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Introduction

« L’histoire des oiseaux migrateurs est avant tout une promesse, la promesse du retour »,
ainsi s’ouvre le reportage réalisé par Jacques Perrin qui aura nécessité 3 années de tournage pour
suivre des oiseaux au cours de leur périple annuel (GALATEE FILMS, 2004). La fascination pour la
migration des oiseaux est aussi ancienne que les premiéeres civilisations. L’observation du
comportement migratoire des oies sauvages par les Egyptiens serait a I'origine de I'exploitation de
ces dernieres pour le foie gras. L’arrivée des migrateurs rythme I'année, certains annoncant les
beaux jours tandis que d’autres précédent des temps plus rudes. Pour les concernés, la migration
est une réelle course a la survie. L’entreprise d’un tel voyage repose sur un équilibre entre dépense
énergétigue et avantage évolutif. La migration est un processus d’adaptation exceptionnel : les
oiseaux migrateurs s’accordent a changer d’environnement plutét que de s’acclimater a un
environnement changeant.

Récemment, les études et découvertes portant sur les oiseaux migrateurs se sont
multipliées. Cela fait suite a l'arrivée de technologies efficaces de suivi mais également a la
considération de ces mouvements réguliers comme indicateurs des variations environnementales.

Cette these se veut une synthése des connaissances actuelles portant sur la physiologie de
la migration. La premiére partie aborde les généralités sur le phénomeéne migratoire chez les oiseaux
et les différents outils d’étude de suivi des populations. Dans un deuxiéme temps, elle traitera du
déterminisme de la migration ainsi que de I'endocrinologie et du métabolisme associés. Enfin, la
troisieme partie se penchera sur les mécanismes physiologiques mis en place durant le trajet au
niveau des différents appareils cardio-respiratoire et musculaire, puis les moyens d’orientation et
enfin les réponses aux différentes contraintes environnementales rencontrées.

Page 9



Page 10



Premiere partie : Géneralités sur la
migration

1. Phénoméne migratoire dans le régne animal

A. Définition

Le terme « migration » est issu du latin migratio qui signifie passage d’'un endroit a un autre
(« MIGRATION: Etymologie de MIGRATION »). Chez les animaux la migration désigne un
phénoméne saisonnier durant lequel se produisent des mouvements de populations animales. Le
phénoméne migratoire concerne des animaux de toutes classifications et se produit dans tous les
milieux : aquatique, aérien et terrestre. La diversité des espéces migratrices induit une diversité des
stratégies et objectifs qui conduisent a ces mouvements de population (Zucca, 2022). Toutes ces
espéces ont cependant en commun la nécessité de répondre a un besoin de survie. Contrairement
a des espéces dites sédentaires, les espéces migratrices n’ont trouvé comme seule solution pour
s’adapter aux variations saisonniéres d’un milieu que de le quitter sur une certaine période.

B. Quelques records

Certaines espéces animales sont remarquables de par les conditions ou durées de voyage
gu’elles peuvent endurer. La distance la plus longue parcourue revient au Puffin fuligineux (Ardenna
grisea) réalisant jusqu’a 70 000km au-dessus des océans pendant une dizaine de mois traversant
ainsi 'Océan Pacifique du Nord au Sud (« www.migraction.net »).

La Sterne arctique (Sterna paradisaea) représentée sur la Figure 1 hiverne en Antarctique et
revient chaque été nicher en Arctique. Elle peut parcourir environ 22 000 km en 40 jours et ce de
deux fois dans 'année. Au cours de leur vie, soit une trentaine d’années, certains individus auront
parcouru la distance équivalant a trois allers-retours de la Terre a la Lune (Zucca, 2022).

Figure 1 : lllustration de la Sterne arctique d’aprés
A.Betgé-Brezetz.
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La Barge rousse (Limosa lapponica) est quant a elle capable d’effectuer un trajet de presque
13 000 km sans escale en une dizaine de jours en partant de I'Alaska pour atterrir en Nouvelle-
Zélande. Les migrateurs sont aussi confrontés a la topographie et notamment aux reliefs. L'oie a
téte barrée (Anser indicus) peut franchir jusqu’a 10 000 m d’altitude (Zucca, 2022).

2. Phénoméne migratoire chez les oiseaux

A. Les différents types de migrateurs

a. Migrateurs occasionnels

Les oiseaux restant assignés a un territoire ou une région sont dit sédentaires. Les espéces
considérées comme sédentaires sont par exemple celles retrouvées en forét ou encore dans les
villes et jardins et en zone équatoriale. Cependant, il n’est pas possible de considérer qu’aucun
individu d’une espéce donnée ne présentera de comportement migratoire notamment pour les
sédentaires de régions plus arides. Ces individus d'une espéce reconnue sédentaire sont
appelés migrateurs occasionnels ou partiels. La migration ne présente pas un intérét évolutif majeur,
pour I'espéce, mais un individu peut étre amené a présenter un comportement migratoire pour sa
propre survie. C’est le cas par exemple de la Mésange huppée (Lophophanes cristatus), petit
passereau sédentaire des foréts francaises qui montre, dans des régions plus au nord comme les
pays baltes, des comportements migratoires chez certains individus, bien que les distances
parcourues restent courtes (Zucca, 2022).

b. Espéces migratrices

Les espéeces migratrices peuvent étre classées en deux catégories. Les espéeces de courtes
a moyenne distance effectuent des migrations ne dépassant pas le millier de kilométres. Les
espéces migratrices a longue distance sont pour la plupart des migrateurs stricts. En France, la
plupart des migrateurs a longue distance sont des migrateurs transsahariens qui partent hiverner en
Afrique. Certains migrateurs a longue distance ont été amenés a se sédentariser comme la Cigogne
blanche (Ciconia ciconia) en Alsace et entrent alors dans la catégorie de migrateurs partiels. La
migration est a considérer a I'échelle de I'espece mais aussi des populations. Chez le Tarier péatre
(Saxicola rubicola), les populations européennes migrent sur des courtes a moyennes distances
tandis que la sous-especes africaine axillaris est sédentaire (Zucca, 2022).

c. Types de migrations

Les types de trajets et stratégies migratoires peuvent étre trés différents. Le front de migration
correspond a la zone dans laquelle une population ou une espéce migratrice transite. Les oiseaux
migrant dans des fronts étroits de migration évoluent dans une aire géographique restreinte appelé
corridor de migration. Le Bécasseau maubéche (Calidris canutus) par exemple suit la céte ouest de
I'’Afrique pour rejoindre le sud du continent (Boere et Dodman, 2019a). Son front de migration est
représenté sur la Figure 2. Les espéces migrant sur des fronts larges présentent au contraire une
grande disparité de trajets. Chez certaines de ces espéces, les trajets varient d’'une année a l'autre
mais suivent des voies paralleles (Figure 3) comme pour le Pinson des Arbres (Fringilla coelebs).

