou deux heures ava nt de 
retourne r dan s r eau ; une c\c ces vis ites it te rre concerne le fu tur emp lacement de 
mi se bas de cette fe me ll e. La fe me ll e 9 H es t vue au jo ur J -5 dan s la c uve tte de 
Tarbet. au jou r .1 -4 dan s ce ll e de West Runa. au j our J-3 dan s ce ll e de Rona Sound 
pui s. aux jours J -2 e t J- 1. c li c es t de re tour dan s la c uve tte de West Rona: e ll e 
m e tt ra bas dan s ce tt e aire . A u jour .1 -2. la fem e ll e H 6 est déjà in s ta ll ée ~1 

r e mplaccmen l préc is où e ll e mettra bas. 

Au ni vea u de Tarbet , le pre mi e r petit vivant de la sa ison 1996 naît le 
23 octobre, sa mè re est la première femelle à s' in sta ll e r dan s l' ai re d 'étude. 
Deux jours auparava nt, on observe déjà cieux petits morts dans cette ai re mais 
auc une trace de le urs mères; quatre mères sont insta llées avec leur pe tit au 
so mmet de la pe nte (Ro na Top) mais a ucune e nco re dans l'a ire d'étude. A 
marée haute, des fe me ll es grav ides visitent la cuvette d ' accès. Le j o ur précé
dant la prem iè re na issance, plu sieurs femel les arri ve nt dans la c uvette d 'accès à 
marée haute do nt quelques unes atte rri sse nt. se déplace nt s ur la pe nte pui s 
re to urnent dans l'eau. Un grand mâle es t install é dan s la cuvette d ' accès o ù il 
patrouill e. a le rte, décrivant des ce rc les jusque dans le che na l me nant à la mer, 
en escortant les fe melles . Le j our de la prem iè re na issance dans l' a ire d'étude, 
bien que les arri vées de feme ll es so ie nt fréque ntes à marée montante. on note 
auss i des arri vages de feme lles a lo rs que la marée descend . Dans l'eau, le mâle 
de la cuvette les accompagne, parfoi s de trop près, ce qui provoque quelques 
a lte rcations (menaces voca les e t usage des g ri ffes des membres anté rieurs de la 
part des fem e ll es) . Seu les certa ines fe me ll es so rte nt de l'ea u mais la p lupa rt 
d ' e ntre e ll es ieste nt dans la c uvette pour plu sieurs heures en sc rutan t les envi
ro ns. Les feme lles qui so rte nt de l'eau le fo nt quas iment touj o urs a u mê me 
e ndroit de passage, bien que d ' a utres po in ts soient access ibles. Certa in es 
fe me lles resten t q ue lque te mps da ns la cuvette d ' accès pui s disparai ssent ve rs la 
mer e t rev iennent p lus ie urs he ures plus ta rd . 

Dans l'a ire d 'étude de West Rona, le premier petit de la sa ison 1996 naît 
le 25 oc tobre. Quatre j ours et deux jours avant la première na issance, les seul s 
indi vidus présents sur le s ite sont un grand mâle insta ll é dans la cuvette d'accès 
e t des feme ll es vis itant te mporairement cette c uvette. Le jour de la premi è re 
na issance, o n no te entre mâles présents un ni vea u d ' inte ractions ago ni st iques 
vio le ntes assez é levé. 
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Ces séqu e nces d 'évé ne me nts so nt déc rites d ans la litté rature , il es t 
cependant inté ressa nt de rappe le r ou de nuancer un certain nombre de fa its : 

- le phoque g ri s est cons idé ré comme le seul pinnipède à reproduction te r
restre dont la maj orité des mâ les ne s' insta ll ent pas sur les aires de repro
duction avant le début des na issances (HEWER, 1957 et 1960 ; CAM ERON, 
1970; A NDERSON e l al., 1975 ; BONESS & JAMES, 1979 ; A NDERSON & 
FEDA K, 1985 ; Tw1ss er al., 1994). Néanmo ins, on observe certains mâles 
qui visitent préa labl ement (plus d ' une semaine avant les premiè res na is
sances) le site qu ' il s défendront au cours de la sa ison (BON ESS & JAMES, 
1979, cette étude) ; 

- le statut de dominance d ' un mâle insta ll é semble stri c te me nt limité à son 
e mpl acement attitré dans la co lonie . Lorsqu'i l quitte cet e mpl aceme nt, 
un mâ le in sta ll é se comporte de mani è re soumi se vis-à-vis des autres 
mâ les rencontrés ; 

- bie n que re lati veme nt sédenta ires, des mâles in sta ll és aba ndo nne nt par
fo is le ur empl aceme nt po ur aller visiter une a ire é lo ig née de la co lo nie 
où il s se trouvent do nc e n position très subordonnée (T w1ss et a l., 1994, 
cette é tude) . A Sab le Is land , le début de la saison se caractéri se par un 
taux de remplaceme nt important des mâles insta ll és (BON ESS & JAMES, 
1979); 

- l'emplace me nt ponc tue l d ' un mâ le insta ll é se modifie au cours de la sa i
son, so it de mani è re ne tte, à l' issue d ' une a ltercation avec un autre mâ le, 
so it de ma ni è re prog ress ive, au fur e t à mesure que la répa rtition des 
feme lles et des autres mâles évolue sur le site ; 

- les feme lles pe uvent ê tre observées sur les s ites de reproduction plus de 
10 jours avant de do nner na issance à leur pe tit ( 1 ou 2 jours aux Orcades 
in FODGEN, 197 1, 1 semaine à Sable Is land in BONESS & JAMES, 1979, 
jusqu 'à 14 jours à North Ro na, avec une moyenne de 3,2 jours, n = 46 
feme lles , in POMEROY et al., 1994) ; 

- les va riation s indi v idu e ll es dans le co mportement d ' in s ta ll a ti o n des 
fe me ll es sont importantes, certa ines n'étant observées qu 'à fa ibl e dis
tance de le ur futur site de mi se bas et d ' autres vis itant success ivement 
des s ites é lo ig nés de la colonie (cette étude). A North Ro na, POMEROY 
e l al. ( 1994) observent éga lement que s i 82 % de 46 feme lles sont vues 
pour la premiè re fois à proximité immédiate de leur futur emplacemen t 
de mi se bas , que lques unes sont par contre renco ntrées à plus de 500 m 
de distance, dans une autre rég ion de l'île . Ces auteurs re marque nt éga le
ment la vis ite de feme lles non gravides mais ayant déjà mi s bas sur l' î le 
au cours des années précédentes. De no mbreuses feme lles o nt déjà un 
em placement terrestre fi xe plusieurs jours avant la naissance de le ur pet it 
(à Oronsay , Hé br ides, in H EWE R & B AC KHOUSE 1960, à l' il e de May 
dans notre trava il ). En outre, HEWER & BACKHOUSE ( 1960) précisent que 
sur les côtes battues, le mo me nt de l'atte rrissage des femel les semble 
dépendre de la direct io n du vent do minant ; 
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- dans nos deux a ires d 'étude de l' il e de May, les grands mâ les install és 
ava nt les pre mi è res na issances pa trouill e nt dans la c uvette d ' accès (éta
bli sseme nt d ' une a ire d ' influe nce aqu atique). Le ni vea u d 'agress iv ité 
apparent entre mâles semble confirmer qu ' il s é tabli ssent des é lé ments de 
hié rarchie avant l' insta llati on des feme lles (ANDERSON & FEDAK, 1985) ; 

- l'occ upation des s ites par les fe melles est progress ive dans le sens o ù 
e ll es vo nt d ' abord être de plu s en plus nombreuses à vis ite r la cuvette 
d 'accès, pui s à so rtir de l'eau, puis à s' in stall e r sur la te rre fe rme . Dan s 
le cadre de nos observations, ces é tapes sont plus souve nt accompli es par 
des « vag ues » de 4 à 6 femelles qu ' individuelle ment. A DERSO et al. 
( 1975) décrivent le comportement typique de vis ite des femel les qu ' ils 
voient atte rrir, seules ou en groupe, et s' arrêter la tête haute pour sc ruter 
les a lentours, les narines dil atées, à la recherche d ' un site propice; 

- contrairement à l ' idée généra le ment acceptée que les zo nes les plus 
proches de l ' eau sont utili sées en premier lieu avant que les phoques gris 
ne s'enfoncent vers l'inté rieur des terres (HEWER, 1957 ; COULSON & 
HICKLING, 1964 ; BONESS & JAMES, 1979), à l'Ile de M ay, le plateau de 
Rona Top, éloigné du rivage, est réoccupé plusieurs jours avant Tarbet. 
Les pre mi è res femell es mettant bas sur ce plateau trave rsent no tre aire 
d ' é tude et la laisse inocc upée; les premiè res na issances n 'o nt lieu à 
Tarbe t que quelques jours plu s tard. Rona Top, où les phoques fréquen
te nt une mare d 'ea u stag nante , es t pe ut-ê tre réocc upé avant qu e son 
accès ne dev ienne trop diffici le en ra ison de l'encombreme nt des pe ntes 
de Tarbe t au sud , e t du « c irque » de Rona Rocks au nord. 

L ' insta ll ation des feme lles se poursuivant, les naissances des pe tits (par 
la tê te ou par le s iège) sont réguli è reme nt observées dans nos a ires d 'études de 
l' il e de May aux diffé rentes heures de la journée. Contrai re me nt à l'ensemble 
des données de la littérature , nous avo ns noté, pour troi s mi ses bas observées , 
un tra va il long d ' au moins une he ure avant la dé li vrance, la feme ll e présentant 
de fortes contractions rég uli è res e t nette ment vis ibles. Par contre , la dé li vrance 
à propre ment parl er est rapide (entre 5 e t 10 minutes). Le 26 octobre à W est 
Rona, une feme ll e accouche dont le petit se présente par le siège e t reste coincé 
pendant plus de 30 minutes ; il est mo rt-né ou meurt pendant cet accouc hement 
d ' une durée ex ces si ve. Dan s le cadre de nos observations, l' inte rva lle e ntre 
mi ses bas des femelles marquées es t compris entre l an et I a n ± 10 jours 
(moyenne = l an± 3 jours, 17 observations) ; la proportion de mi ses bas se pro
duisant quelques jours plus tôt que la mi se bas de l'année précédente est équi
valente à la proportion de mises bas se produisant quelques jours plus ta rd. 

L ' a rrivée progress ive des fe me lles grav ides se poursuit sur les sites pro
voquant çà et là des interac ti o ns agoni stiques vio lentes associées d ' une part à 
l' arrivée des nou ve lles ve nues avec lesque ll es les femell es déjà insta llées doi
vent fa ire co nnai ssa nce (o u éve ntu e ll e me nt reco nnaître) (e n acco rd avec 
FODGEN , 197 1) et d'autre part à l 'augmentati o n gé né ra le de la densité . Le 
niveau d ' acti vité quotidie n des mâles semble éga lement très variable; ca lmes à 
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ce mome nt de la sa ison, il s pe uve nt néanmoi ns s'agiter dès que des te ntat ives 
d ' intru s io n sont effectuées par des mâ les étrangers au s ite . Les alte rcations e t 
poursuites e ntre mâ les causent des dérangements à l' origine d ' une importa nte 
proportio n d ' a utres interactio ns ago ni stiques e ntre ad ultes des de ux sexes. En 
mili e u de sa ison, a lo rs que les arrivées de fe melles s'espacent e t que chacun 
s' hab itue ù ses vo is in s, les petits les plus âgés se dé placent activement , no tam
ment dan s les c uvettes d'accès ; lorsqu ' ils sont sui vis par une mère a tte nti ve, il s 
pro voque nt éga le m e nt des inte rac tion s ago ni s tiques e n c haî ne qui peuvent 
mê le r plus de di x inte rve nants. 

I1.1.B. Accouplements 

Les prem iè res tentatives d ' accouplement dans nos aires d ' é tude corres
pondent au seuil de 25 % des na issances (fig. 20). Pe u après avo ir atteint le 
seuil de 75 % des nais sances dans les aires d'étude , les mâles install és dev ien
nent sexue ll e me nt ac tifs au point de laisser un certain nombre de mâles intrus 
(soit des vo is in s in stallés, soit des mâles pé riphériques ) fréquenter les aires 
d ' é tude e t te nter de s ' y accoupler. A North Rona, le pic des acco uple ments se 
produit para ll è le me nt a u pic du nombre de mâ les sur les s ites, so it a u cours de 
la s ix iè me semaine après les premières nai ssances (ANDERSON et al. , 1975). A 

!' li e de May , après la date correspondant a u nombre maximum de pe tits, les 
pos iti ons défendues par les mâles installés ne sont plus consta ntes d ' un jour à 
l' a utre; il s dev iennent ne ttement p lu s mobil es (en acco rd avec A N DER SON & 
FEDA K . 1985) et le ur deg ré de tolérance réciproque semble a ug me nte r avec le ur 
acti vité reproduc tri ce. Plutô t que de défendre une position , certa in s mâ les de 
pe tite taill e ti e nne nt compag ni e à une femelle e n part ic uli e r, ma lg ré les me
naces qu' e ll e pe ut profére r à le ur approche, essayant de se fa ire progress ive
me nt accepte r par e ll e. 

En 1996 ü W est Rona, i1 partir du 5 novembre, un m âle de petite taill e s' i mpose 
comme compag no n de la fem ell e D9. Persi stant dan s sa pos iti o n. rés i stant aux 
m enaces de cette femell e et particuli èrement di scret v is-ü-v i s des g ros m âles instal
lés dan s !" aire d' étude. il s' accouplera avec D9 à plu sieurs repri ses. no tam ment le 9 

et le 10 novembre. 

Les accouplements observés dans le cadre de notre é tude sont décompo
sés en une ten ta ti ve d ' accouplement qui dure de quelques secondes à 36 
minutes (moyenne = 12,5 minutes , erreur standard = 4 ,2 minutes, 7 observa
tions) sui vie d ' une intromi ss ion d ' une durée de 9 à 46 minutes (moyenne = 
24 , 1 minutes , erre ur s tand a rd = 2,0 minutes , 28 observations). Cependant, 
même après la fin de la pénétration, les deux parte naires peu ve nt encore rester 
l'un contre l' a utre pendant plus ie urs minutes. 

En 1996, la fem elle EXC s' accouple pendant 44 minutes m ais le m âle res te sur elle 
et la m ainti ent en pl ace pendant encore I h 22 min. 
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Fig. 20. E vo lu ti o n du no mbre dï nteraction s sex uell es ( Lental i vcs d 'acco upl em ent e t 
accouplements) obse rvées dans les aires d 'études de l ' li e de M ay (somme pour 
W est Ro na et T arbet ). Ecosse, 1996. 
Evol111io11 of 1h e numbe r of sexua l i111 e rac1ions (a11e111p1ed cop 11lc11io 11 s and 
copula tions) in 1h e s tud,· a reas of 1h e Isle of M ay (s un'I fàr Wes t Ro11a and 
Tarbet). Seo/lan d. 1996. 

En outre , en 1996 à W est Rona est observé un accouplement «externe » 
o ù le mâle « rate » sa pénétration mai s ne semble pas s'en re ndre compte e t se 
comporte de manière tout à fa it s imil a ire à un acco uple me nt réuss i. Cette obser
vation permet de noter que les éjacu lats sont importants mai s inte rmittents , tout 
au long d ' un « accouplement » de 46 min. 

Le comporteme nt postcopulatoire (après que le mâ le quitte la positi on de 
monte) est variable . Nous avons re levé des cas où 

- les partenaires se sépare nt sans inte rag ir ; 
- le s parte na ires inte rag issent de ma ni è re ago ni stique: m e naces e t/ou 

coups de griffes, le mâle poursuit la fe me ll e qui s'enfuit ; 
- les partena ires inte rag issent de ma niè re non agress ive, ce qui est pa rti cu

li è rement rare entre phoques g ri s adu ltes. 

En 1994. le m âle 7X res te près de sa partenaire après ! ' accoup lem ent pendant 
plu sieurs minutes . interag i ss ant de m ani ère calm e e t douce ( m o rclill c m e nt s, 
con tac ts nasaux. uti li sa ti o n des m embres antérieurs pour m aintenir la prox imité de 
l' au tre) pui s il s entament une no uvelle tentat i ve d 'accoupl em ent , interag i ssent 
encore et s·accouplcnt à nouveau. En 1996, la femell e MOS s' accoup le pendant 18 
minutes et présente ensuite un compo rtement excepti o nnel en tenant le m âle cl ans 
ses membres antéri eurs pendant plus de 10 minutes; le m âle se lai sse fai re sans 
au cune ag ress i v ité ; q uand MOS re lâc he son étreinte, l es partenaires res tent à 
m o ins de I m l ' un de l' autre; pendant près de 55 minutes. il s resten t physiquement 
très proches dans la cuve tte, se sentant parfo is le museau. pui s il s s'accouplent à 

nou veau. 
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Parmi les accoupleme nts observés, la femelle est couverte 
- so it à prox imité de son s ite d ' a ll a itement ; 

En 1996 à W est Ro na , les femelles S PL e t Y E L s ' accouplent à l ' em placement 
approx imat if de le ur petit pendant la lac tat ion. La fe me lle P s'accouple à environ 
9 m de son emp lacement moyen de lac tation. 

- soit dans la cuve tte d 'accès; 

En 1996 , à Tarbet, H 8 s 'accoupl e da n s la c u ve tte d'accès. La fe m e ll e G IN 
s ' accoupl e da ns l' eau, entre la c uvette d ' accès e t le che na l me nant à la mer. 

- soi t à une grande di stance de l' a ire où e ll e a a llaité son pe tit. 

E n 1996, la feme ll e F3 s' accoupl e à North Ness, à plusieurs centa ines de mè tres de 
son empl aceme nt d'a ll aitement (premi er goul o t de W est Rona). 

C hez d ' autres pinnipèdes égale ment, les femelles pe uvent s'acco uple r 
lo in de le ur e mplacement de mise bas (otarie à fourrure de Juan Fernandez : 
FRANCIS & BONESS, 199 1), ce qui minimi se l'inté rêt pour ces mâ les de défendre 
un territo ire fi xe pui sque les fe melles n 'y sont pas forcément fidè les . 

Pa rmi les accouplements observés à l ' il e de May, la femelle est couve rte 
pour la prem iè re fois 5 à 18 jours après sa mi se bas (moyenne = 14 j o urs, erre ur 
standard = 0,7 j ours, 17 observations) ma is des accoupleme nts anté ri e urs peu
vent bie n sûr avo ir li e u e n de hors des pé ri odes d ' observation (de nuit par 
exemple) . Les femelles quitte nt le s ite de reproduc tion e n sevrant le ur pe tit 16 à 
20 jours après l'avoir mi s au mo nde (moye nne = 18 j ours, erre ur standa rd = 

0,6 jours, 10 observations) et 0 à 6 jours après avo ir é té vue pour la premiè re 
fo is s'accouplant (moyenne = 3 jo urs, e rre ur standard = 0,8 jours, 8 observa
tions). Ce départ est so it souda in so it annoncé dans les jo urs ou les heures qui 
précède nt par des visites fréque ntes de la feme lle dans la c uvette d 'accès qui se 
pro longent vers les chenaux et la me r. Les petits sevrés restent 2 o u 3 j ours à 
l' e mplacement moyen où il s ont é té a ll a ités avant de commencer le urs dépl ace
ments erratiques sur la colo nie. Cou LS0N & H1 CKLING ( 1964) notent que les 
petits sevrés s'écarte nt des zones les plus pe uplées comme le ri vage e t re ntre nt 
à l' inté ri e ur des terres. Souvent (8 cas) , nous observons des femelles s ' accou
plant plusie urs fo is au cours de journées successives, so it avec un même mâ le 
(4 obse rva ti o ns) , so it avec des m â les diffé re nts. En o utre , deux vo ire trois 
acco upleme nts success ifs peuvent être observés entre les mêmes partenaires à 
des inte rva lles de que lques minutes à quelques heures (6 observatio ns , voir 
notamme nt les cas de 7X et de MOS plus haut). 

D ' une maniè re géné ra le, ces observati ons descriptives sont e n accord 
avec la littérature. Nous no to ns en o utre que plusieurs é lé me nts conve rgent 
pour supporte r l' hypothèse d'une compétiti o n postcopulatoire e ntre phoq ues 
g ri s m â les: 

- les fe melles sont couvertes plusie urs fois; 
- les mâles te rmine nt souvent les acco upleme nts e n ma intenant la femel le 
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pendant encore plusieurs minutes, la rendant indisponible pour les autres 
mâles qui pourraient la féco nder ultérieurement ; 

- les mâles effectuent souvent des accoup le ment success ifs avec la même 
feme ll e ce qui augmente probablement le urs chances d ' ê tre le m âJe 
fécondant ; 

- les accouplements semb lent caractérisés par l' échange d ' une quantité 
importante de sperme. 

D'une manière généra le , plus un accouplement sera proche du moment 
de l'ovulation de la femelle , plus il aura de chance d'être fécondant. Lorsque la 
reproduction a li eu en colon ie, où de nombreux mâles sont présents (dans le 
groupe et surtout à sa périphérie) et que les femelles présentent un oestrus bref 
e t peu detectable, les mâles ont intérêt à multiplier le nombre de leurs accouple
ments pour augmenter leurs chances de paternité. En outre, les spermatozoïdes 
vivants pouvant séjourner plu sieurs heures dans le tractus génital femelle , 
d ' autres facteurs interviennent com me la qualité et la quantité du sperme . Par 
exemple, des spermatozoïdes inséminés au moment de l' ovu lation de la femelle 
mais d ' une mobilité médiocre pourront être dépassés par des spermatozoïdes 
issus d ' un accouplement plus tardif, mai s de meilleure qualité ou simplement 
plus nombreux. On note en effet que, chez les oiseaux et les mammifères, les 
chances d ' un mâle de féconder une femelle sont proportionnelles à la quantité 
relative de sperme in séminée (MART I N e t al. , 1974 , in M0LLER , 1991). 
Lorsqu ' une compétition postcopulatoire entre mâles est possible , la sélection 
devrait donc favo ri ser la production d'une grande quantité de sperme (augmen
tation du vo lume et de la fréquence des éjaculats) grâce à un acc roi sse ment de 
la taille re lative des testicules (M0LLER, 1991 ). 

Cette compétition postcopulatoire, observée dans de nombreux taxons, 
aurait évolué su ite au coût énergétique élevé du comportement de reproduction 
mâle de ce rta ines espèces. Chez le phoque gri s, la compétition postcopulatoire 
pourrait notamment expliquer une partie du succès des mâles périphériques qui 
adoptent une stratégie a lternat ive en parasitant le comportement reproducteur 
des mâles in stall és. Laissant la coûteuse défense des femelles et du s ite à ces 
derniers, les mâles périphériques peu vent en effet s ' accoup ler avec des parte
naires déjà couvertes mais pas forcément déjà fécondées . 

11.1 .C. Autres interactions 

Outre les interactions agonist iques, les interactions sexue ll es et les inter
actions mère-petit qui forment la majorité des échanges soc iaux sur la colonie, 
nous avons également observé des comportements moins fréquents comme les 
épanchements d'agressivité des mâles adu ltes envers les petits: dans des cas 
évidents de frustration lo rs d ' interactions agon istiques entres adu ltes, on peut 
voir un mâle mordre vio lemment le premier petit qui se trouve à sa portée, le 
secouer é ne rgiquement et !" e nvoyer quelques mètres plus loin. Dans ce cadre, 
l'attenti on et l'agress ivité des mères sont cruciales pour la défense des petits. 
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Exceptionnel le ment , nou s avons a us si observé de longues inte rac ti ons non 
ag ress ives e ntre feme lles adu ltes . 

Le 14 novembre 1994. da ns la c uvette d'accès de Tarbe t, deux fe me ll es joue nt 
e nsembl e e n ro ul ant l' une sur l' autre. se sentant le mu seau e t assoc iant auss i des 
é lé ments du reg istre sex ue l. l' une fa isant mine de monter l' autre; cette interaction 
du re plus ie urs he ures avec des inte rrupti ons. Le 19 novembre 1996, une interac ti o n 
très comparabl e es t il nouveau observée dans la mê me c uvette de Tarbet : une des 
fe me ll es de 1994 ne se re trou ve pas dan s la paire de 1996 e t il es t imposs ibl e 
d'identifi e r la seco nde. 

Ce type de comporte me nt pourrait rentrer dans la catégorie du je u dya
dique me ntionné par WILSON ( 1974) chez toutes les c lasses d 'âge du phoq ue 
g n s. 

E n outre, nou s avon s parfoi s observé des inte ractions e ntre adultes et 
juvéniles qui fréquentent la co lo ni e de !' Ile de M ay e n petits no mbres . Ces 
juvéniles, bi e n qu ' il s sembl e nt reche rcher les contacts avec les adu ltes, susc i
tent pe u d ' inté rê t de le ur part et g lobalement, les ad ultes interagissent très peu 
avec eux. Quand elles sont observées, ces interactions sont essentie ll e ment des 
m e naces é mis es par le s feme ll es adultes envers les juvénil es. Rare ment 
(2 observatio ns), nous avons observé des comporte ments soc ia ux non agressifs 
entre ad ultes et juvéniles qui cons istent essenti e ll eme nt e n des contacts nasaux 
(ide ntifi cation par olfact ion) parfois longs e t ré pétés (en tre indi v idu s conn us?) . 
Des juvé niles sont occas ionne ll ement obse rvés dans les aires d 'étude de !'Il e de 
May tout a u long de la sa ison de reproduction , bien que le ur nombre sembl e 
plus impo rtant en dé but de sa ison a in s i qu 'e n 1996 par rappo rt aux autres 
années . 

11.1 .D. Dérangements 

Pour comp lé te r ce volet desc riptif, il faut note r qu ' à !' li e de May, des 
dé rangemen ts ponc tue ls des phoques clans les aires d' é tude sont associées a ux 
ac tivités hum a ines (pe rsonnes se dé plaçant clan s ou a ux a le ntours des s ites . 
bateaux lo ngea nt la côte, survo l d' av ion o u d ' hé li coptè re à basse a ltitu de). 
Lorsqu ' un certain se uil d ' alerte es t atte int clan s le g roupe de phoqu es, o n 
observe une fuit e e n masse vers la c uvette d ' accès où les animaux s'a rrête nt et 
prennent une posture d ' alerte pour localiser et ide ntifier la source de dé range
ment. M o in s d'une heure ap rès ce type de panique (déc rite par FODGEN, 1971 ), 
les animaux ont généralement regagné leurs e mplace ments respec tifs sur la 
terre ferme mais il s pe u vent res te r en alerte plus ie urs heures du ra nt. Dans le 
cadre de nos observations, les journées classées comme dérangées sont caracté
risées par plu sie urs fuites mass ives des phoques vers l'eau provoquées par des 
perturbations à la périphérie des aires d 'étude . 

Les sources de déran ge me nt sont: la présence d ' un e équipe d 'ornitho logues sur le 
pe tit pon t d e Tarbe t (26/10/95 , 27/ 10/96) , d es manoe u vres m ilit a ires avec 
ex plosion d ' une anc ien ne m ine après mi se e n garde par haut-pa rl e ur (26/ 10/95). 
une équipe du Scotti sh Natura l Heritage (ges ti on de l' îl e) e ffec tuant des réparati o ns 
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sur le pont (28/ I 0/95), des to uri stes qui accos te nt sur l' î le po ur pique-nique r e t 
vis itent les li eux (29/ 10/95), une éq uipe de pl o ngeurs qui accos te nt e l v is ite nt les 
li e ux (4/11/95 ) a in s i que le trava il de l' équipe sc ie ntifiqu e à R o na T o p et les 
tra versées réguli è res du po nt qui y sont assoc iées (23/ 11 /95 , 4 /11 /96, 8/11/96, 
19/ 1 1 /96, 28/l 1 /96). 

Les perturbations, qu'elles soient d'ori g ine huma ine, dues a ux alterca
tions e ntre phoques ou associées a ux te mpê tes, e ntraîne nt à court terme une 
aug me nta tion de la locomotion, de l ' ale rte e t des inte rac ti o ns agonistiques. Lors 
des te mpê tes, un certain nombre de femelles se dé place nt avec le ur pe tit plus 
ha ut s ur les pentes. Il s'en s uit généralement une grand e confu s ion dans les 
groupes. En cas de te mpête associée à une marée haute, des pertes d e pet its par 
le urs mères sont réguli è re me nt observées (11/11/96, 25/11/96). Le dérangement 
provoq ué par les goé la nds (Larus marinus essenti e ll e me nt e t Larus argentarus 
dans un e mo indre mesure) conce rn e les nouveau-nés: lors d'un ce rta in no mbre 
de nai ssances, des goé land s sont attirés par l ' expulsion du pe tit pui s du placenta 
que la fem e ll e ne consomme pas, contrairement à de nombre ux autres m a mmi 
fère s. L es pe tit s morts so nt éga lement démembrés par les goé lands (déjà 
observé par B OYD & C A MPB ELL, 1971, o u B URTON et al. , 1975, à North Rona). 
A l'ile de May, nou s avons souvent observé plusieurs goélands harassant un e 
mère pour tenter d ' attraper le placenta et de l 'écarte r des phoques pour le 
consommer. La feme ll e réagit e n me naçant e t e n te ntant de mordre les oiseaux , 
ce qu 'elle réussit parfoi s : e n une occas ion nous avons o bservé une mère a ttra
pa nt un goéland dans sa gueule et le secouant é nerg ique me nt avant d e le rel â
c her. Ce genre d ' interaction pourrait ê tre à l'o ri g ine du pourcentage non négli
geable d e goélands à l ' aile cassée o bservés sur les s ites a u mili e u e t à la fin de 
la sa ison (comme suggéré par BOYD & CAMPBELL , 197 1). A l' lle de May, il est 
ex trê me me nt rare que les goélands s'enhardi ssent à a ttaquer à coups de bec un 
no uveau-né vivant, ce qui n ' est pas le cas à North Ro na. Da ns cette colonie, 
tous les petits phoques gris en période de lac tation subi ssent des attaques de la 
part des goé lands, ce qui joue probable ment un rô le impo rtant dans la mortalité 
juvé nil e (SEDDON et al. , 1998). 

A long terme, les e ffets du dérangement d ' origine huma ine sur les co lo
nies de phoques g ri s sont difficiles à mesurer. D ès 1971 , B OYD & CAMPBELL 

mentionne nt que les dérangements occasionnées par les biol ogis tes (ma rquages, 
pesées, recenseme nts, photographie, débarquement de matéri e l) peuve nt provo
quer nota mme nt le d é pl aceme nt des femelles gravides ve rs d 'autres s ites , le 
départ d éfiniti f de mères après la pe rte ou l'abandon du pe tit , l'écrasement de 
petits par la fuite d 'adultes e t l ' e mpêchement ou l' interrupti o n d 'acco upl e
ments ; les pe tits pesés qu o tidi e nneme nt sont égale ment m o in s lo urd s a u 
sevrage que les pe tits non man ipul és. Dans son étude des interac ti o ns m è re
petit, FODGEN ( 197 1) impute les problè mes observés au ni veau de l ' identifica
tion du pe tit e t du rythme d 'a ll a iteme nt dan s un s ite des Orcades aux dérange
m e nts. Néanmoins , ces diffé re nts a ute ur s s'acco rd e nt pour dire que des 
phé nomè nes d'habituation de la part des phoques s · o bservent assez rapidement 
e n ce qui concerne les dérangements qui ne sont pas directement dirigés vers 

4 15 



~ 

;;, 
:; 

Il; 

t \\ 
\',' 

\ 

' 

tl i; 

( 

1 ~ 
!,-
V 

' 

1 
I"-r 

h 1\ 1t· ~l} 

• 
• * 

◄ 

* 

• 
* 

• 
◄ 

• 
* • 

◄ 

8 • • 
◄ * 

•• 

• 
• 

• 
◄ 

•• ,f • .. 
◄ 

!
,1/{ 

?' 

-
~--✓ 

... 
• • 

Fig. 21. A. A ire d 'étude de la bai e de Rakouchektchn a ia, îl e de Litsky i, vue du point 
d 'observation (éto il e) . 
B. O cc upa ti o n de l ' aire d ' étude par les phoques au mili e u de la s a iso n de 
re prod uc tion. Les é toil es représentent le s petits, les cerc les les fem e ll es . le s 
triang les les mâles et les carrés re présente nt les indi vidu s dont le sexe n·a pu ê tre 
déterminé . 
A . Rakouchekrchnaia s!Udy arect, Li1skvi, .fi·orrt The observai ion poinl (slar). 
B. Seals clis1ribution in the Slltdy area b_, , mid-season. S1ars a re pups, ci rc/es are 
females, triang les are males and squares a re individualsfàr which sex couic/ no/ 
be determined. 
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eux (Bovo & CAMPBELL, 197 1 ). A I' fi e de M ay, le dérangement po ussé qui 
consiste à capturer les femelles e n pé ri ode de lactation (sous anesthésie légère, 
mè res e t petits sont pesés, mesurés et des éc hantill o ns so nt pré levés à fin 
d ' é tudes génétiques, énergétiques, éco-tox icologiques ; des é metteurs VHF ou 
satellites peuvent être collés sur leur fourrure à des fin s de radio-pistage) abou
tit parfo is à la perte ou à l'abandon de son pet it par la feme lle qui ne tarde pas à 
disparaître en mer. 

11.2. Litskyi, Russie 

Les observations que nous avons effectuées en Russie couvre nt approx i
mativement le premier ti e rs de la saison de reproduct io n dans la baie de 
Rakouchektchna ia , princ ipa l site utili sé par les phoques gris sur l'île de Litskyi. 
Les particularités qui diffé renc ient ce site de la colonie de référence, I ' Il e de 
M ay, sont les suivantes: 

On a vu que cette grande baie d'accès faci le se caractérise par une pente 
douce descendant vers une cuvette centrale en communication avec la mer à 
marée haute , que la valeur du rapport des sexes est en accord avec cette topo
graphie ouverte et que les ad ultes se re ndent régulièrement à l 'eau en profitant 
de la marée haute pour écourter le ur traje t terrestre (fig. 21). La densité du 
groupe est in féri eure à cel le de l'ile de May (voir plus lo in ). E n outre, l'en
se mbl e de l ' île bé néfic ie d'un nivea u de dérangement d ' o ri g ine humaine 
presque nul. Seuls les biolog istes (3 personnes en 1992) sont à 1' o ri gine de per
turbatio ns ponc tuelles et Litsky i es t de lo in la mo ins dérangée de toutes les 
co lonies du phoque gris mentio nnées dans ce travai l. 

Le principal substrat fréquenté par les phoques est ic i la ne ige recouvrant 
la végétat ion . Cette couche de ne ige pourrait avo ir des conséq ue nces sur la 
the rmorégul at ion des phoques mais peut-être auss i au ni vea u de l'apport com
plémentaire d'eau par ingestion de neige que nous avons fréquemment obser
vée chez les feme lles et les petits sevrés (également observé par YISHNEVSKAIA 
et al. , 1990, en mili eu nature l et en capti vité). U ne autre particularité concerne 
les o iseaux qui consomment placenta et cadavres de petits : les goé lands sont 
peu nombreux et le ur acti vité typ ique sur !'Ile de May est ic i accomplie par des 
grands corbeaux, Corvus corax, qui fréquentent la baie en grand nombre e t 
harassent les mè res des phoques nouveau-nés (voir Résulta ts & Discussion, 
partie IV). 

Les fe me ll es que no us avo ns observées à Litskyi présentent , d'une 
manière générale, un pelage p lus fo ncé que dans les autres colo nies étudi ées 
(Ecosse, Cornouaill es, Mer de W adden). De plus, les études menées par les 
chercheurs ru sses suggèrent un poids des petits à la naissance légèrement supé
rieur, une période de lactat ion légèrement p lus courte (à Aynov : 14,5 jours, 
4 1 feme lles , VISHNEVSKAIA et a l. , 1990 et à Litskyi : 14 jours, 3 feme ll es, 
K0NDAK0V, données non pub!., 1992) et un oestrus se produisant plus tôt après 
la mise bas (11,8 jours, 5 femelles, YISHNEVSKA IA et al. , 1990) que d ans 

4 17 



PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GRIS 

la plupa rt des colo ni es britanniques (à l' exceptio n cepe ndant de Donna Nook 
où les femelles o nt te ndance à mettre a u mo nde des petits plu s gros que la 
moyenne britannique et dont le ta ux de cro issance est légère me nt supérieur aux 
autres co lonies du mê me stock, L1DGA RD, 1996) . 

L 'absence d ' ide ntifi cati on indi vidue l le des phoques ru sses ne nous a pas 
pe rmi s de mesurer le te mps passé dans l'eau. Selon V1s 1-1 NEVSKA IA et a l. ( 1990), 
e nviron de ux ti ers des fe me lles se rep rod ui sant sur l' î le d"Aynov (à l'ouest de 
Mo urmansk) passent la p lu pa rt du te mps avec le ur j e une, ne se rendant que 
rare me nt à l 'eau (me r o u c uvette de marée). Le reste des feme lles séjourne nt e n 
majo rité dans l' eau e t n'en sorte nt que pou r a ll a iter le ur petit. Ces a ute urs rap
po rte nt un tau x de mo rtalité des pe tits assez é levé po ur l' e nsembl e de l' î le de 
Litsky i (> 30 % ) impu té a ux tempê tes d ' hi ver qui ba laye nt les pet its dans les 
parti es les plus ex posées . La morta lité est moindre sur Aynov, de ta ill e compa
rab le ma is de re li e f plus bas, pe rme ttant aux paires mè re-pe tit de remo nter vers 
l' inté ri e ur de l' î le po ur échapper aux vagues e n cas de g ros temps. Néanmoins, 
la m o rtalité à Litsk y i va ri e fo rte ment suivant les sec te urs e t la ba ie d e 
Rako uchektchna ia est l'a ire la plu s protégée avec la morta li té la plu s fa ibl e . 

Notre s ite d 'étude russe présente donc des d iffé re nces mine ures par 
rapport a ux a ires é tud iées à l' il e de May. Bie n que les phoques de Litskyi se 
re produi sent sur la ne ige, il s s'agit de reproducte urs te rres tres car il s ne doi
ve nt pas s'adapte r à une carac té ri stique maje ure de la ba nqui se: l' insta bilité 
topographique . On n 'observe pas à Litsky i d ' ind ices d ' une sy nchron isat ion 
acc rue des na issances, d ' un compléme nt a lime nta ire des feme lles pendant la 
lactation ou d ' une propo rti o n particuli è re me nt é levée d' inte rac tions mère
pe tit comme c'es t le cas dans les g roupes se re produi sant sur la banqui se. 
Pourtant, des observat ions des che rche urs russes suggère nt que les groupes 
de la côte de M o urm a n, co mm e ce ux du St.-La ure nt (LY DERSEN e t a l., 
1994a ; B AKER S . el a l. , 1995 ; HALLER el a l. , 1996) , pou rra ie nt présenter 
une pé riode de lactat io n conde nsée pa r rapport a ux grandes co lonies te r
restres écossa ises. S i c'es t le cas. ce phé nomè ne pourra it ê tre assoc ié a ux 
cond itions c li ma tiques très diffi c iles e n hi ver au Nord de la Ru ss ie. 

Our Russian sludy s ile shows only minor differences wi1h th e Is le of 
May s!ud_v a reas. A/1hough Lilsky i g rey seals m ainly breed 011 sno w, 1hey are 
/and-breeders as 1hev do 11.01 have to adapt to a major charae1eri.1·1ic of ice : 
1he lopographica l inslability. On this Russian is land, 1here is 11 0 e\lide11 ce of 
a hig h breeding synchrony, of a j ishing aclivity of molh ers or of a parl icu
/ar/y hig h level of mother-pup interactions as observed in ice-breeding co/o-
11ies. However, observCll ions bY th e Russian biolog isls suggesl 1/w1 lhe g re_,. 
sea /s r~f the Murman coast, in common wilh 1h es e breedin g in 1he St. 
Lawrence (L YDERSEN et a l. , 1994a; BAKER S. e t a l. , 1995; HALLE!? et a l. , 
1996), may show a condensed /ac1a 1ion period cornpared to 1he large /and
breed ing groups of Scot /and. If 1his is lh e case, il couic/ be associated 10 the 
d iffïcult weather condi1 ions in winter in the Nor1h of l?ussia. 
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11.3. Richel, Mer de Wadden 

La co lon ie de Ri che ! est plus particuliè re. T out d 'abord, e ll e rassemble 
un no mbre réduit de phoques : nous avons re levé un tota l de 62 indi vidu s le 3 
j anvie r, 64 indi vidus le 4 janvie r e t 38 indi vidu s le 16 j anv ie r 1995 dans la 
seule a ire utilisée pour la re produc tion (quelques animaux pou va ie nt échapper 
aux comptages, cachés par une ondul ati on de te rrain , fig. 22). Lors de ces troi s 
journées, e nviro n un quart d es ph oqu es co mptés se trouv e nt clans l' ea u , 
quelques uns sont d ispersés lo in sur le banc de sable, ma is la maj orité des indi 
vidu s es t in sta ll ée sur le sab le à que lques mè tres de l'eau. T out au lo ng des 
o bse rvatio ns, un noyau dense de 10 à 15 phoqu es es t o bse rvé au ce ntre du 
groupe, en bordure de l'eau. Ce noyau se caracté ri se par une d istance in te r- indi 
vidue ll e in fé ri eure à toutes les di stances que nous avo ns pu observer dans les 
autres colon ies de reproducti on du phoq ue g ri s (moins cl ' 1 111) et par une pro
portion élevée d ' imm atures. En deho rs de ce noya u, les phoques prése nt s à 
Riche! sont so it des ad ultes iso lés (mâles ou feme lles) so it des trios mère-petit 
acco mpagnés d ' un g ros mâle. Il s sont distants de 10 à 30 m les uns des autres . 
Seul un petit no mbre de fe me lles sont accompagnées d "un petit (4 peti ts sont 
comptés lo rs de chaque vi s ite) et c hacune d 'entre e ll es est apparemment gardée 
pa r un mâle qui se re pose à q ue lques mè tres e t menace to ut phoque approcha nt. 
Le 3 janvier 1995 , nous re le vo ns égal ement la présence de deux phoq ues mar
qués: la femelle NO (née en 1988) qui in te rag it dans le noya u de nse d'imma
tures, et le mâle 6R (né en 1992) dans l'ea u à proximité du g roupe. Ces deux 
indi vid us o nt é té réc upérés au cours de le ur pre m iè re année par le centre de 
réhab ilitati o n de Norde n, e n Mer de Wadden a ll e mande. li s o nt é té marqués 
pui s re lâchés sur Riche! après sev rage (RABENSTEIN, 1996, comm. pers. ). La 
fe me lle NO, déjà loca li sée dans la région de Riche! ava nt nos observat io ns, sera 
égale ment rev ue dans les sema ines qui sui ve nt. 

Dan s ce groupe, mâ les, fe me lles e t immatures se rendent réguli è re me nt à 
l'eau. L 'accès est très ouve rt ( la topographie est quasi-pl ane), la de ns ité d'indi
vidus est fa ibl e e t la di stance ~1 parcourir sur le sab le es t réduite (pui sque la plu
part des animaux sont insta ll és le lo ng de l' eau). E n o utre, o n re lève un ni veau 
d'influence humaine é levé: les fe rri es re li ant le po rt de Harlingen à l' î le de 
T e rschelling lo ngent rég uli è re me nt Ri che !. De plu s, les te mpêtes d ' hive r 
ba layent fréqu e mme nt d u ba nc de sab le les petits q ui sont retro uvés par le 
public sur les pl ages de Mer de W adden et di rigés vers les d iffé rents centres de 
réhab i I itati on. 

Par exe m ple. le 3 jan vie r 1995 , quelques j ours après une te mpête. il ne res te sur le 
s ite que 4 nouvea u-nés (nés après la te mpête). Plus aucun des 18 pe tit s qui o nt é té 
co mptés s ur la co lo ni e av a nt cett e te mpê te n· es t p rése nt. Dan s les jours qui 
sui vro nt , 9 de ces pe tit s seront récupé rés par des centres de réhabilitati o n. 

Pour finir , des av io ns m ili taires effec tue nt des entraînements à basse a lti 
tude ~1 partir de Leeuwarden e t survolent réguli è re me nt Ric he ! ; ma is ce type de 
dé rangeme nt s · observe éga le ment à I' li e de May (base aé ri e nne de Le uchards, 
F ife) e t provoque rare ment des fuites en masse ve rs la mer. 
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Fig. 22. A. Parti e centrale de l ' aire d 'étude de Ri che!, vue du point d 'observation (étoile) 
c·es t-à-d ire du bateau au mo uill age. B. O ccupat ion de l ' ai re d 'é tude par les 
phoques au mili eu de la sa ison de reproduc ti on. L es étoiles représentent les petits. 
les ce rc les les feme l les. les tri ang les les m âles et les ca rrés représentent les 
individus don t le sexe n·a pu être déterminé ( immatures pour la plupart). 
A . Central part of Riche/ s tudy a rea , .fi·om the observa tion po int (star) , th e 
m ooring boa t. JJ. Sea /s d istribution in the s1ud_1· area b_1· 111id-season. Stars a re 
pups. circ/es are f e 11w les, triang les are males and squares a re individua /s .fàr 
which sex co11/d 1101 be determined (111ost of them being i111111a111res) . 



COMPORTEMENT DES IND IVID US 

Le site de Riche! est fréqu e nté toute l'année pa r les phoques g ri s. Le 
nombre d ' individus présente un pic systématique en av ril (groupe de mue) et un 
pic nettement moindre en octobre. Nos comptages sont supéri eurs aux nombres 
moyens de phoques recensés au moi s de j anv ie r e ntre 1985 e t 199 1 (de 20 à 40 
individus, R EIJ NDERS et al., 1995), seul un pet it nombre d'individus ont donc 
probablement échappé à nos relev és. La sa iso n de re production à Richel 
(décembre-février) est surprenante ca r les indi vidu s qui on t initi a lement colo
nisé ce s ite provie nnent principaleme nt des î les Farne. Angleterre , où la repro
duction a lieu de la mi-octobre à la mi-décembre . En o utre , dans la petite co lo
nie d' Am rum (Mer de W adden a llemande, 30 à 40 phoques gris au tota l), plu s 
a nci e nne qu e Ri c he!, les nai ssances ont éga leme nt li e u e ntre novembre et 
déce mbre (VOGEL & KOCH, 1992, in R EIJ NDERS et al., 1995). Le fait que les 
petits nai ssent tard à Riche! a été associé au jeune âge des fe me lles reproduc
trices dans cette co lonie récente 18. Le déca lage prog ress if des na issa nces de 
février à janvie r supporte cette hypothèse, les femelles se reprodui sant plus tô t 
en pre na nt de l'âge (T ' HART e t a l. , 1988 ; V ED DER et a l., 1992). De même, 
RAD FORD et a l. ( 1978) note nt que, dans des groupes de reproducti o n récents des 
îles Orcades, la date moyenne des naissances se produit plus d ' une sema ine 
plus tard que dans des co lonies vois ines plus anciennes. Si cette hypothèse se 
vérifie, la saison des nai ssances à Riche ! dev ra it progressivement se stabili ser 
en automne, avec l'aug mentation de la proportion des feme lles multipares. 