Page 12



Chez d’autres, ce sont les différentes populations d’'une méme espéce qui migrent dans plusieurs
corridors comme pour la Bernache nonnette (Branta leucopsis), représentés sur la Figure 4.

Figure 2 : Front de migration étroit du Bécasseau maubéche

(Calidris canutus) d'aprées de Fouw, 2016.
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Figure 3 : Voies de migrations paralléles du Pinson des
arbres (Fringilla coelebs) d’aprés Newton, 2007.
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Figure 4 : Corridors migratoires de la Bernache nonnette (Branta leucopsis)
d'apres Scott et Rose, 1996.
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Enfin, la migration est dite en boucle lorsque les trajets aller et retour différent et la migration
« saute-mouton » est caractérisée par le fait qu'une espece passe par-dessus le trajet d’'une autre
population (Boere et Dodman, 2019a).

Plutét que de suivre un schéma typique de migration d’'un péle vers un autre, certaines
espéces montagnardes effectuent une migration altitudinale. Elles fuient les conditions arides des
sommet vers les plaines (« Diversité des migrations - www.migraction.net »).
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B. Objectifs de la migration

a. Sereproduire

L’objectif de survie de toute espéce animale passe par la reproduction. La reproduction
apparait donc comme I'objectif principal de la migration. Le site de reproduction visé par les oiseaux
migrateurs leur permet de disposer des ressources nécessaires pour subvenir aux besoins liés a la
période de pré-ponte soit la compétition sur le territoire et pour les femelles et la fabrication du nid,
puis a la ponte et du nourrissage des jeunes (Zucca, 2022). Les males sont souvent les premiers a
arriver sur le site de reproduction comme le montre la Figure 5 chez des passereaux migrateurs
transsahariens (Briedis et al., 2019). Cette arrivée précoce peut leur permettre de se préparer a la
concurrence notamment en conquérant un territoire rapidement.

Figure 5 : Arrivée différentielle des males et des femelles sur les sites de reproduction et
d’hivernage de passereaux migrateurs transsahariens d’aprés Briedis et al., 2019.

Différences dans le calendrier de migration des méales (bleu) et des femelles (orange) des oiseaux
migrateurs afro-paléarctiques sur de longues distances.

(A) Départ du site de reproduction, (B) arrivée au site de non-reproduction, (C) départ du site de
non-reproduction, (D) arrivée au site de reproduction.

breeding

%%

5 3
=3 W males =)

E @ females ‘s
z =3
%

b. Migration irruptive

Certaines espéces ne se basent pas sur un site de reproduction pour guider leur mouvement.
Leurs déplacements sont médiés uniquement par la présence d’une certaine ressource. Ce sont des
migrateurs irruptifs. Il s’agit par exemple de rapaces suivant la migration de certaines de leur proies,
de passereaux granivores ou frugivores qui suivent les cycles de fructification de certains arbres
(Zucca, 2022). Ces oiseaux disposent d’une forte capacité d’adaptation en termes de reproduction
mais sont tributaires de la présence de la ressource recherchée.
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c. Migration de mue

La migration de mue est une migration entreprise pour accéder a un site sur lequel I'oiseau
effectue une mue complete. Elle est particulierement décrite chez les Anatidés mais existe aussi
chez les Alcidés, Poedicepedidés et Gaviidés. Durant cette période, I'oiseau peut étre dépourvu de
plume de vol et rendu trés vulnérable (Boere et Dodman, 2019). Les sites recherchés doivent donc
étre peu perturbés et présenter une abondance en ressources nécessaires au renouvellement des
plumes. Les Tadornes de Belon (Tadorna tadorna) se retrouvent a plus de 100 000 individus en
Allemagne profitant de la présence d’une espéce particuliére de crustacé pour pouvoir effectuer leur
mue (Boere et Dodman, 2019; Zucca, 2022).

C. Calendrier de la migration

a. Migration de printemps et d’automne

On distingue deux périodes de migration. La migration printaniére suit la fin de la période
d’hivernage. Les oiseaux migrent depuis le lieu d’hivernage souvent situé dans des basses latitudes
pour retrouver leur site de reproduction. Les départs en migration ont lieu a partir de février et
peuvent s’étendre jusqu’a mai. A leur arrivée, les oiseaux enchainent parade nuptiale,
accouplement, ponte et élevage des jeunes. Lorsque les jeunes sont capables de voler, les espéces
migratrices se préparent pour la migration d’automne. Désormais, il s’agit de retourner sur le site
d’hivernage. La migration automnale peut étre précédée d’'une mue (Cornelius et al., 2013).

b. Migration et rythme biologique

Le rythme circannuel est un ensemble de mécanismes physiologiques qui se répéte chaque
année. Le rythme circadien, aussi appelé horloge interne, correspond aux mécanismes
physiologiques quotidiens (Gwinner, 1996). Chez les oiseaux migrateurs, le rythme circannuel met
en jeu la photopériode. Celle-ci est pergue par I'axe hypothalamo-hypophysaire (HPG). La migration
printanieére est initiée par l'augmentation de la photopériode préparant les mécanismes liés
notamment a la reproduction. La diminution de la photopériode ou photoraréfaction précéde la
migration automnale. La lumiére n’est pas le seul élément de I'environnement pergu par les oiseaux
pour partir en migration. Les contraintes liées aux ressources, au climat, a la compétition ou la
présence de prédateurs sont autant d’éléments qui entrent en compte dans la décision de départ
(Ramenofsky et al., 2012). Un modéle de rythme circannuel des oiseaux migrateurs est représenté
sur la Figure 6 (Cornelius et al., 2013).
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Figure 6 : Modéle théorique des effets des conditions environnementales sur les étapes
printaniéres et automnales de la migration, basé sur des études des migrateurs terrestres de
la zone tempérée nord d’aprés Cornelius et al., 2013.
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Le rythme circadien est aussi impliqué dans le départ en migration. Celui-ci est médié par
différents structures sensibles a la photopériode. Les informations lumineuses sont percues par
I'épiphyse sécrétant la mélatonine, les photorécepteurs rétiniens ainsi que les photorécepteurs
encéphaliques (Surbhi et Kumar, 2015) suivant le schéma représenté sur la Figure 7. La rythmicité
de ce processus biologique ou pacemaker peut subir des variations expliquant les départs variables
en migration. Chez certains petits passereaux migrateurs, la mélatonine plasmatique baisse de 30%
durant la période migratoire lorsque les individus expriment un comportement d’agitation migratoire
(Gwinner et Brandstatter, 2001).
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Figure 7 : Schéma des composantes oscillatoires du pacemaker circadien aviaire et de
certaines de leurs interactions, ainsi que des sites des photorécepteurs influencant le
systéme pacemaker d’aprés Gwinner et Brandstatter, 2001.
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3. Etudes de la migration des oiseaux

A. Méthodes de suivi des populations

Le baguage est une technique de suivi des mouvements de population d’oiseaux par
marquage individuel créée en 1911 (MUSEUM NATIONAL D’HISTOIRE NATURELLE, 2007). Elle
consiste a placer autour du tarse ou du tibia de I'oiseau une petite bague métallique sur laquelle est
inscrit un numéro propre a chaque individu et qui permet non seulement de suivre ses déplacements
mais également de référencer des mesures prises lors de sa capture. Pour limiter le stress lié a la
capture, la pose de bagues de couleurs permet d’identifier un oiseau a distance par combinaison.
Les oiseaux sont capturés a l'aide de filets et relachés une fois bagués et référencés. En France,
'ensemble des données collectées par baguage et la formation des acteurs sont assurés par le
Centre de Recherches sur la Biologie des Populations d'Oiseaux. Cet organisme dépend du
Muséum d’Histoire Naturelle. A I'échelle européenne, c’est 'European Union for Bird Ringing qui
supervise I'ensemble des acteurs européens participant au suivi des populations d’oiseaux. Bien
gue non exhaustives, les données permises par le baguage n’en reste pas moins précieuses
(MUSEUM NATIONAL D’HISTOIRE NATURELLE, 2007).
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B. Nouvelles technologies et étendue des données disponibles

Les nouvelles technologies et leur application au monde du vivant ont permis d’affiner les
connaissances sur la migration des oiseaux.

Les radars détectent les oiseaux par ondes électromagnétiques. lls fournissent des
informations sur la direction, l'altitude et la vitesse de vol. Ces données peuvent ainsi étre
confrontées a des mesures environnementales prises simultanément et permettre de comprendre
les mécanismes inhérents au vol et au comportement migratoire. Les radars ne peuvent en revanche
pas détecter I'espéce, ni I'effectif des vols (Govaere et al., 2008).

Les données du Global Positioning System (GPS) par satellite ont également été exploitées
pour suivre la migration. Les scientifigues ont équipé certains oiseaux avec des balises Argos
(Figure 8). lls ont ainsi accés a leurs coordonnées GPS plusieurs fois par jour grace aux 8 satellites
en orbite qui a 850 km détectent les balises par effet Doppler (« Wildlife Monitoring »).

Figure 8 : Barge rousse (Limosa lapponica) munie d'une balise Argos (« Balises Argos pour
le suivi des animaux sauvages »).

C. Limites et nécessité de modéliser

Malgré les avancées technologiques, I'étude des mouvements de populations d’oiseaux reste
encore limitée. Certains scientifiques tentent de modéliser des comportements sociaux ou de trajets
migratoires pour comprendre et expliquer la migration. Le modele individuel ou Individual-based
model (IBM) est un modele mathématique prenant en compte la variabilité individuelle des choix de
comportements adaptatifs. Ills permettent de modéliser des mouvements de population en prenant
en compte les propriétés de chaque individu. Chaque individu étant défini par plusieurs variables
relatives, par exemple, a I'état physiologique, I'état comportemental ou encore sa localisation
spatiale (DeAngelis et Grimm, 2014). Ce systéme a permis par exemple I'étude du comportement
migratoire des Cigognes blanches (Ciconia ciconia) et les décisions de navigation prises en fonction
des courants thermiques (van Loon et al., 2011).
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Deuxieme partie : Déterminisme de la
migration

1. Déterminisme génétique et évolutif

A. Migration et évolution

De nombreuses théories ont été établies quant a l'origine évolutive des mouvements
migratoires. A I'origine deux modeéles s’affrontaient : la théorie du foyer nordique selon laquelle des
conditions climatiqgues ont forcé des populations a migrer vers le Sud hors des périodes de
reproduction et la théorie méridionale supposant qu’'a l'inverse ce sont des espéces tropicales qui
élargissent leur aire de reproduction vers des latitudes plus élevées (Berthold, 2001). Au-dela de la
question sur la latitude, les théories sur I'évolution des mouvements d’oiseaux s’interrogent sur le
point de départ de la migration d’'un point de vue reproductif : les oiseaux migrent-ils d’'une aire de
reproduction vers une autre ou vers une aire de non-reproduction ? Les auteurs qui se sont penchés
sur le sujet s’accordent a considérer que les critéres impliqués dans les décisions de mouvements
sont la concurrence inter-spécifique et intra-spécifique et la disponibilité des ressources. La théorie
la plus récente est celle de la « dispersion-migration » représentée par la Figure 9. De leur aire de
naissance, des juvéniles se disperseraient hors de leur aire de répartition. lls se reproduiront dans
des zones dont les conditions sont favorables a la reproduction. Si les ressources ne suffisent pas
a la survie, les parents et leur progéniture mourront. Si les individus dispersés reviennent sur leur
lieu de naissance suivis de leur descendants, ils pourront survivre et retourneront se reproduire dans
leur aire de reproduction (Salewski et Bruderer, 2007).

Figure 9: Théorie de la dispersion-migration d’aprés Salewski et Bruderer, 2007.

P : parent dispersé ; F1 : premiére génération issue de la dispersion ; a: Dispersion initiale puis mort par
manque de ressources, b : mouvements de migration des individus dispersés permettant la survie, ¢ :héritage
du comportement migratoire a la descendance

P F1
Ressources pour la
reproduction P @@ F1 ® ’ ® ’
A ) A ;
|' | | |
attdnenceanntadnanitishsnden L esdaasnessanns dosstdncasernses Riressasendasns 7' ..... ié\ .............................. Jedse
Ressources pour la ’ ‘
reproduction et la @ @
survie
a b c

$  Migration
$ Dispersion

Page 21



B. Génétique de la migration

En 1990, une expérience de croisement entre des populations migratrices et sédentaires de
Fauvette a téte noire (Sylvia atricapilla), a montré que 40% de la génération F1 présentait un
comportement migratoire. Ces résultats laissent supposer les chercheurs que le caractére migrateur
posséede une composante génétique (Berthold et al., 1990). Chez la méme espéce, le comportement
migratoire serait associé entre autres a la longueur de l'allele du géne adenylate cyclase activated
polypeptide 1 (ADCYAPL1). La protéine codée occupe de nombreuses fonctions physiologiques
notamment au niveau du rythme circadien en lien avec la migration (Mueller et al., 2011). Le géne
circadian locomotor output kaput (CLOCK) a également été identifi€ comme associé au phénotype
migratoire chez certaines espéces de migrateurs transsahariens (Bazzi et al., 2016; Saino et al.,
2015). La distance de migration chez des Faucons pélerins (Falco peregrinus), a été associée au
géne codant I'adénylate cyclase 8 (ADCY8), TADCY8 jouant un réle dans la mémoire a long terme
(Gu et al., 2021). De plus, la photopériode est un facteur environnemental influengant I'activité de
certains génes de I'hypothalamus dont certains sont impliqués dans le métabolisme chez une petite
espéce de passereau (Majumdar et al., 2015). La Figure 10 synthétise les résultats des différentes
études portant sur l'influence de la photopériode et la température sur I'expression de certains génes
dans I'hypothalamus (Sharma et al., 2023).