En ce qui concerne la présence de juvénil es , e ll e est souve nt observée à 
la périphérie des groupes de reproduction. Un groupe de nse formé de mâ les 
immatures, de juvéniles e t de feme ll es grav ides est me ntionné en début de sai
son dans une colonie des Hébrides inté ri eures par HEWER ( 1957). Quand la sai
son débute vraiment, la présence des juvéniles dev ie nt occas ionne lle; il s sont 
pe u nombreux (le gros des juvéniles doit être a ille urs) e t très mobiles d'un jour 
à l' autre; ils jouent beaucoup entre eux ou to ut seu ls . A Sable lsland , égale
me nt , BONESS & JAMES ( 1979) o bserve nt des adultes et des juvéni les tout 
proches les uns des autres en périphé rie de la colonie mai s, sur le s ite de repro
duction à propre me nt parler, les mâles gardent des di stances inte r- individue lles 
plus importantes. La faib le densité des phoques à Riche ! e t la formation récente 
du groupe de reproduction (premiè res nai ssances reportées e n 1985 , VEDDER 
et al., 1992) pourrai ent ex pliquer la tolérance d' un noyau d ' immatures à prox i
mité immédiate des indi v idu s re producteurs. Il faut toutefois no te r qu'en 
Bretag ne, dans le pe tit groupe de phoques g ris se reprodui sant à Molène. les 
juvé nil es , autre ment vus e n compagnie des feme ll es adultes, sont exc lus des 
rassembleme nts de reproduction qui se forment en septembre (BEUR IER , 1989) . 

18 Si l ' on considère que l ' immigrati on qui (a) con tribue(é) à la formation de cette co lon ie 
concerne essenti ell ement des femelles primi pares (voir Résu ltats & Discussion. partie 
VI) donc de quatre à six an s. les premières mères ayant donné naissance à un petit sur 
Ri che! en 1985 auraient au maximum 16 ans lors de nos observations ( 1995) . Or les 
femelles de 16 an s et p lus représentent une proporti on non nég li geable des reproduc
tri ces dans les colonies insta llées depuis plu sieurs d izaines d ' années . A ! ' Tic de May par 
exempl e, sur les 22 femell es que nous avons étudi ées dont !"âge est connu. 9 ont 16 ans 
ou plus (maximum : 28 ans). 
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PLAST ICITÉ COM PORTEME NTALE CHEZ LE PHOQUE GR IS 

Mal g ré l ' aug mentation quasi-exponentielle du nombre d ' indi v idus 
comptés à Ri che!, il est c lair que la nature du site convient peu au bon déroule
m ent de la période des so ins maternels des phoques g ris en hiver. D epuis que la 
reproduction est y observée, les petits de Ri che! ont souffert du mauvais temps: 
en 1985, les deu x premiers petits sont ba layés par les vagues. un des deux sera 
sauvé par un centre de réhabilitation : en 1986, les deux petits reportés sont 
éga lement balayés par une tem pête. un des deux sera retrouvé mort ; sur les 
c inq petits nés en 1987 , deux seulement g rand iront naturellement tand is que les 
troi s autres ne survivront que g râce ~1 l ïntervention des centres (T' H ART et ol., 
1988). Outre ses carac téri stiques ac tuelles. R ichel présente des m odificat ions 
rnorphod y namiques (sa hauteur diminue progress i vem ent au cours des ans) qui 
peuvent influencer l 'évo luti on de la co lonie à long terme ( REJJ NDERS et al., 
1995) . D e m êm e. Sct-lEIBEL & W EIDEL ( 1988) qualifi ent le banc de sab le 
d ' Amrum d'habitat peu favorable au phoque gri s. Il a cl one été suggéré de 
dép lacer progressivement la co lon ie de Riche! en relâchan t systématiquem ent 
les j eunes réhab ilités en Mer de Wadden en un site plus approprié. éanmo in s, 
un tel site es t ex trêmement diffic ile à cho isir et une augmentation incontrô lée 
des populati ons de phoques gris en Mer de Wadden pourrait rap idement provo
quer des conflits avec d ' autres ac tivités de la rég ion (pêche notamment) (VAN 
BR EE et al., 1992 : REJJ NDERS et al. , 1995). L a présence des phoques communs 
(dont les pet its sont nettement plus « m arin s » que ceux du phoque g ri s et se 
révè lent d 'exce llents nageurs m o ins d ' une heure après leur naissance) ne pose 
quant à e lle pas de problèm e de compét ition puisque les deux espèces occupent 
des niches alimentaires différentes: le g ri s se nourrit plus au large, à plus 
g rande profondeur et d ' autres proi es que le co mmun (LAMOTTE, 1994) . 



COMPORTEME T DES IND IVIDUS 

En comparaison avec la co lonie de l' il e de May, le groupe de Riche( 
s ' avère très exposé aux tempê tes, ce qui est peu favorable à la reproduction 
de l'espèce. La synchroni sa ti o n des naissances y est faib le com me l' ind ique 
l 'o bservation , lors des v is ites ponctuelles , d'une proportion réduite de 
femelles accom pag nées d'un petit. La d e ns ité du g ro upe es t fa ibl e , le 
nombre relat if de mâles est é levé et les feme lles accompagnées d ' un petit 
sont gardées pa r un mâ le. Un noyau dense dï mmatures s' intègre au g ro upe 
de reproduction. Les inte ractions avec !"homme sont nombreuses qui 
influencent la dé mographi e de ce groupe. L'homme module notamment la 
mortalité juvé nil e en sauvant une proportion élevée des pe tits séparés de leur 
mère lors des tempêtes. De même, la dispersion géographi que des juvé niles 
es t influencée par le lâcher systématiq ue sur Riche] des indi vidus sortant des 
centres de réhab ilitat ion. Des indi vidus aya nt séjourné clans ces centres pe u
vent ê tre rencontrés sur le banc de sab le plusieurs an nées a près avo ir é té 
re lâc hés. Outre ces partic ul a rités, ce g ro upe présente des caractérist iq ues 
typiques d'une colon ie récente comme le décalage prog ress if de la date des 
naissances ou la tol é rance d ' immatures sur le s ite de reproduc tion. 

Compared with 1!,e reference co fom ·, 1he Isle of May, lh e breeding 
group on Riche[ is verv exposecl to stonns ,,vhich can affec/ pup survivaf. 
Birlhs are not ve rY synchronised, as sugges!ed by the fo w proporlion of 
adu ft fe111a fes 1rith a pup on each visir 10 1he site. The group dens i1.,· is fow, 
!he proportion of males is high and each mo!her is apparentfr guarded by 
one male. A dense co re-g roup of immalure seafs is observed within the 
breeding group. The interaclions between th ese seafs and man are .fi·equent. 
Among olher aspects of denwgraphy, man influe nces th e pup mortafi1y by 
rescuing a high proportion of pups separated ji·om th eir mothers du ring 
storms. A fso. 1he geographicaf d ispersion of juvenifes is inff uenced by 1he 
systemal ic re fease of rehabifi1a1ed pups on Riche /. lndi vidua f seafs th at 
stayed for se1·eraf months in rehabifilation centres ,nay be found 011 Riche / 
.,·ears after being re feased. Aside .fi·om these pecufiarities, this group does 
showfeatures lvpicaf of a recenl co fon v, such as the 1re11dfor pupping ear
fi er each year and 1he occurrence of immatures H·i1hi11 lh e breeding g roup. 
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Fig. 23. A. A ire d"é tude de Ru ndle Cave , B a ie de Pend ower, vue a pi ca le. Le po int 
d "obscrva ti on es t ind iq ué pa r une éto ile. B. Occupati o n par les phoques e n mili eu 
de sa ison de reproduc ti o n e t subd ivisions de l' a ire d ' é tude: 1. cuve tte, 2. rochers, 
3. en trée, 4. la rge. Les é to il es représentent les pe tits. les cerc les les fe me lles e t les 
tri angles les mâ les. 
A . Rundle Ca ,,e s1ud_, , a rea. Bay of' Pendower. apical view. The observation poinl 
is indicClled b_,. a .,·1ar. B. Sea /s dis1 ribu1irm by micl-season and subdivisions of lhe 
s111d,· area : /. pool. 2. rocks, 3. e11 1rnnce. 4. off1·hore. S1a rs a re pups. circ/es are 
fe 11 w/es. triangles are lllaies. 
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COMPORTEMENT DES INDI VIDUS 

11.4. Baie de Pendower, Cornouailles 

Dans les troi s grottes fréquentées par les phoques gris en ba ie Pe ndower, 
les petits na issent sur une pl age de sable fin s ituée au fond d ' une fa ille verticale 
qui s'enfo nce dans la fa la ise sur plusieurs diza ines de mètres. La morp hologie 
intéri eure des g rottes est suj e tte à d ' importantes va ri ati ons . 

Par exemple, la nuit du 8 au 9 septembre 1995. la grotte de Bosistow Lesser Cave 
es t com p lè teme nt re mode lée pa r un e tem pête (fig. 24). W ES TCOTT ( 1997) me n
ti o nne éga le me nt les change me nts de substrat au fo nd de la gro tte de Ru nd le Cave 
suite aux te m pêtes (entre ga le ts, sable gross ie r e t sa bl e rin ). 

8 septembre 1995 

9 septembre 1995 

Fig. 24. Mod ifi cati on de la to pographi e de la gro tte de B. Lesser Cave après 
une tem pête (vue de pro fil ; [J sable, IZl roc he rs, D cuvette). 
Modifïcal ion of B. Lesser Cave 's 1opograph_1· afier a s/Orm (p rojïle view: 
[J sand. IZl rocks, D pool) . 

E n 1995 , les naissances o nt d'abord li e u da ns la grotte de B. Lesser 
C a ve : qu a tre pe tit s vo nt y naître dont deu x mo urro nt av ant le sev rage 
( W ESTCOTT, 1997). Cette g rotte, s ituée au fo nd de la ba ie, est re lativeme nt pro
tégée et sa p lage in térie ure est de bo nne taille . Comme dans les deux autres 
g rottes, une cuve tte d 'eau résidue ll e y subsiste à marée basse . Mai s l' accès vers 
l' intéri eur de la g ro tte est rendu très di ffic il e par la présence d' une large zone 
d ' éboulis rocheu x o ù la locomotion des phoques est mala isée à marée basse . La 
g rotte de Bos istow G reat Cave qui présente de ux entrées pe rpendicula ires est 
plus ex posée à la houle du large et n 'est pas plus propi ce aux m ises bas que la 
précédente: cinq petits y na issent en 1995 dont deu x sont retro uvés morts avant 
le sev rage (W ESTCOTT, 1997 ). Dans la troi siè me grotte, Rundl e Cave, le 9 e t le 
1 1 septembre il n ' y a pas encore de petit ma is des traces de passage d'adultes 
au niveau de la pl age (fig. 23). Le 13 septe mbre un pre mi e r no uveau-né de 
que lques heures y est observé . Au total , hui t petits vont naître dans cette grotte 
qui survivront tous jusqu 'au sevrage (W ESTCOTT, 1997). Les fe me lles identi 
fi ées dans le cadre de nos observations (5°, Y et P) on t toutes mi s bas dans cette 
grotte e ntre le 13 et le 20 septembre (pendant la pé ri ode d ' observatio n, aucun 
de ces petits n' est encore sev ré). 
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PLASTI CITÉ COMPORTEME NTA LE CH EZ LE PHOQUE GRI S 

A l'ex té ri e ur des g rottes , la baie de Pendower est essentie ll ement fré
que ntée par des phoques à l'entrée imméd iate des failles ou se dé plaçant entre 
ces e ntrées et le large. Au s ud de la baie de Pendower, la crique de Zawn 
Ke ll ys, abritée des ve nts dominants, est très fréquentée par les phoques. Cette 
aire dépourvue de grotte semble jouer les rô les de « sall e d ' attente» pour les 
fe me lles grav ides, de site de détente (re pos, j e ux), de s ite de refuge pour les 
mâl es périphériq ues, de zone de séc urité en cas de dérange ment ou en cas de 
marée basse limitant les déplaceme nts aquatiques à l'entrée de la grotte de 
Rundl e Cave. Cette cr ique fait parti e des aires de repos aquatiques (inshore 
wme r resting places) décrites par W ESTCOTT ( 1997) . 

Chaque foi s que lïntérieur de la g rotte de Runcll e Cave es t vis itée par les biol o
gistes à des rin s de recensem ent. les adu ltes fui ent vers Zawn Kellys où il s peuvent 
être observés en position cl" alerte. Il s rev iennent cla ns la baie de Penclower quelques 
heures peu plu s tard. 

A !" e ntrée de la grotte de Rundle Cave, le nombre maximum de feme lles 
différentes observées au cours d ' une même journée est de cinq e t le nombre 
maximum de mâles es t de troi s. Les observations des phoques identifiés au 
cours du moi s de septembre ne sont pas répart ies a u hasard à l'entrée de la 
grotte. Outre l'effet de la marée e t du sexe (vo ir plus loin ), chaq ue individu 
semble fréq ue nter une aire préférentielle. En plus des troi s fem e lles su ivies , un 
mâ le dominant 19 (foncé et de g rande taille) e t un mâle subordo nné (p lus c lair et 
de taille comparable à une grosse femelle) gardent l'entrée de la grotte. Le mâ le 
subordonné est très act if mai s reste toujours quelques mètres e n retrait du mâ le 
dominant gui l' e mpêche d ' entrer plu s avant dans la grotte. Dès que le mâle 
dominant entre lui-mê me dans la grotte , le mâle subordonné se rapproche de 
l' e ntrée. Pour ce de rni e r, la limite à franchir très prudemme nt est la zone de 
rochers à l'entrée de la grotte tandis que le dominant vis ite régulièrement l' inté
ri e ur de la grotte. Le mâle subordonné vi s ite plus souvent Zawn Kellys oü il se 
ré fu g ie quand il es t c hassé par le gros mâle . Pourtant , l'exc lu sion du mâl e 
subordonné pa r le dominant n' est pas systématique et le gros mâle, parfois trop 
sûr de lui , s uit ce rtaines femell es ju squ 'à Zawn Ke lly s au risque de la isse r 
s'accomplir des accoupl eme nts par le s ubordonné extrêmement attent if aux 
femelles et à tous leurs déplaceme nts . Ces deu x mâles ont c la irement des re la
tions hi é rarchisées mais ils se connaissent vis ibl e ment bien et se tolère nt clans 
le respec t de la hi é rarchie (très pe u d ' altercation s ago ni stiques malgré une dis
tance moye nne entre mâles réduite : 4 à 5 m). Quand un troisième mâl e intru s 
apparaît, i I est chassé par l'ensemble du groupe avec une agressivité nettement 
supé ri e ure à ce ll e qui s'observe entre les animaux rés idents . 

19 Dan s le cadre des observa tion s en Cornoua ill es. les adjectifs dominant et subordonné 
o nt été utili sés au li eu d ' installé et périphérique car seulement cieux rnül es sont observés 
clan s une aire spati ale réduite : leurs re lation s hi érarchiques restent év identes et stables 
durant toute la durée des obse rvations. 
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COMPORTEM EN T DES IND IVID US 

L es observations effectuées nous permettent de décrire l ' utili sation de la 
grotte de Rundle Cave en septembre 1995 . Le pourcentage moyen de temps 
passé à l ' intéri eur de la grotte pa r les individus con nus vari e sui vant le sexe 
(fig. 25) : les troi s femelles passent significativement plus de temps à l ' intérieur 
la g ro tte de Rundl e Cave que les deux m âles (M ANN & WHITNEY, U = 48, 
P < 0,00 1) (tableau III ). 
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Fig. 25. Pource ntage moyen du temps d ' observation passé à l ' intéri eur et à I· ex tér ieur de 
la g rotte de Rundl e Cave par les indi v idus identifi és. Cornouail les, 1995 ( M âle 
dominant. n = 9 jours d ' observation ; M âle inféri eur, n = 7 jours: Femelle P. n = 
5 j ours: Feme lle 5° . n = 7 j ours; Femelle Y. n = 10 j ours : les barres d'erreur 
correspondent à ± 2 fo is l 'e rreur standard so it à un inter va ll e de confiance de 
95 '½- ). 
Mean perce111age rd· ohsen•ation lime spenl inside and uutside Rune/le Cave by 
k11011 ·11 sea ls. Cor, 11, ·a l/. 1995 ( D 0 111i11a111 m a le , 11 = 9 observation da,·s; 
Surbordi11 a1e m ale. 11 = 7 da, ·.,· ; Female P, n = 5 days ; Fe111 e lle 5 °, 11 = 7 da\'s: 
Fem ale Y. 11 = 10 da,·s: error bars correspond /0 ± 2 limes the sta11da rd error 10 
represe111 a 95 'k co11/ ïdence i111erval). 

Tableau Ill. Pourcentage du temps d 'observa ti on passé par les indi v idus iden tifi és à 
l ' intérieur de la grotte de Rundl e Cave. Cornouaill es, 1995 (moyennes ± en-eurs standard, 
n 1 = 16 mâle-jours et n2 = 22 femelle-j ours) . 
Perce111age ofobservarion lime spenr b_v known seals inside Rune/le Cave, Cornwall, 1995 
(means ± srandard errors. 11 1 = 16 male-days and n 2 = 22/emale-days). 

Intérieur 

Mâles 19,6 ± 4,6 
Femelles 59,9 ± 5,8 

427 



V) 

~ 
-0 
V) 

C: 
0 

êi 
i: 
11.) 
V) 

..0 
0 
V) 
11.) 

-0 
11.) 
00 

"' ë 
Il) 

2 
g 
o.. 

60 

40 

20 

A marée basse: 

Mâle 
dominant 

0 -+-------------------< 
Large 

60 

40 

Mâle 
inférie ur 

Entrée Rochers Cuvette 

::0 ~ ---L-=: ] 
Large En trée 

60 Femelle Y 

40 

20 

Rochers Cuvette 

0 +-------c------,---------i 

Large En trée 

60 Femelle 5° 

40 

20 

Rochers Cuvette 

0-+--------------------< 
Large Entrée Rochers Cuvette 

60 

40 

20 

Mâle 
dominant 

A marée haute: 

0-+--- ----------------< 
Large 

60 

40 

Mâle 
inféri eur 

Entrée Rochers Cuvette 

20 

0 ---J:C::::.....----- ------~ 
Large Entrée Rochers Cuvette 

60~ 40 -

20 -

0 , 
Large Entrée 

60 Femelle Y 

40 

20 

Large Ent rée 

60 Femelle 5° 

40 

20 

Roc hers Cuvette 

Roc hers Cuvette 

0 --+-----,------"","-------; 

Large Entrée Roche rs Cuvette 

Fig. 26. R épart iti on spati a le des o bservations d ' individus connus à l 'entrée de la grotte de 
Rundle Cave, Cornoua illes, 1995. L ' a ire d ' é tude est subdi v isée e n quatre zones, 
de l ' e xtérieur vers l ' inté ri eur de la g rotte: le large, l 'entrée, les roche rs e t la 
cuve tte inté ri e ure (vo ir fig. 23). 
Spatial distribution of the observations of known seals at the en/rance of Rune/le 
Cave, Cornwall, 1995. Stuc/y a rea was divided intofour zones, from the outside ta 
the inside of the cave : off':;hore, the entrance, the rocks and the inner pool (see 
fig. 23 ). 
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COMPORTEMENT DES INDIVID US 

Les observations de phoques se réparti ssent dans l'espace d ' une manière 
diffé re nte à marée basse et à marée haute a ins i que suivant le sexe. Les diffé
rences de répartiti on entre observatio ns de mâ les e t de feme lles sont sig nifi ca
tives à marée haute (X2 = 29,8 , dl= 3, P < 0,001) mais pas à marée basse . Les 
différences de répartiti on des obse rvatio ns à marée haute e t à marée basse sont 
signifi catives pour les mâles (x2 = 11 6, 1, P < 0,00 1) a ins i que pour les fe me lles 
(X2 = 13,7 , P < 0,005) (tableau IV). 

Tableau JV . Répartition spatia le des observations de phoques mâ les e t fe me ll es à marée 
ha ute e t à marée basse à l' e ntrée de la grotte de Rundl e Cave, Co rn oua ill e s, 1995 , en 
po urce ntage du nombre d ' o bservatio n s ( n 1 = 428 observations de m â le s, n2 = 332 
o bservat ions de femell es. n3 = 218 obse rvat ions à marée haute , 114 = 542 observat io ns à 

marée basse). L'a ire d' é tude e s t s ubdi visée en quatre zo nes, du la rge vers la c uvette 
intérie ure (voir fig. 23) . La marée a été considérée comme haute (basse) de deux heures 
avant jusqu ' à de ux he ures après l' he ure exacte de la marée haute (basse). 
Spatial distribution of observations of male and fema le seals al high and low tide at the 
entrance of R undle Cave, Cornwall, 1995, in percentage of the number of observations 
(n 1 = 428 observations of males, n2 = 332 observations offemales, n3 = 218 observations 
at high tide, 114 = 542 observations at low tide). Study area was divided into four ~ones, 
from 'offshore' to inner pool (see fig. 23 ). Tide was considered as high (low) jiwn two 
hours before untill two hours after the time ofhigh (low) tide. 

Large Entrée Rochers Cuvette 

Mâles à Marée haute 2,4 11 ,3 35 ,7 50,6 
Mâles it Marée basse 16 , 1 48,9 20,8 14 ,2 
Femelles à Marée haute 16 32 16 36 
Femelles ü Marée basse 17 54,6 12,4 16 

A marée hau te, on no te le retrait du mâ le subordo nné par rapport au mâ le 
dominant e t des différences marquées entre fe me ll es (fig. 26). WESTCOTT 

( 1997) re marque en outre que lo rsque des mâles é me rgent au fond d ' une grotte , 
il s se trou vent to ujours le plu s près possible de l' entrée dont il s régulent l' accès. 

E n ce qui concerne le comportement des individus connus dans notre 
aire d ' étude (extérieur de la grotte), il varie significativement en fonction de la 
marée chez les mâles (X2 = 61,4, dl = 3, P < 0,001) ainsi que chez les femelles 
(x2 = 10,5 , dl = 3, P < 0 ,05 ) : on observe à marée basse une diminution du 
repos et une augmentation des comportements actifs (alerte, interaction et loco
motion). 

Le comportement vari e significativement entre les sexes à marée haute 
(X2 = 38, 1, d l= 3, P < 0,001) ainsi qu'à marée basse (X2 = 65 ,5 , P < 0,00 1), les 
fe melles étant plus ac ti ves que les mâles (moins de repos, plus d ' ale rte e t p lus 
de locomot ion) sauf au point de vue du pourcentage d'inte ract ions , toujours 
plus important pour les mâles (tableau V). 

429 
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Tableau V. Comportement de c inq phoques identifiés. e n pourcentage du nombre d·obser
va ti o ns à 1· e ntrée de la gro tte de Ru ndl e Cave, Cornoua ill es, 1995 (n 1 = 522 observations 
de mâ les. n2 = 455 o bserva tio ns de fe me lles. n3 = 242 observati ons à marée haute. n-l = 
735 observa ti ons ü marée basse). La marée a été considérée comme haute (basse) de de ux 
he ures avant jusqu·à deux heures après l' heure exacte de la marée hau te (basse). 
!Jehm•io11r offi1•e k11011·11 sea/s as percen/Cige o/ !he nu111be r o/ obsen•c//io11 s al 1he e111ro11ce 

o/ Ru11dle Cm •e. Co m11 ·all. 1995 (11 1 = 522 observa/ io ns o/ 11 w /es. 11 2 = 455 o/Jserl'C//io11s o/ 
.fe11wles. 11 3 = 242 obsen•a1io11s a l hi,;h !ide, ,,., = 735 ohser vc//ions c// lm1 · 1ide). Tide 11 ·as 

co11 s ide red as hig h ( /011-J Ji·o111 11, ·o ho11rs be fiJre 11111ill /1-rn lwu rs afier lh e 1i111e o/ high 

(ir111') 1ide. 

Repos Alerte Interaction Locomotion 

Mâles ü Marée haute 63.4 3,8 4.4 28.4 
Mâles à Marée basse 29.5 13,6 14.4 42.5 
Femelles à Marée haute 30 ,5 28 ,8 3 ,4 37 .3 
Femelles à Marée basse 14.2 35,6 6,8 42.4 

Q uand il s sont au repos dans l 'eau (pos ition vert ica le en « bo uteille » . 
boille en ang lais, la tête légèrem ent en arri ère, souvent les yeux c los) dans les 
zones de !"entrée ou d u large, les phoq ues de Rund le Cave sont le plus souvent 
ori entés vers la grotte (survei ll ance de l 'entrée). D e mêm e, quand il s sont en 
alerte. c·es t le plus sou vent vers la grotte qu ' il s regard ent. Il faut également 

no ter que. cas unique parmi les co lo nies étudi ées dans no tre trava il , une propor
ti on moyenne é levée des interacti o ns entre adultes ne sont pas de nature agres
si ve. Par exempl e, o n no te à plusieurs reprises de lo ng ues péri odes de j eu dans 
l 'eau entre un mâle et une femelle au cours desq uelles les partenaires se ti en
nent. se m ontent. battent la surface de l' eau de leurs membres et tournent en 
rond en émettant des bulles sonores . Des interac ti o ns non agress i ves sont p lu s 
rarement observées entre feme lles. 

Le 15 septe mbre nota mme nt. la fe me ll e Fons suit la fe me lle Y de très près durant 
p lu sie urs he ures e t la rega rde cons tamme nt avec inté rêt: Y lïgnore ma is ne la 
repousse pas: Y est un e fe me ll e act ive e t ne rveuse qui surve il le beaucoup l'entrée 
de la grotte tandis que Fo ns est juste occupée à la sui vre (di stance inter- indi vidue lle 
infé rie ure à une longueur de corps). C e tte assoc iat ion entre ces de ux fe me ll es ne 
sera p lu s observée les j ours suivants au cou rs desquels nous sui vons Y mai s Fons 
di sparaît. 

D ès 1949, D A V IES effec tu e quelques observat i o ns d esc ripti ves des 
phoques gri s se reprodui sant sur l ' î le de R amsey (avec une population d'envi 
ron 600 individus. Ram sey est à ce moment la plus grosse co loni e du Pays de 
Ga lles). Basés sur d 'autres î les en pet its g roupes (max imum 15 indi v idus d· âge 
va ri ab le et des deux sexes), les phoq ues commencent à arri ve r à Ram sey pour 
se reprodu ire dès la fin jui ll et. Les mâles arri vent en premi er et attendent en 
moyen ne une semaine avant que les premières fem elles n ' arri vent pui s il s se 
m ettent ù défendre des aires aq uatiques (août) où il s patrouill ent sans quasiment 
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j a mai s sortir de l'ea u. Les fe m e ll es sont vues dan s l'a ire d e re pro duc ti o n 
que lques j o urs à que lques semaines ava nt de mettre bas e t pre nne nt sou vent 
l' initi a tive de jo ue r de mani è re sex ue ll e avec les mâ les dan s l' eau. La desc rip
ti o n de ces interacti o ns co rrespo nd a ux j e ux que no us a vo ns o bservés à l'entrée 
de la g ro tte de Rundle Cave. 

D A VIES ( 19 4 9) d éc rit troi s c riqu e s , o ù res p e ctive m e nt 2 4 , 12 e t 
17 fe me lles me tt ront bas e t où 4 , 3 e t I mâle(s) (success ifs) do mine ron t sur une 
sa ison de re producti o n de 10, 3 et 6 semaines. Quand il a li e u, le re nou ve ll e
me nt des mâ les e n un s ite semble se faire san s quas ime nt a uc un co mbat. En 
Corno ua ill es, W ESTC0TT (données non pub!., 1995) décrit un séjour des m âles 
a u niveau des g rottes de max imum 8 se maines et menti o nne égale ment un 
re nou velleme nt des m âles c arac téri sé par pas ou peu de renco ntres agoni s
tiques . Il fa ut noter que ces petits groupes de reproduction associés à une crique 
ou à une grotte ne sont pas forcément indépendants les uns des autres : certains 
petits âgés de plusie urs jours nagent parfois jusqu ' à une a utre plage oü leur 
mère les suit et passe sou s l ' influe nce d ' un autre mâle dominant (D AV IES , 
l 949 ; W ESTC0TT, données non pub!., 1995). 

D AV IES me ntionne qu 'au Pays de G alles l'accoupl ement des phoques 
gri s est essentie lle me nt aquatique . W ATKI NS ( 1990) observe des acco uple me nts 
aquatiques un pe u à l' éca rt d ' une co lonie des Orcades au cours desque ls la 
fe me ll e e nta me l' inte rac tion et o ù des mouve me nts de type sexue l succède nt à 
des j e ux e t contacts nasa ux e ntre parte na ires . Les inte racti o ns aquatiques no n 
ag ress ives e ntre m â les e t fe m e ll es à l'entrée de la g ro tte de Rundle Cave pour
rai e n t d o nc co rres po ndre à d es co mpo rt e m e nts pré - o u pos tco pul a to ires. 
W ESTC0TT ( 1997) décrit des « dances aquatiques» (wate r dance.1) e ntre ad ultes 
a près l'accoupl e me nt (ro ul e nt da ns l'eau, se mo rdi li e nt, se po ursui vent ). Dans 
le budge t d 'activité (vo ir Résultats & D iscuss io n, pa rti e Ill ), no us avons c lassé 
ces inte racti o ns dan s une catégori e pa rti c uli ère (Autres inte racti o ns) . 

L ' utili sa ti o n de g rottes pour la re produc tion des pinnipèdes es t rare. 
Dans le sud -ouest ang la is, les g rottes sont le plu s souve nt formées le lo ng de 
dé fauts verticau x de la roc he ; une crique se form e lorsque le plafond érodé 
s ' effondre (D AV IES, 1949). Sur 27 aires de mises bas reportées par D AV IES à 
Ramsey e n 194 7 , un tiers sont des g rottes oü naissent 3 à 24 j e unes par an . La 
mortalité des petits e n période d ' allaitement est estimée à 15 % sur les plages et 
20 % dans les g rottes qui sont plu s dangereuses (lors des marées hautes de 
vives eaux associées à du gros temps, les grottes sont souvent inondées e t rema
niées). En Cornouailles , SuMMERS ( 1974) n' observe aucune preu ve de la repro
duction du phoque g ri s dans les g rottes , les plages lui sembl a nt préférées . On 
sait a uj o urd ' hui que l'espèce utilise effective ment le s g rottes po ur se re prod uire 
e n Corn o ua illes (tra va ux de W ESTC0TT ; o bs. pe rs .) , a u Pays de G a ll es (D A VIES, 
1949 ; B AINES, 1994 ), e n Irl a nde (LIDGA RD, 1997, comm. p e rs. ) e t probabl e
m e nt a uss i s ur ce rt a in es po rti o ns de la cô te éco ssai se . E n Co rn o uaill es , 
W ESTCOTT ( 1997) o bserve à to ut mo me nt un maximum de 6 pe tits pa r grotte; 
en hi ver, des rasse m ble me nts po uva nt a tte indre 40 adultes des de ux sexes se 
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forment dans certa ines de ces grottes, ainsi que dans d 'autres cav ités qui ne 
sont pas utili sées pour la reproduction. Chez le phoque mo ine de Méditerranée 
M onachus monachus, espèce proche de l'extinction do nt il reste mo ins de 1000 
indi v idu s, la re prod uctio n a a uj o urd ' hui li e u presqu ' uniqu e me nt dan s des 
g rottes (MARCHESSAUX & PERGENT- MARTINI, 199 1 ; SCOULLOS el al. ; 1994) . La 
derniè re g rande co lo nie de ce phocidé regroupant plus ieurs centa ines d ' indi vi
dus (ma is part ie ll ement déc imée par un virus ou par une toxine d 'ori g ine al ga le 
au cours du printe mps e t de l'été 1997) utili se principa le me nt les plages situées 
a u fond d e d e u x gro ttes à Cabo Blanco , Sahara O cc id e nt a l, Mauritani e 
(G ONZALEZ el a l. 1994, GRAU et a l., 1994). Que lques ota ri es éga le ment peu ve nt 
me ttre bas dan s des grottes (o tari e à fourrure de Guada lupe Arctocephalus 
townsendi: Peterson e t a l. 1968 , o ta ri e à fourrure d e No uve ll e Zé lande: 
CSORDAS & ]NGHAM , 1965 ; HARCOU RT et al., 1995) mai s cette fréque ntati on est 
généralement occas ionne ll e par rapport à la majorité des feme ll es des colo ni es 
considérées. Chez ! ' o ta ri e à fo urrure de Guadalupe, par exemple , PETERSON 
et al. (1968) imputent l' utili sation de grottes pour la reproduction à la quasi
extermination de l ' espèce dans les années ' 50 par l' industri e de la pellete ri e. 
Les animaux tentant d 'échapper à l ' homme se sera ie nt re tranchés dan s les 
e ndroits inaccess ibles des îles tel s que les grottes, ou a lo rs l'é limination systé
matique des otari es insta ll ées sur les sites accessibles n 'aura it la issé survivre 
que les indi vidus qui utili sa ie nt ces g rottes. Chez cette otarie, installée parfoi s à 
plus de 25 m au fo nd d ' une grotte, la thermorégul ati on (reche rche de l' o mbre) 
pourrait éga le ment jouer un rô le dans cette fréq uentat ion. 

C hez le phoque g ri s, les hab itats cho isis pour se reproduire clans le sud
ouest ang la is semble nt correspondre à un compromi s e ntre les dange rs de la 
me r e t le dé rangeme nt hum ain. D ' après BAI NES ( 1994) , l'utili sat io n de s ites 
inaccess ibles et plus parti culi è re me nt des grottes est c laire ment une répon se au 
dérangemen t par l' ho mme. En certains sites du Pays de Ga lles , bi en que la pro
duction de petits aug mente dans son ensemble, o n observe une diminution des 
na issances en début de sa ison c'est-à-d ire à la fin de l'été, période où la pres
sion touri stique est cro issante : des petits bateaux emmènent les touri stes vis ite r 
les s ites et certa in s pé nè tren t à l' inté ri eur même des grottes plus de di x fo is sur 
une jo urnée I B AI 'ES observe également une diminution prog ress ive de l' utili
sation par les phoques des sites les plus dérangés au profit des s ites inacces
s ibles. Plus localement, il note que lorsqu ' il s se reprod ui sent s ur les plages 
ouvertes , les phoques mettent bas en moyenne une sema ine plus tard que dans 
les grottes. Ils préfèrent les plages de petite taille et s' insta llent systématique
ment dans les recoins et à la périphérie plutôt qu'au centre de la plage (BAINES, 
1994 ; B AINES et al. , 1995). 

L ' adoption d ' un hab itat auss i particulier que les grottes prése nte des 
conséquences importantes sur la vie soc iale des pinnipèdes : chez l' otarie de 
Guad a lupe comm e c hez le phoqu e g ri s , l'utili sa tion d e grottes lo ng ues e t 
é troites provoque la forma ti on de groupes réduits, de l'o rdre de 10 fe melles 
gardées par un ou de ux mâ les (PETERS0N et a l. , 1968, cette é LUde) . Tout comme 
chez les o tari es de Guadalupe, les phoques g ri s mâles dé fe ndant une grotte ne 
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semblent pas se rencontre r souve nt e t les inte ractio ns agonistiques avec des 
mâles intrus sont rares. C hez le phoque moine par contre, l' entrée des grottes 
est large et la to lérance entre individus est ne ttement supérie ure à celle obser
vée che z le phoque gris (G RAU, 1997, com m . p e rs. ) . E n c onséque nce, les 
groupes de reproduction de Cabo Bl anco sont ne tte me nt plu s de nses e t les 
grottes plus peuplées que ce lles de Cornouailles . 

Le maintien à long terme de colonies de phoques g ri s réduites produisant 
un très fa ible no mbre de petits et présentant générale ment une morta lité juvé
nil e importa nte po urrait ê tre dû à une immi g rati o n o u e n tout cas à des 
échanges régul ateurs avec d ' autres groupes. Ces pe tits e nsembles de reproduc
tio n carac té ri sent le sud-ouest de l ' Angleterre , le Pays de Ga lles e t peut-être les 
côtes irlanda ises mais auss i la M er de W adden allemande a ins i que la Bre tagne. 
D AVIES ( 1953) reporte, au Pays de Galles, une colonie de 50 indi vidus observée 
depui s 19 16 bien qu ' e ll e ne produi se que 5 petits/an. Cet auteur me ntio nne q ue, 
to ut comme chez les o iseaux, il pourrait exi ster un seuil numérique e n deçà 
duquel la re produc tio n d ' une colonie est erratique, pe u fructueu se (mo rta lité 
é levée) o u n 'a carré me nt pas li e u. E n M er d ' lroise , Bretagne, le groupe de 
phoques gri s qui se reproduit à Mo lène depuis au moins 1973 est estimé à une 
c inquantaine d ' indi vidus (B EU RIER, 1989) sans présente r d ' accroisseme nt net 
comme c ' est par exemple le cas à Riche !. En Cornouailles, les échanges qui 
permette nt probableme nt le ma intien des co lo nies se produisent no tamment 
avec les phoques g ri s fréque nta nt les îl es Sc ill y (B AINES, 1994 ; W ESTCOTT, 
1997). En M auritanie, l ' absence d 'échange avec d 'autres groupes de reproduc
ti on (l a reproduction a lieu à éche lle très réduite en Grèce et en Turquie , mais il 
n ' y a probablement aucun transfert vers la co lo nie atl antique) explique e n partie 
le pauvre développement des colonies du phoque mo ine à Cabo Bl a nco (en 
deho rs du cadre de la mortalité de 1997). 

Enfin , la saison de reproductio n é talée des phoques g ri s du sud-o uest 
angla is (de juin jusqu ' en décembre) est assoc iée à des na issances sporadiques 
ma is auss i à l'amalgame dans une mê me popul ati o n d ' un grand no mbre de 
sites. Entre 1992 e t 1994 , BAINES et al. (1995) montre nt qu 'au Pays de Galles 
plu s de 225 s ites diffé re nts contribue nt à la produc ti o n a nnue lle d 'env iro n 
1300 petits . En Corno uaill es, W estcott observe le phoque gri s se reprod ui sant 
sur 8 pl ages e t d ans 50 gro ttes diffé re ntes, pour une produc ti o n est imée à 
130 peti ts en 1997 (W ESTCOTT, 1997, comm. pers.). La cause de cette fa ible 
synchroni sa ti o n d es nai ssances res te inconnue. L 'éta le me nt des mi ses bas 
observé chez les pinnipèdes sous les latitudes tropicales, par exemple chez le 
phoque m oine de Méditerranée dont les na issances peuvent être observées toute 
l' année (GONZA LEZ et a l. , 1994), est assoc ié à la re lati ve constance des condi
ti o ns écologiques (surto ut c lima t et ressource s a limenta ires). Bie n qu ' é tant 
l' une des rég ions les plus douces de l' Angleterre au po int de vue des te mpéra
tures , les Cornoua illes présentent un ba lancement net des saisons qui ne justifi e 
pas d ' y considé rer la régul arité des conditi ons écologiques comme un fac teur 
favori sant l' allongement de la saison de reproductio n. Au contraire, la mortalité 
des blanchons y étant fortement corré lée au g ros temps, l'éta lement des nais-
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sances perme t indirec teme nt d 'év iter que toute la production d ' une année ne 
soit noyée lors d ' une pé ri ode de tempête ( W ESTCOTT, 1997). 

Bien que l'écolog ie de ces groupes fasse l'objet d 'observations régu
li ères, nous avons effectué la pre miè re descript ion qua litative e t quantitative 
de l' utili sation d'une grotte par le phoque g ri s e n période de re production. 
D ' une part, le comportement des individu s y est fortement marqué par le 
rythme des marées: les ad ultes passent s ignificati ve me nt plus de te mps hors 
de la grotte e t sont ne tte me nt plus act ifs à marée basse. D 'autre part, le ur 
comporteme nt est influe ncé par la topog raphie de la grotte qui limite la ta ill e 
du gro upe e t lui impose un e structure s patiale lin éa ire . Cette s tru c ture 
e nge ndre une séri e de co nséqu e nces soc ial es te ll es qu e la limitati o n des 
interaction s entre les fe me lles e t le mâle subordonné suite à la position inte r
ca lée du mâle dominant. La probabilité élevée de reconnaissance inter- indi 
v idue ll e dans ce groupe très réduit permet d ' explique r la fa ibl e di sta nce to lé
rée e ntre mâles rés idents et les nombreuses interactions no n ago ni s tiques 
entre adultes des deux sexes . 

Although several srudiesfocus(ed ) on th e ecology of these g roups, 11 ·e 

provide here the j ïrst quantitative description of the use of a cave by breed
ing grey seals. The beha viour of th e se seals is deeply i11fluenced by th e tidal 
cycle : adults spend sign(fïcantl_\' m ore time outside the CC/Ve C1nd are far 
more active at low ride. Also, th eir behaviour is strongly injluenced by the 
ca ve topography which limits th e si::,e and make-up of the g roup (linear spa
tial structure). One example of sociCII consequence is 1he limitation of inter
actions between f emales and th e subordina te male by the dominant male 
maintaining a central posi1ion. The high level of probabiliry for an indivi
dual recognition in such Cl sma/1 group may explain the low inter- individuC1 I 
distan ce tolerated between resident males and rh e f requent 11on-agonis1ic 
inte rC1ctions between C1dulrs ofboth sexes. 
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En chac une des co lo nies é tudiées, la situation de terrain a condition né le 
protocole de pri se de données à la base de l'établi ssement du budge t d'acti vité 
des mâles et des femell es . Pour rappe l, à l' ll c de May. les données concernent 
des individus ide ntifi és. A Litsky i e t à Ri che ), la clillicu lté de reconnaître les 
phoques nous a amenée à é tablir le budget d'activ ité d'un mâ le e t d'une fe me lle 
en généra l. Le comportement des phoques clans ces troi s colonies a été échan
tillonné pa r balayages in stantanés . A Pendower, la ta ille réduite du groupe fré
quentant la grotte nous a permi s de re lever en continu toutes les observatio ns 
des indi vid us ide ntifi és. Le budget d ' activité é tabli e n Corno ua ill es constitue 
donc une mesure du co111porte me nt des phoques quand i 1s é tai en t présents à 
l' entrée de la grotte . Or les femelles atterrissent réguli è re 111e nt à l' intérie ur des 
grottes pour interagir avec le ur petit. Pour prendre cette activité en co111pte, le 
budget de temps des fe mell es à l' entrée de la grotte de Rund le Cave a é té 
nu ancé par une série d ' observations effectuées à l ' intéri e ur de la grotte de 
B. Lesser Cave, plus accessible . 

Dans tous les cas, no us avo ns év ité de cons idé re r comme unité statis
tique une petite portion de la jo urnée (pa r exempl e un bloc de ba layages c1·une 
de mi -he ure) . En effet, bi en que ce type de traiteme nt s ' obse rve dans la littéra
ture ( K OVACS, 1987; H ALLER e l al. , 1996), il nous a semb lé indi spe nsabl e de 
ga rde r les journées comme des unités indivi s ibl es. La durée de certains com
porte 111e nts tel s que les sess io ns d ' alla itement peuvent facileme nt dé passer la 
de111i -he ure; clans ce cas. il paraît hasa rdeux de comparer un bloc de 30 minutes 
pendant la totalité duque l une fe me ll e a ll aite avec un bloc de 30 minutes au 
cours duque l e ll e ne fa it que do rmir. 