Figure 10 : Transduction des différents signaux environnementaux par
I'hypothalamus d’aprés Sharma et al., 2023.
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C. Imprégnation parentale

En plus du caractére inné, pour un bon nombre d’espéces d’oiseaux, la migration est pour la
premiere fois acquise en suivant les adultes plus expérimentés. Le suivi de populations de Sternes
caspiennes (Hydroprogne caspia) a montré le lien social existant entre les parents et leur progéniture
avant et au cours de la migration et ce jusqu’au site d’hivernage. Les jeunes oiseaux ayant perdu le
parent meneur a un stade précoce de la migration sont morts et les oiseaux subadultes, au cours
de leur deuxiéme migration, suivaient le méme itinéraire que celui entrepris avec leurs parents
(Byholm et al., 2022). Chez les Huitriers pie (Haematopus ostralegus), le comportement migratoire
des jeunes oiseaux sortis du nid suit le comportement paternel et non le comportement maternel et
il n’est pas lié au moment de I'éclosion, ni a I'envol, ce qui laisse sous-entendre l'importance du lien
social dans le comportement migratoire (Méndez et al., 2021).

2. Endocrinologie de la migration

A. Phases endocriniennes

a. Phase de développement

La phase de développement est la phase durant laquelle I'oiseau migrateur se prépare a la
migration. Elle se caractérise par un comportement d’hyperphagie lié a une accumulation de
réserves de graisses et une augmentation de la masse corporelle. La structure identifiée comme
impliquée dans le comportement d’hyperphagie des oiseaux pré-migrateurs est le noyau arqué.
se situe dans I'hypothalamus. Deux catégories de neuropeptides y sont synthétisés: des
neuropeptides orexigénes et des neuropeptides anorexigenes. Les neuropeptides orexigenes sont
le neuropeptide Y (NPY) et l'agouti-related protein (AGRP), les anorexigénes sont la pro-
opiomélanocortine (POMC) la cocain-and-amphetamin regulated transcript (CART). Le noyau arqué
est situé en dehors de la barriere hémato-encéphalique le rendant sensible a de nombreuses
hormones circulantes comme le montre la Figure 11 (Boswell et Dunn, 2017).

Figure 11 : Modéle suggéré pour les influences endocriniennes sur la prise alimentaire via les
neuropeptides dans le noyau arqué de I'hypothalamus d’aprés Scanes and Dridi, 2022.
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b. Phase mature

La phase d’expression mature a lieu durant la migration elle-méme. Cette phase se
caractérise par un métabolisme accru, le systéme endocrine doit pouvoir gérer I'utilisation des
réserves de maniére optimale. Le vol peut étre interrompu par des escales au cours desquelles les
oiseaux se réapprovisionnent. |l est trés difficile d’évaluer sur le terrain I'état hormonal des oiseaux
durant le vol, les escales offrent seulement une fenétre d’apercu du comportement endocrinien des
oiseaux au cours de la migration (Cornelius et al., 2013).

c. Phase d’arrivée

Lors de la phase d’arrivée les processus enclenchés en période pré-migratoire et migratoire
se désorganisent. En fonction du type de migration, printaniére ou automnale, les mécanismes
endocriniens subissent des transitions pour répondre aux besoins physiologiques et au calendrier
naturel des oiseaux. La migration printaniére laisse place au schéma biologique lié & la reproduction
tandis que la migration automnale laisse place a une grande disparité individuelle (Cornelius et al.,
2013).

B. Hormones impliquées dans la migration

a. Hormone thyroidienne

Les hormones thyroidiennes sont la thyroxine (T4) et la triiodothyronine (T3). Leur sécrétion
est stimulée par la production de Thyroid Stimulating Hormone (TSH) par I'hypophyse, dont la
sécrétion est influencée par la photopériode. Une expérience portant sur des Bruants a couronne
blanche (Zonotrichia leucophrys) a consisté en une inhibition chimique des hormones thyroidiennes
sur des oiseaux captifs. Dans des conditions expérimentales stimulant une période de pré-migration
printaniére, les oiseaux dont la thyroide était chimiqguement inhibée ne montraient pas de
comportement hyperphagique, d’hypertrophie musculaire ni d’agitation nocturne (signe de
préparation au départ). L’administration de T4 chez ces mémes oiseaux a montré un rétablissement
de tous ces éléments, de méme lors de I'administration de T3 avec un recouvrement des conditions
de contrdle retardé par rapport a 'administration de T4 (Pérez et al., 2016). De plus, la synthése
d’AGRP, neuropeptide orexigéne, est activée par 'hormone T3 (Boswell et Dunn, 2017).

b. Testostérone

La testostérone est une hormone produite par les testicules des oiseaux. Les toutes
premiéres études montrent un lien entre la prise de poids en période pré-migratoire
expérimentalement induite par photostimulation et la présence des gonades chez des méles Bruants
a couronne blanche (Zonotria leucophrys) (Stetson et Erickson, 1972). Ceci peut s’expliquer par la
sensibilité du noyau arqué a la testostérone qui induit la production de NPY et AGRP (Boswell et
Dunn, 2017). Cependant ces résultats sont remis en question et 'implication de la testostérone dans
la migration reste encore a déterminer.

Page 24



c. Glucagon

Le glucagon est un bon candidat concernant la régulation des réserves de graisses. A des
concentrations élevée, son activité est lipolytique et pro-libératrice d’acides gras les rendant
disponibles comme source d’énergie. A faible concentration, le glucagon favorise la lipogenése et
le stockage des graisses. Les variations saisonniéres des concentrations en glucagon circulant et la
sensibilité des tissus a ces taux circulants ont été mises en évidence par voie expérimentale (Hintz,
2000). Ces résultats sont en faveur d’'une participation du glucagon a la régulation de la phase de
développement de la migration mais d’autres recherches sont nécessaires pour le confirmer et
'expliciter.

d. Glucocorticoides

La corticostérone est le stéroide surrénalien prédominant chez les oiseaux (Scanes et Dridi,
2022). Cette hormone joue un rdle important dans la régulation de la migration. Chez le Traquet
motteux (Oenanthe oenanthe), une augmentation de corticostérone est observée pendant le
coucher du soleil précédant la nuit de départ aprés une escale. Cela peut étre mis en rapport avec
une augmentation des besoins en énergie liés a la proximité du départ (Eikenaar et al., 2020). En
plus d’étre un marqueur de départ en migration, des Barges rousses (Limosa lapponica) présentent,
a larrivée, un niveau élevé de corticostérone. Un taux basal élevé de corticostérone semble
maintenu tout le long du vol (Landys-Ciannelli et al., 2002). En 2021, une revue des différentes
études portant sur l'effet de la corticostérone sur la migration accorde un effet modéré sur la
stimulation du départ et le soutien des vols longue durée (Bauer et Watts, 2021).

e. Leptine

De nombreuses hypothéses ont été émises concernant l'implication de la leptine dans la
régulation des réserves de gras. Les oiseaux possédent un analogue de la leptine, la présence de
ce dernier a été récemment mise en évidence chez des Bécasseaux variables (Calidris alpina) dans
le foie et les tissus adipeux (Kochan et al., 2006). Cependant, I'administration de leptine chez des
Bruants a gorge blanche (Zonotrichia albicollis) photostimulés n’a pas montré d’effet sur I'agitation
migratoire, I'hyperphagie ou encore le stockage des graisses (Churchman et MacDougall-
Shackleton, 2022). Le role de la leptine durant la migration reste encore largement inconnu.

f. Ghréline

La ghréline est une hormone synthétisée principalement dans la partie glandulaire de
I'estomac et le proventricule mais elle est produite par d’autres organes digestifs comme l'intestin.
Elle est présente sous deux isoformes : acylée et non acylée (Lupi et al., 2022).