T o us ces budgets d' ac ti vité sont expr imés e n pource ntage du tem ps 
d 'observation. os journées d 'observation durant au max imum 7 he ures. 0. 1 9c 

correspond à un peu plus de 25 secondes . En o utre, nos budgets d ' ac ti v ité sont 
exprimés en pourcentage du temps tota l, et non en pource ntage du seul te111ps 
passé à terre par les phoques, co111me c'est le cas no tamme nt po ur les données 
présentées par A NDERSON & H ARWOOD (1985). Ceci s ig nifi e qu ' à l' Tl e de May 
e t à Riche!, où les indi vidus sui vis restent quasiment e n permanence à portée de 
vue, les budgets d ' acti vité représentent le comportement des animaux pendant 
toute la période d ' observation , y compris lo rsqu'il s sont dans l'eau. A Litskyi 
pa r contre, les animaux qui se rendent en mer (au-de là de la cuvette de marée 
centra le) sont rapidement pe rclus de vue car la di stance est importante. Pour 
cette co lo nie, les propo rti o ns de temps consacrées aux différents comporte-
111 e nts so nt ex pri111ées e n pourcentage du tem ps passé par les phoques dan s 
l'a ire d 'étude qui s'étend au max i111u111 jusqu 'à la cuve tte. Le te mps passé clans 
l'eau, et les comporte ments qui y sont e ffectu és, sont clone sous-es timés . 
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Tableau VI. Budget d ' ac ti vité des mâ les. Les com porte me nts e t substrats sont définis au 
c hapitre Maté ri e l & Méthodes e t ex primés en pourcentages moye ns ± l'erre ur standard. La 
sa ison de reprod uc ti o n est div isée e n début des naissa nces (avant 25 % des nai ssances dans 
les a ires d"étude) , fin des nai ssa nces (a près 75 % des naissances da ns les ai res d 'étude) e t 
mili e u des nai ssances (entre ces dates). A Litskyi, l'absence d ïde ntifï cati o n ind ividue ll e ne 
permet pas de clé ter111iner le te111ps passé clan s l'eau par les phoques; le te111ps passé dans la 
cuvette d'accès es t une es ti111ati o n mini111a le clu temps passé clan s l" eau* A Pe nclower, le 
budget d ' ac ti v ité est é laboré à pa rtir des observat io ns e ffec tuées unique 111e nt il l'ex té ri e ur 
clc la gro tte de Run cl le Cave; le te111 ps passé e n de ho rs clc la grotte es t une es timatio n 
minima le clu tc 111ps passé da ns 1·eau car à l' inté ri eur cle la grotte, les phoq ues pe uven t ê tre 
soit sur la plage soit dans l'eau cle la c uvette** 
Auivity budget of" 111ales. Behc11 ·iours and .rnbs trates are defïn ed in the Methods chapter 
a nd expressed as 111 ean perce111ages ± the s tanda rd error. Th e breedin g season was 
divided in.to ea rlv p 11ppi11g (be_fà re 25 % oj"birth.1· in studv a reas). late pupping (afier 75 % 
of" birth.1· in s t11d1· areas). and 111id-pupping (be tween these dates ). For Litshi. the lack of" 
individual recognition pre1•e111ed 11s .fi·om estimating the ti111e spent by seals in the water : 
the ti111e spent in the tic/al pool i.1· a 111ini111w11 esti111ate r<f' the 1i111e spent in 11 ·ater*. For 
Pendm1·er. the acti1•i1_1· budget 11·as calculated.fimn observat ions outs ide Rune/le Ca 1·e : the 
time spent in the cal'e is a 1nini111ur11 estimate r<f" the 1i111e spent in the 11·ater as inside the 
ca 1•e, the seals ca11 be e ither ernerged on the beach or i111111 ersed in the CC/l'e pool** 

lie de May, Ecosse, 1994, n = 24 ind-jours : 
Comportements (fin des naissances) 

Repos 68 ,8 ± 3, 1 
A le rte 12,8 ± 1,6 
Inte r. agoni st iq ues 8,6 ± 1,8 
Locomot io n 3,5 ± 0,7 
Inte r. sexue ll es 6 ,3 ± 1,5 

Substrats 
Te rre/végét./ne i ge 42 ,5 ± 7 ,6 
Rochers 28.8 ± 6,3 
C uvette 1 14,8±5,9 
C uvette Il 13 .9 ± 4 ,8 

Litskyi, Russie, 1992*, n = 7 journées: 
Comportements (dé but e t 111 ilie u des na issa nces) 

Repos 79 ,6 ± 3,4 
A le rte 12 ,5 ± 2.6 
Inter. ago ni s tiques 2,6 ± 1, 1 
Loco111ot ion 4,5 ± 0,9 
Inte r. sex ue ll es 0,7 ± 0.4 

Substrats 
Terre/végét ./ne ige 74,5 ± 4.4 
Roc hers 24,6 ± 4.5 
C uvette 1 0 ,8 ± 0 ,6 
C uvette Il 

Richet, Mer de Wadden , 
1 

Pendower, Cornwall , 
1995, n = 3 journées : 1995,:•*, n = 24 ind-jours : 

Comportements (mili eu des nai ssances) 

Repos 53 ,0±21 , 1 37,6 ± 5, 1 
A lerte 22 ,0 ± 8,2 12 ,7±2,4 
Inte r. agoni stiques 7 ,9 ± 5,3 7,4 ± 1,4 
Locom oti o n 15,9 ± 10,4 35,4 ± 4 ,7 
Inte r. sex ue ll es 1,2 ± 1,7 
A utres inter. 6,9 ± 4,3 

Substrats 
T erre/végét./neige 
Sab le 97,5 ± 2,4 
Roc hers 
C uve tte l/111e r 8,8 ± 7,0 80.4 ± 3,7 
C uve tte Il 
Grotte 19,7 ± 3.7 
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L'ensemble de ces variations méthodologiques imposées par les condi 
tions de terrain no us re ndent prudente quant à l' utili sat ion de tests stati stiques 
visant à q uantifie r les différences comportementa les entre colo nies . Ces diffé
rences peuvent ê tre commentées sans qu ' un ni veau de s ig ni ficatio n chiffré y 
so it assoc ié. Si des comparaisons stati stiques entre budgets d 'ac ti vité sont ren
contrées dans la littérature, il est malheureusement fréquent de vo ir présenter 
des tests dont les conditions d ' app li cation ne sont pas remp lies ou dont l'objet 
est di scutable, pa r exemple lorsq ue des données o nt é té récoltées par plus ieurs 
observateurs différents ou concernent des stades di s tinc ts de la sa ison de repro
duction. 

111.1. Mâles 

Une étude approfondie du comporteme nt des phoques g ri s mâ les da ns 
une grande co lo nie écossa ise (No rth Rona) , de ses re lations avec l'éne rgétique 
et de ses conséque nces sur le succès reprod ucteur individue l a é té récemme nt 
menée dans le cadre d ' une thèse de doctorat (Tw1ss , 199 1 ). li é ta it donc s uper
flu de consacre r une la rge part de notre trava il à l'étude comporte mentale des 
mâles à l' il e de May. Dans cette colo nie, nous n'avons mesuré le budget d ' act i
vité des mâles qu 'en 1994 et la pé ri ode des observations cette année-l à corres
pond à la fin des na issances dans les aires d 'étude. Dans les autres co loni es é tu
diées, no us avons consacré une égale atten ti on au x mâles e t aux fe me lles . 

Les budgets d ' activité des mâ les dans les différentes co lon ies é tudiées 
sont présentés au tableau VI. D a ns tou s les s ites, la majorité d u temps est 
consac rée au repos. Le pourcentage de temps passé a u repos pa r les mâ les à 
Litsky i est le plus élevé (80 % ) : au début et au mili e u des na issances, les mâles 
sont peu actifs. La proportion du repos à l' il e de May (les de ux aires d 'étude 
confondues) est interméd ia ire : vers la fin des nai ssances , les acco uple me nts 
commencent à se multiplie r et le repos diminue (vo ir fig. 20). Les pourcentages 
de repos observées à Riche! e t à Pendower (53 % et 38 % ) sont nettement p lu s 
faib les qu ' ailleurs. A Riche!, cette observation est e n accord avec le fait que ce 
groupe présente un ni veau d'activité général é levé; les mâles y étant propor
tionne ll e ment no mbreux , il s sont amenés à tenter de gagner ac ti vement une 
place auprès d ' une feme ll e reproductrice ; en outre, un certain no mbre de mâ les 
ad ultes de ce groupe inte rag issent avec des juvéniles. E n Cornoua illes, le fa ible 
temps de repos des mâ les es t probab le ment en partie un artefact li é au mode de 
pri se de données: les animaux au repos dans l'eau attirent moins l' attent ion de 
l' observateur e t les observati o ns sont susceptibles d 'être biai sées vers les com
porte me nts plu s dé mo nstratifs. éanmoin s, il est c lai r que les pho qu es de 
Rundle Cave passent la maj orité de leur temps dans l'eau où , d ' une mani ère 
géné ra le , leur compo rte me nt apparaît plus dynamique q u'à te rre. Vu la ta ill e 
réduite des plages e t le ur utilisation pour les mi ses bas, les mâ les atterrissent 
rare ment dans ces g rottes pendant la période des na issances ( W ESTCOTT, don
nées non pub/., 1995). L ' agress iv ité typ ique des mè res envers les m âles 
lo rsqu ' il s s'approchent trop d 'elles ou de leur petit est largement illustrée dans 
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BUDGETS D'ACTIVITÉ 

ce cas par les puissantes voca li sa ti ons de m enaces (hulu lements et menaces 
g rognées et to ussées) qui montent so u vent de la g rotte lorsq u ' un m âle s· y 
aventure. 

En ce qui concerne le temps passé en alerte, il est très comparabl e dan s 
les d ifl'érents sites étudiés ( 13 % ), à l 'exception de Ri che! où les mâles sem 
blent p lus nerveux . L e faibl e rappo rt des sexes peut expl iquer la tensi o n q ui 
règne chez ces mâles . A Penclower, le rapport des sexes est éga lement fa ib le 
mais ne concerne que deux m âles qu i se connaissent v isi b lement bien. en to ut 
cas à l' échell e d ' une sa ison , et n 'ont forcément qu ' un concurrent princ ipal à 
surveill er. Cette situat io n particu li ère pou rra it limiter la nervos ité généra le des 
animaux ma lgré le faib le degré cle po lygynie apparent. 

Le pourcentage de temps passé en interactions agonist iques est compa
rab le entre sites (7 à 9 %) , à l 'exception cle Li tskyi, où il est nettement plu s 
faib le. A nouveau, le fait que les observat ions en Russi e concernent le début de 
la sa ison est à prendre en compte à ce niveau, ainsi que pour le fa ible pourcen
tage d ' interactions sex uelles. La densité relativement faible du groupe de repro
duction ru sse (voir R ésultats & Discuss ion , partie VI) peut éga lement expliquer 
cette agress i v ité réduite. 

En accord avec la littérature. nos observat ions illustrent la relation entre 
le rapport des sexes et les interacti ons sex uell es des m âles : plus leur nombre 
relatif est élevé. moin s il s parv iennent à passer clu temps en accoup lements et 
ten tati ves d'accoup l em ent. Le temps passé par l es mâl es e n intera c ti o n s 
sexue lles ve rs la fin des na issances ù l ' il e de May, où le nombre de fem ell es par 
mâl e est particu li èrement élevé, est de l 'ordre cle 6 % ; ù North Rona. le rapport 
des sexes es t un peu m o in s élevé et la proportion cl e te111 ps co nsacré par les 
mâl es au x co 111porte111 ents sex ue ls est de l ' ordre de 4,5 % : cette re lati o n se 
vérifi e encore aux î les Monachs et ù Sab le Island (AND ERSO N & H A RWOOD , 

1985). A Riche!. b ien que le rapport des sexes soit comparable à ce lui de Sable 
Island , le temps passé par les m âles en interactions sexuelles est p lu s fa ible. L e 
j eune âge des mâles de Riche! (voir no te 18 page 42 1), pourrait exp liquer leur 
manqu e d 'expéri ence et leur succès re lativement faibl e dan s les tentatives 
d'interact ions sex uell es mai s lïrrégularité de ces co111portcments joue peut-être 
éga lement un rôl e pour exp liquer ce fa ibl e pourcentage, le nombre d'heures 
d'observat ion à Ri che! étant réduit. En Cornouailles, auc un accouplement n·a 
été observé . Il s son t peut-ê tre acco111p li s en dehors de l ' aire d 'é tude , par 
exe111p le dan s la crique de Zawn K ell ys ou dans l a c uvette intérieure de la 
grotte, com111e obser vé à Rundle Cave et dans d ' autres grottes par W ESTCOTT: 

la tota li té de 14 accouplements obser vés se produisent clans l 'eau et à l ' intérieur 
des g rottes ( WESTCOTT. données non pub/., 1995). U ne altern at i ve es t q ue des 
accoup lem ents ont li eu dans l ' aire d 'étude 111ais sont trop disc rets pour être 
observés ; néanmoins. cec i est peu probable vu la durée moyenne des accouple-
111 ents (vo ir Résultats & Discuss io n , parti e II ). Dans to us les cas, l a nature 
sex uell e des interactions cle jeu entre mâles et feme lles à l 'entrée cle la grotte de 
Rundle Cave est apparente et ces comporte111ents son t repri s dans la catégorie 



PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GR IS 

des interac tions autres qu ' agon istiques. Le pourcentage pour cette catégori e est 
comparable à ce lui des comporte me nts sex ue ls à l' il e de May. 

Les mâles de l' il e de May e t de Litskyi passe nt approx imati ve ment le 
même pourcentage de temps à se déplacer sur les sites. En effet, bien que le site 
ru sse so it p lus ouve rt , les mâ les de ces deux ai res a lte rne nt réguli è rement entre 
leur pos iti on à te rre et l'eau. A Riche! par contre , la locomotion est netteme nt 
plus im portante, e n accord avec la fa ible de ns ité du g roupe, sa topograph ie très 
ouverte e t son ni veau d 'ac ti vité géné ra l é levé. A Pe ndower, les mâ les séj our
nant principa lemen t dans l' eau s'y dép lacent énormé ment. Dans ce cadre , il 
faut no te r que la locomot ion aquatique des pinnipèdes est beaucoup moins coû
teuse e n é ne rg ie que la locomotio n te rrestre caractéri sant la plupa rt des déplace
me nts observés dans les autres colon ies. 

Les mâles observés à ]' li e de May à la fin des naissances passent env iron 
un ti e rs de le ur temps dans l'eau. A Litskyi, les limites de l'aire d ' étude biai sent 
le te mps passé dans l'eau vers des va leurs faibles (voir plus haut). A Riche!, les 
mâ les sont essenti e ll ement teITestres tandis qu 'à Pendower, il s sont essenti e ll e
me nt aquat iques avec probable me nt moins de 20 % du te mps passé hors de 
l' eau. A l' ll e de May comme à L itskyi , les mâles passent rarement la majo rité 
de leur temps dans les rochers , ce substrat ne constituant le plus souvent qu ' une 
zone de trans it entre la te rre et la mer. 

Lors de la compara ison d u budget d 'activité du phoque g ri s e n di ffé
rentes co lonies (à Sable Is land , à North Rona e t aux î les Monac hs), A DERSON 
& HARWOOD ( 1985) me tte nt en év idence de mani è re quantitati ve le fa it que. 
dan s certa in s s ites, les phoques passe nt une pa rti e de leur temps dans la mer, 
tandi s qu'a ill eurs, il s restent à terre pendant toute la durée des obse rvat ions, fré
que nta nt éve ntu e ll e me nt des mares d'eau stag nante (tableau VII ). Po ur ces 
auteurs, cette différence se ra it due à la di stance à pa rcourir entre les groupes de 
reprod uct io n et la mer : à North Rona a insi qu ' à Sabl e Is land les individus , qui 
sont in sta ll és jusq u' à 200 m du rivage, ne vont pas dans la mer pendant la sa i
son de reproducti o n ; aux î les M onachs par contre, les indi vidu s sont insta ll és à 
mo ins de 50 m du rivage e t se rendent réguli è rement dans l' eau. En accord avec 
cette log ique. les mâ les qui se reprodui sent sur la banquise d ' Amet Is land pas
sent une proportion importante de leur temps dans l'eau qu ' il s rej o ignent a isé
me nt par des trous et fractures dans la g lace (TI NKER et al., 1995). Ceux de 
Donna Nook se retrou vent par contre « portés » par les marées hautes de vives 
eaux à plus d ' un kilomètre d u rivage e t ne se rendent pas à l' eau avant la marée 
haute sui vante (LIDG ARD, 1996) . Néanmoins , il est peu probable que la di stance 
so it le seul facteur déterminant si un phoque g ri s se rend dans la mer durant sa 
pé ri ode de re produ ct io n. Dan s le cadre d e nos o bserv at io ns , o n note par 
exemple que les phoq ues de Riche!, qui sont in sta ll és au max imum à que lques 
di za ines de mètres du bord de l'eau, n 'y passe nt que très peu de temps (moin s 
de 10 % du te mps d ' o bservati on). A l' îl e de May, une importante variab ilité 
indi vid ue ll e est observée e t, pa rmi les mâles insta ll és à des d is tances moyennes 
(de 10 à 40 m) des g ra ndes c uvettes de marée, ce rt a in s vo nt rég uli è re me nt 
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rejoindre l'eau tandi s que d 'autres reste ro nt constamment à terre (idem pour les 
fe melles, voir plus loin). A Pendower, les phoques g ri s présentent un comporte
me nt e ssentiellement aqua tique et la to pogra phi e du s ite (grotte long ue e t 
étroite ), plus que la di stance entre les pos iti o ns défendues par les mâles e t la 
mer, permet d 'expliquer le faible po urcentage de te mps qu ' il s passent à terre. 

Le deuxiè me facteur évoqué par ANDERSON & HARWOOD ( 1985) est la 
topographie qui explique en partie les va ri ati o ns du rap po rt des sexes e ntre 
colonies . Ces de ux éléments (distance entre les a ires de re produc ti on e t la mer 
et topographi e géné rale du s ite de reproductio n) pe rme tte nt d ' inte rpréte r une 
bo nne pa rti e des diffé rences d ' acti vité entre colo ni es : qu and des dépl aceme nts 
o nt li eu, c'est essenti ell ement vers les points d 'eau (influe nce sur le pourcen
tage de te mps passé e n locomotion ) ; ces mo uveme nts sont l' occas io n d ' une 
multiplic a ti o n des re nco ntres ag oni stiqu es ( influence s ur le po urce ntage 
d 'ale rtes e t d ' interac ti o ns agonistiques) mai s auss i des inves ti gati o ns d e la 
réceptivité des fe me lles par les mâ les ( influe nce sur le pourcentage d ' interac
tions se xue ll es) (BONESS, 1984 ; ANDERSON & HARWOOD, 1985 ; T! NKER et al., 
1995). 

Enfin , il fa ut rappe le r l' importante vari abilité individue lle dans le com
portement des mâ les. Leur loca li satio n s ur le site a une incidence importante 
sur leurs interactions agoni stiques notamment, les mâles installés au nivea u des 
points de passage affront ant un plu s g rand no mbre d ' intru s (A NDERSON & 
FEDAK, 1985). A Arnet Island , TI N KER et a l. ( 1995) no tent que les mâles consa
crent la plupart de leur temps au repos o u à séjo urne r dans l' eau mais ce sont 
auss i ces catégories comportementa les qui présente nt la plus grande variabilité 
indi vidue lle. Les variations d ' activité au cours du temps sont égale ment consi
dérables chez un même individu, certa ins mâles d ' A rn et passa nt des journées 
enti è res sur la g lace , mais patrouill ant ré gui iè re ment dans l'eau d 'autres jours. 
Dans cette colonie, le séjour des mâles dans l' eau s'ex plique part ie llement par 
la proportio n de feme lles qui s'y trou vent et qui va ri e e ll e- mê me, notamment 
avec la marée. 

Les budgets d ' activité des mâles sont en accord avec la litté rature, ou 
s 'e n diffé re nc ie nt d a ns un e m es ure explicable par des ca rac tér is tiqu es 
sociales (no tamment dens ité et rapport des sexes) et topographiques (no ta m
ment di stance des a ires de reproduction à l' eau et access ibilité) des colo nies 
con sidé rées. Nos do nnées étendent la gamme des variations connues dans le 
comportement du phoque g ri s en période de reproduction . 

The act1 vlly budgets of m a les a re comp a rable with the litera tu re. 
When dijferences do occur, they can be expla ined by the socia l ( density and 
sex-ratio) and topographie (accessibility and d istance between water and 
breeding areas) features of the colony. Our observations increase the cur
rent range of known va riation in g rey sea/ breed ing behaviour. 
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Tab lea u V III. Budget cl' act ivité des fe me ll es . Les comporte me nt s e t subs trat s sont dé f ini s a u 
c ha pitre Ma té rie l & Méthodes e t exprimés e n pourcentages moyens± l' e rre ur s tandard. La sai son de 
re prod uc tio n es t d ivisée e n début cles na issances (a vant 25 % des nai ssances clans les a ires cl" é tucle). 
lïn cl cs nai ssances (a près 75 '7c des na issances da ns les a ires cl 'étucl e) e l mi li e u cles na issa nces (entre 
ces dat es). A Lit sky i. l'abse nce d'identifi catio n ind ivid ue lle ne pe rmet pas de dé terminer le te mps 
pa ssé clan s l'ea u pa r les phoques le te mps pa ssé clan s la c u ve tte d ' a ccès es t u ne es tim a ti on 
minimale d u te mps passé cl a ns l' ea u ''' A Pe nclower. le budge t d'activité est é laboré à partir des 
obse rva ti o ns e ffec tuées à l' ex té rieur de la gro ll e de Runcl le Ca ve el à l'i nt é ri e ur de la grotte cl e 
B. Lesse r Cave; le temps passé en de hors cle la groll e de Run cl le Cave est une estimatio n minima le 
du te mps passé clans l' eau ca r il l'inté rie ur de la g roll e . les phoques pe uve nt ê tre so it sur la plage so it 
clans la c uvette** 
A c,il'il_\' bue/gel offenw/es. Behal' io 11rs and .,11h.\/u//es are d efined in 1he M e thods clwpte r cl/lei 
expressed as 11,ean pe rcentages ± 1/,e s fundurd e rror. The breeding season \-vas di vided into early 
p11ppi11g (befo re 25 'i-'o of" hir1l1.,· in s1i1d_1· areas). /{If e /J/lfJ/Ji11g ( afie r 75 '7c of binhs in stuc/y areas. a nd 
mid-pupping (he t1ree11 1h ese r.h11 es). For L;1skyi. the Iock rf i11 c!i1 ·idua/ recognition preven ted us.fro m 
esrimotin g rh e ri111 e S/7Clll hy seuls in 1he \\'Ot e r the 1i111e sp ent in 1h e t idal pool is a 1nil1imu111 
esti11101e of the ti111e S/U! III in \-\'a/er ''· For P endoH·er. 1/ie actl\· it_\· budget \\ ·as ca /cu/01ed .f/··0 111 
o/Jse1-i-a1 ions 01 11 s ide N11ndle C u1 1e und inside /3. Lesse,·· Care: the time spen 1 0 111s ide Rune/le Cove is 
a n1i11in11un estinwte r~j'1 l1 e time S/N!JII in the wate r us inside 1he Cl/l'e , rhe seuls can he e i!lrer emerged 
on the /Jeach or i111111erscd in lhe Cll\ 'e pool *'1' 

li e cle May. Ecosse , 1994 , 95 e t 96. n = 778 incl-j ours : 
Comportements (début, mi li eu e t fi n des na issances ) 

Re pos 76.4 ± 0 .4 
A le rt e 12.3 ± 0 .3 
Inter. ~1gon istiq ucs 2.3 ± 0 .1 
Inter. :. tvcc petit 6.6 ± 0.2 
Locom ot ion 2,2 ± 0. 1 
Inte r. sex ue lles (l.3±0. 1 

S ubstrnts 

T crrc/végét ./ ne ige 5 1,6 ± 1,5 
Roc he rs 20, 8 ± 1, 1 
C uvette 1 24,8 ± 1, 1 
C uvett e Il 2.8 ± 0 .4 

Litsky i. Ru ss ie, 1992''' 

1 

li e de May, Ecosse. 1995 
n = 7 j o urnées e l 1996, n = 3 18 in cl -_jours ; 

Comportements (dé bu t e t mil ie u des nai ssances) 

Repos 65.9 ± 4. 1 78 ,0 ± 0 ,6 
A lerte 15.7±2.6 11 , 1 ± 0,4 
Inter. agoni stiqu es 3.3 ± 1. 1 2,4 ± 0 , 1 
Inte r. avec pet it JA ± 1.5 6.3 ± 0.3 
L ocon1otion 11.5 ± 3 .1 2 ,3 ± 0 ,2 
Inter. sex ue lles O. J ± 2.2 0.01 ± 0.0 1 

Substrats 

T erre/végét./neigc 85.2 ± 6.9 4 7.5 ± 2.3 
Rochers 14. 1 ±6.4 18.6 ± 1.6 
Cu ve tt e 1 0.7 ± 0.8 30.5 ± 1.9 
Cu ve tte 11 3 .5 ± 0.7 

Riche!. Mer de Wadden. Pendower. Cornwal 1. li e de May. Ecosse. 1995 
1995. n = 3 _jou rnées . 1995" ,:,_ n = 49 ind-jours: el 1996. n = 239 ind-JOU l"S · 

Comportements (milieu Ues nai ssances) (milieu <les nai ssances) (milieu des nai ssa nce~) 

Repos 53 .0 ± 13.4 37 ,3 ± 2,6 78. 1 ± 0.7 
A le rt e 17.3 ± 6.9 30.8 ± 1.9 10.9 ± 0.4 
1 ntcr. agoni st iqucs 7.9 ± 5. 1 9 ,4 ± 1.5 2 .3 ± 0. 1 
Inter. a vec peti t. 12. 1 ±4.8 0 ,6 ± 0.2 7.0 ± 0.4 
Loco1n ot ion 8.9 ± 3.7 18,2 ± 2, 1 1. 8 ± 0.2 
Inte r. sex ue lles 0. 7 ± 1.0 0.0 1 ± 0.0 1 
A utres inte r. 3 ,9 ± 0.6 

Suhstrats 

T crrc/végé t./ne îge 50. 1 ± 2. 7 
Sab le 91. 1 ± 8.5 
Roche rs 18,8 ± 1.9 
C uvette li mer 8.9 ± 8.5 59.9 ± 3.9 26,2 ± 2.0 
C uve lle Il 4,0 ± 0,9 
Grotte 40. 1 ± 3.9 
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111.2. Femelles 

Les budgets d 'ac ti vité des femell es dan s les diffé re ntes co lonies que 
nous avo ns é tudi ées sont présentés au tableau VIII. Tout co mme pour les 
mâ les, le repos est le comportement le plus représenté. Des va le urs plus faibles 
du temps passé au repos sont obse rvées à Litsky i qui peuvent s'ex pliquer par la 
topographie de la baie : la di stance entre la mer e t les empl aceme nts de mise 
bas est importante et se traduit pa r une proportion é levée du te mps passé en 
locomotion par les feme lles a rrivant sur les s ites e n début de saison. Ces dépla
ceme nts des feme ll es son t l' occas ion de re nco nt res agon istiques ainsi que 
dïnvestigations sex ue ll es par les mâ les , justifiant un certain niveau d 'a le rte. 
Ce processus s'observe a Riche ! de mani ère e ncore plus nette: la locom otio n 
est légère ment inféri e ure à ce ll e observée à Litskyi , les feme lles étant installées 
à des d istances réduites du rivage (que lques dizaines de mètres), mai s e ll e est 
assoc iée à un pourcentage é levé d ' alertes, d'i nteractions agonistiques e t d ' inte r
actions sex ue ll es . Ces dern iè res inte ractions sont égaleme nt à mettre en rapport 
avec le fa ible rapport des sexes à Riche! : le harassement de la part des mâ les 
est é levé. 

A Pendower, le comportement très aquatique des femelles es t illustré pa r 
le faib le pource ntage de temps passé au repos e t par l'importance de la locomo
tion (nage essenti e ll ement). La proportion notable de temps passé en interac
tions agonist iques peut s ' expliquer par le très fa ibl e rapport des sexes ma is 
auss i pa r la topographie du site : la grotte longue et étroite provoque un rappro
che ment des ind ividus reproducteurs et de fréquentes dé monstratio ns d 'agressi
vité (de fa ible in tensité) mâle-femelle (à l' entrée de la grotte) e t fe me lle-feme lle 
(à l' inté rieur de la grotte). A la fo is le fa ible rapport des sexes , le rapproche
me nt des phoques dans un espace res tre in t e t les dé ra nge m e nts d 'origine 
hu maine (observateurs , touristes se promenant sur la fa la ise parfoi s accompa
gnés de chiens, surfe rs et autres kayaks débouchant dans la baie) peuvent être à 
l' orig ine du niveau d 'alerte très é levé de ces feme ll es. Enfin , les femelles de 
Pe ndower se caractérisent pa r une proporti o n impo rtante d ' interactions no n 
agressives. U ne bonne pa rtie de ces inte racti o ns qui s' observent entre mâles et 
fe melles sont de nature ludiq ue avec une connotation sexuelle (voir plu s haut). 

Le temps que les mères consacrent à le ur petit est de l' ordre de 6,5 % à 
!'lie de May, ce qui es t intermédi a ire entre les valeurs observées dans d 'autres 
colonies britanniques 20 comme North Rona, les îles Monachs (de l' o rdre de 2 à 
3 %, ANDERSON & HARWOOD, I 985) ou Donna Nook (4,6 % de temps passé à 

a ll a ite r et à jouer avec le pe tit , la présentation au petit et les contacts nasaux 
n' étan t pas inc lu s, L1 DG ARD, 1996) e t ce ll es observées à A rnet Island (de l'o rdre 

20 Pour co m parer nos observati o ns (exprimées en pourcentage d u temps to tal d 'obser
va ti o n) aux données de la littérature (exprimées en pourcentage du temps passé à terre 
uniquement), il faut rapporter le pou rcentage d'interacti o ns mère-petit au temps tota l 
d'observati o n, étant entendu que ces compo rtem ents sont essenti e ll em ent e ffectuées 
hors de l 'eau . 
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de 10 % , H ALLER et a l., 1996) (tableau VII). D ans ce de rni er groupe, les 
fe me lles semblent passer s ignifi cati vement plus de te mps à allaiter leur petit 
que dans les colonies te rrestres, ce qui a été assoc ié à la période de lactation 
condensée suite à l' instabilité de la banquise. A Litskyi, le pourcentage d ' inte r
actions mère-petit est de l'ordre de 3 % tandi s qu ' il est nettement supérieur 
(p lus de 10 % ) à Riche! e t nettement infé ri eur (moins de 1 %) à Pendower. A 
Riche!, o n peut penser que l' instab ilité du site , fréquemment balayé par les tem
pêtes d ' hiver e mporta nt quasiment tou s les blanchons (vo ir Rés ultats & 
Discussion, pa rti e II), favo ri se les fe me lles présentant une période de lactati on 
conde nsée par aug mentati on de la proportion quot idie nne de temps passé à 
a ll a ite r. Malheureusement, nos observations limitées dans le temps ne nous ont 
pas pe rmi s d 'estimer la durée moyenne de la pé ri ode de lactation sur ce s ite. On 
peut éga lement rappeler que la colonie de Riche! est récente e t que les feme ll es 
présentent probablement une moyenne d 'âge re lativement fa ible. li est poss ible 
que le compo rteme nt materne l moyen sur le site so it influencé par l' âge de ces 
feme lles (à !'lie de May, no us observons une influe nce sig ni ficat ive de l'âge 
des feme ll es sur le pourcentage de temps passé à a ll a iter, plus important chez 
les femelles plus jeunes, voir plus loin dans ce chapitre). Un troisième fac teur 
peut être évoqué qui concerne la stratégie comportementale des mâ les : dans 
certai nes co lonies au rapport des sexes faible, il s tendent à effectue r indi vidue l
lement la « garde rapproc hée » d ' une femelle et de son petit. Bi en que la res
triction directe des dép lacements des femelles par les mâles ne sembl e pas 
d ' applicat ion chez le phoque g ri s, le fa it de rester volonta irement à proximité 
de leur petit pourrait constituer pour ces mères un moyen de limiter leur haras
sement par les mâles ; toute femelle quittant son petit semble en effe t pe rçue 
com me potentie ll ement réceptive et fait l' obje t d ' une in vestigation sexuell e. La 
limitation des mouve ments d ' une feme ll e po urrait avo ir, pour conséquence 
indirec te, une augmentati o n des contac ts mère-pet it ex pliquant l ' importante 
proportion de ces interac ti o ns à A rne t Is land e t à Ri c he !. A Pe ndower, les 
fe me lles étant très souvent dans l'eau, e ll es interagissent peu avec leur progéni
ture ma is le très fa ible pourcentage de ces interacti ons est pro bab le me nt en par
ti e li é au temps d'observation réduit à l' inté ri eur de la grotte par rapport au 
te mps d 'observation à 1 'entrée, où les petits ne sont jamais observés. 

Dans les colonies denses de North Rona, de Sable Is land o u de Donna 
Nook, les femelles sont très sédentaires et ne se rendent généra lement pas en 
mer pe ndant toute la durée de leur lactation. On a vu que la topographie , la dis
tance e ntre les petits et le ri vage, la densité des phoques sur le site et le ra pport 
des sexes influençant la stratégie comportementale des mâ les peuvent ex plique r 
cette mobilité réd uite des mères. Les femelles de ces co lonies se dép laçant peu 
sont auss i ce lles qui ont le mo ins d' échanges agoni stiques. 
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Par contre, les femelles que nou s avons observées à West Rona et à 
Tarbet (sites présentant approximativement la même di sponibilité en eau) pas
sent plus d ' un tiers de leur temps dans l'eau. En comparant trois sites de l'ile de 
M ay se distinguant nettement par le ur disponibilité e n eau - la plage de galets 
de Pilgrim 's Haven, le « cirque » rocheux de Ro na Rocks e t le plateau herbeux 
de Rona Top - KovACS (1987) observe des diffé re nces da ns le budget d'acti
v ité des m è res . Ces différences peuvent s'exp lique r par le po urcentage de 
temps que les femelles passent dans l' eau, e t ce po urce ntage semble en grande 
partie dé te rminé par la nature du s ite : près de la mo iti é des femelles observées 
ù Rona Top (à plus ie urs centaines de mè tres du ri vage) restent sédenta ires pen
dant toute la lacta ti o n ; e n moyenne, elles ne passent que 25 % du te mps lo in de 
le ur petit. Par contre, sur la plage de Pilgrim 's (le rivage n' est qu'à que lques 
dizaines de mètres ou moins) , les femelles passent en moyenne p lu s de 50 % du 
te mps dans la mer. A Rona Rocks , la situation est interméd iaire, certaines 
femelles se reposant lo ng ue me nt dans les cuvettes d'eau stag na nte e t d ' autres 
visitant réguli è reme nt la me r. Paradoxalement, seuls les pourcentages moye ns 
de te mps passé par les femelles e n locomotion et en interactions agonistiques 
ne diffère nt pas e ntre les s ites é tudiés par K0VACS alors que ce sont justeme nt 
les deux catégori es comporteme ntales qui nous paraissent les plus influencées 
par la fréquence e t la nature des trajets entre le petit et l ' eau. Ces comporte
ments vari ent e ntre les mè res insta ll ées dans nos aires d'étude de West Rona e t 
de Tarbet (vo ir plus loin dans ce chapitre), malgré la subtilité des différences 
to pographiques entre ces s ites (Tw1ss et a l., 1997). 

A Riche! , malgré la proximité du rivage, la faible densité des animaux et 
la topographie très ouverte, les fe melles passent mo in s de 10 % de leur temps 
dans l' eau. La même remarque s'applique aux femelles d ' Amet Island qui ne 
passent que 12 % du temps dans l 'eau (HALLER et al., 1996) et pe ut-être aussi 
aux femelles se reproduisant sur la banquise du St.-Laurent é tudi ées ù l'aide de 
sondes TOR et qui ne passent qu'une moye nne de 20 % de leur temps dans 
l'ea u (LYDERSEN e t al. , 1994a) . Il es t poss ib le qu e la ga rde individue lle de 
chaque mère par un mâle la pousse à limite r ses traj ets vers l'eau pour é viter 
d'accroître les interac tions agonistiques décle nchées par tout déplaceme nt. Par 
contre, les feme lles qui se reprodui sent à Froan , en Norvège, au niveau de nom
bre ux petits îlots é pa rpill és sur une surface approximative de 400 km2, passe nt 
plus de 90 % du te mps dans l'eau (SMJSETH & L0RENTSEN, 1995). Ici , il faut 
pe ut-être prendre e n compte la pression de chasse par l 'homme qui se pe rpé tue 
en Norvège depuis plusieurs sièc les e t qui pourrait avoir modelé le compo rte
ment des pinnipèdes pour lesq ue ls reste r dans l'eau constitue une mesure de 
séc urité. Parmi les co lo ni es é tudiées da ns notre travail et celles citées dan s la 
littérature, les feme ll es de Pe ndower passent égale ment une très large propor
tion de le ur te mps dans l' eau (plus de 60 %) probablement liée à la nature du 
site de reproductio n (grotte) com binée à la press ion de dérange ment. Ail leurs, 
comme pour les mâ les , les fe me ll es que nou s avo ns observées partagent la 
majorité de le ur temps e ntre le substrat princ ipa l (Il e de May : terre-végétation , 
Litskyi: neige, Ri che! : sab le) e t l' ea u tandis que les zones rocheuses sont 
moins utili sées (zones de transit entre la mer e t l' emplacement du petit). 
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Les budgets d 'activité moye ns des mè res dans les groupes de phoques 
g ri s que nous avons visités s'accordent avec la litté rature, modulés par les 
caracté ri st iques soc ial es et topog raphiques des s ites. Parmi les influences 
soc iales qui engendrent des va ri ations du bilan d 'activité des femelles entre 
co lon ies, nous insistons sur la stratég ie de re production des mâles qui peut 
prendre la for me d ' une garde indi v idue ll e des paires mère-petit. Cette te n
dance, rare ment évoquée chez le phoque g ri s (Y ISHNEVS KAIA et al., 1990, 
C AUDRON, 1997), s'obse rve de mani è re beaucoup plus pou ssée c hez des 
phocidés se reproduisant dispe rsés sur la banqui se (phoq ue crabier: S INIFF 
et al., 1979, phoque à capuchon : Mc RAE & KO VACS, 1994). C hez le phoque 
gris, les mè res sont rel at ivement ag ressives et il e st peu probable que le urs 
mou ve me nts soient comp lète ment restreints par les mâl es . Néanmoins, les 
mè res indi v idue ll e me nt ga rdées pourraient volontaireme nt limite r le urs 
dé place me nts, immédiate me nt dé tectés par le mâ le, pour év ite r un ce rtain 
nombre d ' interac tion s agon istiq ues coûteuses e n é nerg ie . En o utre, la proxi
mité d ' un mâ le pourra it ê tre perçue comme une me nace e t accroître le com
porte me nt de dé fense du petit par la mère. Ceci explique ra it la limitat ion des 
séjou rs clans l" eau e t la présence accrue de ces femell es auprès de le ur pe tit. 

The activity budget of adult females in th e breeding g roups is also 
determined by the social and topog raphie characteristics of each sile. One 
of the social variables that induces variai ion in fema les activity budget bet
ween colonies is the trend fo r males to develop an individua l mate guarding 
strategy. This trend is rare/y m e111io11ed in th e g rev sea l (V!SHNEVSKAIA et al. , 
J 990 ; CAUDRON, 1997) and is much more obvious in ice -breeding species 
where the colony is widely dispersecl (cra beater seal: SINIFF et a l. , 1979, 
hooded seal: M c RA E & K OVACS, 1994). ln th e g rey seal, mothers are quite 
aggressive and their movements are probably not completely restricted hy 
males. However, individually gua rded mothers couic/ inlen lionally reduce 
th eir movemen/s. immedial ely cle tected by th e g uarcling male, in order 10 
limit costly agonis1ic interactions. Also, the proximity of a male couic/ be 
considered as a th reat hy !he f emale and increase the rim e spent in defence 
of her pup. This would explain the low proportion of lim e spe111 b.,· !hese 
mothers in !he wa/er and !he higher proportion oftime spent wilh 1heir pup. 
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111.3. Petits 

Le co mpo rte men t des pe ti ts en période d ' a ll a ite me nt o bservés à l' Il e de 
M ay e n 1995 et 1996 a é té c lassé e n tro is catégo ri es : l'ac ti v ité, assoc iée à une 
dé pe nse d ' é nerg ie, le repos , corresponda nt à un coût é nergé tique nul o u réduit, 
e t l ' a li mentation , consti tuant l'appo rt d ' é ne rg ie (tableau IX). No us o bservons 
que les peti ts consacrent près de 3,7 % de le ur te mps à s ' a li me nte r et le temps 
qu ' il s p assent a u rep os est e nv iro n de ux fo is s upé ri e u r a u te mps passé e n 
ac ti v ité . Malg ré l'importa nte p ro po rti o n de te mps passé da ns l' eau p a r le ur 
mère (e nviron 30 % ), les petits de l' il e de May ne restent en mo ye nne que 4 % 
de le ur te mps cla ns l'ea u des di ffé re nts c uvette s. 

Tableau IX . B udget d 'ac tiv ité des pe ti ts à l' il e de May (cette é tude), à Froan e n Norvège 
(S MISET I-I & LORENTSEN. 1995 ) e t à Donn a Noo k e n A ng le terre (L IDGAR D, do 1111 ées 110 11 
pub/., 1995 ). Les colllporte lllents e t substrats sont défi ni s au c hapit re Matéri e l & M éthodes 
e t e x prilll és e n po urce nt ages lll oyens ± l ' e rre ur sta ndard. Les do nn ées de SMI SETH & 
LORENTSEN'' co rrespo nden t. po ur la lll esure du te lllps passé clan s l'eau e t e n a lillle ntati o n, ~1 

3 1 paires mè re- pe tit obse rvées une journée chacune, e t po ur la mes ure d u te mps passé au 
repos e t e n ac tivité . à 25 paires mè re- pe tit. Nos observati ons co ncerne nt 92 pa ires mè re
pe tit observées au cours de plus ieurs journées e t corresponde nt à 4 7663 ba layages de pe tit s 
icle nt i lï é s tand is que les do nnées de LIDGARD*''' correspo ndent à 16893 ba layages de pe ti ts 
icle nti fi és . Le te mps co nsacré par les pe tit s norvégie ns aux di ffé re nt s co m porte lll ents es t 
ex prim é en pource ntage d u te mps passé à te rre uniq ue ment. 
AC!ivitr budge t r,{ pups f or the Isle ()f May (th is s tuc/y) . .fr1r Fma 11 in No rway (SM!St:T!-1 & 
L o 111-.N r.1 1:N. / 995 ) and for D onn a N ook in En g land ( L !DCA IW , u 11 p11b /. da/a . / 995 ). 
Behavio 11 rs and s ubstrates are de.fïn ed in rh e M ethod s chapre r a nd expressed as mean 
percenrages ± the sranda rd e rror. SM/SETH & LORENTSEN da w * corresp ond ro 3 1 mother
pup pa irs observed one day each 10 es timare the 1i111e spen t in 1!,e warer and suckling, and 
10 25 11 101/Je r-pup pairs to est ima/e the ri111 e spe, 11 res1i11g and acti ve. O ur ohservarion.1· 
co11cer11 92 mother-p up pairs observed .\'el'eral da ,·s eac/1 and correspond ro 4 7663 scons 
ol ide111ifïed pups white L!DCARD ** da ta correspond to 16893 scan s of' ide111if ïed pups. The 
time spenr b_,· N orweg ian pups ro each belw viour is expressed as p ercenrage ol rhe rime 
sp ent ashore 011/_y. 

Froan , Norvège, lie de May. Ecosse, Donna Nook. Anglete rre 
1992, n = 25 à 3 1 1995 et 1996 1995, n = 64 1 sess ions 

paires père-petit * · n = 546 ind-jours : de balayage d' 1 heure'"'' 
Comportements (mi lieu des naissances) (milieu des naissances) (mi li eu des nai ssances) 

Re pos 67 ,4 64,9 ± 0 ,6 74.7 
Ac ti vité 32,6 3 1,3 ± 0 ,6 20 .3 
A li me nta tio n 2.3 3 ,8 ± 0 ,2 4 .9 

Substrats 

Te rre/végéta ti o n 59,5 ± 2,0 
Roc he rs 36 .4 ± 1.9 
C uvette 1 3,8 ± 0 ,5 
C uve tte I l 0 .3 ± 0 .1 

Ea u 7 ,6 4 . 1 () 
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D ' une mani ère généra le, les j eunes phoques gri s sont la p lupart du temps 
immobil es ce qui leur permet probabl em ent de conserver un maximum de 
l 'énergie assimi lée sous forme de lait (KOVACS, 1987; B OWEN, 1991 ) . WORTHY 
( 1987) mesure une diminuti on moyenne du coût énergétique de l a maintenance 
de 12 petits phoques gris de l 'ordre de 40 % lorsqu ' il s dorment. La limitation 
des déplacements des petits est éga lement assoc iée à 1' agressivité des adultes, 
qui , chez plusieurs espèces de pinnipèdes, provoque une part non nég ligeable 
de la mortalité juvénile (voir compara i son de la précocité des petits chez les 
lions de mer d 'Australie et de Nouvel le-Zélande Phocarctos hookeri en rapport 
avec l 'agressi vité des m âles, MARLOW, 1975). 

K OVACS ( 1987) es tim e que les petits phoqu es g ris sont nourri s en 
moyenne 4 à 5 fois / 24 heures, à interva lles de 5 à 6 heures. En capti v ité, 
K ASTELEIN & W1 EPKEMA ( 1988) rel èvent un interval le irrégulier de 2 à 5 heures 
entre sess ions d ' allaitem ent tandi s que les mères étudiées par LYDERSEN et al. 
( I 994a) sur la banqui se du St-Laurent semblent nourrir leur petit toutes les 2 à 
3 heures. Lorsqu'il s ne sont pas endormis ni en train de téter, l ' ac tivité des 
petits consiste en des déplacem ents peu fréquents et assez lents sur les sites de 
reproduction. li s'agit de mouvements, erratiques ou en rappo rt avec les dépl a
cements de la mère vers les points d 'eau (voir plus lo in dans ce chapitre), des 
j eux solitaires dan s ou ho rs de l 'eau , avec éventuellement m anipulati on d'un 
objet comme un morceau de bo is ou d ' alg ue, des j eux interactifs avec leur m ère 
dans ou hors de l 'eau, des mouvem ents de confort, des contorsions et des chan
gem ents de position. Plus rarem ent, des comportements agressifs sont adressés 
à d 'autres petits, à des adultes, à l ' homme ou à des o iseaux se promenant entre 
les phoques (FODGEN, 1971 ; WI LSON, 1974; K OVACS, 1987 ; cette étude). L es 
j eunes en période d 'all aitement interag issent très rarement entre eux bien que 
les immatures de 6 moi s à 5 ans j ouent souvent ensemble (W ILSON, 1974 ; 
WILSON et al., 1985). Cette absence d' interacti ons entre petits non sevrés, qui 
illu stre leu r développement soc ial réduit, permet de limiter leurs dépenses éner
gétiques et d ' éviter la confusion des mères quant à l ' identité de leur progéni 
ture. En effet, les j eux indui sent des dép lacem ents des pet its et éventuell em ent 
un mélange de leurs odeurs (voir Résultats & Discuss ion, partie V ). 

L es petits phoques g ri s observés par SMI SETH & LOR ENTSEN ( 1995) à 
Froan, Norvège, passent en moyenne un peu plus de temps dans l ' eau que ceux 
observés dans le cadre de notre étude à l ' ile de May (7,6 % contre 4 , 1 % ) ce qui 
peut être en rapport avec la faib le densité de ce groupe. L e danger que les petit s 
se fassent molester en se dépl açant vers l'eau y est réduit. En outre, le compor
tem ent des m ères à Froan es t p lus aquatique que dans toute autre co lonie du 
ph oque g ri s. Chez les phoq ues marbrés et barbus, les pet its en péri ode de 
d ' all aitement passent en moyenne 50 % de leur temps dans l 'eau (L YDERSEN 
et al., 1993; LYDERSEN & H AMM ILL, I993a et b ; L YDERSEN et al., 1994b) et un 
petit phoque moine de M éditerranée y passe 85. 1 % du temps (GAZO, 1996), 
tandi s que les petits phoques du Groen land vont rar em ent dans l ' eau pendant la 
période d 'all aitement (LYDERSEN & K OVACS, 1993). 
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Lorsqu ' il s sont à terre, les petits phoques g ri s norvégiens passent environ 
2,5 % de leur temps à téter (soit un peu moins qu'à !'lie de May) mais , de 
manière tout à fait similaire à nos observations, ils consacrent le reste du temps 
au repos (pour deux tiers) et à une activité réduite (pour un tiers, SMISETH & 
LORENTSEN, 1995). Ceux observés en 1995 à Donna Nook par LIDGARD (don
nées non pub!., 1995) ne se rendent jamais à l'eau. En conséquence, ils passent 
un peu plus de temps à se reposer e t un peu moins e n activité. Le temps qu'ils 
passent à s'alimenter est légèrement supérieur à celui relevé dans les autres 
colonies , en accord avec l'hypothèse d ' une période de lactation condensée dans 
cette colonie (LIDGARD, 1996). En captivité, deux petits phoques gris observés 
par KASTELEIN et al. (1994 et 1991) passent e nviron 65 % (soient de ux tiers) de 
leur temps à se reposer. 

Bien que la variabilité du comportement des petits phoques gris pen
dant la lactation aie fait l'objet d'une étude poussée à ! ' lie de May (KOVACS, 
1987, voir plu s lo in dans ce chapitre), peu d'informations permettent de 
comparer leur activité entre colonies. La comparaison prése ntée ic i (Ile de 
May , Froan, Donna Nook) suggère une relative homogénéité dans le bil a n 
d'activité des petits. li semble que leur variabilité comportementale ne so it 
pas directement proportionnelle à celle des mères. Par exemple, les femelles 
de Froan passent en moyenne trois fois plus de te mps dans l' eau que celles 
de l' ll e de May , mais cette différence est nettement moins m arquée entre les 
petits des deux colonies. Dans une perspective é nergétique , ces résultats sug
gèrent que le bilan est moins variable chez les petits que chez les mères. 
Ceci n'exclut toutefois pas l'existence chez les petits de certaines variations 
comportementales qui pourraient influe ncer leur croissance ou leur survie. 

Although the variability of pup behaviour has been previously descri
bed in a detailed studied carried out on the Isle of May (KOVACS, 1987, see 
further in this chapter), few studies allow for comparisons of pup behaviour 
between grey seal co lonies. The above comparison ( Isle of May, Froan, 
Donna Nook) suggests a relative homogeneity in pup activity budget. lt thus 
seems thar the variation of pup behaviour is not direct/y proportional to the 
behavioural variability of mothers. For example, the time spent in the water 
by Froan mothers is three times greater than for mothers from the Isle of 
May, but the dijference in the time spent in the water by pups of the two 
colonies is not as different. These results suggest that the energy balance is 
less variable for pups than for mothers. However, this is not incompatible 
with the existence of some variation in the behaviour of pups that could 
influence their growth or survival. 
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111.4. Variabilité du comportement maternel au sein d'une 
colonie 

111.4.A. Définition des tactiques maternelles 

Toutes les femelles qui me tte nt bas a u même moment dans un même site 
font face à un environnement semblable , notamme nt e n ce qui concerne les 
conditions topographiques , socia les, climat iques et de dé rangement. Pourtant, 
malgré cette homogénéité appare nte du biotope local, on obse rve à !'lie de May 
une importante diversité des comporteme nts des mères e n pé riode de lactati o n. 
En e ffe t, au cours d ' une même journée e t clan s un mê me site, certa ines mè res 
restent sédentaires auprès de leur petit tandi s que d'autres e ffectue nt un o u plu 
sie urs dé placements vers les points d'eau , lai ssant leur petit seul pa rfo is po ur 
plus ie urs he ures et sou vent sans surveillance visuelle poss ible ~t cause de la di s
tance parcourue . Dans ce cadre, les caractéristiques de l'emplaceme nt moyen 
d ' un petit sur le s ite de reproduction jouent un rôle déte rminant dan s le compor
teme nt de sa mè re . De plus , ces déplacements se font réguli è reme nt le lo ng de 
lignes de passage, dé fini es su r base de leur accessibil ité, qui introdui sent une 
hété rogéné ité au se in même des a ires d ' étude : les emplace me nts é lo ig nés des 
chemins de passage nécessitent, pour les e mprunter, un effort de locomotion 
supérie ur de la part des feme ll es qui ve ulent gagner l'eau ; les emplaceme nts 
proches des chemins de passage sont quant à eux caractéri sés par un nivea u de 
dérangement important suite au tran sit des feme lles (et égaleme nt a u passage 
de mâles). 

De nombreuses observati o ns pe rme tte nt d ' i li ustre r ces déplacements, 
leurs conséquences et leur variabi li té à W est Rona et à Tarbet. 

La femelle HS , in s ta ll ée à plu s de 25 rn de 1·eau à Tarbe t en 1995 e t 1996, se re nd 
régu li è re ment vers la c uve tte d "accès o ù e ll e s ïrnrnerge pour plu s ieurs heures; e n 
mili e u de pé riode de lac ta ti o n. e ll e ne re mo nte la pe nte ve rs so n pe tit qu e pour 
l' a ll a ite r pui s redescend rapide me nt ve rs !" ea u sans se souc ie r de la séc urité de sa 
progé niture e n son absen ce, ni essayer de 1·e rnrn e ne r avec e ll e e n bo rd ure de 
c uve tte. En 1996, à West Rona, les fe me ll es D9 e t 9H alte rn ent réguli è re me nt e ntre 
le ur pe tit e t la cuve tte d ' accès . La feme ll e P fréquente quant ü e ll e indiffé re mme nt 
la cu vette du pre mi er goulot de W est Rona e t la cuvelle d 'accès . La fe me ll e S PL 
fréque nte d 'abo rd unique me nt la cu vette du pre mi e r goul o t pui s unique me nt la 
c uvelle d 'accès . La femell e H6 fréquente la cuvette d 'eau s tagnante de Ro na Top 
mai s d ' autres fe me ll es in s tallées plu s haut s ur c e mê me pl a tea u d esce nd e nt 
rég uli è re me nt to ute la pe nte de Tarbet (plus de 30 rn ) po ur rejo indre la c uve tte 
d 'accès . La fe me ll e T EE res te le plu s souvent dan s l'eau cle ce tte cuve tte. juste so us 
son pe tit qui do n e ntre les roc he rs; trè s attentive , e ll e res te en cont ac t visue l avec 
lui e t me nace fréque mme nt les individus qui passent cla ns 1·eau i1 proximit é. En 
1994 à Tarbe t, la fe rn e l le H7 es t in s ta ll ée a u bord de I" ea u a u ni vea u le p l us 
fréque nté par les fe me ll es pour entre r e t sortir de la cu vette : e n 1994. la fe me ll e K 
es t éga le me nt in s tall ée au bea u mi li e u d ' un che min de passage ve rs la c u ve tt e 
d 'accès mai s auc une de ces cie ux mères ne dé mé nagera po ur autant. 

En outre, le 23 octobre 1996 ü Tarbet, la fe me lle M es t in sta llée avec son pe tit (âgé 
de 3 jours) à p lu s de 20 rn de la c uve tte d 'accès; e ll e entame une descente vers 
cette cuve lle e n compag nie de so n pe tit q ui s ' e ndo rt a u bo rd de l ' eau pe ndant 
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qu 'ell e sï mmcrge du rant env i ron 2 heures : quand c li c resso rt . c li c locali se son 
petit et s'applique à le fa ire rem onter en l' entraînant dans son sill age pour l ' all aiter 
une fo i s l 'empl acem ent d' o ri g in e r egag né . L e le nde mai n. M es t à nouvea u 
observée se dép laçant jusqu 'à la cuve tte d 'accès avec son petit pui s rem o ntant la 
pente en sa compagnie avant de l 'a ll a iter. D es traj ets i mport ant s (p lus de 4 0 rn 
a ll er- retour) de M en co m pagnie de son pet it sont enco re obser vés le 27 e t le 
29 octobre. Le 13 novembre 1994, le petit de la fe mell e K. qui se tenait régulière 
m ent au bo rd de l 'eau. rem o nte prog ressi ve ment la pente après un gra in : sa m ère le 
rej o int. l' all ai te pui s s' interrompt p lusieurs fo i s pour tenter de le ra mener vers l ' eau 
avec elle. L e 26 novembre 1996, G L E s'es t dép lacée avec son petit en dehors de 
l' aire d 'étude su ite à l a forte m arée haute de la ve ill e. Le 28 oc tobre on no te à 
T arbet que l' em placem ent moyen du petit de la fe mell e V s'es t progressivem en t 
rapproché de la cuve tte d ' accès; de cc nouve l c rn p laccrncnt. ce tte fem ell e peut se 
rendre dans l ' ea u avec son petit où e ll e m enace to ut qui s· approc he : d'autres 
fem el les p résentent auss i des m od ificati ons progress i ves de 1· empl accrnent moye n 
de leur petit au cours de leur péri ode de lac tati o n : L UC se rapproche de 1·eau. 
tandi s que R EB m onte vers Ro na Top . Enfin , en 1994 . on no te une fo rte simil arité 
entre les femell es 16 (à W est Rona) et H 7 (à T arbet) en fin de lacta t ion : de peti te 
taille. p lac ides. se reposant beaucoup au bord de la cuvette, dans la zone des marées 
o u juste au dessus. avec un petit mué de bonne taill e. D e même les fe m ell es 15 (Ü 

W est Rona) et K (à T arbet ) se com portent de manière ex trêm em ent semb lab le : en 
mili eu de lac tati o n. ces mères passent l a p lu part de leur tem ps da ns l'ea u ou 
parti e ll em ent immergées dans la cuvette d 'accès, avec un petit no n mué. consac rant 
une proporti on import ante de leur de tem ps à j o uer avec lui . le plus souvent clans 
l 'eau. Par contre, les fem ell es PAM et 4D O install ées en début de lac tati o n en des 
emplace ments très simil aires. à mi-pente de l' aire d' étude de T arbc t, vont présenter 
une di vergence de comportement en ce qu i concerne les déplacem ents : 4DO reste 
sédentaire tandi s que PAM se rend régul ièrement à l 'eau. 

Para ll è le ment, des fe me lles sont obse rvées à plu sie urs re pri ses qui boi 
ve nt , dan s la c uvette d ' accès o u d a ns des pe ti tes m a res d 'ea u s tag n a nte 
( 10 observat ions), comporteme nt géné ra leme nt absent de la littérature sur les 
phoques g ri s en pé ri ode de re produc ti o n. Quan d la fe me ll e es t connue, nos 
obse rvatio ns co ncerne nt n ' im porte que l le parti e de la pé riode de lactati o n (3 à 
20 j ours après la mise bas, 7 observati ons). A plus ie urs re prises. la fe me ll e 
e ffec tue un traj e t de plus ie urs di za ines de mètres po ur atte indre un point d 'eau 
où e ll e bo it san s s' imme rge r pui s re to urne ve rs so n pe tit (4 o bse rva ti o ns). 
l'ingesti on d ' ea u sembl ant ê tre l' unique but de ces dé placeme nts. 

A pa rtir de ces observatio ns, on pe ut noter ou rappe le r que : 
- une proportion é levée des feme lles e n pé riode de lac ta ti o n à l' il e de May 

se dé place nt réguli è re me nt entre leur petit e t les po ints d 'eau . M a lg ré 
l' impress io n d ' ho mogéné ité des sites, une importante va ri a ti o n indi v i
due l le s 'observe dans ces dépl acements ; 

- bie n que subi ssant une pression de dé rangeme nt impo rtante , les em p lace
me nts s itués au bo rd de l' eau , près des che mins de passage. p résente nt 
suffi samme nt cl ' avantages pour que les feme ll es qui les cho is issent s · y 
maintie nne nt ; 

- ce rtaines fe me lles pe uve nt réguli ère me nt e ntraîne r le ur petit clans leu r 
s ill age lo rs de le urs dé placeme nts ve rs les po ints d 'eau. Ces traje ts du 
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petit peuvent présente r une séri e de conséque nces pour ce de rnier : par 
exemp le une dé pe nse é ne rgétique acc rue liée à la loco moti o n et aux 
séjours dans l'eau, un ri sque acc ru de subir des ag ress ions des autres 
ad ultes e t un ri sque accru d 'ê tre dé finitive me nt perdu par sa mè re, 
l' e mplacement de ré fé rence sur le s ite devenant de plu s en plus vague; 

- des modifi cations progress ives dans l' e mplacement moyen des petits, et 
donc dans la distance pa rcourue par le ur mère po ur rejoindre l'eau, sont 
souvent observées au cours de lac tati o n. Des changements nets s'obser
ve nt après des dérangements notamment par une te mpê te ; 

- des femelles dont les petits sont insta ll és en des endroits s imil a ires e t qui 
effectue nt le même type de déplaceme nt vers les points d 'eau, peuvent 
présente r de nombreux autres points co mmuns qui pe rmette nt d 'étab lir 
un mê me profil co mporte m e nta l à la base d e la not io n d e tact iqu e 
mate rne ll e; 

- s i la maj orité des déplacements vers les points d' eau se so ldent par l' im
me rs io n de la feme lle et parfoi s de son petit, ce rta in s traj e ts sembl ent 
effec tués par les feme lles dans le seul but de s ' abreuve r. 

No us avo ns é mis l' hypothèse que les déplacements vers les po ints d 'eau, 
ou leur abse nce, qui ex pliquent e n bonne partie la vari abilité comportementa le 
des fe me ll es e ntre co lonies, peuvent égale ment, au se in d ' un même s ite , jo ue r 
un rô le dé te rminant dans le budget d ' ac ti v ité des mères . Ces dépl ace me nts 
influencent bien sûr la locomot ion des feme lles mai s auss i le ur so in au pe tit, 
a in s i que le urs inte ractions agon istiques e t sex ue ll es. En o utre, des consé
qu e nces peuvent ê tre éga le ment e nv isagées sur l 'activité des pe tits. Po ur 
chaque journée d ' observat ion e ffec tuée à I' li e de May. nous avo ns donc défini 
la manière dont chaq ue fe melle abo rde sa tâc he de lactation pa r un type de tac
tique maternelle2 1. Nou s avo ns dé fini c inq tactiques distinctes , sur base des 
deux c ritè res sui va nts: d ' une part l' occurre nce de traj e t(s) e ffectu é(s) par la 
fe melle ve rs un po int d 'eau au cours de la jo urnée, et d 'autre part la distance 
sépa rant son petit et le po int d 'eau fréque nté. Nous avons supposé que ces tac
tiques présentent pour les feme ll es un coût éne rgétique c roissant: 

- type 1 : le pe tit se trouve lo in d ' une cuvette d' accès(> 25 111) e t la mère 
n ' accède pas à l' eau de toute la j ournée ; 

- type 2 : le pe tit se trouve lo in d ' une cuvette d ' accès (> 25 111) ma is la 
mè re fréque nte une c uvette secondaire (petite ma re d ' eau stag na nte) 
proche : 

- type 3 : le petit se trouve près d ' une c uvette d 'accès (clans la zone des 
marées quotidiennes) et la mère s 'y rend au mo ins une fo is au cours de la 
journée : 

21 L e terme tactique es t utili sé ici pour désigner des option s comportementales observées 
chez les phoques g ri s femell es de l ' il e de M ay. au se in même de la stratég ie maternell e 
de l' espèce (voi r introduc ti on ). CLUTTON- BROC K el al. ( 1996) u t i li sent éga lement le 
terme tactique pour dés igner la déc ision de reproducti on prise par chaque femelle d ' une 
populati on de mou tons (Ovi.1· aries}. 
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- type 4: le pe tit se trou ve près d ' une cuvette d'accès (a u-dess us du 
niveau des marées) et la mère s ' y rend au mo in s une fois au cours de la 
journée. Le petit n 'es t quas iment jama is e n contact invo lonta ire avec 
l' eau comme c'est régulière me nt le cas pour les petits du ty pe 3 ; 

- type 5: le petit se trouve lo in d ' une cuvette d ' accès(> 25 m) e t la mère 
s'y rend au moins une foi s au cours de la journée. 

- non définie: la feme lle n 'a pas e ncore d 'empl ace me nt de réfé re nce 
défin i car ell e n'a pas encore mi s bas. E ll e reste le p lus souvent dans 
l' eau de la cuvette d ' accès e t ne montre pas de dép lacements réguliers . 
On note pourtant que certaines feme ll es gravides ont déj à choisi un site 
hors de l ' eau ; elles sont repri ses dans une des catégories précédentes. 

Les observations que nous avons effectuées à ]' Il e de M ay en 1994 , 1995 
et 1996 montrent que la majorité des fe me ll es utilisent la même tac tique mater
nelle to ut au long de le ur pé ri ode de lactation; c'est le cas de 74,5 % de 102 
feme lles observées. Les autres vo nt présente r des changements concernant s ur
tout les traj e ts ve rs les po ints d'eau mais auss i parfois l'emplace ment moye n du 
petit. Les changeme nts de tactique maternelle les plus fréquents se fo nt e ntre 
les types I et 5 (60,3 % de 58 changements observés en cours de pé ri ode de lac
tation , de mani è re éga le de I ve rs 5 et de 5 vers 1); ceci s ig nifi e que les 
feme lles qui ont choi s i d ' install e r leur petit à une di stance impo rtante de tout 
point d 'eau vont, au cours de certaines journées , entamer des déplacements vers 
ces points d 'eau e t, d 'autres jours, rester sédentaires . Les changeme nts de tac
tique maternell e qui consistent en des modifica tions de l' e mpl aceme nt du petit 
sont plus rares. li s sont associés so it à une dé ri ve progress ive du point de repos 
moye n du petit sur le s ite, soit à des dérange me nts, so it à des dé placeme nts 
anormale ment importants du petit qui ne rev ie nt pas e ns uite à son emplacement 
d ' or ig ine. Ce cas s'observe notamme nt en début de sa ison, a lors que la faib le 
densité des phoques sur les sites n ' e ntra ve pas e ncore les dépl acements erra
tiques de certains petits . 

Cas du petit de la femell e I B en 1996 qu i naît le 26 oc tob re à W est Ron a mais est 
définitivement perdu par sa mère le lendemain : en revenant de la cuve tte d ' accès, 
1 B ne peut le retrou ver car il s' es t dépl acé sur plu s de 100 111 . Après une longue 
recherche sur le site, au cours de laque lle elle sent plu sieurs autres petits, 1 B fini 
par abandonner et s' endort. E ll e n 'a ll aite pas au cours de cette saison et son petit 
meurt plu s tard d ' inaniti on. 

A la suite de dérangements , on note souvent que que lques paires mè re
petit se sont ne tte me nt rapproc hées de la cuvette d'accès, permettant peut-être à 
la fe me ll e de se sentir plu s e n sécurité . Dans le cas des fe me ll es marquées, 
identifi ables d ' une sa ison à l' autre, la proporti o n des fe me lles cha ngeant de tac
tique d ' une année à l'autre est équivalente à la proportion des fe me lles conse r
vant la m ê m e tactique (5 changements e ntre années s uccess iv es ve rsus 
6 abse nces de changement, fig. 27). 
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Fig. 28. Hi stogrammes (A. ) de la distance entre leur petit et le point d'eau fréquenté par 
les fem ell es et (B. ) d u nombre de trajets all er - retour qu ·e ll es effectuent quoti
diennement entre leur petit et ce point d 'eau ü W est Ro na et Tarbet. li e de May. 
Ecosse. 1996 (n = 356 indi v idu-jours, pou r des j o urnées d ' obser va ti on de 6 à 
7 heures entre 9h00 et 17h00). 
/-lisrogra/1/S (A . ) o/ rhe disrance berween their pup and the pool o/ water usec/ by 
fe111ales and (B. ) of the freque11c,· CJ/ dail_,, fe 111 a /es movements hetween rheir pup 
and the water al Wesr Rona and Tarbet. Isle of May. Scot/and, / 996 (n = 356 
in.d ividual-dm·s, observation da,·s lasrfor 6 ro 7 ho11rs between 9:00 and I 7:00). 
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E n o utre, dans la limite des observati ons effectuées à !' fi e May où les 
pe tits de toutes les fe me ll es observées sont insta ll és à mo ins de LOO rn d ' un 
po int d 'eau, l' occurrence des dép lacements d ' une mère vers une c uvette ne 
semble pas influencée par la di stance à parcourir. Même des feme lles de Rona 
Top, insta ll ées à une di stance max ima le de la cuvette d 'accès (dans le cadre de 
nos a ires d 'étude), s'y rende nt réguli è re ment. Par con tre, o n peut se demander 
si la fréquence de ces trajets est fo nc tion de la distance à parcourir. En 1996, les 
feme lles é tudiées à !'Ile de M ay sont in sta ll ées à une d istance de O (moi ns de 1) 
à 18 longueurs de corps d ' un po int d 'eau (moyenne= 5,36, e rre ur s tandard= 
0, 18, médiane = 5, n = 356 indi vidu-jours, fig. 28). A u cours d ' une journée 
d ' observati on de 6 à 7 heures , ces feme ll es effectuent de O à 5 traj e ts j usqu ' à ce 
point d 'eau, un traj e t co rrespo ndant à un all e r-re to ur e ntre le pe tit e t l'eau 
(moyenne= 1,08, e rreur standard= 0,05 , médiane= 1, n = 356). La plupa rt des 
fe me lles e ffectuent I traj e t par jour e t l'empl acement de leur pe tit se trouve à 2, 
3 ou 4 lo ngueurs de corps du point d ' eau fréq uenté (qu i n 'est pas fo rcéme nt le 
plus proc he). La co rré lati on négati ve entre la distance au po int d'eau fréq ue nté 
par une feme ll e e t le no mbre de traje ts quotidiens qu' e ll e effectue e ntre son 
petit et ce po int d 'eau es t sig nifi ca tive ma is faible (R de SPEA RMA N = - 0,26, P < 
0 ,01 ). Quand on sépare les do nnées e ntre les deux aires d 'étude, on no te que les 
feme lles de West Rona sont in sta ll ées un pe u plus près de l ' eau que celle de 
T arbe t (de 0 à 15 longueurs de corps, moyenne = 5,02 , eJTeur standard = 0 ,26, 
médiane = 4 , n = 160 à West Rona ve rsus l à 18 long ueurs de corps, moyenne 
= 5,64, e rreur standard = 0 ,25, méd iane = 5, n = 196 à T arbe t) mais cette diffé
re nce n 'es t pas s tati s tique me nt s ig nifi ca ti ve (tes t de M AN & WHIT NEY) . 
Pourtant , les fe melles de W est R o na effectuent un peu mo ins de traj e ts que 
ce ll es de Tarbe t (de O à 5 traj ets, moye nn e = 0 ,9, e rre ur s ta ndard= 0 ,07, 
médi ane = 1 à West Rona versus O à 5 trajets, moyenne = 1.20, e rre ur standard 
= 0 ,07 , méd iane= 1 à Tarbet) ma is à no uveau, cette diffé rence n'est pas statis
tique me nt s ig nificative (test de M ANN & WHI TNEY) . En sépara nt les données 
e ntre les deux a ires d ' étude, la corré lati o n négati ve e ntre di stance et no mbre de 
traje ts reste s ignifi cative à Tarbet (R de SPEA RM AN = - 0,37 , P < 0,0 1) mais pas 
à West Rona (R de SPEARMAN = - 0, 14). 

Les dépl acements réguli e rs des phoques g ri s feme ll es e n période de lac
tatio n entre leur pe tit e t les po ints d 'eau, et la vari ab ilité indi vidue ll e dans ces 
dép lacements, sont rapportés depui s lo ngtemps de maniè re anecdotique e t des
criptive . Dès 1957, HEWER no te que les fe me lles (et les mâ les) de la co lon ie de 
Shillay , Ecosse, e ffec tue nt des dé pl acements régu li ers ve rs l'eau: les mè res 
insta ll ées sur la pl age restent que lques j ours sédentaires a vant d'entamer des 
traj ets entre leur petit et le ri vage; les fe me lles mettant bas p lus lo in à l' inté
ri e ur des te rres ne se re ndent pas dans la mer mais fréquentent des mares cl ' ea u 
stagnante ; certa ines feme lles restent en permanence en bordure de ces mares, à 
moitié mouill ées, leur petit dormant au sec. Au cours de j ournées d 'observation 
de 6 he ures , les feme ll es d'Oronsay, Ecosse, effec tue nt e n viro n deux a ll e r
retours e ntre le ur petit e t la mer (HEWER & BACK H0USE, 1960) . Aux î les Farne, 
quasiment aucune feme lle ne reste en pe rmanence avec son pe tit e t les déplace
me nts vers l'eau excèdent parfoi s 150 mètres au tra ve rs de zones densément 
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peuplées ; en o utre, un bo n nombre de femel les de cette co lon ie o nt tendance à 
rester presqu 'en permanence dans l' eau. en face de leur petit reposant sur la 
terre ferme, et e ll es n ' atterri ssent que po ur all ai ter (COULS0N & H1 CKLI NG, 
1964 ) ce qui correspo nd au co mportem ent très aqu at iqu e des femelles de 
Penclow er et de Froan. A B asque Islands. Canada , CA MERON ( 1970) mentionne 
éga lem ent une sédentarité des femell es pendant la premi ère semaine après la 
mi se bas suivi e d'une al ternan ce de séjours ~1 ter re avec le petit et de séjours 
cl ans la m er de 2 à 3 heures, avec une fréquence de l 'ordre de cieux aller-retours 
quotidiens. En cieux sites des Orcades. FODGEN ( 197 1) observe une m ajorité des 
femelles séj o urnant dans l ' eau el ne sortant que pour al laiter leur petit ; une 
seule fo is au cours de ces o bservatio ns une femell e est ém ergée depui s suffi 
samment long temps po ur être tout à fa it sèche I A orth Ro na. où l ' accès à la 
m er est peu aisé et les emplacements de mi se bas élo ignés du ri vage, A NDERSON 
e l a l. ( 1975) ainsi que PüMER0Y e l a l. ( 1994) rapportent qu ·en début de la sa i 
son. les quelques femell es qui ont mis bas clans des zones sèches laissent leur 
petit pour rej o indre les cuvettes d 'eau stagnante; soit ell es ne rev ien nent vers 
ce derni er que pour l ' all ai ter so it e ll es l' en traînent vers la cuvette avec elles; 
très rarement, des femelles semblent revenir de la mer mais auc une n 'est obser
vée effec tu ant des dép lacements réguliers vers la mer . A Sable I sland, b ien que 
les rem elles so ient assez mobil es, elles ne se rendent généralem ent pas en mer 
pendant la lactati on (Bü NESS & JAMES, 1979) . A l ' lle de May , K üVACS ( 1987) 
obser ve to ut comme no us que. parmi les feme ll es m etta nt bas au se in d ' un 
même site, certaines vont régulièrem ent rejoindre la mer pendant la lactation, 
ma lg ré l 'effo rt nécessaire, et d ' autres pas . C es déplacements sont apparemment 
indépendants de la présence de m ares d 'eau stagnante. En comparant différents 
sites , K üYACS (1987 ) no te qu e la plu s g rande v ar iabi lit é du co mportem ent 
m atern el s'observe parmi les fem ell es qui metten t bas le p lu s lo in de l 'eau à 
l ' intéri eur des terres. N éanmo in s, ces m ères passe nt en moyenne p lus de temps 
à prox imité de leur petit que ce ll es des p lages. D e nombreux autres phociclés 
femelles alternent des pér iodes au sec et clans l ' eau pendant leur période de lac
tati o n. C'es t le cas du phoque m o ine de H awaii dont les m ères passen t env iron 
un qu art de leur temps dans la m er et effec tuent en v iro n c inq trajets sur 12 
heures mais, contrairement à ce que l 'on obser ve chez le phoque gris, plus de 
95 o/c de ces dépl ace m ent s sont effec tués par l a m ère et le pet i t ensemble 
( Bo 1Ess . 1990) 

111.4.B. Variabilité du budget d'activité des femelles 

D es études antéri eures suggèrent o u montrent une variabi I ité du compor
tement des phoques gri s femell es en période de lactat ion assoc iée notamment à 

la nature du site de reproduc ti on, au moment de la sa ison auquel les femell es 
m ettent bas, à l ' âge des pet its et aux déran gements. Afin de quantifi er les effets 
res pec tifs de ces va ri ab les ain si que ce lui de la tac tique maternell e adoptée, 
nous avons entrepri s la constructi o n de modèles . Quatre modèles ont été él abo
rés à partir des v ari ab l es en v i sagées qui déc r i ve nt la va ria b ilité du budget 
d ' activ ité des feme lles, des substrats qu ' ell es fréquentent. du budget d ' acti v ité 
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de le ur petit e t des substrats qu ' il fréqu ente. Le rô le joué dans ces modè les par 
chaque va ri able indépe ndamme nt des a utres est estimé d ans les tableaux de 
résultats (tableaux X à XIII ) par la diminutio n de déviance apportée par l'inté
gratio n de cette variable au modè le . Pour chac une de ces variables exp li cati ves, 
l' effet assoc ié aux diffé re ntes catégories est donné par une estimatio n du loga
rithme du rappo rt de cote ex primant la vari ati on pa r rapport à la ca tégorie de 
référence, c'est-à-dire par rapport à la premi è re catégori e de chaque va riable. 
Dans ces tabl eaux, les va leurs e n italique sont les estimati ons pour lesque lles 
l'erreur s tanda rd est s upé ri e ure à la mo itié de l'es tima tio n ; il faut no te r que 
dans un ce rta in no mbre de cas, c'est l ' absence d ' o bse rvation (de ba layage) 
carac té ri sée pa r une combinai so n bi e n précise des ca tégories des va ri a bl es 
ex plicatives qui cause l'obte ntion d'une vale ur excess ive de 1 ' erreur standard ; 
dans ces cas, l' effet pour chaque catégori e reste néanmo in s fiabl e s i l'on se 
limite à interpréte r le s ig ne de l' estimati on (plus ou mo in s que la catégori e de 
référence) et no n plu s sa grandeur. 

Hormi s le dé rangeme nt à la pé riphé ri e des sites, l'ensemble des variables 
ex pli ca ti ves e nvi sagées o nt un effet s ig nifi c atif sur le co mporte m e nt d e s 
feme ll es observées (tableau X). Les de ux va ri ables qui inte rviennent le plus 
pour ex plique r la vari abilité du comporte ment sont la tactique mate rne lle ainsi 
qu ' une variable paras ite: l'observateur. Le fa it que la fe me lle soit marquée ou 
non est la variable qui a le mo ins d 'effe t. En ce qui concerne le substrat fré 
que nté par les fe melles (tableau XI), to utes les variables explicatives e nvi sa
gées ont un e ffet significatif. La tactique mate rne lle est de lo in le facteur le plus 
important, tandi s que le dé rangement intervient le mo ins . 

Effet de l'âge du petit: e n accord avec leur conditio n, les fe me lles g ravides 
passent beaucoup de temps au repos , ma is auss i en dépl aceme nt, proba
ble me nt à la reche rche d ' un s ite de mi se bas approprié ; elles passent 
auss i beaucoup de temps e n a le rte et e n inte rac ti ons agonistiques ce qui 
peut être li é à leurs dépl acements et à leur arrivée récente sur le s ite où 
elles dé rangent les fe me lles déj à install ées . Après la na issance du pe tit, 
les mères semblent présente r une diminution progress ive du temps passé 
au repos mais auss i en a le rte e t en dépl ace ments tandi s que leurs inte rac
ti ons sex ue ll es a ug me nte nt fort e ment comme e ll es se rapproche nt de 
]' oestrus. Le pourcentage de te mps passé en interaction avec le pe tit est 
relativeme nt stable que l que soit l' âge de celui-c i. 
En ce qui concerne les substrats, les fe me lles enceintes passent beaucoup 
plus de te mps dans l' eau des cuve ttes d ' accès e t sur les aires te rreuses 
que les fe mell es avec un petit, ce qui illustre leur arri vée par les cuvettes 
d 'accès et la reche rche d ' un site de mi se bas approprié. Quand l 'âge du 
pe tit aug mente, les mères passent mo in s de temps sur les a ires te rreuses 
e t plus de temps dans les cuvettes seconda ires tandi s que le temps passé 
dans les cuvettes d 'accès reste re lati ve ment constant. 
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Tableau X. Modè le log- li néa ire ex pli quant la va ri a ti o n du comporte ment des femell es 
observées en 1994, 95 e t 96 da ns les deux aires d ' étude de l' Il e de May, Ecosse. L ' inte n
sité de l' e ffe t d ' une var iabl e es t mesurée par la diminuti on de dév iance du modèle apportée 
par cette vari abl e lo rsque les e ffets des autres variab les é tudiées sont contrô lés . Au se in 
d ' une variable , la nature de l'effe t pour chaque catégorie es t mesurée par une es timati on du 
log d u rappo rt de cote par rapport à la catégorie de ré férence (dont l'esti mation = 0). 
Lorsque l'erre ur standard assoc iée est supérie ure à la mo itié de l' est im ati on (valeurs en ita
li que), seul le s igne de l' est imation est à pre ndre e n compte (n = 778 individu-jours sauf 
quand une autre vale ur est indiquée). 
Log-linear mode! explaining the variarion of" the behaviour of f emales observed in 1994. 
95 and 96 for rhe two stuc/y areas of the Isle of May, Scorland. The inrensiry of rhe e.ffect qf" 
one variable is measured by the decrease in deviance due ra rhis variable when the effects 
of" rhe orher srudied variables are controlled. Within variables, rhe nature of rhe effect .fàr 
each caregory is measured by the esrimate of" the log odds ratio compared ta rhe refere11 ce 
caregory (wirh an esrimate = 0). When rhe associared standa rd error is larger than half"rhe 
estirnate (values in ita lics), only rhe sign of rhe estimare i.1· reliable (n = 778 indi vidual
days excepl when indicated). 

Comportement des femell es Repos Alerte Interac ti ons I nteraction s Locomotion In terac ti ons 

agon isti qucs avec le petit sex ue lles 
Age Petit 0 0 0 0 0 0 0 
Dév iance= 337 .2 Stade -2.01 -1.57 0./4 6,99 -2.2-i - 1.3 
15 dl, P < 0.00 1 Stade 2 -2.96 -2.4 -0.93 6.36 -3.35 3.27 
n = 758 obs Stade 3 -3.34 -2.68 -1./ 7 6.42 -3.74 4,5 1 

Date Mise Bas Début 0 0 0 0 0 0 
Dév iance = 194,2 Mi li eu -0,23 -0,29 -0.28 -0.37 -0.09 1,26 
10 dl. P < 0.00 1 Fi n -0,34 -0,08 -0,28 -0,71 -0.22 1,63 

Age Femell e Inconnu 0 0 0 0 0 0 
Dév iance = 192.2 Jeu ne 0,23 0,4 0.08 -0,004 -0.0 1 -0.7 
10 d l. P < 0.00 1 Vielle 0.64 0,2 -0.32 0.02 -0.3-i -0.19 

Aire Etude West Ron a 0 0 0 0 0 0 
Dév iance= 132,2 Tarbet -0.24 -0.07 -0, 18 -0,17 0,38 0.28 
5 dl. P < 0.00 1 
Tactiqu e Non définie 0 0 0 () 0 () 

Déviance = 363 .2 Type 1 * 0.39 0.9 -0.98 0. 48 -0.37 -0.42 
25 dl. P < 0.00 1 Type 2 0.39 0.9 -O. -i8 0.29 0.08 - 1.1 7 
n = 763 obs Type 3 0.09 0.89 -0.79 0.11 0. 18 -0.48 

Type 4 0.01 0.87 -0.78 -0.002 0.36 -0.46 
Type 5 -0.001 0.78 -0.83 -0.02 0.61 -0.54 

Ann ée 1994 0 0 0 0 0 () 

Dév iance = 255.2 1995 0.3 1 0.42 -0,12 0.14 0, 11 -0.86 
10 dl. P < 0,00 1 1996 0. 28 0.08 -0,58 -0.2 1 -0.002 0.42 

Marquage Non 0 0 0 0 0 0 
Dév iance = 60.5 Oui -0,4 -0.47 -0.04 0.01 -0. 19 1.09 
5 d l. P < 0.001 
Observate ur AC 0 0 0 0 0 0 
Déviance= 369.2 CB 1.04 0,4 0,9 1 0,56 0.88 -3.78 
10 d l. P < 0.001 EW 0.06 -0.34 0,24 -0,05 -0.03 0.12 
Dérangeme nt non significa tif 

* 1 mè re insta llée à plus de 25 m d ' une cuvette e t ne se re ndan t pas à l' eau, 2: mère ins-
tall ée près d ' une petite mare qu 'ell e fréq uente, 3 : mè re insta llée dans la zone des marées 
d ' une c uve tte d ' accés q u'ell e fréque nte, 4: mère insta llée hors de la zone des marées ma is 
à mo in s de 25 m d ' une c uve tte d ' accés qu 'e lle fréqu ente, 5 : mère ins ta ll ée à pl us de 25 m 
d ' une cuvette d ' accés qu ' e ll e fréq ue nte. 

460 



BUDGETS D'ACTI V ITÉ 

Effet de la date de mise bas : les femelles qui mettent bas au début des nais
sances se dé marquent des autres par une plus importante proportion de 
temps passé au repos mais aussi un niveau é levé d ' interactions agonis
tiques; le temps qu 'elles passe nt en interaction s sexuelles est nettement 
inférieur à celui des femelles qui mettront bas plus tard. Les femelles 
mettant bas au milieu des naissances se caractérisent par un faible pour
centage de temps passé en alerte qui po urrait illu strer une nervosité 
réduite associée à l'espacement des arrivées de no uvelles femelles sur les 
sites e t à la relative inactivité des mâles en mili eu de saison. Les femelles 
qui accouchent le plus tardi vement passent netteme nt moin s de temps en 
locomotio n, probablement en rapport avec l'augme ntation de la den sité 
sur les s ites. En ce qui concerne le temps passé e n inte raction avec le 
petit, il diminue progress ivement avec le stade de la sa ison auquel la 
femelle met bas. L 'effet néfaste du harassement sexuel accru des mâles 
sur la qua lité de la lactation des femelles en fin de saison (BONESS el a l. 
1995) pourrait j ouer ici. 
En ce qui concerne les substrats, les femelles qui mettent bas au dé but de 
la sa ison se dé marquent par une plus faible proportion de temps passée 
sur les rochers e t une plus importante proportion de temps dans les 
cuvettes seco nda ires ; ceci pourrait illustrer les préférences des pre
mières femell es arrivant sur les sites qui , la densité étant faible, peuvent 
choisir libreme nt leur e mplacement de mise bas. Les mères qui mettent 
bas au milieu de la sa ison passe nt plus de temps dans les cuvettes 
d ' accès , les petites cuvettes d 'eau stagnante étant progressivement satu
rées par les phoques. Les femelles qui mettent bas à la fin des naissances 
passent plus de temps sur la terre ferme, peut-ê tre parce que l'ensemble 
des points d'eau sont alors le théâtre de dérangements nombreux suite à 
la densité élevée et à la multipli cation des interac tion s agonistiques et 
sexuelles en ces points. 

Effet de l'âge de la femelle: suivant les co mporte me nts considérés, les 
femelles d 'âge inconnu se rapprochent plus des femelles jeunes ou plus 
des femelles âgées ; elles représentent donc probable me nt un mélange 
des différentes cl asses d 'âge. Pour les femelles d 'âge connu, les femelles 
âgées se reposent plus, sont un peu moins souvent en a le rte, sont moins 
ag ress ives, se déplacent moins , et ont plus d'interactions sex ue lles que 
les fe melles je unes mai s elles interagissent de la même maniè re avec leur 
bébé. En ce qui concerne les substrats, les femelles de plus de 19 ans 
passent plus de temps dans l'eau des cuvettes d'accès e t sur les rochers 
les bordant . Les femelles de moins de 19 ans passent plus de temps su r 
les a ires terreuses et dans les petites cuve ttes secondaires. 

Effet du site : les femelles de Tarbe t se reposent moins , sont un peu moins 
agressives, s'occupent un pe u moins de leur petit , se déplacent nettement 
plus , ont plu s d ' interactions sex ue ll es, passent moins de temps sur les 
aires terreuses et rocheuses et plus de temps dans la cuvette d 'accès que 
celles de West Rona ; l'a lerte est très comparable. Il est intéressant de 
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Tableau XI. Modèle log- l inéai re expli quant la vari ation des substrats fréq uentés par les 
fe melles observées en 1994, 95 et 96 dans les deux aires d'étude de l ' ile de M ay, Ecosse . 
L ' in tensité de l 'e ffe t d ' une var iable est mesurée par la d iminution de dév iance du m odèle 
apportée pa r cette vari able lorsque les effe ts des autres vari ables étudiées sont contrô lés. 
A u se in d ' une variab le, la nature de l 'e ffet pour chaque ca tégorie est mesurée par une 
es t im ati o n du log d u rapport de cote pa r rapport à la ca tégori e de réfé rence (do nt 
l 'es t i ma ti o n = 0). L o r sq ue l 'e r reur standard as soc iée es t supéri eure à l a m o iti é de 
l 'es ti mati on (valeurs en i ta lique), seul le signe de l 'estim ation es t à prendre en compte (n = 
778 ind i v idu-j ours sauf quand une autre va leur est spéc i f iée). 
Log- linear mode/ expla ining the variation of the substrates frequ ented byfem ales observed 
in 1994, 95 and 96for lhe two study a reas rJf'the Isle of Mav . Scot/and. The intensity of rhe 
effect of one variable is measured by the decrease in deviance du e 10 this variable when 
the effecrs of the other studied va riables are control/ed. Within variables, the na ture of the 
effect for each category is ,neasured by the estimate of the log odds ratio compared ro the 
reference category (wi th an estimate = 0). When the associared s/C/ndard erro r is /a rger 
than half the estimate (va lues in ita lics) . on /y the sign of the estimate is reliable (n = 778 
individua/-davs except when ind icated) . 

Substrats des femell es 
Terre Rochers Cuvelle 1 Cuvelle Il 

Age Petit 0 0 0 0 0 
Dév iance= 640 Stade - /, 39 -0. 37 -3 .7 5.46 
9 dl. P < 0.001 Stade 2 - / ,56 -0.52 -3 .69 5.77 
n = 758 obs Stade 3 - 1.83 -0.24 -3.83 5.9 

Date Mise Bas Début 0 0 0 0 
Dév iance= 42 1 Mil ieu 0.03 0,34 0,23 -0.6 
6 dl. P < 0.00 1 Fin 0,29 0.38 -0.12 -0.54 
n = 758 obs 
Age Femelle Inconn u 0 0 0 0 
Dév iance= 8 1 1 Jeu ne -0,43 -0.98 -0,66 2.07 
6 dl. P < 0,001 Vie ll e -0.79 -0.03 -0.45 1.28 

Aire Etude West Rona 0 0 0 0 
Dév iance = 96 1 Tarbet -0.3 -0.22 0.51 0,02 
3 dl, P < 0,00 1 
Tactiqu e Non défini e 0 0 0 0 
Déviance = 35924 Type 1 * J,99 5.13 -5.05 -4,07 
15 dl. P < 0,001 Type 2 -0.17 0./2 -2.33 2,38 
n = 763 obs Type 3 -4.22 2. 7 2.68 - 1. 16 

Type 4 -2.6 1.86 1.42 -0,68 
Type 5 . /.0J 0.41 /.65 - 1.02 

A nnée 1994 0 0 0 0 
Dév iance = 881 1995 -0.47 0.39 0.68 -0.59 
6dl. P <0.001 1996 - 1.02 -0,12 0.55 0.6 

Déra nge ment Non 0 0 0 0 
Dév iance = 56 Ou i -0, 19 0.07 -0. 11 0.23 
3 dl. P < 0.001 
Marquage Non 0 0 0 0 
Dév ia nce= 372 Oui 0,52 0,47 0,74 - 1.74 
3 dl. P < 0.001 
Observa teur AC 0 0 0 0 
Dév iance= 662 CB -0,76 -0,08 -0,32 1.15 
6 dl. P < 0.001 EW 0.18 -0,26 0. 14 -0.07 

* 1 : mère instal lée à p lus de 25 111 d' une cuvette et ne se rendant pas à l 'eau , 2 : mère 
i nstall ée près d ' une pet ite m are qu 'e lle fréquente, 3 : mère i nstall ée dans la zone des 
marées d ' une cuvette d ' accés qu ' elle fréquen te, 4: mère in stallée hors de la zone des 
marées ma is à moins de 25 111 d' une cuvette d 'accés qu'ell e fréq uente, 5 : mère installée à 
plus de 25 111 d' une cuvette d'accés qu 'ell e fréquente. 
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rappeler que ce sont les déplacements des femell es (locomot ion ) qui 
décle nche nt la majorité des investigations de la part des mâles (interac
tions sexuelles). Les aires d ' étude de West Ro na et de T arbet sont relati
vement semblables quant à leur topographie, à la nature des substrats ou 
à la disponibilité en points d ' eau. Néanmoins , une étude détaillée de la 
topographie effectuée à une éche ll e de réso luti o n correspondant à la 
taille d'un phoque (Tw1ss e t al., 1997) montre que , comparé à West 
Rona, Tarbet présente une plus grande proportion de points élevés par 
rapport au niveau moyen de la mer ; y accéder constitue probablement 
un coût énergétique légè reme nt s upéri eur pour les phoques. Cette topo
graphie un peu moins favorable à Tarbet ex pliquerait le repos réduit des 
femelles, la moindre proportion de temps passée avec le petit, le pour
centage plus é levé du temps passé dans la cuvette d'accès , les dépl ace
ments plu s le nts e t plu s longs pour rejoindre les points d 'eau e t, e n 
conséquence de ces d é place ments , des rencontres ago ni st iques e t 
sex uelles plus nombre uses. 

Effe t de la tactique maternelle : le repos est relativement semblable pour les 
fe me ll es adoptant les tactiques 1 et 2 (installées loin d'une cuvette 
d ' accès et n ' effectuant pas de long déplacement ve rs cette cuvette); il 
est nettement moindre pour les autres femelles . Toutes les mères présen
tant un emplacement défini sur le site ont un niveau d ' alerte supé rieur et 
des proportions d ' interactions agonistiques e t sex ue lles infé rieures à 
celles des femelles non fixées (à tactique non définie) . Ce dernier point 
est en accord avec l'idée que les femelles qui sont pe rçues par les mâles 
comme non accompagnées d ' un petit (cas des femel les non fixées) font 
l 'objet d'investigations sexuelles accrues. Parmi les femelles fixées , ce 
sont les mères de type 2 (loin d ' une cuvette d 'accès mais fréquentant une 
pe tite mare d 'eau stagnante proche) qui passent le moin s de temps en 
interactions sexuelles, ce qui po urra it s'ex pliquer par leur faible temps 
passé en locomotion. En effet, les femelles sédentaires attirent peu 
l 'attention des mâles et restent le plus souvent dans la zone d ' influence 
d ' un seul partenaire po tentiel. D ' une mani ère générale, plus les femelles 
se déplacent, moins elles passent de temps à interagir avec leur petit, les 
femelles de type 4 et 5 s'occupant le moins de leur progéniture . 
En ce qui concerne les substrats, les femelles de type l passent un mini 
mum de temps dans l'eau. Les femelles de type 2 sont le plus souvent 
dans les cuvettes d 'eau stagnante ou dans les rochers. Les fe me lles de 
type 3, 4 e t 5 passent un maximum de leur temps dans l'eau des c uvettes 
d 'accès e t dans les rochers les bordant qu 'elles fréque nte nt so it parce que 
leur petit s'y trouve (3, 4), soit lors des aller-retours entre leur petit et 
l'eau (4, 5) . 