Chez des Cailles des blés (Coturnix coturnix) soumises a des conditions migratoires
expérimentales, il a été mis en évidence un lien positif entre la concentration en ghréline et le gain
de masse corporelle en fin de phase d’engraissement (Marasco et al., 2022). Chez des Fauvettes
de jardins (Sylvia borin) en migration printaniere, la concentration de ghréline acylée est corrélée
positivement aux réserves de graisses et a tendance a diminuer le comportement d’agitation
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migratoire, tandis que l'injection de ghréline non acylée a été suivie d'une baisse de la prise
alimentaire et une exacerbation de l'agitation migratoire (Goymann et al., 2017). L’injection de
ghréline sur des Parulines a croupion jaune (Setophaga coronata) au cours d’'une escale a montré
un départ plus rapide du site de libération (Lupi et al., 2022).

La ghréline pourrait donc jouer un role informatif quant a I'état d’engraissement et participer
a la décision de départ. Cependant une étude sur la concentration en ghréline chez des Merles noirs
(Turdus merula) en migration automnale a montré une absence d’association entre la ghréline
plasmatique et les réserves de graisses, I'agitation migratoire et la décision de départ (Eikenaar et
al., 2018). Le rble exact de la ghréline et les mécanismes sous-jacents restent donc encore
incertains et semblent différer selon les saisons de migration et les espéces.

g. Prolactine

La prolactine est synthétisée par 'hypophyse. Sa synthése est soumise a la photopériode. Le
role de la prolactine dans la migration reste encore largement incompris. Bien que non significative,
'augmentation de prolactine plasmatique associée a 'augmentation significative de corticostérone
plasmatique et des réserves de graisses chez des Juncos ardoisés (Junco hyemalis) a laissé penser
que la prolactine est impliguée dans la régulation de la migration notamment lors de la préparation
au départ (Holberton et al., 2008). L'implication de la prolactine dans la régulation de la migration
reste encore a explorer.

C. Synthése

Les étapes endocriniennes ainsi que les hormones impliquées sont résumées sur la Figure 12 et la
Figure 13.
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Figure 12 : Etapes endocriniennes de la migration d'aprés Scanes
and Dridi, 2022.
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3. Meétabolisme énergétique lors de la migration

A. Besoins et apports énergétiques

a. Modifications phénotypiques en réponse aux besoins énergétiques

L’appareil digestif des oiseaux migrateurs dispose d’'une grande flexibilité phénotypique pour
répondre aux besoins des différents stades de la migration. Lors du vol, il est relativement inactif et
connait donc une phase d’atrophie (King et al., 2015). Cette atrophie compense 'augmentation des
masses graisseuses et musculaires. Cette atrophie met 1 a 2 jours a se résorber lorsque les
ressources sont a nouveaux disponibles (McWilliams et Karasov, 2014). Lors de la phase
d’engraissement, les organes digestifs jouent un réle prépondérant. Les oiseaux doivent accumuler
les réserves et optimiser I'absorption des nutriments contenus dans leur alimentation. Une étude a
montré sur des Troglodytes familier (Troglodytes aedon) que 'augmentation de la prise alimentaire
entraine une augmentation en longueur et en masse de lintestin (Dykstra et Karasov, 1992). Ces
modifications de I'appareil digestif occupent un role prépondérant lors de la phase d’hyperphagie
(McWilliams et Karasov, 2001).

b. Les acides gras : substrats énergétiques idéaux

L’énergie peut étre apportée par 3 types de substrats énergétiques : glucides, lipides ou
protéines. Les lipides sont la source maijoritaire d’énergie chez les oiseaux migrateurs. 95% des
dépenses énergétiques totales proviennent du métabolisme lipidique. Les critéres sur lesquels sont
évalués l'efficacité d’'un métabolite sont : le colt de son transport, I'efficacité de I'approvisionnement
des muscles pendant le vol, les effets indésirables liés a son métabolisme, et les facilités de
ravitaillement. Le Tableau 1 montre les différentes propriétés du métabolisme des 3 types de
substrats énergétiques. Les lipides sont ceux qui disposent de la plus haute densité énergétique, ils
géneérent plus d’énergie chimique c’est-a-dire d’adénosine triphosphate (ATP) et leur stockage ne
nécessite que peu d’eau contrairement aux protéines et au glycogéne (Jenni et Jenni-Eiermann,
2000).

Tableau 1 : Propriétés des différents substrats énergétiques chez les oiseaux d’aprés Jenni
et Jenni-Eiermann, 2017.

Fat adipose tissue Protein skeletal muscle or fat-  Glycogen
free mass
Energy density per g wet mass (kJ g~') 37.6 53 3544
Moles high-energy phosphate produced per g wel mass 0.485 0.061 0.047-0.059
Total water production (g H,O per g wet tissue) 1.10 0.82 0.89-0.91
Water produced (g H,O per kJ expended from wet mass) 0.029 0.155 0.21-0.25
Water produced (g H,O per Mol high-energy phosphate expended 2.27 134 15.1-194

from wel mass)
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c. Catabolisme protéique

Les protéines contribuent a hauteur de 5% de I'apport énergétique (Jenni et Jenni-Eiermann,
2000). Elles n’en occupent pas moins une place importante lors de la migration. Elles sont
indispensables au recouvrement de la masse intestinale lors d’escale. Cet apport s’effectue
majoritairement par voie exogéne a l'arrivée en escale (Mufoz-Garcia et al., 2012). Les protéines
servent aussi au cours du vol a réparer les dommages musculaires, elles jouent le réle
d’intermédiaires dans des réactions d’oxydation. Le catabolisme protéique durant le vol, entrainant
une perte de masse maigre, peut étre corrélé a la diminution de la masse corporelle au fur et a
mesure que les réserves de graisses diminuent (Jenni-Eiermann, 2017). Enfin, leur catabolisme est
associé a une libération d’eau beaucoup plus importante que celui des lipides. A terme, au cours
d'un vol long, le catabolisme protéique permettrait de pallier les besoins accrus en eau. Chez des
Grives a dos olive, le catabolisme protéique était accru lorsqu’elles étaient soumises a des

conditions de faible humidité (Groom et al., 2019).