Effets parasites : 
Effet de l'année : des variations non nég li geables s'observent au ni veau du 

repos (moindre en 1994), de l ' alerte (su pé ri eure en 1995), des interac
tions agonistiques (moindre e n 1996) et des inte rac tion s sexuelles 
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Tableau XII. Modè les log- linéa ires décri va nt la va riation indi viduelle du comportement e t 
des substrats fréq uentés par les fe me lles observées . U n modè le (une équation) es t calc ulé 
pour chac un des co mporte me nt s et des subs trat s . L ' inte ns ité de l ' effe t de la var iab le 
Indi vidu est mesurée par la diminuti o n de dévia nce du modè le intégrant cette variable 
ex plicative par rapport au modè le nul (qui es t le modè le o ù la proportion de la variabilité 
du comportement étudi é exp liquée par la variabl e Ind ividu est null e) . La taille des fichiers 
ne permet pas de contrô le r les effets des autres va ri ables é tudiés. 
Log-linea r models describing the ind ividual va riat ion ol the behaviour and of substrates 
usecl by females observed in / 994, 95 and 96 and o/pups observecl in 1995 and 96 for the 
two stuc/y areas ol the Isle of May, Scot/and. One mode/ (one equation) is calcuJated for 
each behaviour and each substrate. Th e intensity ol the ef/ ect ol the lndividual is measured 
by the devian ce dilfe rence between the mode / including this variable and the null mode/ 
(whi ch is th e mode / where the variable !ndividua l explains non e of the behavio ur 's 
variability) . Du e to sample s i::,e, th e effects al th e o th er studied variables were not 
controlled. 

Variation individuelle des femelles Variation individuelle des petits 
n = 778 indi vidu-j ours avec n = 546 indiv idu-jours avec 

145 indi vidus différents ( 144 dl) 92 indi vidus différents (9 1 d l) 

Comportements Déviance Comportements Déviance 
Repos 1570 Repos 1240 
Alerte 11 30 Activité 1100 
Inter. agoni stiques 380 Alimentation 600 
Inter. avec petit 1150 
Locomotion 700 Substrats 
Inter. sex uelles 830 Terre 14940 

Rochers 9040 
Substrats Cuvette 1 4550 
Terre 10 1260 Cuvette Il 910 
Rochers 24630 
Cuvette I 19 120 
Cuvette Il 6950 
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(mo indre e n 1995). Les comportements les plus stables d ' une année à 
l' autre sont la locomotion et, dans une moindre mesure, les interactions 
mère-petit. E n ce qui concerne les substrats, les feme lles de 1994 passent 
proportionnellement plus de temps sur les a ires te rreuses e t moins dans 
les cuvettes d ' accès . Celles de 1995 se caracté ri sent par une importante 
proporti on de te mps passé dans les cuvettes d ' accès et une faible propor
tion dans les cuvettes secondaires . Celles de 1996 sont proportionnelle
ment moins sur les aires te rreuses et plus dans l' eau des cuvettes secon
daires . Ces différences peuvent ê tre dues à toute une série de facteurs : 
par exemple le choix des sujets o bservés , la vari ation du dérangeme nt 
sur les sites d ' une année à l ' autre ou les conditi ons mé téorologiques qui 
influencent la di sponibilité en eau (préc ipitatio ns) mais aussi la nervos ité 
et les déplacements des phoques (te mpêtes) . 

Effet de l'observateur: il est également non négligeable ; les vari atio ns les 
plus importantes sont notées au niveau de CB. 

Effet du dérangement à la périphérie des sites : il est non significatif sur le 
compo rte ment des fe me lles. En ce qui concerne les substrats, o n no te 
qu ' au cours des journées dérangées, les femelles passent un pe u mo ins 
de te mps sur les aires terreuses et un peu plus dans les cuve ttes secon
da ires. 

Effet du marquage : les fe melles marquées installées avec leur petit dans nos 
a ires d 'étude sont régulièrement capturées dans le cadre de reche rches 
é nergétiques et génétiques notamment. Elles s'occupent to ut autant de 
leur petit que les femelles non marquées mais se reposent moins, passe nt 
mo ins de temps en alerte, se déplacent moins et o nt plus d 'interactions 
sex ue lles ; elles passent a uss i ne tt e me nt m o in s d e te mps d a ns les 
cuvettes secondaires. Ces po ints ne s' interprètent pas a isément dans le 
cadre du dérangement important que subi ssent réguli è rement ces mères . 

E ffe t de l'individu : si l'on cons idè re l' ide ntité de l ' indi vid u comme seule 
variable explicative (l a taille des fi chie rs ne pe rme t pas d ' intégrer ce fac
teur dans un m odèle re prena nt l'ensembl e des variables envi sagées) 
(tableau XII), on observe que les variations individuelles sont impor
tantes pour tous les comportements et to us les substrats. Néanmoins, les 
comportements des fe me lles dont la dépendance vis-à- vis de l'identité de 
l ' individu est la mo ins probable (différences de déviance les plus fa ibles) 
so nt les inte rac ti o ns ago ni s tiqu es, la locomotion , le s inte rac ti o ns 
sexuelles et l' all a iteme nt des petits (pour ce dernier point, voir plus lo in 
dans ce chapitre) . Or il s ' ag it de co mportements dont le coût éne rgétique 
est supposé éle vé et do nt la vari abilité entre individus pourrait être limi
tée par les resso urces fini es qu ' une femelle peut acc umuler. A ni veau des 
substrats fréquentés, la variabilité individue lle est très é levée, souli g nant 
les différences entre femelles dans l ' utilisation d ' un site de reproduc tio n. 

D ans l' ensemble de ces résultats, on notera que la proportio n de te mps 
passé pa r les fe melles à interagir avec leur pe tit est un des é léme nts du budget 
d ' activi té maternel les plus stables , et ne vari e de manière nette qu ' avec la date 
de m ise bas e t la tactique materne lle adoptée. 
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De ma niè re tout à fa it sim il aire à nos observations , la mise au monde 
d ' un petit par les é lépha nts de mer austra ls femelles co1Tespond à une diminu
tion d e leur déplacements, de le urs comportements d 'a lerte e t de leurs interac
tions agonistiques (McCANN, 1983). Lors de la comparai son du budget d'acti
vité des phoques g ri s femelles e n tro is sites de l' ll e de May, KOYACS (1987) 
étudie l' effet de l'âge du petit. Tout comme nous l'observons, elle note que le 
repos des mères diminue avec l'âge croissant du petit (également observé en 
captivité par K ASTELEIN et al., 1994). De même, des interactions sexuelles sont 
observées à tous les stades de la lactation mais sont plus fréquentes chez les 
mères des petits les plus âgés, tandis que les interactions agonistiq ues e t la 
locomotion tendent à diminuer (également en accord avec les observat io ns de 
Boness & James 1979 à Sable lsland). D'une manière généra le, le pic d' ac ti vité 
sexue ll e des fe melles correspond à un minimum dans le urs dé placements et 
dans le ur agress ivité. Cette c hute d ' agressivité des mères pe ut être en rapport 
avec la diminution de le urs réserves énergétiques, avec le ur état réceptif crois
sant o u avec la reconnaissance croissante des phoques voisi ns réduisa nt les 
a ltercations. 

Par contre, nos résultats divergent de ceux de KovACS sur les points sui
vants: dans son é tude, le pourcentage de temps passé par les femelles à a ll a iter 
ne varie pas avec l'âge des petits. A l' opposé, nous observons un e augmenta
tion sig nifica tive de l'a ll aitement comme les petits grandi ssent (voi r plus loin 
dans ce chapitre), e n acco rd avec les obse rvations de KASTELEJ N et a l. ( 1994). 
Ces auteurs notent que, chez une paire mère-petit en captivité, le nombre de 
sessions d'allaitement reste relativement s table tout au long de la période de 
lactation m ais la durée de ces sessions aug mente. E n o utre, KOYACS note que 
les petits les plus j eunes sont signifi cat ivement plus souvent accompagnés de 
le ur mère que les petits plus âgés, mais que la proportion de temps passé en 
alerte par les femelles ne varie pas avec l' âge du petit. Nous observons par 
contre une diminution s ignificative de l'a lerte chez les mères des petits les plus 
âgés. Un facteur supplémentaire pris en compte par Kov ACS ( 1987) est le sexe 
du petit (dont la détermination nécess ite manipulation du rej e ton et donc déran
gement) : el le note que les mères de mâles sont plus souvent auprès de leur petit 
(s ign ificatif dans un site su r trois) , sont sign ifi cativement plus agressives et pas
sent plus de temps à a ll a iter leur petit (sign ificatif dans deux s ites sur troi s) . 

BON ESS e t al. ( 1995) é tabli ssen t un lien entre une performance mater
ne ll e rédu ite e t le harassement de la part des mâles qui augmente en fin de sa i
son (les effets du poids de la fe melle, du sexe et du poids du petit étant statisti 
quement contrôlés). La fréquence relative des interactions agonistiques avec 
des mâles est s ig nifi cativement plus é levée pour les feme lles mettant bas après 
le p ic des na issances. E ll es sont tro is fois plus souvent dérangées qu e les 
femelles mettant bas plus tôt et passent 22 % de temps en moins à allaiter le ur 
petit ; en conséquence, le poids au sevrage des rejetons tardifs est de 16 % infé
rieur. A Arnet Island, HALLER et al. ( 1996) ont étud ié l'effet de la date de mise 
bas sur les feme lles se reprodui sant su r la banquise . lis notent que celles qui 
mettent bas au début des naissances se déplacent moins. Nous observons la ten-
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dance inverse . Dans ce cadre, il faut no ter que la de nsité très faibl e du g roupe 
d ' Arnet n ' est pas susceptible de provoquer, lo rsque la saison prog resse, une res
triction des dépl acements des phoques sur les s ites co mme c ' est le cas à ! ' Il e de 
M ay. Les fe me lles d ' Arnet mettant bas à la fin des na issances sont plus acti ves: 
elles passent plus de temps en a le rte e t en locomoti on que les autres et a ll a itent 
moins leur petit. A l'opposé, no us observon s une diminution de l' activité des 
fe melles qui me ttent bas plus ta rd dans la sa ison. Nos résultats sont néanmo ins 
en accord avec cette étude en ce qui concerne la pro portion plus fa ible du pour
ce ntage de temps consacré à l'a ll a ite ment par les fe me lles mettant bas plus tard 
dans la saison (vo ir plus lo in dans ce chapitre) , probablement en rapport avec 
l' action dé rangeante des mâles (BONESS et a l. , 1995). 

Il faut au ss i rappe ler qu 'à No rth Rona, les fe me lles qui me tte nt bas le 
plus tôt sont également les plus g rosses et les plus âgées (AN DERSON & FEDA K 
1987a, POMEROY et a l. , 1994). De mê me, les fe mell es qui me ttent bas en début 
de sai son à Arne t Is land sont signifi cati vement plu s âgées e t plu s g rosses que 
les feme ll es qui y me ttent bas tardive ment (HALLER et al. . 1996) . La mi se bas 
des feme lles les plus g rosses et les plus âgées s ' observe également en début de 
sa ison chez d ' autres pinnipèdes : l'éléphant de mer boréal (REITER etal. , 198 1) 
o u l' ota ri e à fourrure des Ke rg ue le n (LUNN & B OY D, 1993) . Bi zarre me nt, 
Bo ESS et al. (1995) no tent à Sable Is land une tendance opposée: les fe me lles 
les plus jeunes et les plus légères semble nt s' y reproduire en début de sai son. 

A Donna Nook , LI DGARD (1996) remarque que les fe me lles qui se repro
dui sent le p lus tôt présentent une période de lac tation signifi cati vement p lu s 
longue que les autres (égale ment remarqué pa r LUNN & BOYD, 1993 , chez l' ota
ri e à fourrure des Kergue le n) . Cec i semble en accord avec l' hypothèse d ' un é le
vage du pe tit de meilleure qua lité en début de sai son. Néanmo ins, la re lation 
lactation lo ngue - é levage de qu alité est di scutabl e pui sque le taux de c roi s
sance quotidie n des petits peut vari e r. Analysant l'effet de l'âge du peti t s ur le 
co mporte me nt des mères, LI DGAR D ( 1996) o bserve éga le ment que plus le ur 
petit grandit, plus les fe melles se dé pl acent, moin s e lles sont agress ives e t e n 
a le rte, e t p lu s e ll es all a itent. Hormi s l' augme ntati o n de la loco moti o n, ces 
observations sont en accord avec nos résultats à l ' li e de May. 

Par ail leurs, é tudi ant l' influence du dé rangement impo rtant provoqué pa r 
les touri stes vi sitant la co lo nie, LI DGARD ( 1996) no te que pe ndant les pé ri odes 
de dé rangement maximum , les feme lles se re posent mo ins, se dépl acent plus et 
sont plus agress ives . Les mères qui sont insta llées dans l'a ire la plus souve nt 
d é ra ngée pa r les ho mm es so nt plu s sou ve nt e n a le rte e t e n inte rac ti o ns 
agoni stiques m ais passe nt auss i plus de temps à a ll a iter le ur pe tit que les autres 
fe me lles . Cette de rni è re diffé rence po urrai t ê tre un artefac t : s i les sess io ns 
d 'a ll a ite me nt des fe me lles dé rangées so nt d ' un e durée to tal e supéri e ure à 
ce lle des mères moin s dé rangées, ces sess io ns so nt au ss i très fréque mmen t 
inte rrompues. 
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Des é tudes ulté ri eures ont montré l' influe nce d ' une séri e de variabl es 
(no tamme nt la date de la mi se bas et l'âge du petit) sur la dé te rmination du 
budget d 'activité des mères . Dans le cadre de ce travail, no us avo ns rel evé, 
pa rmi les mères d ' un mê me s ite, une impo rtante va riabilité dans le type 
d 'emplacement du pe tit et la fréquence des déplacements de la mè re vers les 
po ints d 'eau. Dé finis sant sur ces bases la noti on de tac tique maternelle, no us 
avo ns envisagé les re lations entre cette tactique mate rne ll e e t le bil an d 'acti
vité des fe me lles. Afin de contrô le r les influences de variables conn ues qui 
po uvaient masq ue r ou exagérer le rô le de la tactique, nous les avons inté
grées dans un modè le pe rmettant d 'en dégager les effets respecti fs. Les re la
tions entre tactique mate rnelle adoptée e t budget d 'activité moyen des mères 
souligne le rô le capita l des déplacements vers les points d 'eau. Les mou ve
me nts des fe me lles conce rnent essenti e ll ement ce type dépl aceme nt e t leur 
fréquence va ri abl e permet d'exp lique r les variat ion s observées, sur un mê me 
site, clans le tem ps passé par les mères en interactio ns agress ives e t sex ue ll es 
ains i qu 'en inte rac tion avec le ur petit. L'emplacement où une feme lle choisit 
de mettre bas affectera les carac té ri stiques (fréq uence et durée, coût éne rgé
tique) de ces dépl acements. En outre, des diffé rences sont mi ses en év idence 
avec la litté rature en ce qui co ncerne les va ri abl es d ' impo rtance connue 
(généra le me nt é tudi ées indépe ndamment les unes des autres). Nous obser
vons pa r exemple une aug mentation, avec l'âge du petit, du temps passé par 
les m è res à a ll a ite r , rés ult a t d'importan ce clan s le cad re d es é tudes 
é ne rgétiques. 

L ' influence de variables parasites te ll es que l'observateur ne peut être 
nég ligée, comme c'est souve nt le cas dans la littérature, et le contrô le de ces 
effets par l' intégration de ces vari ables au modèle se justifi e ple inement. 

Previous .1·1udie.1· have shown !he il1fluence of som e Fariables (s uch as 
pupping claie and pup age) on mo!her.1· aclivity budget. ln this stuc/y, we 
observed, fo r fema les pupping al the same site, a large amoull/ of varia/ion 
in the type of p up place and in 1he .Ji-equency of mo1her's movem enls to the 
pools. On Jhis basis. we defined th e nolion of materna i tactic and in vestiga
ted the re /ationship between this malerna / tactic and 1he resulting f ema /e 
ac!i vity budget. ln o rder to con/roi for the effec / of some variables already 
known 10 play a raie (which may mask or exaggerate the effect of th e mater
nai tactic), we integrated !hem into one mode/ allowing ro stress the ir res
pecti ve ejfec1s. Th e re/a1ionships between the adop!ed maternai 1ac1ic and 
the mean acli vily budgel o/ 11101he rs underscore !he importance of move
ments to pools of water. Mo1h ers' locomotion is main/y described bv m ove
menls between the pup and 1he water, and lh e varic//ion in Jh ese movements 
explains Fariations, within one s tudy s ile, in th e lime molhers spent in 
agg ressive and sexual inte ractions and in 1!,e lim e spent intera cling with 
their pup. The place where a fema le chooses 10 pup will de!ermin e the cha
rac1eris1ics of th ese moFemenls (freq uency and duration of lrips, energe!ic 
cos!). Also, some resu/Js are in conlrad iction with the li1era1ure concerning 
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the known variables (usually studied on their own). For example, we find an 
increase in the rime spent suckling with pup age, which is an impo rtant 
information for energetic studies. 

The eff ect of complicating variables, such as the observer, should 1101 

be ignored, as is ofien th e case in lit erature, and th eir effect should be 
controlled by including these variables in the general mode/. 

111.4.C. Variabilité du budget d'activité des petits 

A l ' excepti o n de l' ai re détude et du dérangement à la périphéri e des 
s ites, toutes les variables explicati ves envisagées ont un effet s ignificati f sur le 
comportement des petits (tableau XIII) . Cependant, la tactique maternelle, 
l ' âge du petit et la date de mise bas interviennent nettement plus que les autres 
variables. L ' année et le marquage sont les variables explicatives qui intervien
nent le moins pour expliquer la variabilité comportementale des petits. Toutes 
les variables explicati ves envisagées ont un effet s ignificatif sur les substrats 
fréquentés par les petits (tableau XIV) mai s les effets de l'a ire d 'étude et de la 
tactique maternelle se confonde nt. Suivant que l' on choisit de faire intervenir 
l' une ou l' autre de ces deux variables , les influences les plus importantes sont 
celles de la tactique materne ll e , de l'observateur et de l'âge du petit pour le 
modèle avec la vari ab le tactique, e t ce lles de l' aire d'étude, de l' âge de la 
feme lle e t de l' âge du petit pour le modèle avec la variable a ire d'étude. 

Effet de l' âge du petit : qua nd les petits g randi sse nt, il s son t de moin s e n 
mo ins actifs et s'a lime nte nt de plus e n plus. Le pourcentage de te mps 
passé au repos diminue un peu chez les petits les plus âgés. En g randis
sant, les petits vont également passer de moins en moins de temps sur les 
a ires terreuses et dans l'eau des c uvettes d ' accès et de plus e n plu s de 
temps dans les cuvettes secondaires. 

Effet de la date de mise bas : le comportement des petits qui na issent au dé but 
et au mili eu de la période des na issances est très simil a ire . Les petits qui 
naissent le plus tard se démarquent par une proportion supé rieure de 
temps passé au repos et une proportion inférieure de temps passé à s' ali
menter. Plus ils nai ssent tard dans la saison, moins les petits passent de 
temps dans les cuvettes secondaires . 

Effet de l'âge de la femelle : les petits des femelles les plus âgées sont plus 
actifs, s'alimentent moins et se reposent un peu plus et que ceux des 
femelles plus jeunes , il s passent également moins de temps sur les aires 
terreuses et dans les c uvettes second aires et nettement plu s de temps 
dans les cuvettes d ' accès. 

Effet du site: le comporteme nt des petits es t similaire dans les deux aires 
d 'étude. Par contre , les petits nés à Tarbet passent netteme nt plu s de 
temps dans l'eau que ceux de West Rona e t accusent donc probable ment 
des déperditions de chale ur supé rieures. 
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Tableau X III. Modè le log- lin éai re ex pliqua nt la var iati o n du comporteme nt des pe tits 
observés e n 1995 e t 96 dans les de ux a ires d ' é tude de I' lie de May. Ecosse . L'intens ité de 
l'effe t d' une variab le est mes urée par la d iminuti o n de dév iance du modè le apportée par 
celle va ri ab le lorsque les e ffe ts des autres variables é lUdi ées sont cont rô lés. Au se in d'u ne 
variable . la na lU re de l 'e ffet pour chaque catégorie est mes urée par une es timati on du log 
du rapport de cote par rapport à la catégori e de ré fé re nce (do nt l' es timation = 0). Lo rsque 
l' e rre ur standard assoc iée es t supérie ure à la mo itié de l'estim ati o n (va le urs e n ita liq ue). 
seul le s ig ne de 1·es1ima1i o n es t à pre nd re en compte (n = 546 ind ividu-jours. sauf quand 
une a utre va le ur es t spéc ifi ée). 
Log-linear 111odel explai11i11g the variat ion in the beha viour '!f pups obsen •ed in 1995 and 
96 in the 111 ·0 st11d,· area.,· of the Isle of Mav. Scotla11d. Th e i11te11si1_,. of the e.ffect '!f one 
variable is 111 easured hv the decrease in deviance du e to thi.1· variable whe11 the eff"ects of 
the other studied 1•a riables a re controlled. Withi11 variables. the 11ll/ure of" the e.ff"ect fo r 
each categorr is 111 ea.rnred b1· the est i111ate of the log odds ratio co111pa red to the rej"erence 
categon· (H" ith an esti111ate = 0). Wh en the associated standard error is /a rger than halfthe 
esti111ate (va lues in italics), 011/_1· the sign of the estima te is reliable (11 = 546 indi vidual-
dm·s, except ll'hen ind icated). 

Comportement des petits : Repos Ac ti vité Alimentat ion 
Age Petit Stade 0 0 0 
Déviance = 11 7.9 Stade 2 -0,1 -0,29 0,38 
4 d l, P < 0.00 1 Stade 3 -0,2 -0,5 0.7 

Date Mise Bas Début 0 0 0 
Dév iance = 100. 1 Mi lieu 0,08 -0,05 -0.03 
4 dl , P < 0.001 Fin 0,3 0,03 -0.33 

Age Femelle Inconnu 0 0 0 
Dév iance = 28.2 Jeune -0,03 0. 14 -0.1 1 
4 d l. P < 0.00 1 Vie lle 0, 13 0.23 -0.36 

Tact iqu e Type I"' 0 0 0 
Dév iance= 172.2 Type 2 0, 18 0,04 -0.22 
8 d l. P < 0.00 1 Type 3 -0,04 0.26 -0.22 
n = 543 obs Typc4 0.06 0. 14 -0.2 

Type 5 0,08 0,03 -0.1 1 

Ann ée 1995 0 0 0 
Dév iance = 13.6 1996 0,09 0,003 -0.09 
2 dl , P < 0.01 
Marquage Non 0 0 0 
Dév iance = 18.9 Oui -0,09 -0, 17 0.26 
2 dl. P < 0,00 1 
Observateur AC 0 0 0 
Dév iance = 50.4 CB 0,22 -0,02 -0,2 
4 d l, P < 0,00 1 EW 0,03 -0,06 0,03 

Aire d'étude non significati ve 
Dérangement non significatif 

,:, 1 mè re in stallée à plu s de 25 111 d ' une c uve tte e t ne se re ndant pas ü l' ea u, 2 mè re 
in s ta ll ée près d ' un e pe tite mare qu 'e lle fréq ue nte, 3 : mè re in s ta llée da ns la zo ne des 
marées d'une c uvelle d 'accés qu' e ll e fréque nte, 4 mère ins ta ll ée ho rs de la zone des 
marées mai s à mo ins de 25 111 d'une cuvelle d ' accés qu ' e lle fréquente, 5: mè re in sta ll ée à 

p lus de 25 111 d ' une c uvelle d 'accés q u'e lle fréquente. 
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Effet de la tactique maternelle : e n ce qui concerne le re pos des petits, il est 
comparable que lle que so it la tactique adoptée par les mères . Seul le type 
2 (empl acement é lo igné d ' une cuvette d 'accès, la mère fréquentant une 
petite mare d ' eau s tag na nte) semble pe rme ttre un re pos supé ri e ur du 
petit. Les petits des fe me lles adoptant les tac tiques 3 et 4 ( in stall ées à 
proximité d ' une cuve tte d 'accès e t s'y rendant réguli è reme nt) sont plus 
ac tifs que les autres . Enfin , le temps passé à s'a lime nte r es t supé ri e ur 
chez les petits dont les mè res adoptent la tac tique 1 (empl aceme nt é loi
g né d ' une c uvette d ' accès , la mère n ' accédant pas à l ' eau de to ute la 
journée) et, dans une mo indre mesure, la tactique 5 (empl acement é loi
g né d ' une cu vette d ' accès, la mère s ' y re nda nt au mo in s une fo is au 
cours de la journée) . 
En ce qui conce rne les substrats, les pe ti ts des feme ll es de ty pe I passe nt 
le minimum de temps dans l' eau. Les petits des fe me lles de type 2 pas
sent le max imum de te mps dans les cuvettes seconda ires e t le minimum 
dan s les cuvettes d 'accès. Les pe tits des fe melles de type 3 et 4 passe nt 
le max imum de temps dans les cuvettes d ' accès e t le minimum s ur les 
aires te rreuses. Les pe tits des fem e ll es de type 4 et 5 so nt aussi le mo ins 
souvent dans les roche rs. 

E ffe ts parasites : les effe ts de l'année, du marquage et de l'observateur sur le 
comporte ment des petits sont nég li geables . On peut néanmoin s no te r que 
les petits des femelles marquées semble nt s ' alime nte r un peu plu s que 
les autres . 
En ce qui concerne les substra ts, les pe tits observés les jours caracté ri sés 
par des dérangements en pé riphé ri e des s ites passe nt plus de temps dans 
l ' eau. En o utre, les petits de 1996 passe nt plus de te mps dan s les cuve ttes 
d 'accès e t moin s de te mps dans les cu ve ttes seconda ires que ceux de 
1995, tandi s que les pe tits des fe me ll es marqu ées passe nt ne tte ment 
mo ins de te mps dans les c uvettes seconda ires que ceux des fe me lles non 
marquées. A nou veau, l'effet de l' observateur est plus marqué po ur C B . 

Effe t de l' individu : s i l'on co nsidère l' ide ntité de l'individu co mm e seule 
variable expli cati ve (la ta ille des fi chi e rs ne pe rme t pas d ' intégre r ce fac
teur dans un modè le reprenant l' e nsemble des va ri ables envisagées), on 
observe que, tout comme pour les feme lles , les va ri ati o ns indi vidue lles 
sont importantes po ur tous les co mporte me nts et tous les substra ts fré
quentés par les petits (tableau XII ). Le compo rte me nt dont la dépe n
dance vis-à-v is de l' identité de l'individu est la mo in s probable (diffé
rence de dév iance la plu s fa ibl e) es t le pourcentage de temps passé à 
s' alimente r. 

KO VACS ( 1987 ) observe que le déta il du budget d 'activité des pe tits 
phoques gri s de l' il e de M ay est influe ncé pa r le site où il s na issent, le ur âge et 
le ur sexe. L'e ffe t du site se marque par exemple sur le te mps passé dans l' eau 
e t à joue r. L'âge des petits influence le temps qu ' il s passent e n locomot io n en 
un site sur tro is é tudiés par K OVACS . A Froan, le te mps passé en locomotio n par 
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BUDGETS D 'ACTIVITÉ 

le s petits diminue sig nific a tiv e m e nt qu a nd il s g randi sse nt (SM ISETH & 
L0R ENTSEN, 1995). L ' âge du petit influe nce auss i le temps passé en interactions 
ago ni stiques qui augmentent avec l' âge, aux je ux e t comportements explora
toires deviennent de plus en plus fréquents (en accord avec BowEN, 1991) et au 
repos qui diminue avec l' âge e n deux s ites s ur troi s étudi és par KovAcs , et 
d iminue de manière peu nette dans no tre é tude . A l' opposé de nos résultats , 
K0V ACS note que les petits sont de plus en plus act ifs en g randissant. Les petits 
mâ les observés par K0V ACS sont sig nificati vement plu s agress ifs que les petites 
feme lles et, en un site, effectuent plus de contacts nasa ux avec le ur mère . 

L'effe t du dérangement importan t dû aux to uri s tes à Donna Nook est 
illu stré par une augmentati o n de l'activité des petits pendant les pé riodes de 
dérangement max imum e t par un ni veau d 'alerte et de jeu légère ment supé ri eur 
dans l'a ire la plus dé rangée (LIDGARD, 1996) . A cet e ndroit, les petits phoques 
gris ont éga le ment tendance à peser moins lourd à la nai ssance, à g ross ir moins 
vite et à afficher un po ids au sevrage inférieur. En ce qui concerne l'effe t du 
moment de la na issa nce par rappo rt au déroulement de la saison , LIDGARD 
(1996) note que les petits qui nai ssent le plus tôt grossissent légèrement plus vite 
et sont un peu plus lourds au mo ment du sevrage. A Arnet Island, HALLER et a l. 
(1996) consta tent que la date de mise bas, bie n qu 'elle semb le j oue r un rô le 
significatif sur le comportement des mè res ( voir plus haut) n ' influe nce pa ra
doxalement ni le comportement des petits, ni la durée de leur période d 'a llaite
ment, ni leur vitesse de cro issance, ni l'efficacité du transfert d ' énergie de la 
lllère au petit , ni le poids des pe tits au sevrage, ni la pe rte de po ids de la mère. 

On a vu que les variations du budge t d'acti vité des petits entre colo
nies semblent lilllitées par rapport à ce ll es observées c hez les mères. Une 
analyse de ces variations au se in d ' un site (en intégrant plus ieurs variab les 
dans un même lllodèle afin d 'en dégager les effets respec tifs) lllontre que la 
tactique lllate rne ll e adoptée par les feme lles expl ique une proporti on impor
tante de la va riabilité comportementale des petits . Par exe mple, les mères 
in sta ll ées à proximité d ' une cuvette d ' accès e t s'y rendan t réguli è rement o nt 
des petits plus ac tifs, qui ne s'alimentent pourtant pas plus que les autres . 
Certa ins de ces j e unes passent en outre plus de temps dan s l'eau que les 
autres. On pe ut do nc e n v isager l ' hypothèse d ' un e dé pe nse é nergét iq ue 
acc rue se réperc utant sur le taux de croissance de ces petits . 

Par a illeurs, le rô le de variables précédemment étudiées se vérifie ic i, 
comme par exelllple la fa ible proportion de temps passé à s'a limente r chez 
les pe tits qui na issent tard dans la saison, en accord avec la théorie du haras
selllent par les mâ les de B0NESS et a l. ( l 995). 
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BUDG ETS D'ACTIV ITÉ 

We have seen that the behavioural variability of pups between colo
nies is small compared with the variability of morhers. The analysis of the 
varia rion in pup activity budger a t one site (by integrating several variables 
into one mode! in order to stress rheir respecri ve ejf ecrs) shows rhar the tac
rie adopted by mothers explains an important proportion of rhis va riation. 
For example, mothers which pup close to an access pool and visil it regu
la rly have pups th.at are more active bur do no t spend m ore lime feeding 
!han others. Some of these pups also spend more time in th e water. The 
hyporhesis of an increased energy ourput injluencing these pups g rowth may 
then be proposed. 

Besides, the influence of some variables previously described in orher 
stud ies is confïrmed here. For example, pups ba rn Late in the season spenr a 
Lower propo rrion of rim e f eeding, in agreemenr with rhe theory of an increa
sing harassment of moth ers by males (BONESS et al. , 1995). 

111.4.D. Distance mère-petit 

Au cou rs des observations effectuées à ! 'Ile de May, nou s avons égale
ment estimé réguliè re ment la distance séparant les femelles de leur progéniture. 
Les meilleurs modèles obtenu s (c' est-à-dire offrant les plus petites valeurs de 
I' AIC, voir Matériel & Méthodes) pour déc rire la variabilité de la distance quo
tidienne entre mères et petits sont des di stributi ons étirées vers les valeurs éle
vées . La di stribution Gamma décrit bi e n la variab ilité de la distance quoti
di e nne maximum entre mère et pe tit , tandi s qu e la di stribution Gaussienne 
inve rse convi e nt bien pour décrire la var iabi lité de la di stance quotidienne 
moyenne . Parmi toutes les variables exp licatives e nvi sagées, les modèles qui 
déc ri vent le mieux les données font inte rvenir quatre des var iables: essentielle
ment la tactique maternelle, un peu moins l'aire d 'étude e t de manière bien 
moindre, l'année e t l'observateur (tableau XV) . 

Les distances quotidi ennes moyenne et maximale entre mère e t pe tit aug
mentent avec le type de tactique maternelle qui sont codées sur base d ' un coût 
éne rgé tique probabl e cro issa nt. On notera à ce niveau que si la d is tance qui 
sépare de son pe tit une mère adoptant la tactique 5 (installée lo in d ' une cuvette 
d ' accès et s'y rendant au moin s une fois sur la journée) est supérieu re à ce ll e 
séparant les pa ires adoptant d 'autres tactiques, cela ne semble avoir que pe u 
d ' influence sur le te mps effect ive ment passé à téter par le rejeton (voir p lus 
haut). U ne distance mère-petit importante à l'échelle d ' une journée peut clone 
être associée à une tactique mate rne lle caractérisée par des déplacements de la 
mère sur de longues di stances et à des interactions mère-petit réduites (vo ir plus 
haut) , mai s la composante de ces interactions la moins affectée reste l 'allaite
ment . Ce sont clone essentiell ement les autres interactions entre mère et petit, 
comme la stim ul at ion à l'a ll a itement , le jeu ou les contacts nasaux, qui dimi
nue nt lorsque la mère se déplace sur de longues distances. 
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PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GRI S 

E n o utre , les di s tances max imale et moyenne e ntre mère e t petit son t 
plu s é levées à T arbe t, en accord avec le caractère un peu mo ins favorable de ce 
s ite (Tw1ss et al., 1997). Des variabl es te lles que l'âge du pe tit , celui de la 
feme lle, la date de mise bas ou le dérangement à la périphé ri e des sites n 'ont 
donc pas d ' effet significatif sur la di stance moyenne qui sépare mère et petit au 
cours d ' une journée. Par contre, à Donna Nook, LI DGARD ( 1996) note que la 
d istance femelle-petit augmente avec l' âge de ce de rni er, suggérant une diminu
tion du comportement protecteur des mères. 

111.4.E. Corrélation entre budgets d'activité au sein des paires 
mère-petit 

Toutes les re lat ions mentio nnées ci -dessous sont suggérées par un coeffi
c ient de corré latio n de rang de SPEARMAN compri s entre 0,3 et 0 ,9 dont la pro
babilité P assoc iée est in fé ri eure ou égale à 0 ,05 . 

Au cours d ' une j ournée, p lus une femell e passe de temps à se reposer, 
plus son pe tit se repose, moins il est actif et moins il s'a lime nte (n = 532 pa ire 
mère-petit-jo urs). Ceci ne devrait pas avoir d 'effet év ident sur la ba lance éne r
gétique du petit car si ses rentrées (alimentatio n) sont réduites, ses dépenses 
(acti vité) le sont aussi. En outre , plus une mère interag it avec son petit, mo ins il 
se repose, plus il est actif et plus il s'alimente. A nouveau, ce la ne devrait pas 
avo ir d'effet évident sur la balance é nergétique du rejeton. Le comportement 
des petits n 'est pas significativement corré lé au temps passé par leur mère en 
locomotion , en alerte et en interactio ns agon istiques ou sex ue ll es. 

Si l'on co nsidè re la moyenne des j ournées d 'observation concernant une 
pa ire mère-petit (pour les 78 pa ires observées au moins deux j ournées) , on note 
également que les femelles qui se reposent le plus ont les petits qui se reposent 
le plus e t sont les mo ins actifs. Ic i, le comportement des petits est en partie cor
ré lé au temps passé en locomoti on et en alerte par leur mère. D ' une part plus 
une femelle est en a le rte , mo ins son petit s'alimente. Et d 'autre part, plus e ll e 
passe de temps en locomotio n, mo in s son petit se repose et plus il es t act if. 
Dans ces deux derniers cas , il semble donc que le temps moyen passé en a lerte 
et e n locomot ion par une mère puisse être associé à une dépense é nergétique 
re lat ive supéri e ure pour son petit. 

D ' une maniè re générale, que ce so it sur une journée ou e n moyenne po ur 
chaque pa ire , le pourcentage de temps passé par un pe tit sur un substrat est for
te me nt corré lé au pourcentage de temps passé par sa mère sur le mê me substrat. 
La corré latio n est mo ins for te , bien que toujours s ig nifi cati ve pour le temps 
passé dans l' eau. Les fe me lles les plus aquatiques e ntraînent donc leur petit à 
une fréquentation légèrement accrue des c uve ttes. 
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BUDGETS D'ACTIVITÉ 

Bien que le budget d ' activité des petits varie moins que celui des 
mères , on a vu qu ' une proportion importante de cette variabilité chez les 
petits est expliquée par la tactique adoptée par les mères. Les effets qui se 
dégagent permettent d'émettre l'hypothèse qu'à l' [l e de May, les conditions 
d ' élevage du petit optimales - estimées sur base du comportement du reje
ton - sera ient rencontrées par les mères de moins de 19 ans qui mettent leur 
petit au monde à West Rona plutôt qu'à Tarbet, au début ou au milieu de la 
période des mises bas plutôt qu ' à la fin, qui s' installent loin des cuvettes 
d ' accès (q uitte à effectuer un lo ng trajet pour s'y rendre) mais qui se dépla
cent peu au total, qui présentent un niveau d'alerte faib le et qui passent peu 
de temps dans l' eau. 

Even though pup activity budget varies less than mothers', we have 
shown that an important amount of this variation is explained by the tactic 
adopted by mothers. ln summary, for the Isle of May, the optimal pup rai
sing conditions - estimated from the pup behaviour - seem to be met by 
f emales which are less than 19 years old, which pup al West Rona rather 
than at Tarbet, in the early or miel season rather than Late and far from 
access pools ( even if the y have to travel a long distance to reach them), but 
spend a low proportion of their time engaged in locomotion and alert, and a 
low proportion of their rime in the water. 
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Photo 5. Inte raction agon ist ique e ntre une fe me ll e et un mâle (me nace bouc he ouverte avec 
voca li satio n) . 
Agonislic in1e rac1 ion be1wee 11 a female and a male (open- 111ou 1h 1hrea1 wi1h 
vocali~al ion). 
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IV. Nature et distribution des interactions 
agonistiques 

Nous avons vu que les phoques gris adu ltes e n pé riode de reproduction 
consacrent jusqu'à 10 % de leur temps aux interactions agoni stiques . Ces com
po rte me nts, dont le coût énergétique est supposé é levé, sont d ' une importance 
capitale notamme nt dans la s tructuration du groupe de re produc tion , dan s la 
défense d ' une position par les mâles , dans la défense du petit ou dans la pos
sible sé lection du parten a ire sex uel par les femelles. 

Les interactions ago ni stiques observées dans le cadre de ce trava il sont 
essentiel le me nt écha ngées e ntre adultes (tableau XVI). Moins d'un di x iè me 
des comporte ments agonist iques des mâles et des femelles sont o ri e ntés vers 
d 'autres c ibles (pe tits, juvé nil es, oiseaux ou cible non identifiée). 

La nature des interact io ns agonistiques varie suivant le sexe considéré. 
Dans tous les cas , la maje ure parti e des interactions agonistiques des mères sont 
des menaces, sans contact phys ique avec l' individu menacé: moins de 20 % 
des interactions agon istiques des fe melles font intervenir un contact phys ique 
ent re protagonistes contre un maximum de 35 % chez les mâles. En outre, 
moin s de 25 % des interactions ago ni s tiques des femelles se produisent lors 
d ' interactions sexuelles22, tandis que chez les m â les, le pourcentage des interac
ti o ns agonistiq ues échangées lors d ' interacti o ns sex ue lles pe ut atteindre 80 % 
e n fin de saison (Ile de May , sur 366 occurrences). Cette diffé re nce illustre à la 
fois le caractère polygyne de l' espèce et le fait que les mè res se consacrent à la 
défense du petit (proportion élevée des interactions agonist iq ues no n sexuelles). 

Ho rmis la nature des interactions agon istiques, les c ibles varient éga le 
me nt suiva nt le sexe considéré : pour les mâl es de Lits kyi , de Riche ! et de 
Pe nclower, les interactions agonistiques mâle-mâle sont systé m atiqueme nt p lus 
nombreuses que les interactions mâle-femelle. En ce qui concerne les feme lles, 
à I' li e de May, e l les effectuent toujours plus cl ' échanges agon is tiques e ntre e l les 
qu 'avec les mâles, que ce so it à West Rona ou à Tarbe t e t q ue l que so it le 
moment de la sa ison de reproduction (fig. 29) . A Riche! et à Pe ndowe r, par 
contre, les fe m e lles passent ne tte ment plus de temps en interactio ns ago ni s
tiques envers les mâ les qu 'enve rs les autres femelles. A Litskyi , une proportion 
s imil a ire des interacti o ns agonistiques des mères est destinée à des c ibles mâ les 
e t feme lles. Cette sé ri e , e n accord avec les valeurs du rapport des sexes, sou
tient la notion de harasseme nt de la pa rt des mâles : pour les femelles, un effort 
d ' agressivité supérie ur est nécessai re clans les co lonies où les mâles son t rel a ti
vement plus nombreux. D e ux raisons peuve nt expliquer le fait que, dans cette 

22 Les inte raction s sexuelles sont dé fini es dan s la partie Maté ri e l & Méthodes et corres
po ndent aux accouplements e t te nta ti ves d 'accouple me nt. 
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Tableau XVI. Nat ure e t distribution des interactions agonist iqu es des adu ltes dan s les 
co lo ni es ét udi ées . L ' acteur est l'individu émettant des s igna ux ag ress ifs, la c ibl e est 
l' indi vidu auq ue l ces s ignaux sont adressés; la plupart des é miss ions de s ignaux agress ifs 
par un acteur sont sui vies d'une réponse de la c ible, ce qui corres pond à deux occurrences. 
Menaces : interactions agressi ves sans contact physique, Combats : interaction s ag ress ives 
avec co ntact physique , Poursuites: c hasses e t fuite s e n tre individus , Interactions 
sex ue ll es : échanges agoni stiques lors des accoup le me nts et tematives d ' accouplements. A 
des fins de comparaison, les o bservations so nt c lassées sui vant la date: antérieure à 25 % 
d es na issances dan s l'a ire d' é tud e (débu t des nai ssa nces), postérieure à 75 % de s 
naissances dans l'aire d'étude (fi n des na issances) ou inte rmédiaire (mili e u des nai ssances). 
Type and distribution of aclults agunistic interactions in culmiies under study. The seul 
displaying an. agon istic signal is the actor, the seal to which this signal is directed is the 
target ; most agonistic signais displayed by an actor induce an agonistic answer by the 
target , which is reportecl as two occurrences. Threats : interactions w ithout physical 
contacr between seals , Fight : aggressive interactions with physica/ contact between seals, 
Chases: chases between seals, Sexual Interactions : agonistic signais displayed during 
copulations and a11empted copulations. To allow comparison s, observations were 
classified bv cime: before 25 % of births in the stuc/y a rea ( earl_Y pupping), a/ier 75 % of 
birth.1 in the stud1• area (late pupping), or in between (mid-pupping). 