B. Les acides gras comme principale source d’énergie

a. Types d’acides gras

Les acides gras courts insaturés sont mobilisés plus rapidement que les acides gras a longue
chaine saturés (Weber, 2009). Chez des Bruants a gorge blanche (Zonotrichia albicollis), les
compositions en acides gras des phospholipides membranaires du muscle pectoral, les réserves de
triglycérides intramusculaires et les tissus adipeux ont montré des variations saisonnieres (Klaiman
et al., 2009). Les oiseaux semblent sélectionner leur alimentation et par la méme occasion les types
d’'acides gras. Cela a été mis en évidence chez le Bécasseaux semipalmés (Calidris pusilla), dont
le régime pré-migratoire préparant & 4 500km de vol sans escale est composé majoritairement d’'un
certain type d’arthropodes riches en acides gras polyinsaturés (AGPI) n-3. Ces acides gras agissent
par deux voies : ils modifient I'environnement de certaines protéines membranaires et permettent
ainsi la synthése d’adénosine triphosphatases (ATPase) et se fixent sur le récepteur activé par les
Peroxisome Proliferator-Activated Receptors (PPAR) lequel régule le métabolisme des lipides
(Nagahuedi et al., 2009). Le régime alimentaire et la sélection de certains acides gras, insaturés a
chaine moyenne, influencent les performances de vol par différents mécanismes (Pierce et
McWilliams, 2014). La Figure 14 résume les hypothéses de l'influence de la composition en acides
gras de I'alimentation des oiseaux migrateurs sur leur vol (Price, 2010).
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Figure 14 : Influence de la composition en acides gras de I'alimentation sur le vol migratoire
d’apreés Price, 2010.
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b. Transport des acides gras

Le catabolisme des acides gras nécessite un transport efficace. Les acides gras libres ou
Free Fatty Acid (FFA) sont non solubles dans le sang. Pour étre transportés, ils doivent étre liés a
une protéine. L’albumine est une protéine de transport majoritaire des FFA. Cependant sa
concentration sanguine est limitée par la pression osmotique et la viscosité sanguine. Un nombre
important de FFA est ainsi transporté par des lipoprotéines de trés basse densité (VLDL). Ces VLDL
se forment dans le foie a partir de triglycérides (TG). Cette forme de transport mise en évidence
chez des petits passereaux est un moyen de contourner la surcharge en albumine occasionnée par
le maintien d’'un flux élevé de FFA dans le sang vers les muscles (Jenni-Eiermann, 2017). Les
modalités de transport des FFA dans le sang son représentée sur la Figure 15.

Figure 15 : Transport des acides gras libres dans le sang chez les oiseaux
d’aprés Jenni-Eiermann, 2017.
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Les FFA doivent ensuite franchir la membrane cellulaire pour accéder a la mitochondrie. Ce
transport s’effectue par le biais de protéines transmembranaires. Les protéines de la membrane
cellulaire musculaire sont la Fatty acid translocase Cluster of Differentiation 36 (FAT/CD36) et
plasma-membrane Fatty acid binding protein (FABPpm), (Guglielmo, 2010). Au sein du cytosol des
myocytes, la protéine responsable du transport de FFA est la Heart Fatty acid binding protein (H-
FABP). Une expérience portant sur des Bécasseaux d’Alaska (Calidris mauri) suggére que
I'expression de la H-FABP serait stimulée par le vol. Dans cette méme étude, il a été montré que
'augmentation de I'absorption des FFA dans la circulation était plus liée a une hausse du niveau de
H-FABP gu’une hausse des capacités d’oxydation (Guglielmo et al., 2002). Toutes ces protéines de
transport sont exprimées en grande quantité dans les membranes des muscles, ainsi 'expression
de 'ARNm (Acide ribonucléique messager) de ces 3 molécules peut augmenter de 70% a 110% en
période de migration (McFarlan et al., 2009).

c. Stockage et utilisation

Les acides gras sont stockés dans les adipocytes du tissu adipeux sous forme de
triglycérides. Les triglycérides sont hydrolysés en acides gras non estérifiés (NEFA),au sein de
'adipocyte par une lipase hormono-sensible (HSL). Les NEFA sont ensuite acheminés vers la
circulation sanguine par les protéines de liaison aux acides gras des adipocytes. Une fois acheminée
jusque dans le cytosol des cellules musculaires, les NEFA sont transformés en acyl-coenzyme A
(Acyl-CoA) par le biais d’'une Acyl-CoA synthase a longue chaine (LCACS). Ces Acyl-CoA pénétrent
dans la mitochondrie grace a la Carnitine Palmitoyl Transférase (CPT) et une translocase. Dans la
mitochondrie, a lieu 'oxydation des lipides par le biais de la 3-hydroxyacyl-CoA déshydrogénase
(HOAD) et le cycle de l'acide citrique, ou cycle de Krebs, par le biais de la citrate synthase (CS).
Ces étapes sont resumées sur la Figure 16 (Price, 2010).

Figure 16 : Apercu des principaux processus de transport des acides gras des adipocytes
vers les mitochondries musculaires d’aprés Price, 2010.

TRIG : Triglycéride, HSL : Lipase hormonosensible, NEFA : acide gras non esterifies, A-FABP: adipocyte Fatty acid
binding protein, VLDL : Very Low Density Lipoprotein, FABPpm : plasma-membrane Fatty acid binding protein,
FAT/CD36 : Fatty acid translocase Cluster of Differentiation 36, H-FABP: Heart Fatty acid binding protein,
LCACS : Acyl-CoA synthase & longue chaine, FACOA : fatty acyl-CoA, CPT : Carnitine Palmitoyl Transférase,
HOAD : 3-hydroxyacyl-CoA déshydrogénase, CS : citrate synthase
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C. Lutter contre le stress oxydant

a. Enjeux du métabolisme lipidique

Le métabolisme des lipides met en jeu 'oxydation des acides gras insaturés conduisant a la
formation de radicaux libres. Ces radicaux libres sont des molécules particulierement instables. lls
peuvent engendrer des dommages tissulaires notamment la destruction des membranes cellulaires.
Les oiseaux migrateurs doivent faire face a ces espéces réactives (RS) produites par I'oxydation
des lipides. Les RS sont neutralisées en réagissant avec différentes molécules dites anti-oxydantes.
La Figure 17 présente I'ensemble des facteurs écologiques et physiologiques susceptibles de faire
varier I'état oxydatif des oiseaux migrateurs durant le vol ou lors des escales (McWilliams et al.,
2021). Chez des petits passereaux migrateurs, il a été prouvé que les capacités anti-oxydantes
circulantes se développaient conjointement a I'accumulation des graisses, de plus, ils sont capables
de réparer les dommages oxydatifs causés par un vol long lors de leurs escales (Skrip et al., 2015).
Les oiseaux migrateurs possédent une capacité anti-oxydante susceptible de répondre au haut
niveau de métabolisme lipidique, cette capacité met en jeu plusieurs acteurs moléculaires
endogénes et exogenes.