Acteur: 
Cible: 
Menaces 
Combats 
Poursuites 
1 nteractions 

sex uelles 
I 

Acteur: 
Cible: 
Menaces 
Combats 
Poursuites 
Interactions 

sex uelles 
I 

Acteur: 
Cible: 
Menaces 
Combats 
Poursuites 
Interac ti ons 

sex uell es 
I 

A. Evo luti on au cours de la saison de reproduction (li e de May) : 

Femelle 
2, 13 % 
0, 18 % 
0,04 % 

2,35 % 

Femelle 
1,27 % 
0, 12 % 
0,01 % 

1,39 % 

Femell e 
1,25 % 
0, 11 % 
0,0 1 % 

1,37 % 

D ébut des naissances 

Femelle (n = 636 obs.) 
Mâle Petit Juvénil e 

0,52 % 0, 13 % 0,02 % 
0, 11 % 0,01 % 

0.01 % 

0,02 % 
0,65 % 0,14 % 0,02 % 

Milieu des naissances 

Femelle (n = 803 obs.) 
Mâle Peti t Juvénil e 

0,47 % 0,09 % <0,0 1 % 
0,08 % 0,01 % 
0,01 % 

0,2 1 % 
0,76 % 0,10 % < 0,01 % 

Fin des naissances 

Femelle (n = 829 obs.) 
Mâle Petit 

0,61 % 0,05 % 
0,07 % 0,01 % 
0,0 1 % 

0,37 % 
1,05 % 0,06 % 
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Goéland 
0,01 % 

0,01 % 

Goéland 
0,01 % 

<0,0 1 % 

0,01 % 

Goéland 
1,92 % 
0,0 1 % 

0,01 % 

I 
2,81 % 
0,30 % 
0,04 % 

0,02 % 
3,17 % 

I 
1,84 % 
0,21 % 
0,01 % 

0,21 % 
2,27 % 

I 

0,19 % 
0,01 % 

0,37 % 
2,49 % 



B. Comparaison e ntre s ites a u sein d ' une mê me co lonie (lie de May, début, milieu et fin des na issances) : 

Tarbe1 

Acteur : Femelle (n = 952 obs.) 
Cible: Femelle Mâle Pet it Ju vénil e Goéland .[ 

Menaces 1,42 % 0,42 % 0,08 % 0,01 % 0,0 1 % 1,94 % 
Combats 0,14 % 0,09 % 0,0 1 % 0,24 % 
Poursuites 0,01 % 0,01 % 0,02 % 
Inte ractions 

sex ue lles 0,22 % 0,22 % 
.[ 1,57 % 0,74 % 0,10 % 0,01 % 0,01 % 2,42 % 

Wes/ Rona 

Acteur: Femelle (n = 939 obs.) 
Cible: Femelle M âle Petit Goéland .[ 

Menaces 1,24 % 0,62 % 0,09 % < 0,0 1 % 1,95 % 
Combats 0 , 12 % 0,08 % 0,01 % < 0,01 % 0,21 % 
Poursuites 0 ,01 % 0,02 % 0,03 % 
Interactions 

sex uelles 0 ,29 % 0,29 % 
.[ 1,37 % 1,01 % 0,09 % 0,01 % 2,48 % 

C. Comparaison e ntre années d 'observa ti o n a u sein d ' une co lon ie (Ile de May , fin des nai ssances) : 

1994 

Acteur: Femelle (n = 377 obs.) 
Cible: Femelle Mâle Petit .[ 

Menaces 1,68 % 1,2 1 % 0,02 % 2,91 % 
Combats 0 , 13 % 0,08 % 0,02 % 0,23 % 
Poursuites 0 ,03 % 0,0 1 % 0,04 % 
Interactions sexuelles 0,4S % 0,45 % 
.[ 1,85 % 1,75 % 0,04 % 3,64 % 

1995 

Acteur: Femelle (n = 133 obs.) 
Cible : Femelle Mâle Petit Goéland .[ 

Menaces 1,04 % 0,42 % 0,09 % 1,55 % 
Combats 0 ,14 % 0,06 % 0,02 % 0,22 % 
Poursuites 
Interactions sex ue lles 0 ,24 % 0,24 % 
.[ 1,18 % 0,72 % 0,09 % 0,02 % 2,01 % 

1996 

Acteur: Femelle (n = 319 obs.) 
Cible: Femelle Mâle Petit .[ 

Menaces 0 ,96 % 0,3S % 0,03 % 1,34 % 
Combats 0 ,0S % 0,06 % 0,01 % 0,11 % 
Poursuites 0 ,01 % 0,0 1 % 
Interactions sexuelles 0,36 % 0,36 % 
I 1,01 % 0,78 % 0,03 % 1,82 % 
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D. Compa ra ison e ntre colonie s (milieu des nai ssances) : 

lie de May. Ecosse 

Acteur: Femelle (n = 803 obs.) 
Cible: Fern. Mâle Petit .1 uvé ni le Goé land I 
Menaces 1,27 % 0.47 'if- 0,09 % < 0,0 1 % 0,01 % l ,84 % 
Combats 0 , 12 % 0.08 % 0.0 j C/c < 0,01 % 0,21 % 
Poursuites 0 ,01 % 0,0 1 % 0,01 % 
Interaction s 

sex ue lles 0 ,2 1 % 0,21 % 
I 1,39 % 0,76 % 0,10 % < 0,01 % 0,01 % 2,27 % 

Riche/. Mer de Wadden 

Acteur: Femelle (n = 14 obs.) Mâle (n = 23 obs.) 
Cible: Feme lle Müle I Femelle Mâle Ju vénile Goéland I 
Menaces 6,20 % 6,20 % 0.69 % 3,09 % 0.34 '7c 4,12 % 
Combats 0,34 % 0,34 % 
Poursuites 0,56 o/c 0.56 % 1,13 % 2,75 % 0.34 % 3,09 % 
1 nterac tion s 

sexue ll es 0.56 % 0,56 % 0,34 % 0,34 % 
I 0,56 % 7,33 % 7,89 % 1,03 % 6,18 % 0,34 % 0,34 % 7,90 % 

Pendmrer, Cornouailles (en dehors de !t, g rolle ) 

Acteur: Femelle (n = 31 obs.) Mâle (n = 46 obs.) 
Cible: Feme ll e Mâle I Femell e Mâle I 
Menaces 0.26 % 1.65 % 1,9 1 % 0.6 1 % 4 ,27 % 4,88 % 
Combats 0 ,09 % 0, 17 % 0,26 % 0,4 1 % 1,22 % 1,63 % 
Poursuites 0, 17 % 0,09 % 0,26 % 2,24 % 2,24 % 
Interact ions 

sex ue ll es 0.26 % 0,26 % 0.6 1 % 0,61 % 
I 0,52 % 2,17 % 2,69 % 1,63 % 7,72 % 9,35 % 

E. Compara ison e ntre c o lo ni es (dé b ut e t milieu d es nai ssa nces): 

lie de Mar. Ecosse 

Acteur: Femelle (n = 1439 obs.) 
Cible: Femelle Mâle Petit Juvénile Goé land I 
Menaces 1.49 % 0,45 % 0, 11 % <0.0 1 % 0.0 1 '7c 2,07 % 
Combat s 0. 13 % 0,08 % <0,01 % 0,21 % 
Pou rsuites 0.0 1 % 0 ,01 % 0,02 % 
1 nte rac ti o ns 

sex ue ll es 0 , 10 % 0 , 10 % 
I 1,64 % 0,64 % 0,11 % < 0,01 % 0,01 % 2,40 % 

Lilskyi, Russie 

Acteur: Femelle (n = 172 obs.) Mâle (n = 144 obs.) 
Cible: Femelle Mâle Corbeau ? I Femelle Mâle I 
Menaces 1,27 9c 0, 76 '7c 0.25 % 0.08 % 2,34 % 0,75 % 0 ,93 % 1,67 % 
Combats 0 .23 % 0.49 % 0,72 % 0 .1 8 % 0,58 % 0,76 % 
Inte ract ions 

sex ue lles 0.19 % 0,19 % 0,1 8 % 0,18 % 
I 1,49 % l ,44 % 0,25 % 0,08 % 3,25 % 1,11 % 1,51 % 2,62 % 
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INTERACTIONS AGON ISTIQUES 

série, les inte ractions ago ni stiques des femelles envers les mâl es à Pendo wer ne 
so it pas plus no mbre uses a lors que le nombre de fe me lles par mâ le y est très 
faib le. D ' une part, il semble que le niveau d 'agress ivité géné ral de ce groupe 
so it limité par le faible nombre d ' individus fréque ntant la grotte e t leu r recon
nai ssa nce mutue lle probabl e. D 'autre pa rt, la s tru cture linéa ire du g roupe, 
imposée par la topographie de la grotte, limite nature ll e ment les inte ractions 
mâle-feme lle: mal gré la présence de deux mâ les, le dominant s' inte rca le le 
plus souvent entre le mâle subordonné et les feme lles, l'empêchant de se rap
procher e t, par conséque nt, d ' interag ir avec e ll es. 

En ce qui concerne l' évolution de la distributio n des interact ions ago nis
tiques des mères au cours de la sa iso n, e ll e consiste à l' il e de May e n une dimi
nution des échanges e ntre feme ll es au profit des échanges mâle-femel le. E n 
e ffe t, au début de sa ison, les a lte rcati o ns sont nombreuses entre femelles s'i ns
ta ll ant sur les sites tandi s que les mâles ne dev ie nnent act ifs (et n 'atte ig ne nt le ur 
proportion maxima le) que bi en plus ta rd , après la fin des nai ssances. 

Enfin , la compara iso n entre W es t Ro na e t T a rbe t ne s uggère qu ' une 
légère diffé rence, les feme lles passant un peu plus de te mps e n interactio ns ago
ni stiques avec les mâles à W est Rona. Cec i ne s'explique ni par le rapport des 
sexes (légèrement moins de mâles à W est Ro na) ni par la densité ( légère ment 
infé rieure à T arbet, Tw1ss e l al., 1997) . 

La di stribution des comportements agon 1st1ques des phoques g ri s sur 
les sites de reproduction es t clo ne étroite ment li ée à la densité des groupes e t au 
rapport des sexes que l'on y observe. A NDERSON & HARWOOD ( 1985) ont sug
géré une re la ti o n directe entre la proportion des interac ti ons agonistiques diri
gées contre les mâles et le rapport des sexes : plus les mâ les sont no mbreux sur 
un site et plus il s sont l 'obje t de comportements ago ni stiques de la pa rt des 
feme lles et des autres mâles (tableau XVII). Néanmoins, quelques exceptions 
s'opposent à cette logique, comme pa r exemple à l'ile de May, où les mâ les 
sont très pe u nombreux dans nos a ires d 'étude mai s d iri gent pourtant plu s d' un 
ti e rs de leur inte ractions agon istiques envers d ' autres mâ les. A Arnet Is land , la 
proportion des inte ractions agonistiques mâle-mâle est remarquablement fa ible 
s i l'on cons idè re le rapport des sexes. T1 NKER et al. ( 1995) associent cette pro
portion réduite à la densité très faib le de ce groupe. A Litsky i, la proportion des 
inte ractions agonistiques que les feme lles consacrent aux mâles est re lat ive me nt 
faibl e car les observations y sont concentrées sur le début et le mili e u des na is
sances . A Riche! par contre, cette propo rtion est particuli è re ment é levée, peut
ê tre e n rapport avec la jeunesse des individus reproduc te urs e t la grande disper
sion d u groupe, é lé me nts qu i pourra ient favo ri ser le harassement des feme lles 
par les mâles. 
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INTERACTIONS AGON ISTIQUES 

Tableau XVII. Propo rti on des interac ti o ns agoni s tiques v isa nt des m â les e t estima ti o n du 
rappo rt d es sexes feme ll es/ m â le e n mili e u de s a iso n dan s différe ntes co lon ies d e 
reproduc tion du phoque g ri s. 
Pro p ortion of a g onisr ic in1 e ra c 1ion .1· dire c te d 10 male s and s ex -rc//io e.1·1i11wtes 
(females/male) by 111.id-season in g rev seal breeding colonies. 

Proportion des 
interactions agonistiques 

visant des mâles 

Rapport de la part de la part Sources: 
des sexes des mâles des femelles 

li e de May. Ecosse 20: 1 37,8 % 32 'le celle é tude 
North Rona, Ecosse 10: 1 26,5 % 40 % ANDE RSON & 

HARWOOD, 1985 
Monachs, Ecosse 5: 1 47 % 50 % ANDERSON & 

HARWOOD, 1985 
Litskyi, Russ ie 5: 1 57,6 % 44.3 % celle étude 
Riche l, Mer de Wadden 3: 1 78,3 % 93 % celle é tude 
Pendower, Corno uai li es 2: 1 82,6 % 80,7 % cette é tude 
Sable Island, Canada 2: 1 83 % 80.7 % celle é tude 
Amel Is land , Canada 2: 1 46, 1 % 70 o/r ÎINKER el al. 1995. 

HALLER el al. , 1996 

Dans le cadre d ' une é tude détaillée de ce harassemen t en fo nctio n du 
rapport des sexes, il sera it probablement in téressant de prendre en compte le 
taux de reno uvellement des indi vidus dans les groupes de reprod uc ti on. R ALLS 

( 1977) rappelle qu ' il di ffè re souvent e ntre les sexes. Il est poss ibl e d ' imag iner 
que, sur des aires de reproductio n du phoque gri s présentant un rapport des 
sexes s imilaire, le taux de re nouve ll ement des mâles soit d iffé rent. Dans les 
groupes caracté ri sés pa r un renou ve ll e ment des m â les p lus faib le, on pourrait 
s'attendre à une proporti on infé ri e ure d ' interacti ons ago ni st iq ues e nvers les 
mâles (de la part des adultes des deux sexes) puisque l'agress ivité entre ad ultes 
diminue avec la durée de leur cohabitation (M c CANN, 1980 ; Tw1 ss, 199 1 ). 
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PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GRIS 

Les phoques g ri s en pé riode de reproductio n consac rent de I à 10 % 
de leur temps aux inte raction s agoni stiques , mais la nature et la di stributi o n 
de ces comportements varient fo rte me nt en fonction du sexe et de l'enviro n
ne me nt soc ia l. Les ca rac té ri s tiqu es du groupe qui peu ve nt ex pliquer ces 
va ri ati o ns sont sa ta ille, sa densité, son rappo rt des sexes e t la stabilité de sa 
co mpos iti o n da ns le te mps. A u cours de la sa iso n, les inte rac ti o ns e ntre 
mères diminuent au pro fit des interac ti o ns fe me lle -mâle, illu strant la multi 
pli ca ti o n des in ves ti ga ti o ns sex ue ll es pa r les mâl es. Para ll è le me nt à cette 
va ri abili té, un ce rta in no mbre de co nsta ntes appara issent: les c ibl es des 
ag ress io ns sont essenti e ll e ment d 'autres adultes. Les fe me lles menacent plu s 
sou vent que les mâ les e t le urs interac ti ons concernent surto ut la défe nse du 
pe tit. Les mâles parti c ipent plus à des combats que les fe me lles e t, en fin de 
sa ison, leurs inte ractio ns ago ni stiques se prod ui sent princ ipa lement lo rs des 
interac ti ons sex ue lles . Le coû t é nergétique re latif des compo rte me nts ago ni s
tiques est do nc probablement di fférent chez les mâ les e t les fe me lles. 

Breeding grey seals :,p end I to 10 % of their 1irne in agonis fi c inlerac
tions, but the nature and the dis1ribution of these interactions large/y varies 
as a fun ction of the sex and of the social en vironment. Th e group cha racte
ristics that can expla in these variations are size, density , sex- ratio and the 
stabilitr of its composition. As the season deve lops, the agonistic interac
tions between 111 o thers decrease and f em a le -ma le inte ractions in crease, 
illustra ting the increase in .fema les in vestigations bv males. ln contras / to 
these variations. som e f eatures are constant. The ta rget cJf adults agonistic 
i111 eractions are main/y o ther adult s. Fema les th rea te11 m ore often tha n 
males, and their agonistic interactions 111a i11.ly concen1 pup defence. Males 
.fïght more o.ften than fe ma les and at the end of the breeding season th eir 
agonistic interactions ,na in/y occur during sexual interactions. The energe
tic cost of agoni.Hic imeractions is therefore likely to diff'er between ma les 
a11df'e111ales. 
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V. Rôle des vocalisations dans le lien mère-petit 

Le comportement maternel des phoques gris est basé su r l'établissement 
du li en mère-petit permettant à la paire de maintenir le contact. Chez la majo
rité des pinnipèdes qui présentent des séparati o ns mère-petit fréquentes pendant 
la lactation (essentiellement les ota riidés) , les vocalisations consti tuent le prin
c ipa l support permettant le rapproche me nt de la fe me lle et de son petit à une 
distance où, les odeurs des nombreux indi vidu s de la co lo ni e se mê lant, l'o lfac
tion ne joue probab lement pas un rôle important. C hez d 'autres mamm ifè res 
éga le me nt (par exemple le renne Rangifer rarandus, ESPMAR K, 197 1, le mouton 
Ovis a ries, W ALSER et a l. , ] 98 l ), un système efficace de reconn aissance mère
petit s'est développé sur base de signaux vocaux individua li sés. 

Dans to utes les colo ni es du phoque gris étudiées dans le cad re de ce tra
vail, les fem e lles quittent régulièrement leur je une pour se déplacer ve rs les 
points d 'eau. Que l est le rô le des vocalisations dans la réunion des paires mère
petit chez ce phocidé ? 

Bien que formant régulièrement des groupes sociau x denses en période 
de reproduction , le phoque g ri s présente un répertoire vocal aérien23 limité 
(vo ir SCHNEIDER, 1974), ce qui ne l'em pêche pas d 'être relativement bruyant, 
probable ment en réponse à l'environnement sono re des ri vages marins . Les 
vocali sations aériennes des adultes sont essenti e ll e ment ém ises dans un registre 
ago ni stique et les femelles n'utili sent pas de s igna li sati o n vocale lors des inter
actions maternelles. En période d'allaitement, les petits é mettent quant à eux 
deux principaux types de vocalisations: d ' une part des menaces (grognements , 
gronde me nts, s ifflements, renâcleme nts et autres bruits toussés) , e t d ' autre part 
un bê lement ou beuglement : le petit appelle e n levant la tê te et la pointant légè
re ment vers le haut clans le prolongement du corps (F0DGEN, 197 1 ). 

V.1. Structure acoustique 

A partir de l'e nregistrement de neufblanchons de la coloni e de Litskyi e t 
d ' un blanchon en captivité à Harderwijk, nous pouvons décrire la struc ture de 
ce cri . Il s'agit d'une voca li sat ion s imple, en une seule partie, sans, avec une ou 
avec plusieurs moclu lat ion(s) de fréquence ascendante et/ou descendante . Ce cri 
présente une durée moyenne de 928 ms (erreur standard = 39,6 ms, méd iane = 
783 ms, 170 cris) et une fréquence fondamentale moyenne de 373 Hz (erre ur 
standard = 8,4 H z, médi ane = 357 Hz) . Cette vocalisation est clairement struc
turée et montre jusq u'à 18 bandes harmoniques (moyenne = 6 ,31 , erreur stan
dard = 0 ,28 , médiane = 5) multiples de la fréq ue nce fo ndamentale (fig. 30). La 

23 Le réperto ire sous-marin se mbl e plu s complexe mai s res te peu con nu (ASSELIN er al. 
1993). 
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Fig. 30. Sonogramme d"une voca li sation de blanchon en l 'absence de sa mère (A. ) mon-
1ran1 une structure dy namique d 'au moins 15 bandes harmoniques, fondamentale 
(H O) inc luse. L e spec trogramme au temps 0 ,56 secondes (B. ) montre une struc
lUre spectral e caractéri sée par une concentrati on d 'énerg ie sur la fonda mentale, la 
si x ième el la huiti ème harmonique. 
Srmogra 111 of a vocalisa1io11 of a 1vhi1e pup wi1hout il s nwther (A. ) showing a 
dv11 c11nic structure of at leas1 15 bands (harmonies) i11c/udi11g the .fi1ndamental 
(HO). The spec1rogra111 al ti111 e 0.56 seconds (B. ) shows a speclral s /ructure with 
a concen tration ofenerg_,· on 1he.funda111ental. 6th harmonie and 8th harmonie. 
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VOCALI SATI ONS ET LI EN MERE-PETIT 

plupart de ces c ri s présentent un pic d ' éne rg ie centré sur la fond amenta le, la 
seconde ou la troisiè me bande ha rmo nique; ces bandes d ' énergie re nfo rcées 
sont des form ants c'es t-à-dire des parti es du spectre de fréque nce renforcées par 
les propriétés de résonance du trac tus vocal. Certa ins cri s se caracté ri sent par 
un pi c d ' éne rg ie sur une harmo nique plu s élevée (l a se, la 1oe o u la 12e ba nde) . 

La structure acoustiq ue du cri des petits phoques gri s confirme les o bser
vations de S C H NEIDER (25 c ri s, 1974). Le cri du je une en période d ' allaite ment 
est répandu chez toutes les espèces de pinnipèdes é tudiées. Il s'agit d ' un bê le
ment o u beugle ment simple, re lativeme nt puissant et directi onne l, en réponse à 
l ' environnement bruyant ( P ET ERSON & B A RTHOLOM EW 1969) qui a été déc rit 
notamme nt chez l'é léphant de mer boréa l pa r L E B OEUF et a l. ( 1972), l'ota ri e à 
fourrure d ' Amste rda m par R oux & Jou vENTIN ( 1987), le phoque commun pa r 
PERRY & RENOUF ( 1988) o u le phoque mo ine de Hawaii par E LI AS ON e l a l. 
( 1990) e t Jos et al. ( 1995) . 

V.2. Contexte comportemental 

Un certa in nombre d ' observatio ns effectuées à ]' Il e de May nous permet-
tent d ' illu stre r l' utili sati o n des voca li sations par les petits . 

Le 23 octobre 1996 à T arbe t, un pe tit pousse des c ri s, sa mè re sort de l' eau e t vient 
le rejo indre; 17 minutes plu s ta rd. e ll e l'a ll a ite. Le même j our, la feme ll e M re vient 
de l'eau e t rejoint ai séme nt son petit qui do n . Le 26 octobre, un petit cle quelques 
jours voca li se plu s ie urs foi s avant que sa mère ne sorte cle l' eau pour le rej o indre: 
dan s la cuve tte , e ll e regarde tout d ' abo rd d 'où le c ri sembl e é mi s pui s e ll e so rt e t 
rejo int son pe tit que lques minutes p lu s tard: a rri vée à so n ni vea u. e ll e lui se nt 
plu sieurs fo is le museau. en se reposant entre chaq ue interac ti o n : après 5 minutes, 
e ll e stimul e so n pe tit à té te r e n le gra tta nt d ' un me mbre ant é ri e ur pui s le se nt 
e ncore; après 9 minutes. le pe tit voca li se à nouvea u e t se met l1 j o uer pe nda nt que 
la fe me ll e se re pose: e ll e se présente pour l' allaiter 11 minutes après l'avoir rej o int 
mais le pe tit continue à j o ue r ; 15 minutes après la ré uni o n avec sa mère, le pe tit se 
met enfin à té te r pour une courte pé ri ode (moin s de 10 minutes) . Le 26 oc tobre, un 
pe tit pe rdu a u ni veau de la c uve tte d ' accès de T arbe t e n fa it cie ux foi s le to ur 
comple t à la nage , en voca li sant de te mps à autre ma is auc une fe me lle n 'y prê te 
a llention sau f T EE qui , de la cuvette, vé rifi e visue ll eme nt clans la d irec ti o n de son 
propre petit ; quand e lles le croisent dans la cuve tte , les autres fe me ll es agressent le 
pe tit pe rdu. Le 27 octobre i1 West Ro na. le mâ le PO bo usc ule le pe tit de la feme ll e P 
qui se ré ve ill e e t pousse un cri : une fe mell e dans la c uvette y j e tte un coup d 'oe il 
(a le rte) pui s l' ig nore , a lors qu e le pe tit cl e P continue ü appele r : après que lques 
minutes, la fe me ll e D9 sort de l' eau e t s ' approche direc te me nt du pe tit q ui voca li se. 
le sent sans le to uc her pui s rej o int son prop re petit : après un certa in te mps, la 
fe me ll e P finit par s' inté resser aux voca li sa ti o ns de so n petit e t son de l ' eau e n 
mê me te mps qu ' un e a utre feme ll e . L e 28 oc to bre, le pe tit d e HS voca li se de 
mani è re in sistante; que lques minutes plu s ta rd, HS qui est à terre se présente pour 
l' all a ite r ma is il ne té tera fin ale ment pas ; les fe me lles vo is ines ne réag issent pas. /1 
pari peut-ê tre la fe me ll e TEE qui regarde vague me nt dans la direc ti on du petit qui 
appe lle. Le mêm e jour, le pe tit de la feme ll e BIT se met à vocali ser de maniè re 
for te e t réguli ère sans ra ison apparente . sa mère le regarde un peu pu is se déplace 
le ntement ve rs la c uvette mais e ll e se ravise e t rev ie nt vers son pe tit. Le mê me j our. 
G réve ill e so n pe tit en reve nant de l'ea u et il ne voca li se qu ' à ce mo me nt- là. 
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PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQU E GRIS 

En outre, la co nfu sion des phoques gris femelles en ce qui concerne 
l' identité de leur petit est souvent observée. 

L e 25 oc tobre 1996 à W est Rona, une femelle se présente pour all aiter un petit pui s 
en sent et stimul e un autre or la zone est encore très peu peuplée par les phoques et 
il n· y a pas encore eu de dérangem ent par les sc ientifiques. Le mêm e jour, une 
femelle m et son petit au mo nde pui s, sa ns aucune ra i son apparente, e ll e sent avec 
insis tance un autre petit plus âgé auquel e lle se présente et qu ' elle défend contre 
une autre fem elle, tout en ignorant son propre petit qui se fa it m o les ter par cette 
derni ère. De la même manière , le Ier novembre une femelle m et bas à W est Rona 
mai s son petit g li sse en contrebas; lo rsqu 'e ll e se retourne après la déli v rance. e ll e 
sent un autre bl anchon qu· e ll e se m et à défendre pu is à allaiter. L e 31 octobre dans 
l"aire d ' étude de W est Rona, deux fem elles élo ig nées s' occupent chacune de deux 
petits en mêm e temps. Le 13 novembre à W est Ron a, une femell e s' occupe de troi s 
petit s en mêm e temps. Le 9 novembre 1994 à Tarbet, une femelle allaite deux 
petits de taill es différentes qui se sentent réguli èrement la fourrure et se déplacent 
ensemble ; le 13 et le 14 novembre , le p lus petit des deux est toujours en bonne 
forme. allongé contre un bébé de plu s grosse taill e. La femell e BAS revenant de 
l" eau cherche son petit qui s'es t déplacé vers le bas de la pente : ell e s·endort avant 
d e l ' avo ir ret r o u vé e l l e rej o int beaucoup plus tard ; par la suite BAS aura 
réguli èrement des dilTi cultés à retrou ver son petit mais finira toujours par y arri ver. 
Le I novembre, le petit de la femell e 9H suit une autre fe mell e qui l ' in v ite à téter ; 
9H sent alors un autre petit in stall é à l ' endroit où le sien se tro uva it mais il ne 
l ' intéresse pas: ell e s' approche et menace la femelle qui es t en train d 'a ll aiter son 
petit ; celui-c i rev ient vers sa m ère et reste avec ell e ; le 15 novembre, 9H est 
observée allaitant un petit de stade interméd iaire quand le sien, parti ell ement mué. 
arrive et chasse l 'autre pour se mettre à téter. Le 25 novembre à Tarbet, le petit de 
VIC meurt affaibli suites aux interaction s agress i ves de la femelle PAM et noyé par 
la marée m o ntante : le lendemain , VIC se montre très intéressée par le petit de 
PAM qui se tro uve approx imat ivement lit où se trouvait le sien : le 27 novembre. 
V IC allaite le petit de PAM à moins d ' un m ètre de ce ll e-c i et se m et à le dé fendre 
contre sa mère naturell e : le 28 novembre, PAM semble avoir quitté la colonie en 
abandonnant son petit à V IC. 

De ces observations, on peut rete nir ou rappeler que : 
les petits phoques g ri s en période d 'a ll aitement, qu ' il s so ient seuls ou en 
compagn ie de le ur mè re, émettent irréguli èrement des vocali sations de 
type be ug lement, souve nt lorsqu ' ils se réve illent ou sont réveillés par un 
agent extérie ur ; 

- l'émiss ion de ces voca li sations n ' est pas indispensable à la réunion des 
mè res et petits après une séparation ; 

- les vocalisations des petits attirent généra lement l 'atte ntion d ' une ou plu
sieurs fe melles . La mère du petit qui appelle n ' est pas forcément la pre
miè re femelle à réagir et parfois , e ll e ne réagit pas du tout ; 

- lorsqu'elle a lieu , la réaction des feme ll es est tout d 'abord une vérifica
tion visuelle dans la direction du petit qui voca li se et/ou de le ur propre 
petit. Puis, les femelles pe uve nt entamer des déplacements vers le petit 
qui vocalise et éventuell eme nt vers le ur propre progéniture. La vérifica
tion o lfactive est très fréquemment observée dès que la di stance permet 
le contact entre le museau d ' une femel le et le corps d ' un petit et précède 
la p lupart des sess ions d ' a ll a itement (en accord avec Ko vACS, 1987) ; 
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- une conséq uence des cri s des b lanchons est le rapprochement fréquent 
du petit vocalisant et de sa m ère mais auss i la réunion d 'autres paires 
mère-pet it apparemment non concernées (en accord avec FODGEN, 197 1 ). 
Des sess ions d 'a ll aitem ent sont souvent obser vées dans la demi -heure 
qui suit (également en captivité: K ASTELEIN et a l., 1994); 

- des erreurs d ' identi f ica ti on sont très souvent observées au cours des
quelles une m ère accepte un ou deux petit(s) supplém entaire(s) auprès 
d 'e lle (décri t par FüDGEN, 197 1); 

- si l ' ident ification d"un petit par sa mère est mise à m al le plu s souvent 
suite à des dérangements (vo ir Résultats & Di sc uss ion , pa rti e Il et 
FODGEN. 197 1 ), des erreurs de la part de la feme ll e peuvent être obser
vées dès la naissance du petit qui n ' ont pas de ca use apparente. D es 
erreu rs qu i ne sont pas conséq uentes à des déra ngem ents sont auss i 
observées chez les m ères d ' autres pinnipèdes comme l 'otarie à fourrure 
des K erg uelen (LUNN , 1992) . Cet auteur invoq ue le poss ibl e manque 
d 'ex périence de ces femelles . C hez l 'é léph ant de m er boréa l , R EITER 
et a l. ( 198 1) notent que les feme ll es qui abandonnent leur petit à la nai s
sance, nourri ssent plu sieurs petits ou échangent leurs petits, sont presque 
toujours des indi v idus j eunes, le plus souvent primipares; 

- p lu s tard pendant la lactation , la confu sion de mères quant à l ' identité de 
leur peti t est souvent assoc iée aux dép lacem ents erratiq ues du petit alo rs 
que l a femell e n ' y prête pas attenti on. A l'Ile de May, ce processus 
semble favori sé par les tactiques maternelles incluant des déplacements 
fréq uents ou longs des feme lles lo in de leur petit ; 

- ces problèmes d ' identificat ion entraînent très souvent un rapprochement 
physique des petits, qui n 'a autrement j am ais lieu chez le phoque gri s, et 
qui augmente probabl ement la confusion des fem elles par m élange des 
odeurs des petits en co ntac t les uns avec les autres o u avec d 'autres 
feme lles (en accord avec FODGEN, 1971. et K OYACS, 1987). 

Plusieurs auteu rs ayant étudi é des colonies de phoques g ri s où un certain 
nombre de feme lles passent beaucoup de temps dans l 'eau in sistent sur l ' impor
tance des voca li sat ions du petit pour signaler sa fa im et provoquer un rappro
chement de la mère (D A VIES, 1949 : FODGEN. 197 1 ; VJSHNEYSK AIA e t a l. , 
1990). L ors de son étude du comportement maternel à I ' Ile de M ay, K ov ACS 
( 1987) note que la fréquence des confu sions de femelles concern ant l ' identité 
de leur pet it vari e en fonction des sites étudi és : si à Rona Top et à Rona Rocks 
l a plup art des feme ll es nourri ssent exc lu si vement l eur pro pre r ej eto n , à 
Pi lgrim ' s H aven, par contre, les mères all aitent ré gui ièrement différents petits 
du même âge or il s'agit du site où les feme lles passent le p lus de temps dans 
l' eau donc séparées de leur petit. En généra l. aucun de ces petits qui doivent 
partager le lait d ' une femell e avec d'autres congénères ne grandit normalement. 
La créat ion et le maintien du lien m ère-pet it permet de limi ter ces cas, et donc 
la mo rta lité juvéni le, notamment grâce à des comportem ents fréquents de véri 
fi ca ti on v isuelle du petit et de contacts du museau de la femelle avec le corps de 
ce dern ier traduisant une communication o l factive. Ces deux comportements 
sont p lus fréquents chez les mères des petits les plus j eunes. De plus. l ' immobi
lité relat i ve des petits phoq ues g ri s permet probab lem ent une m eill eure localisa
ti on par les mères (K ov ACS, 1987) . 
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Fig. 31. Va riabilité individue ll e des carac téri stiqu es phys iques des voca li sation s de 
b la nc hons en l'abse nce d e le ur mère. Les barres d'erreurs correspo nde nt à 
± 2 fo is l 'e rreur standard ( interva lle de confiance à 95 %) des moyennes des 
carac téristiq ues mesurées sur sono- et spectrogrammes de 9 à 20 c ri s par indi vidu 
( n/ in d ividu es t indiqu é s ur le premier grap he). Les indi v idus I à 9 ont été 
e nregistrés à Litsky i, Russ ie , 1992; l ' indi vidu 10 a é té enregistré e n capti vi té à 
Harde rw ijk, Pays-Bas, 1992 . 
lndividual variai ion in. acouslic fea/ures of vocalisations of while pups without 
their mother. Error bars co rrespond to ± 2 limes the standard error (95 % 
confidence interval) of the mean.s offeatures measured on sono- and spectro
g rams fo r 9 to 20 cal fs per individual (n.lindividual is indicated on the first 
graph). Pups l 10 9 were recorded a l Litsky i, Russia, / 992; pup 10 was recorded 
in captivity at Harderwijk, Netherlands, / 992. 
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V.3. Variation inter- et intra-individuelle 

Afin de di scuter du rô le po tenti e l du c ri des petits phoques g ri s dans leur 
di sc riminati on par les fe me ll es, no us avons analysé la va ri abilité individue lle de 
ces voca li sati ons pour les di x petits e nreg istrés (fig. 31) . L ' identifi cati on indivi
due ll e nécess ite un certa in degré de sté réotypi e des voca li sati o ns au se in des 
individus e t une variabilité e ntre eux. Au niveau des sonogrammes et spectro
grammes produits lors de l'ana lyse sonore, nou s avon s m esuré sept caractéris
tiques ph ys iques des voca li sati o ns : la durée, la fréquence fo nda me nta le, la 
modul ati on de fréquence au ni veau de la fondamenta le, l' ha rmo nique de plus 
forte intens ité , l' intensité max imale du c ri , le nombre d ' harmo niques et l' inten
s ité de la fo ndamentale. Po ur chac une de ces ca rac té ri stiques acoustiques, le 
test de K RUSKAL-WALLI S suggère une hétérogénéité entre les moyennes des di x 
petits : 

- durée (H = 90,701 , P < 0 ,001 ); 
- fréquence fo ndamenta le (H = 11 9, 172, P < 0,001 ) ; 
- modul ation de fréque nce (H = 57 ,048, P < 0 ,001 ) ; 
- loca li sation de l'intens ité re lative maximale (H = 74,57 , P < 0 ,001) ; 
- intensité relative maxima le ( H = 102,809, P < 0 ,001 ) ; 
- nombre d ' harmo niques ( H = 102,7 11 , P < 0,001 ) ; 
- intens ité relati ve de la fo ndamentale ( H = 113,108, P < 0 ,001 ). 

L 'appli cation d ' un tes t post- hoc de comparai son multipl e pe rmet de 
dé te rmine r le no mbre de compara isons bina ires qui sont sig nificati ves, e t donc 
à l'o ri g ine de l' hétérogé né ité suggérée pa r le test de KR USKAL-WAL LI S . Les 
carac té ri stiques qui présentent le plus g rand no mbre de diffé re nces significa
ti ves entre pe tits sont la loca li sati o n de l' inte ns ité max ima le (24 diffé rences 
sig nificatives sur 45 co mparai sons de petits deux à deu x), la fréquence fonda
me nta le (21 diffé rences sig nificati ves) et le nombre d'harmoniques (2 1 diffé
rences signifi cati ves). L ' utili sati on du coeffici ent de vari ati o n confirme que le 
ra pport vari ati o n intra-indi vidue lle/va ri ati on inte r-indi vidue ll e est le plu s fa ible 
po ur la fréquence fo ndamenta le a in si que pour l' inte nsité max imale, l'intensité 
de la fo ndamenta le et la durée du cri (fig. 32). 

Cette a na lyse suggère qu e le c ri d e s petits pho ques g ri s e n pé ri ode 
d 'a ll a ite ment présente une va ri ati on acoustique indi vidue lle suffisante pour pe r
mettre à un auditeur de di sce rne r l' identité de l 'émetteur. Les diffé rences entre 
individus sont signifi cati ves po ur toutes les caractéri stiques phys iques que no us 
avo ns e nvisagées bien que certains de ces traits acoustiques présente nt une p lus 
g rande indi vidualité que les autres. C hez le phoque commun , o ù la faculté de 
di scriminati o n des feme lles est prouvée par expérie nces de repasse ( R ENO UF, 

1985), P ERRY & R ENOUF ( 1988) o nt souligné l' importance de la fréquence fon
dame nta le comme caracté ri stique indi vidue ll e des voca li satio ns des pe tits, mais 
nos résultats n ' indiquent pas qu ' un tra it soit responsable à lui seul de la varia
tio n entre ind ividus . C hez le phoque moine de Hawaii , o ù les adoptions sont 
fréquentes et ne nui sent pas à la survie des petits ( B ONESS, 1990), J OB et a l. 
( 1995) obse rve nt pourtant des diffé rences significatives entre voca li satio ns de 
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pe tits e n période d ' a ll a ite ment lorsque les diffé rentes c lasses d 'âge sont traitées 
séparéme nt. Chez cette espèce aussi, c 'est la fréquence fondamenta le et, dans 
une mo indre mesure, la durée e t la locali sation du max imum d ' intensité qui 
contribuent le plu s aux diffé rences individuelles. Ces de rniers auteurs insi ste nt 
e n outre sur les changements structuraux significatifs lo rs de l' ontogenèse des 
cris chez certa ins pe tits et pas chez d 'autres mai s, d ans tous les cas, la fré
quence fondamentale est la caractéristique acoustique qui reste la plus stable 
chez un même indi vidu. 
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Fig. 32. V ari abilité inter- indi v idue ll e ♦ (coeffic ient de vari ati on assoc ié à la moyenne des 
moyennes indi v iduelles) et intra-indi v iduelle ■ (m oyenne des coefficient s de 
variation assoc iés aux moyennes indiv iduel les) des ca rac téri stiques physiques des 
voc al i sa tion de bl anc ho n s en l 'a b se nce de l eur m ère ( n = 170 cri s pour 
10 indi v idus). 
lnrer-individual variat ion ♦ ( coeffïcienr of variar ion associated H·irh the grand 
111.ean) and inrra -indi vidua l va ria rion ■ (m ean of coefjïc ie rrts of variarion 
associated with individual means) in rhe acousticfeatures r~/vocalisation.s of"grey 
sea/ whire pups without rheir morher (n = J 70 ca/lsfor / 0 individuals). 

L ' individualité dans la struc ture du cri des petits phoques gris étant éta
blie, il y a li eu de se demander dans quelle mesure les mères utilisent ces voca
li sations pour identifie r leur progéniture. En effet, on s'attend chez cette espèce 
au développement d ' un système de reconnaissance indi vidue lle du pe tit par sa 
mère, comme observé chez de nombreux autres pinnipèdes dont les conditions 
de reproduc tion inc luent l'évo lutio n au se in d ' un groupe dense, une synchroni 
sation é levée des nai ssances, des séparations réguli è res des paires mère-petit e t 
une mo rta lité des petits importante en cas de rupture du li en maternel. Il es t 
év ident que les phoques gris femel les sont, dans une certa ine mesure , capables 
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de reconnaître leur petit : la proportio n d 'adoptions ou d ' acceptatio n de plu
sieurs petits reste inférieure aux cas où la mère n ' allaite que son propre jeune. 
Néanmo ins, les observatio ns que nous avons e ffectuées à ]' Il e de May montrent 
que mê me des dérangements mineurs peuve nt perturbe r ce li e n (no tamme nt en 
accord avec F O DGEN, 1971 ). Ces pe rturbations peuvent aboutir so it à l'abandon 
du pe tit (un e des principal es cau ses de m o rt a lité e n pé ri ode d ' all a ite ment, 
B A KER, 1984) , soit à l'acceptati o n de plusieurs petits par une mê me fe melle 
me nant à la sous-alimentati o n des j eunes (autre cause majeure de mo rtalité, 
K OVACS , 1987) , soit à l ' échange de petits, très rareme nt réciproque, qui équi
vaut à l' abando n du petit nature l. Pourtant, malgré ce besoin apparent d ' un pro
cessus e ffi cace d ' identification qui pe rmettrait de réduire considérable me nt la 
mo rta lité des pe tits e t donc d 'acc roître le succès reproduc teur des fe me ll es , et 
ma lgré l'exi stence d ' un support vocal présentant une indi vidua li té suffi sante , 
les phoques g ri s n' utili sent que très irréguli èrement les voca li sation s lo rs des 
ré uni ons mère-j e une (voir observa tio ns à l' Ile de May) . De mê me, B URTON 

et a l. ( 1975) suggèrent que le systè me de communication voca l ne semble pas 
j oue r un rô le maj eur dans ce processus de réunion. Le rô le secondaire du sup
port vocal dans le li en mère-pe tit est également illustré pa r la durée qui s'écoule 
e ntre la dé livrance et le pre mier cri d ' un no uveau-né : en capti vité, deux petits 
phoques g ri s n ' ont émi s leur premiè re voca li sation que 3 e t 16 he ures après leur 
mi se au mo nde, ce qui contraste forte ment avec les écha nges sono res entre 
mè re e t petit otariidés que lques secondes après la nai ssance ; plus ta rd , il arri
vera souvent à ces deu x petits de voca li ser sans e ngendrer ni une réuni on avec 
la m è re, ni une se ss ion d 'a ll a ite m e nt ( K AS T E L E IN & WI EP KEMA, 1988 ; 
K ASTELEIN et a l. , 1994) . li semble que les capac ités effecti ves de di scrimination 
des fe me lles devraient faire l'objet d 'études expérimentales de repasse au cours 
desque lles o n analyserait la réac tio n d ' une mère à l'enregistre me nt du c ri de 
son pe tit pa r rapport à celui d ' un petit inconnu. 

Si les voca lisations ne sont pas (ou pe u) utili sées par les phoques g ri s 
po ur ide ntifi e r le urs petits, de ux questions majeures se posent . D ' une part , 
considérant la press ion de sélectio n probable, utili sée comme arg ument po ur 
explique r le systè me d ' identificati o n voca l é laboré des o tariidés , pourquo i le 
phoque gri s n ' utili se-t-il donc pas l'indi vidualité des c ri s de ses pe tits pour les 
reconnaître ? D'autre part, la reconna issance ayant bie n I ieu dans une certaine 
mesure, que ls sont alors les é léme nts de co mmunicati o n qui pe rmette nt aux 
mères de s'assure r de l' identité de leur rejeto n 7 

U ne utili sati o n limitée des voca li sations dan s le cadre de la ré uni o n 
mère-petit et un lie n mate rnel nette me nt mo ins exclusif sembl ent caracté ri ser 
les phoc idés en géné ral par rapport aux o tariidés . Ces é lé me nts suggèrent que la 
press io n de sélection qui inte rvient à ces ni veau x est mo ins fo rte, ou s'exerce 
depui s mo ins longtemps, chez les phoques que chez les ota ri es. En e ffe t, seules 
que lques espèces de phoc idés présente nt la pa rticularité de se reproduire e n 
groupes soc iaux larges et de nses, parmi lesque ls on retrouve le phoque gris e t 
les é léph ants de mer. L ' adaptat ion du phoque g ri s à ce t e nviro nne me nt soc ia l 
ne serait à l' heure actue lle qu ' incomplè te, l'espèce se reprodui sant à l' o ri g ine 
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de maniè re di spersée sur la banquise (notamment suggéré par DA VIES , 1957 ; 
BONESS & JAMES, 1979; TRILLM ICH, 1981). Une étude comparative détaillée de 
l'occurrence, de la nature et de la fréquence des séparatio ns mère-pe tit, ainsi 
que des séquences de ré uni on entre les phoques gris se reprodui sant sur la te rre 
e n groupes denses et ceux se reprodui sant di spersés sur la banquise serait ic i 
d ' un grand intérêt. Dans ce cadre, on note déjà que dans le groupe de reproduc
ti o n d ' Amet Is la nd (ba nqui se), H AL LER e r al. (1996) n 'o nt observé a uc un 
phoque gris fem elle nourri ssant un petit qui n 'est pas le sie n. De même, en plu
s ieurs an nées d 'étude sur les groupes de reproduction des Cornouai ll es, réduits 
et peu de nses, W ESTCOTI ( 1997) n'a jamais observé de feme lle a ll aitant un petit 
é tranger. L ' indi vidua li té des voca li sations des petits a égale ment é té mi se en 
é vidence c hez de ux autres phoc idés do nt les fe me lles ne semblent pas plu s 
l' utili ser pour la di scriminati on de leurs petits que le phoque g ri s (phoque d u 
Groenland : MILLER, 199 1, phoque moine de Hawaii : JOB et a l. , 1995). 

C hez les phocidés qui utili se nt très peu les s ig naux vocaux lo rs des 
ré uni o ns mère-petit, la capac ité des mères à loca li ser le ur progé niture pe ut 
néanmoins ê tre très bonne (BowEN, 1991 ). Les phoques de W edde ll fe me lles 
réagi ssent aux en registreme nts des c ri s de n'impo rte que l petit de leur espèce; 
néanmo ins, lorsque COR NET & JOUVENTIN ( 198 1) dépl acent une vingta ine de 
pe tits de cette espèce pour les rassemble r à que lque di stance du groupe, les 
pe tits se me ttent à voca li ser e t chacune des mères vient progress ivement retrou
ver le s ien puis s'élo ig ne avec lui . KOYACS ( 1995) a montré que les phoques du 
Groenl and fe me lles sont capables de rejoindre directe me nt leur petit , même s ' il 
res te mue t et qu 'ell es ne pe uvent le vo ir : sur 88 % des réuni o ns observées, la 
fe me lle é merge au point d'accès le plus proche de son petit indiquant des capa
cités d 'orientation sous l' eau et sous la g lace; lors de 74 % des réunion s, la 
mè re s'a pproche spontanéme nt d ' un pe tit s il e ncieu x e t seul e ment 7 % des 
re to urs de mères vers leur petit comprennent un contact avec un petit étranger ; 
e n outre , les traj e ts des feme ll es ve rs un petit qui voca li se ne sont pas plus 
direc ts que ceux effec tués vers un pe tit s il encieux. A di sta nce, les phoc idés 
fe me lles utili sent probablement des é lé me nts topographiques et, à proximité du 
pe tit, des informat io ns o lfact ives, bi en plus que des sig naux sonores . L 'appa
rence même du petit pinnipède qui change rapide me nt avec l' âge importe pro
bableme nt peu (CORNET & JOUVENTIN, 1981 ; Roux & JOUYENTIN, 1987, JOB 
et a l. , 1995). Bien que les mères e ffectuent souvent des vérifi cations visuelles 
de leur rejeton , des feme lles complè tement aveug les sont fréquemme nt obser
vées qui é lèvent correcte m e nt le ur petit (chez le phoque g ri s : H EWER & 
BACK HOUSE, 1960, et obs. pe rs.). En outre, une pe rturbati on majeure de l' odeur 
du petit par va pori sation de déodoran ts chez le phoque du Groenland (TERH UNE 
et al., 1979) o u chez l 'ota ri e à fo urrure d ' Amsterdam (Roux & JouvENTIN, 
1987) ne semble pas affecter la ré uni on des paires mère-petit. Cec i suggère que 
I ' uti I isation de tout un e nsembl e d ' informatio ns sur l' identi té d ' un pe tit pinni 
pède pa r sa mère permet de pa lli e r l'absence (ou la pe rturbatio n g rave) d ' un 
é lé me nt bi e n préc is de cet e nsemble (TERH UNE er a l. , 1979 ; Ro u x, 1986 ; 
Ro ux & JOUYENTIN, 1987 ; Kov ACS, 1995). 
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Enfin , il faut noter que le cri du petit phoque gris, mêmes' il ne sert pas à 
identifier individuellement l'émetteur, joue très probablement un certain rôle 
dans les interactions maternelles. En effet, outre l'identité du jeune pinnipède, 
ce type de vocalisation peut également contenir une information multiple et 
complexe sur la localisation et sur les stress possibles tels que la faim, la peur 
ou la douleur d ' un petit en général. Cette information pourrait stimuler le com
portement maternel de n'importe quelle mère se trouvant à portée de ces cris 
(F0DGEN, 1971 ; PETR IN0YICH, ] 974; CORNET & J0UYENTIN, 1981 ; P ERRY & 
REN0UF, 1988 ; KASTELEIN et al. , 1991 et l 995 ; chez la loutre de mer Enhydra 
lutris, SANDEGREN et al. , 1973). 

Nous avons décrit la structure acoustique du cri émis par les petits 
phoques gris en période d ' allaitement et montré que cette vocalisation pré
sente une structure suffisamment individualisée pour serv ir de support à un 
système de reconnaissance par les mères. Néanmoins, cette potentialité ne 
semble pas exploitée pa r l'espèce. Nos observations confirment que les 
vocalisations sont peu utilisées lors des réunions mère-petit, et que la confu
sion des femelles quant à 1' identité des jeunes est relativement fréquente 
dans une colonie terrestre dense. Or cette confusion est unanimement consi
dérée comme à l ' origine d ' une importante proportion de la morta lité des 
petits. Ces résultats supportent l'hypothèse d'une adaptation incomplète du 
phoque gris à la reproduction en groupes denses . 