Figure 17 : Etat oxydatif et facteurs environnementaux et physiologiques
chez les oiseaux migrateurs d’aprés McWilliams et al., 2021.
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b. Capacités anti-oxydantes endogénes

La réponse anti-oxydative est médiée par le contrOle de I'expression des génes
responsables. Ces génes sont activés par le NF-E2-related factor 2 (NRF2). Ce facteur de
transcription est inactif lorsqu'il est lié a la protéine Kelch-like ECH-associated protein 1 (KEAP1L).
Chez les oiseaux, la protéine KEAP1 a connu une mutation, limitant son rétrocontrble négatif sur
NRF2 et participant a 'exacerbation de la réponse du systéme anti-oxydant (Castiglione et al., 2020).
Différentes réactions ont lieu pour neutraliser les RS ; ces réactions mettent en jeu des molécules
non enzymatiques et enzymatiques.

Parmi les molécules non enzymatiques figurent, par exemple, l'acide urique. Celui-ci
échange un électron avec la RS pour la transformer en allantoine qui va étre éliminée. Les enzymes
du systeme endogene sont représentées par la Superoxyde dismutase (SOD), la glutathion
peroxydase (GPx) et la catalase (CAT). Ces enzymes se déclinent en différents types qui varient en
séquence et localisation tissulaire. Des études portant sur différents oiseaux migrateurs montrent
des augmentations relatives de certains de ces composés anti-oxydants (Cooper-Mullin et
McWilliams, 2016). Les modalités de réactions des différentes molécules sont représentées sur la
Figure 18. Chez des Diamants mandarin (Taeniopygia guttata), il a été montré que I'exposition a un
exercice intense chez ces oiseaux entrainés conduisait & une meilleure coordination entre les 2
types d’anti-oxydants enzymatiques et non-enzymatiques avec une mobilisation de la GPx a court
terme vers un relai par les anti-oxydants non enzymatiques a plus long terme (Cooper-Mullin et al.,
2019).

Figure 18 : Réactions du systéme anti-oxydant endogéne d’aprés McWilliams et al., 2021.

SOD : Superoxyde dismutase , CAT : catalase, GPx : Glutathion peroxydase, RS : Espéce réactive,
GSH : Glutathion, GSSG : Glutathion disulfide

Non-enzymatic Uric '
molecules Acid 7 > Allantoin
RS

- H O,

()Z SOD ) 2 2

Endogenous H.O. - 3> 2H.,0
Enzymes T CAl .

2GSH GSSG

H,O \(PZ >2H,0

= *Px _

Page 33



c. Alimentation et anti-oxydants

L’alimentation joue un réle important dans la lutte contre I'oxydation chez les oiseaux
migrateurs. Les anti-oxydants exogénes sont lipophiles comme la vitamine E (a-tocophérol) et les
caroténoides ou hydrophiles comme la vitamine C (ascorbate) et les polyphénols ; les réactions
chimigues mettant en jeu ces agents sont représentées sur la Figure 19. Les antioxydants lipophiles
agissent au niveau des membranes cellulaires et des graisses, on retrouve les antioxydants
hydrophiles dans le sang et le cytoplasme (Cooper-Mullin et McWilliams, 2016). Il a été démontré
chez différentes espéces d'oiseaux migrateurs que les individus orientent leur régime vers des
aliments riches en antioxydants. Une expérience menée sur des Fauvettes a téte noire (Sylvia
atricapilla) montre que les oiseaux sont attirés par certains pigments les incitant a consommer des
fruits riches en antioxydants comme les anthocyanes (Schaefer et al., 2008). Chez les Etourneaux
sansonnets (Sturnus vulgaris), les individus nourris avec un régime riche en anthocyanes montrent
une concentration en corticostérone plus basse aprés un exercice de vol, atténuant la réponse
endocrinienne au stress (Casagrande et al., 2020). De plus la consommation d’anthocyanes
augmente I'activité transcriptionnelle de NRF2 et des PPAR, ces derniers transcrivant les enzymes
anti-oxydantes SOD et GPx (DeMoranville et al., 2022). La vitamine E se retrouve dans les
mitochondries des muscles du vol des Diamants mandarins (Taeniopygia guttata) lorsque ceux-ci
pratiquent un exercice régulier (Cooper-Mullin et al., 2021). Des recherches supplémentaires sont
nécessaires pour comprendre encore les mécanismes des antioxydants assimilés dans
I'alimentation dans la réponse anti-oxydative chez les oiseaux migrateurs.

Figure 19 : Réactions chimiques d’anti-oxydants alimentaires d’aprés McWilliams et al., 2021.
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Troisieme partie : Le vol longue distance

1. Mécanique du vol longue distance

L’'un des enjeux majeurs du vol longue distance est I'approvisionnement en oxygéne des
différents tissus. La consommation d’oxygéne de I'organisme notée VO2, est le produit du débit
cardiaque (DC) et de la soustraction du taux d’'oxygene artériel par le taux d’'oxygene veineux (Ca-
Cv). Le débit cardiaque peut lui-méme s’écrire comme le produit de la fréquence cardiaque (FC) et
du volume d’éjection systolique (VES).

VO2 = DC* (Ca-Cv)=FC*VES*(Ca-Cv)

L’organisme des oiseaux migrateurs subit des variations et modifie les différents paramétres
de I'équation (Butler, 2016).

A. Appareil cardio-vasculaire

a. Modifications cardiaques

De nombreux organes voient leur taille varier au cours de la migration. Une partie de ce
phénoméne est due a I'accumulation d’acides gras apportant I'énergie nécessaire au vol. Des
chercheurs ont capturé des Bécasseaux maubéches (Calidris canutus) a différents moments : a
I'arrivée sur leur site d’escale en Islande, quelques jours pendant le réapprovisionnement puis la
veille du départ. La masse cardiaque des oiseaux capturés tend a augmenter avec le temps
(Piersmaetal., 1999). Cette méme augmentation a été mise en évidence chez la Bernache nonnette
(Branta leucopsis), 'une des populations de cette espéce migre depuis Salvbard, un archipel au
nord de la Norvege, vers la cdte est du Royaume-Uni. La comparaison des masses cardiaques
d’oiseaux en post-reproduction et ceux en pré-migration automnale montre une augmentation de
25% de cette masse chez les oiseaux sur le départ (Butler et al., 1998). L’augmentation de la masse
cardiaque contribue a 'augmentation du volume systolique. En effet, la masse atriale ne représente
gue 15% de la masse cardiaque, la masse ventriculaire peut suffire a estimer une augmentation de
masse cardiaque (Bishop et al., 1996).