We describe the acoustic structure of the calf uttered by pups during 
the lactation period and show that the call's structure presents a suffïcient 
individuality ta be used in a recognition system by mothers. However, this 
potential does not seem ta be used by the grey seal. Our observations 
confirm that calfs are infrequently used during mother-pup reunions and 
that the confusion of mothers over pup identity is frequent in a dense land
based colony. This confusion is considered by most authors as responsible 
for a high proportion of pup mortality. These results support the hypothesis 
of an incomplete adaptation of the grey seal to breeding in dense aggrega
tions. 
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Photo 6. Groupe dense de fe me lles e t de pe tit s au centre de la co lon ie de reprod uct io n du 
phoque g ri s de I ï le de May . Ecosse. 
Dense group n/.fc:11 ,ales and pups witl1i11 the g re_Y seal breedi11g colon\' of' the Isle 
of Mav, Scotlu11 d 
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VI. Evolution des colonies 

L ' ensemble des observatio ns comporte menta les présentées jusqu ' ic i ont 
é té e ffectuées à l' échelle individue ll e, au se in d 'a ires d 'études bi en dé limitées, 
dans différentes colonies est-atl antiques du phoque g ri s. Ces info rmati o ns nou s 
ont pe rmis de mieux cerner l' acti vité des animaux e n un site, la qualité ad apta
ti ve de ces comporteme nts et la variabilité qui les carac té ri se. Par ces co mpo rte
ments, chac un des indi vidus du groupe de reproduc ti o n pa rti c ipe à l' ensemble 
dynamique que constitue la colonie, évoluant e ll e -même dans le te mps e t dans 
l 'es pace. Po ur a ppré he nd e r le « c ompo rte ment » d e la co lo ni e d a ns so n 
e nsemble, nous avons fin a lement é largi notre cadre d ' étude à l' éche ll e d ' une 
séri e d ' îl es vo isines e n ana lysant l'occupatio n de 1 'espace pa r les phoques g ri s 
e n fo nc ti on du te mps sur base de pho tographies aé ri e nnes. 

Les résultats présentés précéde mment dans ce chapitre, les données de la 
littérature ains i qu ' une di scuss ion avec C. DucK (1994, comm. p er s.), no us pe r
mettent de présente r la réoccupation des s ites de reproducti o n du phoque g ri s 
de la manière suivante: 

Que reche rche une fe me lle g ravide qui rejoint une porti on de côte po ur 
donner naissance à son pe tit ? 
- un endroit familier : pe ut-être la colonie où e ll e est née, la colonie o ù e lle 

est déjà venue en tant que juvé nil e à la pé riphé ri e du g roupe, ou bien e ncore 
la colonie o ù e lle est déj à venue se reproduire (vo ir fidé lité au site, Introduc
tio n). Des é tudes génétiques du s tock est-atl antique confirme nt le caractère 
phil opatrique des phoques gri s (W ALT0N & STAN LEY, 1997). On note ra que 
ce caractè re , qualifi é de « traditi on », ne j oue plu s lo rsque des feme lles émi
grent vers de nou veaux sites . Sur plus de 300 fe me lles adultes photo- identi
fi ées au Pays de Galles, 57 % sont revues l'année sui va nte dans la mê me 
rég ion , 4 3 % dans d 'autres régions (BAINES, 1994 , e t BAINES e l a l. , 1995); 

- la présence d'autres phoques gris femelles. Ce caractè re, qua lifi é de g ré
ga ri sme des fe me ll es (C OULS0N & Hi CK LI G, 1964 ; c hez les o ta riidés : 
G ENTRY, 1975), est à la base associé au comportement de reproduc ti on colo
nial de l'espèce. Un avantage du grégari sme est la vi g ilance, plus e ffi cace à 
l'éc he ll e du g roupe qu 'à l' éche ll e indi v iduell e (D A SI LVA & T ER HUNE, 
1988) ; ma is la présence d ' autres indi vidus pe rmet auss i de vérifi e r que les 
conditions s uivantes sont remplies; 

- la présence de phoques gris mâles à caractè re domin a nt s usce ptibl es 
d" assure r aux feme lles une sa ison de re producti on calme e t fru c tue use. La 
proximité de mâles insta ll és, qui contribue nt acti vement à augme nte r le ra p
port des sexes dans les g roupes de reproducti on en évinçant leurs concur
re nts , prése nte notamme nt de ux avantages pote nti e ls po ur les fe me lles . 
D ' une part , e ll e leur pe rmet de limite r le ha rassement par les mâles pé riphé
riques (B 0NESS e t a l. , 1995 ) qui e st é ne rgé tiqu e ment co ûte u x p o ur les 
fe melles e t pe ut entraîne r la mort des pe tits (théorie des « gardes du corps », 
M ESN ICK, 1996) . D 'autre part, e ll e leur permet de s'accouple r avec de bons 
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ÉVOLUTIO DES COLONIES 

géniteurs (théo ri e des « bon gènes », ANDERSSON, 1994, e t B URT, 1995, in 
M ESN ICK, 1996) ; 

- l' absence ou la limitation du dérangeme nt d'orig ine humaine. Chez cette 
espèce, le principal prédate ur te rres tre fû t (et res te e ncore parfoi s) l' homme 
dont la chasse s'organisait essenti e ll e ment lors de la sa ison de reproduction 
au cours de laque lle les phoques séj ourn ant à terre so nt particuliè re ment 
vulnérables ; 

- la di sponibilité d ' un emplacement de mi se bas favorable , permettant à une 
feme ll e d 'assure r so n succès reproduc te ur (s uccès que l'o n pe ut défin ir 
comme le sev rage d ' un petit sain d 'au mo ins trente kilos, voir par exem ple 
P0 MER0Y et a /., 1994) c'est-à-dire 

• accessib le à partir de la mer pour une femelle grav ide à terme; 
• situé dans un site présentant une densité de phoques, donc une fréque nce 

d ' interactio ns agoni stiques avec les congénères e n place, s uffi samment 
faibl e pour permettre à la feme lle de s' installer ; 

• pe rmettant à la fe me lle de rejoindre la mer ou un autre point d'eau suffi
samment vaste en cas de danger et ce même à marée basse ; 

• assoc ié à la présence d ' eau où les femelles passent en moyenne, même 
en l' absence de danger, une proportion non nég ligeable de le ur temps ; 

• pe rme ttant à la feme lle, mais surtout à son pe tit , de se retirer vers l' inté
rieur des terres en cas de marée haute couplée à une forte houl e o u à une 
tempête (fréquentes à l'époque de l'année où le phoque gri s se repro
duit) . 

L ' ensemble de ces c ritè res phys iques e t soc iaux caractéri sant un empla
ce ment de mi se bas favorab le n 'es t pas systéma tiqu ement renco ntré e t les 
fe me lles composent en fonction des poss ibilités qui leur sont offertes. 

Vl.1. Description des conditions offertes aux phoques par 
cinq îles des Orcades 

A partir de l'anal yse des photographies aér iennes pri ses par le S MRU 
pendant la reproduc tion du phoque gris aux Orcades e n 1986, 1989 et 199 1, et 
des cartes géographiques au 1: 10000 (Ordnance Survey 1974, 1975 et 198 1 ), 
nous avo ns est imé l' importance des différents substrats observés dans la zone 
litto ral e de c inq î les: Faray , Ho ltn of Faray, Lingaholm, Muc kle Greenho lm et 
Ru skholm (tableau XVIII ). La propo rti on de longueur de côte occ upée à 
marée haute par des substrats roc heux, des sédiments meubles (p lages de sable , 
de gravier ou de ga lets) e t des zones é levées inaccessibles de la mer (végétat ion 
correspondant à des fa la ises e t murets de pie rres) (fig. 33. A.) permet de c lasser 
les îles e n deux types 

- rocheux : plus de 80 % de la pé riphé ri e de Faray, Ho lm of Faray e t de 
Muckle Greenholm est rocheuse, 

- o u sédim e ntaire: plu s d ' un ti e rs du po urto ur d e Lin ga ho lm e t d e 
Ruskh o lm est de nature sédime ntai re. 
L 'estimation de la surface des zones séd imenta ires offertes aux phoques 
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A. 

B. 

Faray: 

Muckle Greenholm: 

/ 
Ylc 

8-l'lr 

Holm of Faray: 

D Rochers 

D Sécl imen1s 

■ Zones é levées 

Lingaholm: 

Ruskholm: 

\ 

6-l '7c '------. 

125000 ,-------------------,,===,-----------------, 

100000 

75000 

50000 

25000 

Faray Holm or Faray Lingaholm 

0 Sédiments 

D Eau douce 

Muck le G. Ruskholm 

Fig. 33. D escription de la zone l ittorale des c inq îles des Orcades étu d iées à partir de 
photographi es aéri ennes. A. Proportion des substrats fo rmant le contour des îl es 
(e n lo ngueur de cô te) . Les porti ons de côte bordées de roc hers sont so it des 
fa laises. so it des zones rocheuses accessibles, les porti ons bordées de sédiments 
(plages de ga lets. grav iers ou sabl e) sont d ' un accès fac ile, les porti ons de cô te 
bordées de végétati on ou de murets sont des zones élevées par rapport au ni vea u 
de la mer et inaccessibles pour les phoques. B. Surface approx imat i ve des zones 
sédimentaires et d' eau douce. 
Description o/' the li11ornl -:,one q/' the fiv e O rkney isla11d.1· st 11died .fi'0/11 aerial 
pict11res. A. Proponion q/' substra tes form i11 g the isla11d.1· peripl,en· ( /eng tl, of 
coa.1'/ ). Ponio11s of coasr formed b_,. rocks a re eirl,e r c!iff\· or accessible rock_,· 
areas. ponio11s formed b1· sedi111 e111.1· (pebble. g rnl'el or .m 11d1· beacl,es) represe111 
a 11 easy ac:cess. por1io11s formed ln 1•egerario11 or .1·1011 e wa l/.1· are ele vared above 
rhe sea Level and inaccessible for rhe seals. B. Appmxi111are a reas ofsedimen r and 
.fi·esh warer z.ones. 
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ÉVOLUTION DES COLON IES 

da ns la zone littorale des îl es (fig. 33. B. ) confirme la na ture access ibl e de 
Lingaho lm e t de Ruskholm (les sédime nts me ubles s'enfoncent en pe nte faible 
dans la mer) . Seule Muckle Greenho lm , de petite ta ill e , présente une surface de 
sédiments très fa ible. 

Tw1 ss etal. (1997) ont mo ntré qu 'à l' ll e de May , la surface approxima
tive des zones humides dans les a ires d 'étude de West Ro na e t de T arbet peut 
varier du s imple au triple au cours de la sa ison de reproduc tion du phoque gris. 
Néanmoins , une approximation de leur surface tota le sur c haque î le é tudiée ici 
(fig. 33. B. ) suggère que Ruskho lm , Muckle Greenho lm , e t dans une moindre 
mesure Ho lm of Faray, peuvent offrir aux phoques une quantité d 'eau do uce 
non nég ligeabl e ta ndi s que Faray est nette ment moin s ri c he e n cet é lé me nt. 
Lingaholm se démarque par une va leur é levée due à la présence d ' un réservoir 
artifici e l d ' eau douce inaccess ibl e aux phoques . 

Vl.2. Description de la répartition des blanchons 

La position des bl anchon s sur les photographies aériennes des îles é tu
diées a é té re levée et ass imil ée aux emplacements de mise bas cho isis par les 
femelles lo rs de la réoccupation des sites . HIBY et al. ( 1992), trava ill ant au 
rece nseme nt des populati o ns du phoque g ri s, estiment l 'e rre ur assoc iée au 
comptage de blanchons sur pho tographie aérienne à e nviron 5 % . Travaillant 
éga lement à partir de c li chés aéri ens, POMEROY eta/. ( 1994) note nt qu 'à North 
Rona, le no mbre de phoques comptés sur les photographi es tend à être inférieur 
au no mbre de phoques comptés au so l. Pour une mê me journée, la différence 
e ntre les comptages direct et indirec t peut atte indre 10 % ma is cette variation 
concerne surtout les mâles périphériques qui sont aisément o mi s sur les photo
graphies tandis que la coloration c la ire des blanchons e n faci lite le po intage. 

Vl.2.A. Comparaison entre îles 

Sur to utes les îles é tudi ées, à l ' exception de Muc kl e Greenholm , les 
zones sédime ntai res sont les principales aires utili sées par les phoques g ri s po ur 
se reproduire (fig. 34). A Faray (fig. 35), la pointe nord (point 1 ), de ux portions 
de la façade o ues t (po ints 2 e t 3) et l 'est de la pointe sud (point 4 ) sont de 
grandes plages très fréquentées par les phoques. A Holm of Faray, une des prin
c ipal es aires de reproduc ti on est une plage caractérisée par un do uble accès à la 
mer vers l' est e t vers l' ouest (go ul o t en 11). Néanmoins, les de ux î les les plu s 
riches e n sédime nts, Lingaholm et Ru skholm , se caractéri sent par une propor
tion nette ment plus élevée de blanchons sur ce type de substrat que les autres 
îles . A Lingaholm, les phoques se re produi sent essentiellement s ur ci e ux (et 
plus récemme nt troi s) g randes plages (points 7, 8 e t 9). A Ruskho lm, la plupart 
d es bl a nch o ns se trou ve nt sur la pl age de ga lets qui bo rde la faça de es t 
(po int 14). Au ni veau des troi s î les ~1 côte rocheuse, les rochers de Faray et de 
Ho lm of Faray, pl ates-formes hori zonta les rasant l' eau au pied des falaises o u 
descendant obliquement dans la mer, sont largeme nt colo ni sés mais pas ceux de 
Muck le Greenholm. 
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Fa ray 1-i o lrn of ëaray Li ngaholm Muckle Greenholm Ru skholm 

D Rochers D Sédiments Végétation ■ Eau 

Fig. 34. Ré partition des b lanc ho ns sur les cinq îles des Orcades é tud iées à partir de photo
g raphi es aé ri ennes . Pour c haque re levé (cieux à troi s par sa ison de re production) , 
les pe tit s so nt obse rvés sur un subs trat rocheux, séd ime ntai re (p lage de ga lets , 
g ra vie rs ou sab le) , clans la végétation (ou terre quand la végé tati on es t p ié tinée) 
ou clan s l' eau (mer o u zones marécageuses, mares et drains). La ré partition pour 
chaq ue î le corre spond aux proportions moyennes de pe tit s sur c haq ue subs trat 
pour les différents re levés effec tués en 1986, 1989 e t 199 1. 
Distribution of white pups on thefive Orkney is!ands studiedfi·om aerial pictures. 
For each survey (rwo o r three bv season ), pups are ohservecl on rocks, on secli
ments (pedd/e , g ra ve! or sand beaches ), in vegetat ion ( or rnud when vegetalion is 
trampled) or in water (sea or in/and ,ve t areas, puddles and drains) . The disrribu
rio n for each island corresponds 10 th e 111 ea11 proportions of pups on ea ch 
substrarefor the surveys in 1986, 1989 and /99/. 

La présence d ' eau douce favo ri se- t-e ll e l' occupation de la végétation à 
l' intérieur des îles? Dès 1957, H EW ER no te qu ' à Shillay, les femelles qui ne 
sont pas sur la pl age s' in sta ll en t très nettement le long des drains et des mares. 
Ce la semble être le cas à Muckle Greenholm , à Holm of Faray, et dans une 
moindre mesure à Lingaho lm , où la proportion de blanchons sur la végétatio n 
est plus impo rtan te que sur les autres îl es . A Holm of Faray, l ' aire de reproduc
ti on centrée sur le gou lot séd imentaire présente une extension vers l ' inté ri eur 
des terres ve rs le nord et ve rs le sud qui n 'est pas assoc iée à la présence de 
zones humi des . Par co ntre , une seconde aire de re prod uct ion impo rt a nte 
s'observe à l' extrém ité sud de Holm, au niveau d ' une large rég io n marécageuse 
s ' é ti rant ve rs le centre de l' î le (point 12). A Muckle Greenholm , le nord de l' îl e 
est très semb lab le au sud de Holm of Faray : bien que d ' une altitude assez é le
vée , il se caractéri se par des accès nombre ux et une co lo ni sat ion importante 
au to ur d ' un triangle marécageux qui s ' e nfonce lo in vers l' inté ri e ur de l' île 
(point 13) . A Lingaho lm, l'accès à l' intéri e ur des terres est possible sur quasi
ment tout le pourtour de ! ' î le ; la façade ouest o ri entée aux courants dominants 
présente un fac iès ba ttu mai s les falaises n ' atte ig nen t que de trois à quatre 
mètres de haut e t l ' accès se fa it vers le centre de l'île par le fond des criques 
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(poi nt 10). Par contre, Ruskho lm , re lat ivement ri che en eau douce, ne présente 
qu ' une fa ib le proportion de bl anchons insta llés sur la végétatio n à l' intérieur 
des terre ; access ible en géné ra l sur tout son po urtour, cette île est préférentiel
lement fréquentée sur sa façade ouest, moins ex posée aux vents dom inants. 

La surface occupée par les bl anchons, estimée pa r le no mbre de cellules 
d ' une g rill e de 20m/20m s upe rposée aux photog rap hi es aé ri e nn es qui son t 
occupées par au moins un bl ancho n, n ' est pas directe me nt proportio nne ll e à la 
product ion de pe tits. Les î les dont la production est é levée présentent éga lement 
une densité é levée de petits : la de ns ité moye nne à Faray et Ho lm of Faray est 
toujours supérieure à 2 pe tits/quadrat occupé. Pa r contre , la dens ité moyenne 
n 'est jamais supé ri eure à ce seuil à Lingaholm et à Muck le Greenho lm. dont la 
production annue ll e est infé ri eure aux îles précéde ntes (sauf pour Lingaho lm e n 
199 1 ). La de ns ité moyenne à Ru skho lm est interméd ia ire , ma lgré la product io n 
très modeste de cette colonie (fig. 39). 

Sur les c inq îles étudi ées, la majo rité des quadrats de 20m/20m occupés 
ne conti ennent qu ' un seul bl anchon (fig. 36). A Faray, et s urto ut à Holm of 
Faray, un nombre non nég ligeable de quadrats conti e nnent d ix bl anchons o u 
plus. Sur les autres îles, la densité maximale observée est in fé ri e ure à di x petits 
pour 400 m2 . En moye nne, la densité des petits sur les a ires de reproduction des 
c inq î les des Orcades é tudi ées est compri se entre 1,5 et 2,5 pet its pa r quadrat de 
400 1112 . En comparai son, la dens ité des paires mère-petit dans l' a ire de repro
ducti o n é tudi ée à North Ro na par POMEROY e t al. (1994) va ri e en tre 2 ,4 e t 
4 ,8 petit/400 1112 en mili e u de sa ison, confirmant le caractère de nse de ce dernier 
groupe. 

Vl.2.B. Evolution au cours des années 

Les recensements effectuées par le SMRU montre nt que les popul ati ons 
de Faray, Ho lm of Faray et Lingaho lm ont nette me nt aug menté au cours des 
tre nte de rni è res années tandi s que ce lles de Muckle Greenholm e t Ruskho lm 
stagnent ou d iminuent (fig. 37). En ana lysant la répartiti o n des bl ancho ns sur 
les différents substrats en 1986, 1989 et 199 1, nous n ' observo ns pas de modifi 
catio n importante au cours du te mps, que ce so it sur les îl es où la po pulation est 
stab le o u celles où e ll e évolue (fi g. 38). Sur les îles dont la production te nd à 
diminuer, Muckle G reenho lm et Ruskho lm , la proportion de pe tits sur les sub
strats sédimentaires d iminue légèrement a lors qu ' il s ' ag it de substrats partic u
li è re ment favorab les , les plu s access ibles et les moins battu s. Là o ù la produc
ti o n augmente, les modification s de la ré pa rtiti on des b la nc ho ns diffè rent 
sui va nt les îles: à Ho lm of Faray, la proport ion de bl ancho ns sur la végétation 
aug mente ne ttement, s uggé rant une ex tens io n des aires de re production vers 
l' inté ri e ur des ten-es. A Faray e t à Lingaholm, l'espace ne manque pas et per
met une augmentation de la popul ati on sans modification no table de la réparti
ti on des pe tits sur chacun des substrats . 
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PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GRIS 

L'évolution au cours des ans de la surface occupée et de la densité des 
petits mise en parallèle avec celle de la production (fig. 39) montre, que dans la 
plupart des cas, une augmentation de population s'accompagne d'une augmen
tation de la surface co lonisée. La densité, quant à elle, n ' augmente légèrement 
que lorsque la production augmente très fortement : Faray de 1986 à 89 , 
Lingaholm de 1989 à 91. Mais dans la plupart des cas, la densité diminue: à 
Holm of Faray où les animaux se dispersent nettement, à Lingaholm entre 1986 
et 89 et à Muckle Greenholm de 1989 à 91. Une diminution de la production 
s'accompagne systématiquement d'une diminution de la surface occupée et le 
plus souvent d'une diminution de la densité des blanchons. 

Lors de cette analyse, on constate que l'accroissement d'une colon ie de 
phoques gris ne semble pas être un processus rationnel qui se produit en fonc
tion des emplacements de qualité disponibles mais plutôt une évolution oppor
tuniste qui s'accompagne d'une augmentation de la densité locale quand la 
place est limitée en un s ite (par exemple une crique sans accès vers l'intérieur 
des terres) et d ' une augmentation locale de la surface occupée quand l'exten
sion de 1' aire de reproduction est possible. Cette extension est favorisée vers 
l'intérieur des terres lorsque des zones humides permettent aux phoques de gar
der un contact aisé avec l'eau malgré un é loignement croissant de la mer 
(tableau XIX). A Faray par exemple, dont la population augmente, on voit des 
portions de côte où la pénétration des animaux vers l'intérieur des terres sera it 
aisée et n'a lieu que dans une faib le mesure (fig. 35 point 1) ou bien des aires 
de reproduction traditionnelles à l'intérieur des terres qui s ' organisent autour de 
zones humides et qui ne sont pas associées à une surpopulation en bordure du 
rivage, ni à une extension locale récente (point 5). Enfin, les nouveaux sites 
colonisés sur les îles dont la population augmente ne sont pas toujours des 
endroits favorables où l'accès est possible vers l'intérieur des terres en cas de 
grosse mer, bien qu'i l en existe qui soient encore disponibles, mais parfois des 
plages situées au fond de criques exposées aux vents et courants dominants et 
dont la surface dimi nue dangereusement à marée haute (cas de la façade ouest 
de Faray, point 6) (DucK, 1994, comm. pers.). 

Vl.2.C. Evolution au cours de la saison de reproduction 

La proportion de blanchons comptés sur le substrat rocheux tend à dimi
nuer en fin de saison tandis que le pourcentage de petits installés sur la végéta
tion augmente : malgré les exceptions à ce processus (voir Résultats & 
Discussion , partie Il, réoccupation de Rona Top avant Tarbet ; voir ci-dessus, 
réoccupation d'aires traditionnelles à l' intérieur des terres à Faray), l'évolution 
de l ' occupation des sites par les phoques gris au cours de la saison de reproduc
tion se caractérise par une rentrée progressive dans les terres (comme observé 
de manière descripti ve dans la plupart des grande colonies, H EWER, 1957 ; 
COULSON & HICKLING, 1964 ; FODGEN, 1971 ; BONESS & JAMES, 1979). Ceci se 
confirme par la stabi lité ou la diminution au cours de la saison de la proportion 
de blanchons sur les substrats séd imentaires littoraux. 
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Fig. 38. Evolution de la répartition des bl anchons au cours des années sur les cinq îles des 
O rcades étud iées à part ir de photog raphi es aér iennes . La proportion de pe tits 
observés sur substrat rocheux, sédimenta ire, da ns la végéta ti o n ou dan s l 'eau 
correspond à la moyenne pour les di fférents re levés effectués c haq ue année . 
Evolulion of while pup disrribu1ion from 1986 lO 1991 for the jïve Orkney islands 
s rudied from aeria l p ic tures. The proportion of pups counred on ro cks, on 
sedirnents, in vegerarion or in The water corresponds to the average proporrion 
for rhe surveys in each year. 
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ÉVOLUTION DES COLON IES 

A u cours de la saison de re production, la surface occupée a insi que la 
de ns ité des blanchons ont tendance à augmente r entre le début e t la mi-saison 
puis à diminue r en fin de saison, légèrement po ur la surface occupée et plus 
netteme nt po ur la densité. 

Il résulte de ce processus d'occupation des s ites une ré pa rtiti o n spatiale 
des paires mère-petit typiqueme nt e n agrégats24, e t ce que lle q ue so it la de nsité 
du groupe e nvisagé, de large zones des îles restant inoccupées à tout mome nt 
de la saison (COULSON & HlCKLING, 1964 ; B ONESS & JAMES, 1979 ; POMEROY 
et al. , 1994 ; TI KER et al., 1995). A Sable Island, compte te nu de la de nsité 
é levée du groupe et du rapport des sexes faible, BONESS & J AMES (1979) éva
lue nt la d is tance inter-femelles moyenne à 4,4 mètres et vérifient qu 'e ll e est 
in fé ri e ure à celle qui serait observée si les femelles é ta ie nt ré parties au hasard. 
La répartition spati ale des mâles est quant à elle déductibl e de celle des mè res 
(COULSON & HICK LI NG, 1964 ; ANDERSON et a l., 1975 ; POMEROY et al. , 1994 ; 
Twiss et al. , 1994 ). A Sable Island , cette ré partition n 'est pas a u hasard no n 
plus et le nombre de vo isins par mâ le est inférieur à celui atte ndu dans le cas 
d ' une répartition aléato ire, les mâles se ma intenant les uns les a utres à une di s
tance moyenne de 8 , 13 mè tres (B ONESS & J AMES, 1979) . A North Rona, où la 
proporti on de mâles est nette me nt infé rie ure, la distance moyenne entre m âles 
est de l'ordre de 20 à 40 mè tres, leur to lérance variant sui vant la de nsité des 
fe me lles (ANDERSON et a l. , 1975). 

Nous avons en visagé l'évolutio n tempo re ll e de ce tte s truc ture spatiale 
agrégati ve à de ux ni veaux : au cours de la saison de reproducti on et au fil des 
ans. On a vu que dans diffé rentes îl es des Orcades, l'évo lution a u cours de la 
sa iso n d e re production se fait de maniè re g lo ba le - m a is pas to uj o urs à 
l'éche ll e locale - par une occupation progress ive de l' intérieur des te rres par 
les feme lles arri vant à la colo nie . La de nsité des pa ires mè re-pe tit dans les aires 
d e re produ c ti o n es t e n généra l m ax im ale e n mili e u d e sa iso n . E n ce qui 
concerne l'évo lution des colo ni es a u cours des années, une a ug mentati o n de 
population pourrait se traduire 

- soit par une aug me ntatio n de la de nsité des indi v idus ; 
- so it par un acc roissement de la s urface colonisée. A Sable Is land, dont la 

popul ati o n de phoques gri s aug mente forteme nt (vo ir plus loin), STOBO 
& Zw ANENBURG ( 1990) observent à la fois le développement des a ires de 
reproduction ex istantes et la co loni sation de nouve l les a ires ; 

- so it par un allongement de la sa ison de reproductio n, un no mbre c roi s
sant de fe me lles se succédant sur les mêmes aires. Cette possibilité est 
évoquée par D AV IES (1 949) pour expliquer l'étaleme nt des na issances du 

24 La structure spatiale agrégati ve, fréquente dans la nature, est générale ment li ée à l' hété
rogéné ité de l ' habitat (LLOYD, 1967; CARR & McDONALD, 1986; HAGEN & MAN , 
1994), qu i se manifeste ic i sous la fo rme d ' une ressource - emplacements de mi se bas 
favorables - inégale me nt réparti e sur chaque île. La structure agrégati ve se définit par 
une d istance inter- indi vid ue lle au sein des groupes in fé rie ure à cell e attendue dans le cas 
d ' une réparti tion spati ale aléatoire: la variance du no mbre d ' ind ivi du s comptés dans les 
cellul es d' une grille superposée au groupe est nettement supérie ure à la moyenne . 
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ÉVOLUTION DES COLON IES 

phoque g ri s dans le sud -ouest anglais : lorsque la surface dispo nible est 
s trictement limitée (cas des grottes), la popula tion évolue rait e n allon
geant sa saison de reproductio n. 

Notre analyse des co lonies des Orcades (fig. 40) suggère que toute aug
me ntation de population se traduit par une augmentation parallèle de la surface 
occupée, la de ns ité n 'aug m e ntant que lo rsq ue l'accro issem e nt de po pul ation 
dé passe un certain seuil (lorsque l'a ug me nta ti o n de la p rod uc tion de petits 
d ' une année à l' autre est de l'ordre de 20 % ) . Ce seuil po urra it correspondre au 
taux d'accroissement maximum d ' une colonie de phoq ues g ri s, un ta ux supé
ri e ur étant dû à une immigration à partir d 'autres groupes. Si l'on considère un 
rapport des sexes à la na issance de 1: 1, une mortalité des pe tits, des juvé niles e t 
des adultes null e e t une fid é lité parfaite au s ite de na issance e t de mi se bas, une 
popul at io n de phoques g ri s pourra it présenter un accroissement a nnue l maximal 
de 50 % . Néanmoins , o n sa it que la mortalité des petits e n période d 'a ll a ite me nt 
peut atteindre plus du ti e rs de la production d'une colonie, que la mo rta lité des 
juvé niles est probable me nt importa nte25 , que celle des adultes n 'est pas null e et 
que les femelles re produc tri ces passent des a nnées au cours desque lles e ll es ne 
conçoivent pas de pet it (POMER0Y et a l. , 1994, chez l'élépha nt de mer bo réal: 
SYDEMAN et al., 1991 ). Aux îl es Farne, do nt la popul ation de phoques g ri s a 
présenté entre 1930 et 1950 une augmentation considérée comme très impo r
tante, C0ULSON & HICKLI NG ( 1964) ont estimé le tau x d ' accroi sseme nt a nnue l 
e ntre 6 et 11 % . Entre 1977 e t 1989, la produc ti o n de pe tits phoques g ri s à 
Sable I s land a quant à elle augmenté de ma niè re ex po nenti e ll e avec un tau x 
a nnue l de l'ordre de 12 %. Les auteurs suggère nt que cette a ug me ntatio n cor
res po nd à l 'accroisseme nt propre de la co lo ni e, le tra nsfe rt e ntre groupes 
para issant limité (STOB0 & ZWANENBURG, 1990 ; ZWANENBURG & BOWEN, 
1990 ). A Donna Nook, dont la colonie continue de s'accroître, la produc tion de 
petits a a ug me nté de 10,6 % entre 1994 et 1995 (TR0AKE, 1995). C hez d 'autres 
pinnipèdes éga le me nt, le taux max imal d 'aug me ntat io n a nnue l d'une po pultion 
reste infé rie ur à 20 % : par exemple chez les otaries à fourrure d ' Amste rdam 
(Roux, 1987) e t des K ergue len (H0FMEYR et a l. , l 997), me nées a u bord de 
l'ex tinction par l' indus tri e de la fo urrure, les populations o nt a ug me nté dès la 
fin de le ur ex plo ita tion avec une grande vig ue ur po ur se sta bili ser e nfin . A u 
plus fort de le ur accro isse ment, ces espèces présenta ient une a ugmenta ti o n 
annuelle de l' o rdre de 17 % . Lors de cette recoloni sati o n des îles sub-antarc
tiques, ces de ux otariidés o nt accompagné leur aug me ntation d 'effectif d ' une 
extension de la surface des a ires de reproduction . Un accro isseme nt de la pro
ductio n e nco re supé ri e ur é ta it assoc ié à une immigration à pa rtir de g roupes 
plus petits e t s'accompag na it d ' une aug me ntation de la densité dans les a ires de 
reproduc ti o n déj à utili sées a in s i que de la co loni sation de no uve ll es a ires 
(B ESTER, 198 1 ). 

25 H ELL E & STENMAN ( 199 1) es timent que 20 à 25 % de la prod uct ion an nue ll e de pet its 
phoques gris e n Baltique se no ie nt dans les fil e ts de pêche . Des é tudes quantita ti ves de 
la survie des je unes sevrés sont e n cours (S MR U). 
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Production annuel le 
de peti ts : 

Surface utilisée pour 
la reproduc tion : 

Densité de blanchons 
dans les zones 

occupées : 

Effets sur la 
distribution des 

blanchons : 

Exemples: 

Stabilité ou 
diminution 

Augmentation de la 
production annuelle égale 
ou in férieure à l ' accroisse

ment max imum 

Stabilité ou 
dim inuti on 

A ugmentation de 
la production annuelle 

supérieure à l 'accroi sse
ment max imum 

Déplétion des zones 
sédimentaires 

Variable 

Fig. 40. Résumé de l ' analyse de la répartiti on des blanchons sur c inq î les des Orcades 
étud iées à partir de photographies aériennes (photos SMR U). 
Summary of the analvsis of >1·hire pup distribution fo r fïve Orkney islands srudied 
Fom aerial p icrures (photos SMR U). 
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ÉVOLUTION DES COLON IES 

A partir de ces différentes informati o ns sur l'évolution des co lo nies, il 
est poss ible d'émettre des hypothèses sur le ur succès relatif. En acco rd avec 
l' évoluti o n géné rale de la population du phoque g ri s, augmentant essentielle
ment grâce à la protection de l'espèce, la production annue lle des petits aug
mente sur troi s îles des Orcades envisagées dans ce travail: Fa ray, Ho lm of 
Faray et Lingaho lm . Cette augmentation n'est néanmoins pas due à la seule 
reproduction au sein de ces colonies mais leur taux d'accroissement suggère un 
phénomène d ' immigration à partir d ' autres sites. 

Parall è le me nt , l a product io n d e petits d a ns la colonie d e Mu ck le 
Greenholm tend à déc li ner tandis que ce ll e de Ru sk ho lm stag ne. Bi e n que 
ri ches en eau douce, ces deux î les présentent une séri e de conditio ns défavo
rables à la reproduction des phoques gri s . Muck le Greenholm est généralement 
peu accessible aux phoques car son périmètre est é levé e t sa s urface séd imen
ta ire très réduite. Les phoques s'y reprod ui sent essentiellement s ur la végé ta
tion. En outre, ce tte î le subit un dérangement estival (touristes) s usceptibl e 
d' affec te r le futur choix du site de reproduction des phoques présents dans les 
parages à cette sa ison. En ce qui conce rne Ruskholm , son pé rimètre relative
ment bas offre une très large proportio n de séd iments. La majo rité des phoq ues 
se tro uvent sur ce s ubstrat. Il s sont concentrés sur une aire de reproduc tion 
unique e t leur densité est supérieure à ce ll e attendue dan s un si pe tit g roupe. 
Mal gré la présence de zones humides, il s se dispersent relati vement peu sur la 
végétation vers l' inté ri e ur de l 'île . L'accessibilité de Ruskho lm est réduite non 
pas par l'a ltitude de sa côte mai s par une très la rge plate-forme roc heuse qui 
entoure quasiment toute l' île (sauf le long de l'a ire principale fréquentée par les 
phoques) et au niveau de laque ll e la profo ndeur de la mer est réduite ce qui 
pourra it entra ver l'arrivée des phoq ues (fig. 35). 

Néanmoins , il ex iste d 'autres sites présentant ces désavantages qui res
tent appréciés par les phoques g ri s . Ces deux co lo ni es présentent e ncore e n 
commun le fait d'ex ister depuis de nombreuses années (au moins depuis 1960) 
et d 'être in sta llées sur des îles de très petite ta ille (vo ir pé rimètre approx imé 
tableau XVIII) tandis que, sur les trois colonies présentant une augmentatio n 
de population, deux sont de formation récente (Faray et Lingaholm) . Il est pos
s ibl e que, à une é poque où de nombreuses petites î les des Orcades éta ie nt 
e ncore habitées pa r l' ho mme (com me par exempl e Faray) , des groupes de 
reproduction du phoque g ris se trouvaient cantonnés s ur des îlots inhabités 
(comme par exemple Muckle Greenho lm et Ruskholm). L'exode des popula
tions humaines aurait permis la colonisation des îles favorab les aux phoques 
par immi grati o n à partir de colonies plu s a nc iennes. Outre l 'accroissement 
propre de ces nouvelles colonies, l'augmenta tion régulière de leur production 
annue ll e de petits pourrait, encore aujourd ' hui , ê tre liée à un transfert progress if 
des phoques e n provenance des petites co lonies. Les phoques g ri s se di spe rsant 
largement en mer en dehors de la saison de reprod uc tio n, il est probable que les 
individus se reproduisant sur les différentes îles des Orcades se croisent o u se 
mê lent pour une bonne partie de l'année. On pe ut dès lors imag iner que le com
portement indiv idue l influe nce l'évolution des colo nies, la recombinai son des 
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PLASTICITÉ COMPORTEMENTALE CHEZ LE PHOQUE GRIS 

groupes se tradui sant par une modification des rassemblem ents de reproduc
tion . Ce scénario ne peut pourtan t pas être générali sé puisque des groupes de 
reproduction du phoque gris très peu denses et dispersés sur des portion s de 
côtes re lat i vement importantes persi stent depui s plusieurs di zaines d'années, 
mal gré la possibilité pour ces indi v idus de rej o indre des co lon ies plus impor
tantes (par exemple en Cornouailles, dont les phoques gri s pourraient aisément 
ra llier les g roupes du Pays de Galles). 

Au niveau des co lonies en cro issa nce exponentie lle, on peut enfin se 
dem ander quelle es t la limite de fréquentation d ' un site par les phoques et si un 
stade c limax finira par se dégager. Nous avons m ontré qu ' une augmentation de 
la production annuelle de petits est assoc iée à une augmentati on de la su rface 
utili sée pour la reproduction des phoq ues g ri s. N éa nmoins, notre analyse 
concerne un petit nombre d ' îles et ce lles dont la production augm ente ne man
quent pas de sites favorab les encore libres. L a disponibilité de cette ressource 
se traduit par une stabilité, vo ire parfoi s une diminuti on, de la densité des paires 
mère-petit dans les groupes de reproduction , correspondant à une di spersion des 
animaux. Ce n 'est que lorsque l ' augm entation de la production suggère une 
immigration que nous voyo ns la densité des phoq ues augmenter. Les effets 
néfastes de la den sité cl ans les groupes de reproduction du phoque gr is (et de 
nombreu x autres pinnipèd es, R EITER e t al . , 198 1 ; M AJLuf e t al. , 1989 ; 
H ARCOURT, 1991 b) ont été largement étudiés et concernent essentiell ement la 
mortalité des petits en période d 'allaitem ent: une forte densité favor ise à la fo is 
la contamination du milieu (par les excréments, restes de placenta, cadavres) 
qui multipli e les ri squ es d ' infection des petits au systèm e immunitaire mal 
développé (la périton ite est fréquente par infec ti on du cordon ombilica l , B AKER, 
1984), les ri sques de rupture du lien m ère- petit ( FoDGEN, 197 1) et les risques de 
traumati sme des petits par les adultes (B AKER & B AKER, 1988) . En outre, une 
densité élevée peut amener certaines fem elles à s'installer trop près du rivage 
mettant leur petit en danger de noyade (ANDERSON e t al .. 1979) . CüULSON & 
HICKLI NG ( 1964), BOYD & C AMPBELL ( 197 J ) , ANDERSON et al. ( 1979), B AKER 
( 1984) et B AKER & B AKER (1988) s' accordent pour dire que la m ortalité des 
petits varie sui vant les sites et peut être très élevée par exemple au niveau des 
goul ots de passage densément peup lés ou dans les cuvettes encombrées . M êm e 
lorsq ue les petits ne meurent pas, la densité des animaux affecte l eur conditi on 
généra le: dans les groupes les plu s denses , la qualité de l'all aitem ent es t 
m o indre, les sess ions étant fréquemment interrompues par des interact ions avec 
les phoques vo isins (FODGEN, 197 1 ; B URTON et al. , 1975). Sur un pl ateau fa i
blement peuplé des îl es Farne, 3 % des petits présentent des yeu x infec tés 
contre plu s de 22 % au niveau des goulots (COULSON & HICKLI NG, 1964). 
BONN ER & H ICKUNG ( 197 1, cités in K ov ACS & L A VIGNE, 1986) ont observé des 
tau x de cro issance des petits significati vem ent différents sui vant la densité du 
groupe. Pourtant, l ' effet de la densité (estimée par le nombre de vo isines instal
lées autou r d ' une m ère) sur le succès reproducteur des femell es n 'a pu être mis 
en év idence par POMEROY et a l. ( 1994). Ces auteurs observent auss i que l ' échec 
d ' une mère ne semble pas affecter le cho ix de son site de mi se bas l ' année sui
vante alors que ce la sembl e être le cas chez l 'é léphant de mer boréa l (R EITER 
etal., 198 1). 
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ÉVOLUTION DES COLON IES 

La saturation apparente d'un site de reproduction est souvent observée 
chez le phoque gris a lors mê me que des s ites favorables restent di sponibles à 
faib le di stance (C0ULS0N & HI CK LI NG, 1964; F0DGEN, 1971 ). Si l'on considère 
l' influence de la densité , qui peut faire grimper la mortalité des petits à p lus du 
tiers de la production annue ll e (SUMMERS et a l. , 1975) , comme un processus 
nature l de régul ation des co lon ies26, on s ' éton ne que cet effet n 'entraîne pas 
une modifica tion comportementale des feme ll es qui pourraient c hoi s ir de 
mettre bas e n d 'autres lieu x . E n e ffet , le coût de la conception , de la gestation, 
de la mi se a u mo nde et de l' a ll a ite me nt d ' un petit es t inutilement gaspill é 
lorsque ce lui -ci ne survit pas. Dans ce cadre, on observe parfois des feme lles 
multipares qui changent subite me nt de co lonie : une mère qui met son pet it a u 
monde à North Rona en 1985 et 1987 va mettre bas a ux Orcades, à 160 km à 
l' est, en 1988 (P0MER0Y et a l., 1994 ). En outre, le comportement de fe me lles 
primipares qui ne vont pas se reproduire clans la colonie où e lles sont nées per
met d 'explique r la créat ion de nouve lles aires de reproduction : aux Etats-Un is 
(î le de Muskeget, Nantucket Sound), PATON ( 1988) compte plusieurs blanchon s 
lors de survo ls aériens d ' une région où l'espèce est fréquente au printemps mais 
ne s'est jamais reproduite auparavant. C hez l'éléphant de mer boréal , l' étude 
d 'a ires de reproduction co lon isées dans les années '70 mo ntre que les individus 
pionniers sont des animaux je unes provenant de colo nies très denses. La plupart 
des feme lles pionnières sont primipares (REITER er al., 198 1 ). 

Une analyse de l'occupation du so l par le phoque gris dan s quelques 
îles des Orcades montre qu 'entre 1986 et 199 1, l'espèce y uti li sa it des zones 
roc heuses , des zones he rbeuses et des zones séd imentaires pour me ttre bas 
e n des groupes dont la de ns ité varia it e ntre 1,5 e t 2,5 paires mè re- petit 
/400 111 2 . Les zones sédimenta ires (plages) é tai e nt proportionnelleme nt les 
plus utilisées. La proximité de l' eau é tait pré fé rée ma is pas indi spensab le. 
Un accroi sseme nt de la surface co lon isée accompagna it toute aug me ntation 
locale de popul ation tandi s que la de ns ité n ' augmentait que lorsque la popu
lat ion aug me ntait très fort, probablement suite à une immigrat ion. Les îles 
dont la population stagnait ou diminuait ne présenta ient pas de caracté ri s
tiques communes les différenciant des co lonies flori ssantes (par exemple en 
ce qui concerne leur accessibi lité, la nature de leur côte ou leur niveau de 
dérangement par l' homme). La propo rtion de petits sur le urs sédi me nts ( les 
zones les plus access ibl es) tendait à diminuer au cours des ans. 

En outre, les données sur la saturation des s ites de reproduction et le 
gaspill age éne rgétique qui en découle (morta lité des pe tits durant la pé riode 
d'a ll a ite m e nt ) suppo rte nt l ' hypoth èse d ' une adaptat ion in comp lè te du 
phoque gri s à la reproduction en groupes denses. 

26 COULSON & HlCK LI NG ( 1964) mentionnelll l ' effet de WYNNE-EDW A RDS qui suggère que 
les populations s' auto-régulen t afin d ' év iter des désagréments li ées à la surpopu lati on 
qui sera ient beaucoup plu s g raves qu ' une simple limitati on de la producti on. co mme par 
exemple le manque de nourriture pour toutes les c lasses d ' âge du groupe. 
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The analysis of habitat use hy grey seals in some Orkney islands bet
ween 1986 and J 99 1 shows that the species used rocky, vegetated and sedi
rn enta r_v areas to pup in aggregations wh ich varied between 1.5 and 2.5 
mother-pup pairs/400 m2. Sedimentary a reas (beaches) were the most fre
quently used and water availability was preferred but not necessary. Any 
local population increase induced a,1 increase in occupied area while rhe 
group density 011ly increased when th e population increase was particularly 
high, suggesting an immigrationfrorn other g roups. The islands which popu
lation was stable or decreasing do not have typical f eatures in common (for 
example conceming th eir accessibilitv, their littoral substrates, or their level 
of human disturba11 ce) distinguishing them from the more successful colo
nies. The proportion of pups found on their sedim entary areas (the more 
accessible areas) tended to decrease over years. 

Data 011 the over-crowding of breeding sites and the induced energy 
waste (morta lity of pups during the lactation period) support the hypothesis 
of an in co mple te adap tat ion of th e grey sea l to bree din g in d e n se 
aggregations. 
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1. Discussion générale 

Afin d ' appréhe nd er l 'ad aptation co mpo rte me nta le d ' un m a mmifè re 
marin amphibie à son enviro nnement, nous avo ns documenté la pl as ti cité com
porte menta le du phoque gri s pe ndant la péri ode c ruc iale de la reproduction . 
Pour ce fai re, no us avo ns ré uni une série d ' observations sur le comportement 
des indi vid us dans plusieurs co lo ni es différant fo rte ment par leurs caractéri s
tiques environnementales. No us nous sommes e nsuite focalisée sur les varia
ti ons du co mporte me nt mate rne l: s' il est connu que les phoques g ri s mâ les 
peuvent adopte r différentes s tratég ies au sein du systè me polygy ne (do nt les 
représentants les plus typés sont le mâle insta ll é et le mâle périphérique), la 
s tra tégie de re produ c ti o n des fe me ll es est considé rée co mme relative m e nt 
homogène, dé te rminée par les contra intes particuliè res de la lactation des pho
c idés . Nous avons vo ulu vérifi er cette ho mogéné ité à l'éche lle d ' un s ite de 
reproduction : nos observations mo ntrent en fait que les fe me lles abordent leur 
période de lactatio n de différentes manières . Le rôle re lati f j oué par ces di ffé
rentes tactiques mate rne ll es dans la va ri abilité du budget d ' acti vité des mères e t 
de le ur petit a été ana lysé en tenant co mpte des principales autres variables do nt 
l'influe nce est connue. Deux volets complé mentaires nous ont permis d ' envi sa
ger l'adaptation comporte mentale du phoque gri s à son mili eu de reproduction 
sous des angles différents . D ' une part, nous avons abordé le rô le po tentiel des 
vocali sations dans le li en mère-petit. D 'autre pa rt, nous avons é tudié l ' occupa
tion des aires de mise bas à l' échelle d ' un groupe de cinq î les dans l'archipe l 
des Orcades . 

La desc ription qua litat ive e t quantitati ve du comportement indi viduel 
permet d ' appréhender la maniè re dont les rep résentants d ' une espèce obtien
nent un ce rta in succès rep roduc te ur. Les influe nces e nvironneme nta les sont 
souvent imposs ibles à contrô le r de manière expérimentale . C' est donc l' é tude 
de la vari ati on comportementa le au se in d ' une espèce qui permet d 'émettre des 
hypothèses sur les variables qui j ouent un rô le et sur les conséquences de cette 
vari ation sur le succès de la rep rod ucti on. 

Au terme de ce travail, nous pouvons résu mer les influences à la base de 
la variabilité du compo rtement des phoques gri s en pé riode de reproductio n de 
la manière sui vante : 

1) les caractéri stiques indi viduelles : 
- le sexe : les contraintes liées aux caracté ri stiques des mammifères e t le 

système de reproduction polygy ne se tradui sent par des d ifférences entre 
mâles et feme lles dans la nature et la fréquence des compo rte ments ; 

- l'âge : parallè le ment à la maturat ion phys iologique , la maturation com
porte me nta le e t l'ex péri ence pe rsonne ll e de chaque indi v idu permet 
d'expliquer un certa in nombre de vari ations (par exemple dans la straté
g ie des mâles : A NDERSON & FEDA K, 1985 ; GooSELL, 199 1) ; 
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- des choix individuels te ls que la fidélité au site de na issance, la fidélité 
au site de reproduction (POMEROY etal. , 1994; Tw1ss et al., 1994), ou la 
déterm in a ti on , a u se in du site, de l 'emplacem e nt d e mi se bas des 
feme lles (cette étude) . Les vari ables à l'ori g ine de ces cho ix sont diffi 
c il es à cerner, mais il s sont assurément modulés par l'environnement ; 

2) l'envi ro nnement soc ia l : 
- la taille du groupe : les observations dans les groupes de reproduction 

réduits supportent l' hypothèse d ' une reconnaissance indi viduelle pe rmet
tant de limite r le nivea u d ' agressivité (cette étude) . L ' accoutum ance 
mutue lle entre phoques vo isins sur les sites de reproduction est en effet 
mise en év idence par une diminution de leurs comportements ago ni s
tiques (Tw1ss, 199 1) ; 

- la densité du groupe: e lle perme t notamment d 'expliquer les variations 
du niveau d'interactions agoni stiques et des dépl acements des indi vidus 
o u e ncore du taux de conta min ation du substrat. Son influence sur la 
mortalité des petits e n péri ode d'allaitement est im portante (COULSON & 
HICKLI NG, 1964). Le choix de l' emplacement de mise bas des feme lles 
est éga lement influencé par la densité du groupe qu 'e lles rejo ignent ; 

- le rapport des sexes : il est essentiellement déte rminé par la ta ill e et la 
dens ité du groupe, a insi que par la topographie du site. Son effet est no
tamment considérab le sur les stratégies adoptées par les mâ les qui , en re
to ur, influencent l'activité des mères (cette é tude; BüNESS et a l., 1995); 

- la stabilité du groupe : le taux de renouve llement des indi vid us j oue 
probablement un rô le sur leur reconnaissance mutue ll e ; 

3) l'env ironnement phys ique: 
- la topographie du s ite de reproduction : les observatio ns sont nom 

breuses qui me ttent e n évidence les effets, sur l ' act ivité des individus, de 
la surface di sponible pour les mi ses bas, des accès à cette surface o u de 
sa distance à l'eau (ANDERSON & HARWOOD, 1985 ; cette étude). Dans le 
cas particulie r des grottes de Cornouailles, leur forme longue et é troite 
impose au groupe une structuration spatiale de type linéa ire , influençant 
fortement leurs interactions. Lorsque les caractérist iques topographiques 
d ' un site sont nettement modifiées par la marée, les individus se compor
te nt de mani ère à suivre ce cycle (TI NKER et a l., 1995 ; cette é tude) ; 

- le climat : les tempêtes balayant les aires de mise bas sont à l' orig ine de 
modifi ca ti o ns comportementa les tempora ires (dép lace me nts, a le rte, 
inte ractions agoni stiques) mais elles provoquent auss i des modifications 
plus durables com me des changements dans la position des pe tits sur les 
s ites e t, parallèlement, dans les déplacements des mères ve rs l'eau (cette 
é tude). En cas de mauvais temps, la morta lité des pe tits aug me nte par 
noyade mais auss i pa r rupture du li en mère-pe tit . Une pé riode de lacta
ti on condensée pourrait caractériser les co lonies exposées aux conditions 
c limatiq ues les plus sévères (sur la banqui se : H ALLER et al., 1996 ; en 
Russ ie : VJSH NEVSKA IA et a l. , 1990) ; 

524 



DISCUSSION GÉ NÉRALE ET CONCLUSION 

4) l' env ironnement humain: 
- distribuées sur les côtes et î les de l'Atl antique Nord, les colonies du 

phoque gris sont exposées à un certa in niveau de dérangement par 
l' homme, bien plus que celles des pinnipèdes arctiques et an tarctiques 
par exemple . Entre l'abandon d ' un site de reproduction et l'habituation 
des phoques gris au dérangement, une série de modifications comporte
mentales peuvent apparaître . Outre l ' augmentation temporaire des com
portements d'alerte , de locomotion et de type agoni stique (FODGEN, 
1971 ; cette étude) , le dérangement pourrait accroître le temps passé dans 
l ' eau par certaines femelles en période de lactatio n (par exemple en 
Cornouai ll es ou à Froan) ou favoriser une période de lactation condensée 
(par exemp le à Donna Nook où des milliers de touristes défilent chaq ue 
année à que lques mètres des phoques). L'interaction avec l'homme per
met en outre le maintien de petites colonies comme Richel ou Amrum 
dont l'environnement physique est peu favorable à l'espèce. 

Soumis à ces influences diverses, le phoque gris fait preuve, en période 
de reproduction , d ' une importante plasticité comportementale qui s'exprime à 
plusieurs niveaux : 

1.1. Variabilité entre groupes de reproduction 

La variabilité comportementale des phoques gris reproducteurs est donc 
marquée entre colonies dont l'environnement diffère (fig. 41 , tableau XX). La 
flexibilité qui permet à cette espèce de se reproduire dans toute une gamme de 
milieux a été associée à son passé : suite aux g lac iat ions et réchauffements suc
cessifs qui ont affecté son aire de répartition au Pléistocène, le phoque gris 
aurait acqu is la capacité de surv ivre dans des conditi ons très variab les (DAYIES 
1957; BON ESS & JAMES , 1979 ; A NDERSON & HARWOOD, 1985; TINK ER et al. 
1995). Par rapport aux structures morphologiq ues ou physiologiques, le com
portement animal est relativement flexible (GENTRY , 1974) et, si peu d ' espèces 
de pinnipèdes se reproduisent dans des habitats aussi variés que le phoque gris, 
plusieurs d ' entre e ll es présentent éga lement une importante plasticité comporte
mentale. Les phoques de Weddell, par exemple, se rassemblent sur la banquise 
pour se reprodu ire autour de fai lles défendues par les mâles. La taille, la densité 
et le rapport des sexes de ces groupes varient en fonction de la qualité de la 
g lace des différents s ites (JOUYENTIN & CORNET, 1979 et 1980 ; CORNET & 
Jo uv ENTIN, 1981). Selon ces auteurs, la plasticité du comportement socia l en 
fonct ion du milieu de reproduction (notamment la modulation du rapport des 
sexes) serait latente chez tous les phocidés , mais ne s ' exprimerait que chez les 
espèces effectivement confrontées à une large gamme d ' habitats. 
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Variation du 
milieu de reproduction: 

Topographie: 
- accessibilité 

- disponibi lité en eau 

Densité des 
reproducteurs et 
rapport des sexes 

Niveau de 
dérangement 
par l'homme 

DISCUSSION GÉNÉRALE ET CONCLUSION 

Variation du budget d'activité des 
reproducteurs: 

Temps moyen passé 
dans l'eau 

Déplacements sur le 
site de reproduction 

Fig. 41. Principales sources de variation environnementale et comportementa le entre 
colonies du phoque gris. 
Main sources of environmental and of behavioural variation between grey seal 
colonies. 

1.2. Variabilité au sein des groupes de reproduction 

L'hypothèse d'une origine génétique de la variation comportementale 
entre groupes de phoques gris se reproduisant dans des milieux différents reste 
à étudier. Néanmoins, la plasticité comportementale de cette espèce s'observe 
également au sein même de colonies dont l'environnement varie au cours du 
temps . C'est le cas des groupes qui se reproduisent sur la banquise et dont 
l' étude, matériellement difficile, n'a pu être entamée que récemment. En Mer 
Baltique, des groupes de phoques gris, malheureusement encore très peu étu
diés, sont capables de se reproduire soit sur la banquise soit sur la terre ferme, 
suivant l'étendue de la couverture de glace. A Arnet Island, la topographie du 
site est régulièrement bouleversée par les tempêtes et par les marées qui modi
fient profondément l' accès à l ' eau en déplaçant la glace. Les mâles y présentent 
notamment une stratégie très plastique en fonction de l'état de la glace : soit ils 
défendent un trou dans la glace, soit ils gardent une ou plusieurs femelles 
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(TI NKER et al., 1995). Ces cas illustrent le fa it que la flexibilité comportemen
ta le du phoque gris peut se manifester au ni veau indi vidue l, suite aux modifi ca
ti o ns de l'environne ment d ' une année à l' autre mais auss i au cours d ' une même 
saison de reproduc ti o n. 

Enfin, un de rni e r ni veau de va ri abili té s'observe s ur les sites, mê me 
lo rsque l' environnement est stable, en fo nc ti on des caracté ri stiques et choi x de 
chaque indi vidu. De nombreux auteurs évoquent cette vari ati on individue lle du 
comportement des phoques gri s (FODGEN, 1971 ; BURTON et a l., 1975 ; lVERSON 
et al ., 1993 ; L YD ERSEN et a l., 1994a; T wrss et a l., 1994). No us l' avo ns 
dé taillée chez les fe me lles de l' il e de May . Si de no mbre ux aspects du compo r
te ment peuve nt s ' expliquer pa r des vari ables ex trinsèq ues et intrin sèq ues, il 
n 'en reste pas mo ins que c'est l' ind ividu q ui prend des opti ons, après in tégra
ti o n de ces variables. Plus ie urs che rcheurs n ' ont do nc pas hés ité à parle r de 
« caractè re » o u de « pe rsonnalité » (DAVIES, 1949; FODGEN, 197 1 ; LYDERSEN 
et al., 1994a) qui pourrait se forger par l'expérience ind ividuelle chez ces mam
mifères don t la longév ité pe ut dépasser 40 ans (WIIG, 199 1 ; Y ISHNEVS KAIA 
et a l., 1990) . Cette « pe rso nna lité » pourra it no ta mme nt j o ue r un rô le dans 
l ' assoc iati on d ' indi vidus à long te rme qui est suggérée pour expliq ue r le fa it 
que de no mbreux petits so ient issus des mêmes co uples parentaux (A MOS et al. , 
1995). Des études basées sur l' identification photographique des phoques gri s 
ont été entamées à l ' éche lle des î les britanniques e t permettro nt d 'en savo ir plus 
sur l' hi sto ire des indi vidus à lo ng terme. 

1.3. Adaptation inégale ? 

M algré cette fl ex ibili té, certa ins ind ices suggèrent que l' adaptation com
po rtementale du phoq ue gri s à la reproduc ti on en groupes de nses est imparfa ite . 
D ' une part , le sys tème de reconna issa nce indi vidue lle du pe tit par la mè re 
semble re lati vement peu développé (cette étude). Une reconna issance basée sur 
l' indi vidua li sati on de certaines caracté ri stiques des voca li sat ions des pet its pe r
me ttrait pourta nt de réduire considé rab le ment leur mo rta li té e t do nc l'échec 
reproducteur des fe me lles, comme c 'est le cas chez de nombreux autres p inn i
pèdes . D 'au tre part , la reproduc ti o n se pours uit en des sites surpeuplés où la 
mortalité des petits peut dépasser le tiers de la producti on. C hez d ' autres mam
mifères , les fe me lles peuvent module r leur rep roduc ti o n comme par exemple le 
cerf ro uge qui passe une saison quand la populatio n est trop dense (CLUTTON
BROCK, 1989) , ou l ' é léphant de mer boréal dont l'échec reproducte ur se mble 
affecter le cho ix du s ite de m ise bas l' an née sui va nte (REITER et al. , 198 1). 
Dans les colo nies très denses d ' é léphants de mer, on observe égale ment que la 
migration des j eunes fe me ll es ve rs des co lo ni es mo ins peup lées le ur permet 
d 'augme nte r significative ment leur succès reprod ucteur (R EITER et al., 19 81 ); 
en o utre, l' âge de la maturité sexuelle pe ut vari e r, les femelles d ' une co lonie 
exploi tée par l ' homme atte ig nant leur maturité à 3 ans et ce ll es d ' une colonie 
no n explo itée n ' é tant matures qu ' à 6 ans (CARRICK et a l. , 1962, in REITER et a l., 
198 1 ). 
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De te ls mécanismes régula teurs n'ont pas e ncore été mi s en év ide nce 
chez le phoque gris, mais, même s' il en ex iste, sur de no mbreux sites de repro
d uc ti o n, o n observe, année après année, une impo rtante morta lité des pe tits 
assoc iée à une densité élevée. Or, chez les pinnipèdes , la reproducti on en colo
nies très denses est le plus générale ment assoc iée aux s ites terrestres, localisés 
e t de surface limitée, tandis que la ba nqui se, re lativement ho mogène sur des 
surfaces importantes, permet aux animaux de se di spe rser. Mê me si quelques 
espèces y fo rment parfois des groupes impo rtants, la de ns ité max ima le des 
colo nies de pinnipèdes fo rmées sur la banqui se est toujo urs bien infé rieure à la 
densité max ima le des colonies sur la te rre ferme (B ARTHOLOMEW, 1970). Les 
ind ices présentés c i-d ess us supporte nt do nc l ' hy po thèse d ' une ada pta ti o n 
incomplè te du phoque g ri s à la reproductio n te rrestre, sous des press io ns de 
sé lection peut-être assez récentes. En outre , des caracté ri stiques comme le fa it 
que la maj o rité des mâles reproducteurs n'arri vent pas à la co lo nie avant les 
fe melles (B ONESS et a l. , 1979) ou la couleur blanche de la fo urrure des pe tits 
qui ass ure leur miméti sme sur la g lace (JOUVENTI N & CORNET, 1980) inc ite nt à 
pense r que l' habitat o rig ine l de cette espèce soit la banqui se. La press io n de 
prédati o n sur les pe tits phoques g ri s e n pé riode d ' allaite ment é ta it pe ut-être 
importante, comme c'est le cas pour to us les pinnipèdes se reproduisant actue l
le m e nt sur la g lace d a ns l ' hé mi s phè re no rd (essenti e ll e me nt pa r les o urs 
po la ires). Cette prédation po uva it a lo rs jouer un rô le régulateur majeur, justi
fi ant qu 'aucun mécani sme de régul atio n de type co mporte mental ne soit évi
dent dans les groupes de reproduc ti o n actue ls . Ce tte press ion pourra it auss i 
expliquer la fréquence réduite des voca li sations des pe ti ts, afin de limiter le ur 
localisation par les prédateurs. 

1.4. Variabilité comportementale et effort de reproduction 

Pour envi sager les éventue ls effets de cette vari abilité comporteme ntale 
sur le succès reproducteur des phoques g ri s, il fa ut mesure r ce succès. Le rap
port des sexes ne donne qu ' une idée très vague du no mbre de fe me lles cou
vertes par les mâ les installés , néanmoins les estimati ons d u succès reproduc teur 
mâ le pa r recenseme nts des acco uplements ne se révèle nt pas beaucoup plus 
fiables . Les études géné tiques montrent en effet que les mâles insta ll és engen
drent beaucoup mo ins de pe tits que ne le laisse supposer le nombre d 'accouple
ments qu ' il s effectue nt (AMOS et a l. , 1993 et 1995). Plusieurs ind ices suppor
te nt l ' hy po thèse d ' un e compé titi o n postcopulatoire c hez ce tte espèce, to ut 
accouple ment appare mment ré uss i n 'étant pas forcément fécondant . E n o utre , il 
est probable qu ' un certa in no mbre de femelles soient féco ndées en dehors des 
sites de mi se bas, par exemple lo rsqu 'e lles quittent la coloni e e t do nc le plus 
souve nt ho rs de vue de to ut observateur. La géné tique se mbl e do nc le seul 
moyen d 'estimer le succès reproducteur des mâles , mais pour établir les rela
ti ons de paternité au sein d ' un groupe il fa ut ide ntifie r géné tiquement un grand 
nombre de reproducteurs, ce qui est maté ri e ll e ment coûteux. 
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En ce qui concerne les femelles, le ur s uccès reproducteur a é té défini 
no tamment par P0MER0Y etal. ( 1994) comme le sevrage d ' un petit sa in d 'au 
mo ins tre nte kilos. Dans le cadre de notre é tude à I' li e de May, les pe tits n ' ont 
pas é té pesés car cette manipul ati on aurait engendré des dé rangements répétés 
au se in des aires d 'études. En effet, 35 à 68 mères dont les départs se sont éche
lonnés dans le temps ont été suivies chaque sa ison. La pesée de leur petit au 
mo ment du sevrage aurait considérabl e ment augmenté le niveau de dérange
ment sans que nous pui ss ions en maîtri ser les conséquences sur le comporte
ment des femelles toujo urs présentes (de nombreux auteurs o nt évoqué les per
turbations comporte me nta les des phoques dans le cas d ' une présence humaine 
systématique sur les li eux de mi se bas: FoDGEN, 197 1 ; S AINES et al. , 1995; 
LIDGARD, 1996) . De plus, dans le cadre de nos observatio ns, un certa in nombre 
de mères di spara issa ient des a ires d'étude avec leur petit ava nt qu ' il ne soit 
sevré (modifi cation de l'empl acement du petit après une tempête ou un déran
gement) tandis que d 'autres devenaient difficilement identifiables , leur mar
quage te mporaire (pe inture) s'effaçant. Ces femelles n 'ont donc pas é té suivies 
jusqu 'au sevrage de leur petit. Enfin, chaque année, les de rni è res cohortes de 
mères sui vies n ' avaient pas encore sevré leur petit à notre départ de l'île. 

E n l'absence d ' une mes ure du s uccès des femelles dont no us avons 
détaillé la variabilité co mportementale, nou s avons e nvisagé le ur effort de 
reproduction à l' échelle d ' une saison. Cet effort peut ê tre éva lué so it par des 
é tudes éne rgétiques qui mesurent directement le trans fe rt de la it de la mère au 
petit g râce à un marquage isotopique des molécules d 'eau, so it par des pesées 
réguli ères de la mère et du petit , so it par des observations comporte mentales 
(H ALLER et al., 1996). Chacune de ces méthodes présente des inconvénients. En 
effet, les deux premières techniques se base nt sur des captures répétées du petit, 
mai s aussi de la mère à qui l'on doit administre r des substances sédatives déli 
cates à doser. En outre, les vari ati o ns de poids ne refl ètent pas forcément les 
dépenses énergétiques ca r, sui va nt que l'animal utili se ses g ra isses ou ses pro
té ine s, l 'effe t s ur so n po id s est différent (W0RTHY & L AVIGNE, 1987 ; 
M UELBE RT & B0WEN, 1993 ; REN0UF et a l. , 1993 ; W ALKER & B0WEN, 1993 ). 
En ce qui concerne les comportements, il est également difficile d 'en mesure r 
le coût exact. On sa it néanmo ins que le coût éne rgétique de la maintenance 
diminue fortement lo rs du re pos (W0RTHY, 1987). On peut donc postu ler que, 
dans le budget d 'acti vité d ' une femelle allaitante, les comportements autres que 
le repos diminuent le po te nti e l éne rgétique qu'elle peut transmettre à son petit. 
Dès lo rs, on imagine que certa ins bénéfices justifient ces ac tivités effectuées 
pa r les mères ma lgré l'accroissement de l'effort de reproduction engendré. 

Les interactions agoni stiques d'une mè re se font essenti e llement dans 
un contex te de défense du petit ; e ll es peuvent donc être considé rées comme 
a ug me nta nt les c ha nces de s ur v ie de ce dernier (B0NESS e t al., 1982 ; 
YISHNEYSKA IA et al. , 1990). Les interactions sex ue lles pe rme tte nt aux femelles 
d'assurer leur futur succès reproducteur. Ces deux types d'interaction sont donc 
indi spensables à l 'accompli ssement d ' une sa ison de reproduction fructue use 
pour les femelles. Le maintien de ces inte rac ti o ns à ni veau réduit permettra 
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néanmoi ns aux mères d'économiser une certa ine quantité d 'éne rg ie, tandi s que 
leur multiplication pourra affecter leur succès e n diminuant le transfert d 'éner
g ie vers le petit (théori e du harassement par les mâles, BONESS et a l., 1995) ou 
ses chances de survie s' i I es t bl essé lors des interac tion s de sa mè re avec 
d 'autres adu ltes. 

La locomotion des femelles est indispensabl e lo rs de la sé lecti o n du s ite 
de mi se bas , e t lo rs de dérangements (tempê tes pa r exemple) nécess itant un 
déplace ment de la paire mère-pe tit vers un emplacement plus sûr. M ais nous 
avons vu qu ' une importante proportion de la locomotio n des mères consiste e n 
des déplace ments réguliers entre leur petit et des points d ' eau. Les raisons so u
vent évoquées qui pousseraient les feme lles allai tantes à séjo urner dans l' eau 
sont la thermorégul ation, la diminuti on de leur vu lné rabilité aux dérangeme nts 
e t une éventue lle a limentation complémenta ire: 

- la graisse sous-cutanée, la peau (généra lement de pig mentation foncée) 
et le pelage des phocidés accumu lent la chaleur o r les phoques ne trans
pirent pas (WHITTOW et al. , 1975). Le phoque g ri s é limine 6 à 13 % de sa 
production de cha le ur par évaporati o n respi ra to ire (FOLKOW & Bu x , 
1987) mai s l ' aspect principa l de la the rmorégulation est la conducti o n de 
chaleur vers le s ubstrat, essent ie ll eme nt au niveau des membres (RYG 
el al. , 1993). L ' eau présentant une cha leur spécifique 20 fois supé ri eure 
à celle de l' air, la pe rte de chaleur y est nette me nt plus effi cace (GENTRY, 
1973). La thermo régulation pourrait donc e xpliquer les séjours dans 
l' eau des phoques g ri s se reprodui sant dans les colo ni es te rrestres en 
a uto mne (ANDERSON el a l., 1975) . Sur la ba nquise, LYDERS EN el a l. 
( 1994a) o bservent que les feme lles du St.-Laurent émergent s ig nificati
vement moins lorsque l'effet du vent sur la diminution des températures 
est le plus fort ; ce sera it a lo rs le froid qui po ussera it ces fe me lles à rester 
dans l'eau où la température ne descend jama is sous - 1,9 °C. Une é tude 
détaill ée des séjours dan s l' eau des phoques g ri s en péri ode de reprod uc
tion e t de la température du substrat, corri gée en foncti on du ve nt, de 
l' humidité (évaporation) et de la radiation so la ire, permettrait de vérifier 
ces re lati ons, comme ce la a été fait sur le phoque commun par W ATTS 
(1992) ; 

- l'agilité e t la rap idité des phoques g ri s dans l'eau contraste avec le ur 
locomotion mal a isée sur la te rre ferme. Lorsqu ' il s pre nnent la fuite, les 
individus émergés se dirigent systématiqueme nt vers l' eau qui constitue 
l' issue salvatri ce. Le mode de vie très aquatique des phoques g ri s se 
reprodui sant par exemple en Cornouailles ou à Froan pourrait être asso
c ié à une forte press ion de dérangement d 'orig ine huma ine (tour isme, 
chasse) . Mais les déplacements agi les des feme lles dans l'eau po urra ient 
auss i leur permettre d 'échapper au harassement des mâ les. C hez d 'autres 
pinn ipèdes, la défense des feme lles par les mâles devie nt difficile , vo ire 
imposs ible , dans l'eau : les phoques c rabiers mâ les empêchent les mères 
gardées de rejoindre l'eau avant l'accouplement (S rNIFF et a l., 1979) ; les 
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feme lles de l'é lé phant de mer boréa l qui ttant la co lo nie en fin de saison 
échappent au contrô le des mâles dès qu 'e ll es atte ig nent l' eau (MESNICK 
& LE BOEUF, 199 1 ). En revanche, le va et viens régulie r des mères e ntre 
l'eau e t leur pe tit amè ne un certa in no mbre de mâ les à s ' installer au 
niveau des passages stratég iques o ù les femelles trans itent quotidi enne
ment. L'accès à l'eau dev ient a lo rs pour ces feme lles une source d'inte r
ac ti o ns agoni stiques avec les mâ les . C'est le cas dans nos deu x a ires 
d 'é tude de l ' il e de M ay où d es g rand s m â les pa trouill e nt dan s les 
cuve ttes d 'accès. C 'est aussi le cas à Pendower où les mâles sont postés 
presq u 'en pe rma nence à l'entrée de la g rotte de Rundl e Cave. C hez 
l'otarie à fo urrure d 'A mste rdam, malgré le nombre d ' indi vidus mo ins 
é levé au bord de l' eau, 65 % des interacti ons s' y produi sent, et les mâ les 
insta ll és sur la li gne du ri vage sont signifi cative me nt plus actifs que les 
a utres ( BESTER & Rossouw, 1994). Chez l'o tar ie à fourrure de Juan 
Fe rna nclez, les déplaceme nts quo tidiens des feme ll es vers l'eau sont si 
réguli e rs qu ' une bonne proportion de mâles défendent avec succès des 
a ires aqu atiques , s'acco uplant avec les feme lles réceptives qui les fré 
quente nt (FRANCIS & 8 0NESS, 199 1) ; 

- clans que lques coloni es du phoque g ri s (St-Laurent et Froan no tamment) 
les feme lles en péri ode de lactation vo nt éga le ment à l'eau pour pêche r, 
ma is l' importance de cette alimentatio n reste à défi nir (BAKER S. et al., 
1995 ; SMISETH & L0 RENTSEN, 1995) . En outre, l ' observa ti o n de mè res 
se rapprochant de l'eau pour y boire (cette étude) suggè re qu ' un apport 
d 'eau pourrait être util e aux feme lles po ur produire leur la it. 

Une importante proportio n des phoques g ri s en pé ri ode de reproducti on 
dépensent donc de l'éne rg ie pour se dépl acer e ntre des pos itio ns au sec et l'eau. 
S'i l s'agit essenti e ll e me nt pour les mâles de s ' adapte r aux mo uvements des 
fe me lles, les rai sons qu i poussent les fe me ll es à ces déplacements semblent fo r
te ment varier d ' un s ite à l'autre. Des é tudes dé ta illées sont donc nécessa ires 
pour compre ndre l' intérêt de ces déplacements effectués malgré les coûts é ne r
gétiques engendrés (locomotion, in teractio ns agoni stiques) et le ri sque accru de 
pe rte du pe tit. Il faud ra bien sûr garde r à l' esprit que l'eau n'est pas indi spe n
sable à une reproduc tion fru ctueuse pui sque les phoques g ri s de p lus ieurs colo
nies ne s'y re nde nt j a mai s du ra nt to ute la durée de leur séjour reproducte ur 
(Sable Island et Donna Nook no tamment). 

En ce qui concerne les pe tits, l'alimentati o n est le seul compo rte ment 
actif to ut à fa it ind ispensable pe ndant une période d ' allaitement courte et inten
sive. T o ute autre activité es t e n contradic tion avec le gain de po ids (LYDERSEN 
et al. , 1993). Outre les dé penses éne rgétiques e ngendrées, les activités du pe tit 
aug mentent le ri sq ue qu ' il so it blessé par un adulte ou qu ' il so it pe rdu par sa 
mère en se dépl açant sur le s ite ou, éventue ll e me nt, en brouillant son odeur au 
contact cl· autres individus. 
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Le séjour de ces petits clans l'eau, alors que leur couche de gra isse sous
cutanée est réduite (B OWEN et a l. , 1992a), entraîne une déperdition thermique 
accrue, donc une dépense éne rgétique supplé me nta ire par rapport à le ur main
tien au sec. Le temps passé dans l'eau par les pet its, bien qu ' il ne so it pas direc
te me nt proportionnel au temps passé dans l'eau par les mères (cette étude), est 
influencé par les choix mate rne ls rel at ifs au site de mi se bas et à la fréq uence 
des déplacements vers l'eau (q ue nous avons c lassés e n tactiques mate rne lles à 
l' il e de May). Les petits nés lo in de tout po int d'eau ne .·' immergeront pour la 
pre miè re fo is de leur vie que plusieurs jours après le sevrage, à l'exceptio n des 
que lques pe tits qui accompagnent leur mères dans le ur déplacements vers un 
point d' eau é lo ig né . En revanche, les pe tits qui nai ssent de mères au comporte
ment très aquatique (Cornouailles, Froan) sont généra lement install és dans la 
zone des marées quotidi ennes et doi vent fa ire face à des immers ions réguli è res. 
Dans ce cas, le fa it de pouvoir nager correctement dès les premi e rs jours est 
indi spensab le à la survie des jeunes (W ESTCOTT, 1997). Au Pays de Ga ll es, e n 
Cornouailles et aux li es Scilly notamme nt, les petits âgés de quelques jours seu
le ment passent de long ues he ures dans l'eau et se déplacent parfois s ur pl us 
d ' un kilomètre le lo ng de la côte (D AV IES, 1949 ; W ESTCOTT, 1997) . Ces séj ours 
prolongés d ans l'eau o nt probab le me nt des conséquences é ne rgét iques très 
importantes. W ORTH Y & LAV IGNE ( 1987) ont notamment montré que les quanti
tés relati ves de gra isses et de proté ines qui sont utilisées par les petits diffè rent 
en fonction de ce que le j eûne post-sev rage se fait dans l ' eau ou au sec ; e n 
retour, la déplé tion des réserves de g rai sse sous-cutanée influence ra l' iso lation 
thermique e t donc le métabo li sme des petits. 

Malgré ces différe nces importantes e ntre co lo ni es, il sembl e que la 
balance énergétique des petits estimée sur base de le ur comporteme nt varie net
tement moins que celle de leur mère . Le budget d 'acti vité des pe tits n 'est pas 
directement corrélé à celui de leur mè re et l' influence materne ll e semble surtout 
jo ue r au niveau des choix de la femelle en ce qui concerne l' empl aceme nt de 
mi se bas et ses déplacements vers les points d 'eau (cette é tude). Nous suggé
rons qu ' une ana lyse plus poussée des va ri ati o ns du co mporte me nt des pe tits 
permettra it d 'ouvrir de nou velles portes dans la compréhension de l'éne rgétique 
de la reproduction chez le phoque gris. En outre, no us ins istons su r l' impor
tance de po ursui vre l' étude des mécanismes de choix de la colo ni e, du s ite et de 
l'emplacement de mi se bas des feme lles, qui sont à la base de la dynamique des 
colonies de cette espèce. 
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11. Conclusion 

Mettre e n évide nce le degré de pl as ti c ité comportementale d ' une espèce 
est un domaine de reche rche capita l qui permet d 'ajuste r la modé li sation de la 
dynamique de ses po pul ati o ns ma is auss i de mieux prévoir sa consommation 
des ressources, les modificati o ns poss ibles de sa ni che écologique ou l 'effe t 
d ' une press ion de prédatio n o u de dé rangement (KOMERS, 1997). Ces diffé re nts 
aspects se révèle nt pa rti c uli è re me nt impo rtants lo rsqu ' il s'ag it de gé re r une 
espèce te ll e que le phoque gris dont les popul atio ns représentent une biomasse 
considérable, sont en c ro issance ex ponentielle , interag issent avec l' industri e de 
la pêche e t dev iennent l'enje u d ' un « tourisme vert » en ple in dévelo ppe ment 
- et ce dans une régio n de la pl anète à forte densité humaine. 

L 'o ri g ine de la plas ti c ité comportementale est géné ral e me nt assoc iée so it 
à une capac ité innée des espèces à répondre à une large gamme de stimuli , so it 
à des ajuste me nts pa r l' inte rmédi a ire d ' un appre nti ssage c'es t à dire d ' une 
modifi cati on de leur comportement par l' expérie nce o u l'observati o n. Lorsque 
les poss ibilités d ' appre nti ssage sont importantes, comme c 'est le cas chez les 
espèces ~l forte longév ité, on s ' attend à ce que la pl as ti c ité comportementa le so it 
é levée. 

La capac ité innée d ' une espèce à s'adapte r à un environnement variable 
dépend de l'évolution de cette espèce. Une des hypothèses de trava il les plus 
importantes de l'éco logie comporte menta le est que les animaux ajustent le ur 
comportement en foncti o n des « coûts » et « béné fi ces » engendrés (CLUTTON
BROCK & HARVEY , 1978b). Le fait qu ' un comportement varie serait associé au 
fa it que son équilibre «coût-bénéfi ce » so it va ri able ou l 'a ie é té au cours de 
l' évolutio n de l'espèce. Certa ins comporte ments sera ient donc plus plastiques 
que d 'autres. Cette évolu tio n va ri able po urrait se manifester par l'ex istence de 
compo rte me nts appare mme nt inada ptés dan s ce rta in s contextes comme par 
exemple l'utili satio n très limitée des vocalisati ons du petit phoque g ri s lo rs des 
interacti ons avec sa mère dans les groupes de reproducti on denses. 11 est pos
sible d ' imag ine r que, lo rsque cette espèce se reproduisait essenti e ll e me nt sur la 
banqui se, le « coût » assoc ié à la prédation des pe tits dé tectables pa r le urs c ri s 
dépassa it la rgement le « bénéfice» d ' une communicati o n sonore entre mère e t 
petit pendant la pé ri ode de lactation . 

Les exemples ne manquent pas qui illustrent les différents ni veaux de 
pl as ti c ité du co mpo rte me nt anim a l. C hez les m a mmi fè res , il s co ncern e nt 
no ta mme nt les primates, les rongeurs mais surtout les ong ul és do nt de no m
bre uses espèces vo ie nt leur struc ture soci a le e t le ur sys tè me de reproduction 
changer en fo ncti on des caractéristiques du mili e u (voi r no tamment MONFORT
BRAHAM, 1975 ; L EUTH OLD, 1977 ; CLUTTON- BROCK e t a l. , 1988 ; GI NS BERG, 
1989; BALMFORD et a l. , 1993; M AHER, 1994). La di sponibilité et la répartiti on 
des ressources a lime nta ires jouent géné ra le ment un rô le capita l po ur expliquer 
ces vari ati ons. 
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CONCLU SION 

Par rapport à ces espèces, les phocidés présentent la particularité de ne 
pas (ou peu) se nourrir pendant la saison de reproduction. La disponibilité des 
ressources alimentaires devient ainsi secondaire. Chez le phoque gri s, c'est la 
disponibilité e n sites de mi se bas attractifs pour les femelles qui devient le fac
teur déterminant dans la structuration des groupes soc iaux en période de repro
duction . La répartition des mâles découle de ce ll e des mères, modulée par les 
possibilités de contrô le de l'accés au site. Unique phocidé à se reproduire dans 
une très large gamme de mi I ie ux, le phoque gris présente donc une plasticité 
comportementale - relative puisque les importantes variations de sa structure 
soc iale n'e ngendrent jamais l ' abandon du système polygyne - qui repose 
essentiellement sur la variabilité de la qualité de ses aires de reproduction en 
tant que sites de mise bas. Cette fl ex ibilité comportementale relative est notam
ment favorisée par les caractéristiques sui vantes : 

- un habitat d e reproduction très variable a u cours de son évolution 
(DAYIES, 1957 ; BONESS & JAMES, 1979 ; A NDERSON & HARWOOD, 1985 ; 
TI NKER el a l. , 1995) ; 

- une faible compétition interspécifique pour sa niche écologique actuelle. 
CROWELL ( 1962) notamment a montré qu ' une compétition limitée favori
sait la plasti c ité comportementale chez les oiseaux ; 

- une mobilité importante, typique des pinnipèdes, qui leur permet de se 
déplacer en mer et de rejoindre des portions de côte très é loignées et 
éventuelleme nt très différentes ; 

- un e longé vi té é levée, favorisant les ph é nomène s d ' ap prenti ssage 
(STEPHENS, 1991 ) ; 

- des groupes sociaux de densité très vari ab le. Les fluctuati ons de densité 
favorisent les variations de l' environnement social et donc la plasticité 
comportementale (CocKBURN, 1988) ; 

- une pression de prédatio n actuellement réduite pendant la rep roduction 
(bien qu ' elle puisse avo ir été forte par le passé) . La prédation augmen
tant les coûts de certains comportements limite nt leur apparition e t donc 
la variabilité comportementale (ABRAMS, 1993) . 

Il est probab le qu 'à 1 'orig ine, le phoque gris se reproduisait essentielle
ment sur la banqui se. Aujourd'hui , il se reproduit également avec succès dans 
une série d ' autres milieux aux contraintes divergentes , dont certains sont très 
instab les. Cette espèce illustre donc plus ieurs niveaux de la pl as ticité comporte
mentale des mammi fè res, de la variabilité e ntre indi vidus aux variations entre 
populations inféodées à des environnements différents, e t nous offre peut-être 
aussi l' occasion d'étudier un processus d 'adaptat io n en cours. 
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Le Service d' Ethologie et de Psychologie anima
le de l'Institut de Zoologie de l' Uni versité de Liège 
a commencé l' édition. en 198 1. d'une revue tri -
111estri ell e consacrée à l' étude, à la protec tion et à la 
conservati on de la vie sauvage. à la gesti on et au 
contrôle des ressources et des productions ani111a les. 
Dans sa version initiale. e lle s' int itulait Cahiers 
d 'Ethologie appliquée. 

Les Cahiers se défini ssaient comme un outil à 
r usage de tous ceux - zoo logues, psycho logues. 
soc iologues. zootechnic iens. vété rinaires . gesti on
naires de parcs nationaux et réserves, é leveurs et pi s
c iculteurs - susceptib les d'uti li ser !' étho logie dans 
la pratique profess ionne ll e. Il s se voulaient un li en 
entre chercheurs. pratic iens et amateurs. LIil li eu de 
rencontre ouvert à toutes les sensibilités vis-il-v is de 
l' animal sauvage ou domestique, libre ou captif. pro
tégé ou contrôlé. 111enacé ou produit , un creuset où 
s'affrontent et se fécondent opinions et tra vaux au 
carrefour de l' éco logie et de !' étho logie. de la zoo lo
g ie et de la zootechnie. de la protec ti on et de la pro
duction , des sc iences nat urell es, écono111iques et 
hu111aines. des sc iences pures. fo ndamentales et 
appliquées. 

Le pre111 ier numéro présentait ainsi un éventail 
d ' arti c les illustrant ces différent s rhèmes une 
recherche app liquée sur les dortoirs urbains des 
étourneaux sansonnets, un bilan de recherche sur la 
gestion des populations pi sc icol es d' une grosse 
ri vière de la zone à barbeau. un plan de gestion des 
zones sensibles du parc national de l'Akagera, une 
synthèse des vues nouvell es sur l'éthique de nos rap
ports avec les animaux. 

Pour aborder leur deux ième lustre. les Cahiers 
s'étaient dotés en 1986 d'un Co111 ité de Patronage 
internationa l et d'un Comité de Lecture, élargissant 
ainsi et leur assise et leur audience. Au 11~0111cnt 
d'abo rder une nou ve ll e décennie en 199 1. la revue a 
changé de 110 111 : e ll e s ·appe lle depui s lors. tout sim
plement Cahiers d 'Ethologie (appellation consa
c rée par l' usage. et qu i co rrespond mieux au fond ). 

Trop souve nt en effet. le terme «appliquée» a 
été ressenti comme un repli uti litari ste. a lors que 
nous voulons être it l' arti culation de la recherche 
fondamentale et de ses uti lisateurs. en cc compri s la 
ré fl ex ion. 

Après que !' étho logie se soit révé lée être une 
approche qui a revi ta lisé l' éco logie et la conserva
ti on, ce it quoi nous av ions accordé la priorité pen
dant notre première décennie. il devint év ident qu ' un 
domaine où elle connaît un succès « étonnant » est 
ce lui des sc iences humaines psychiatres. psycho
logues , pédagogues. philosophes, soc iologues s·y 
réfèrent. s ·en inspirent et lui réc lament des 
modèles ... ou la rejettent I L' animal n'est donc plus 
seulement un objet d'étude, d'utili sation ou de 
conservati on. mai s aussi un suj et de réfl ex ion, sur sa 
nature, et sur la nôtre. Cela doit conduire à une 
réfl ex ion sur !' éthologie e ll e-même. Les « Cahiers» 
se veulent donc 1111e revue d'éthologie fo11da111e11ta
le et appliquée, animale et humaine. 

En ces mati ères . il convient en effet d' être spé
c ialement vigilant. à un mo111ent où se multiplient de 
nouveau. de la part de personnes se situant en dehors 
du circuit professionnel et échappant de cc fait au 
devoir de réserve et à la critique par les pairs, des 
interprétati ons douteuses et des argumentations fa l
lac ieuses sur les ense igne111ents de l' éco logie et de 
!' étho logie. Plus que jamais. une information juste 
sur les fait s et criti que sur les ex trapo lati ons do it cir
cul er des spéc iali stes ve rs les utili sateurs. C'est lù un 
nouveau dé J'i pour les Cahiers d 'Etlwlogie. 

Le programme de parution qui a commencé avec 
le Volume 11 . 199 1. ti ent compte de cc souci. Aux 
fasc icul es traditionne ls à caractère naturali ste . aux 
bilans de recherche. s ·ajoutent des tex tes de conré
rences. des essa is, cherchant à montrer ce quel 'étho-

logie, co111111e outil méthodologique et de réflexion, 
peut apporter à la co111préhension de l'orig ine , du 
développement , du fo nctio nnement de l'animal 
humain. 

La lang ue des Cahiers d 'Ethologie est et reste le 
français. Leur engagement sc ien tifique et déonto lo
g ique se double en effet d'un engagement pou r la 
défense et l' illustration de notre langue comme ins
trument de conception et de diffusion de la pensée et 
de l' action. 

Les Cahiers cl ' Etho log ie parai ssent en 4 li vrai 
sons annue ll e111 ent : en princ ipe, deux fasc icules 
d'articles et chroniq ues et cieux fasc icules d'une co l
lecti on « Enquêtes et Doss iers » traitant un suj et 
d' une manière approfondie. numérotés de I à 4. 

Toute correspondance re lati ve au x Cahi e rs 
(Administration , Abon nements. Echanges. Recen
sions d 'ouvrages , etc.) doit être ad ressée à: Cahiers 
d' Etho logie, Service d. Etho logie. Institut de 
Zoologie de l'U ni vers ité. quai Yan Beneclen. 22. 
B-4020 Liège. Belgique. 
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Plasticité du comportement de 
reproduction chez le phoque gris 

L'étude d es influences du milieu s ur le comportement est une étape-clé 
pour notre compréhension des systèmes sociaux. Chez le phoque gris, 
les feme ll es gravides e ntament chaque année la formation de colonies 
de rep1-oduction d a ns des régions d'Europe caractérisées par des 
milie ux littoraux très différents. Pendant près de huit semaines, les acti
vités re productrices d e ce mammifère marin vont se dérouler au gré des 
influences e nvironnementales propres à chaque coloni e. A. Caudron a 
consacré c inq années de recherches assidues à l ' étude des réponses 
comportementales du phoque gris à ces pressions environnementales 
variables . Ce travail es t essentiellement basé sur l ' observation de ter
rain d a n s di vers habitats - les grottes littorales du Sud-Ouest anglais, 
les îles battues d ' Ecosse et de la Mer de Barents russe, les bancs de 
sable de la Mer de Wadden néerlandaise-, dont plusieurs n'avaient 
jamais é té é tudiés jusqu ' ici. La nature et l'étendue des variations com
portementales entre et au sein de ces habitats est analysée en parallèle 
avec les facteurs environnementaux les modulant. Les résultats origi
naux de cet ouvrage fournissent un éventail d'information sur l 'écolo
gie de la reproduction du phoque gris - de la s tructure des colonies au 
budget d ' activité des reproducteurs , en passant par le comportement 
materne l e t la communication vocale mère-petit - et permettent une 
discuss io n approfondie, éclairée par les données récentes de la littéra
ture . 

Plasticity of the grey seal 
reproductive behaviour 

Understanding the influe n ces of the environment on social behaviour is 
a key step toward understanding the evolution of social systems. Every 
year, pregnantfem.a les initiale the breeding gath e rings of the grey seal 
in many different areas across Europe representing many different lit
toral environm ents. During about e ight w eek s, reproduc tio n will take 
place in the se colonie s exposed to various environmental influe n ces. 
A. Caudron has devotedfive years of dedicated research to unde rstand 
how the behaviour and social struc ture of grey seals vary under envi
ronmental pressures. The study is essentially based on fi e ld observa
tions of diverse habitats - the sea-caves of South- West England, the 
remote islands of Scotland and of the Russian Barents S ea, the sand
banks of the Dutch Wadden Sea - , some ofwhic h had neve r been stud
ied b efore. lt focuses on the nature and extent of b ehavioural variabili
ty across and w ithin these habitats and on the environmental parame 
te rs sha ping this varia tion. Orig inal results on many diffe rent aspects 
of the grey seal reproductive ecology such as colony structure, activity 
budge ts, materna! b ehaviour and mothe r-pup vocal communication, 
a re brought togethe r in a d e tailed discussion enlig hten ed with the cur
rent literature on this species. 
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