L’autre facteur intrinséque au coeur modulant le débit cardiaque est la fréquence cardiaque.
Chez des pigeons voyageurs volant dans des conditions expérimentales, la fréquence cardiaque est
capable d’étre multipliée par 6 (Peters et al., 2005). Cependant chez d’autres espéces migratrices
comme la Bernache nonnette (Branta leucopsis), la fréquence cardiaque décroit au cours de la
migration passant de 317 battements par minute en début de migration a 226 battements par minute
en fin de migration (Butler et al., 1998). Une étude portant sur la méme espéce a montré que des
bernaches migratrices au repos avaient, pour la méme VO2, une fréquence cardiaque inférieure aux
bernaches sédentaires (Portugal et al., 2009). La fréquence cardiaque est un paramétre doté d’'une
forte variabilité chez les oiseaux migrateurs qui peut étre ajusté pour répondre aux changements de
consommation d’'oxygéne nécessaires (Butler et al., 1998).
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b. Densité capillaire

L’efficacité du transport et des échanges d’'oxygéne aux tissus dépend aussi de la densité
des capillaires disponibles. Des mesures de densité capillaire dans les muscles pectoraux chez 20
especes de passereaux migrateurs et sédentaires ont montré une différence marquée avec 1935
capillaires/mmz2 chez les migrateurs contre 1604 capillaires/mmz2 pour les sédentaires (Bjorn O.
Lundgren et Kiessling, 1988). L’augmentation de densité augmente les surfaces d’échange entre les
cellules et le sang et accélére le transport de 'oxygéne. Ces paramétres contribuent dans I'équation
a augmenter le différentiel entre le taux d’oxygene artériel et veineux et ainsi améliorer la VO2 des
oiseaux migrateurs.

c. Modification de la concentration en hémoglobine

L’hémoglobine est la protéine responsable du transport de 'oxygéne. L'oxygénation des tissus
est tributaire de la quantité d’hémoglobine dans le sang. Des mesures d’hématocrite et de la
concentration en hémoglobine sur des Barges rousses (Limosa lapponica) en migration a I'arrivée
sur le lieu d’escale et peu avant le départ ont montré une hausse au cours du ravitaillement. Les
comptages réticulocytaires ont permis de confirmer I'absence d’anémie arégénérative auquel on
pourrait s’attendre a l'arrivée des oiseaux. L’augmentation respective de 'hématocrite et de la
concentration en hémoglobine, avant le départ, serait donc en faveur d’'une anticipation des
dommages potentiels causés aux globules rouges au cours du vol et des besoins accrus en oxygene
imminents et non d’'un mécanisme de compensation d’'une potentielle anémie suite au vol (Landys-
Ciannelli et al., 2002).

B. Appareil respiratoire

a. Particularités de I’'appareil respiratoire des Oiseaux

L’appareil respiratoire des oiseaux, Figure 20, est composé des poumons et de sacs aériens.
Les poumons sont le lieu d’échange entre l'air et le sang. Les sacs aériens, au nombre de 7 en
moyenne, servent de réserve d’air pour les poumons. lIs sont répartis en sac aériens antérieurs et
postérieurs. Dans les poumons, l'air circule dans les parabronches qui sont comme des capillaires
respiratoires. L’air circule en un flux unidirectionnel contraire au sens de circulation du sang. Ce
systéme de ventilation est particulierement efficace car en inspiration et en expiration I'air contenu
dans les parabronches est régénéré. En I'absence de diaphragme, ce sont les muscles intercostaux
qui agissent lors de I'expiration, phase active de la respiration (Fedde, 1980).

Cette capacité d’optimisation des échanges gazeux confere aux oiseaux un systeme
d’oxygénation particulierement performant notamment pendant le vol (Scanes et Dridi, 2022).
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Figure 20 : Représentation schématique du poumon droit et des sacs aériens d'un oiseau,
ainsi que de la circulation des gaz dans le systeme pulmonaire lors de I'inspiration A et de
I'expiration B d’aprés “Inhaled Anesthesia for Birds”, 2001.
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b. Variation des différents parametres respiratoires

La VO2 dépend également des paramétres respiratoires. Elle peut s’écrire comme le produit
du débit respiratoire soit le produit de la fréquence respiratoire et du volume courant, et de la
différence entre I'oxygéne présent dans l'air inspiré et expiré (Butler, 2016). Les oiseaux sont
capables d’augmenter la fréquence respiratoire ou le volume courant, selon des variations
interspécifiques, pour augmenter leur ventilation par minute et répondre au besoin accru en oxygéne
durant le vol (Butler, 2016).

La surface d’échange entre les capillaires pulmonaires et les parabronches et I'épaisseur de
cette surface sont également des facteurs d’optimisation de 'oxygénation. Chez des Canards colvert
(Anas platyrrhynchos), espéce sédentaire, la surface d'échange et son épaisseur sont
respectivement de 28,7 cmz/g et 0,13um contre 86,5cm?/g et 0,09 um chez I'Hirondelle isabelline
(Ptyonoprogne fuligula), une espéce migratrice (Butler, 2016).

C. Levol

a. Morphologie et type de vol

L’enjeu du vol longue distance des oiseaux migrateurs est avant tout de durer le moins
longtemps possible. A cela s’ajoute I'optimisation des dépenses énergétiques et I'objectif d’échapper
aux prédateurs (Hedenstrom, 2008). Pour répondre a ces enjeux, différentes stratégies de vol sont
développées. La dépense énergétigue est directement liée au type de vol des oiseaux. L’étude de
Vincze et son équipe a évalué I'association entre 'accumulation de réserves et le type de vol des
oiseaux ainsi que la morphologie des ailes. L’accumulation de réserves seraient moindre plus les
oiseaux ont les ailes fines et pointues. Enfin le vol battu est corrélé avec une forte accumulation de
réserve (Vincze et al., 2019). Une expérience sur des Grives a dos olive (Cathurus ustulatus) en vol
a mis en évidence un lien entre I'aspect effilé des ailes et la fréquence cardiaque, laquelle était plus
élevée chez les grives aux contours alaires plus arrondis (Bowlin et Wikelski, 2008). L’effort semble
donc moindre pour les individus aux ailes pointus.

L’un des types de vol associé a une grande épargne énergétique est le vol plané, surtout utilisé
par les oiseaux de grande taille. Pour planer, les oiseaux utilisent les courants thermiques et ceux
créés par les reliefs géographiques, respectivement vol thermique et vol en pente. Duerr a montré
que chez l'Aigle royal (Aquila chrysaetos), le vol thermique demandait moins de dépense
énergétique que le vol en pente (Duerr et al., 2012).

En plus des différents types de vol, les oiseaux peuvent aussi évoluer en formation. Ces
groupes sont composés pour une partie de groupes familiaux ou d’'un ensemble d’individus qui ne
se connaissent pas mais qui choisissent de se regrouper pour bénéficier des avantages de survie.
On distingue deux types de formations : la formation en V et celle arrondie. La formation en V a
longtemps été pergue comme un moyen d’économiser de I'énergie pour les oiseaux situés derriére
'oiseau de téte. Elle laisse sous-entendre qu’elle n’est bénéfique que s’il y a un renouvellement de
I'oiseau de téte. La formation en V concerne principalement les groupes de types familiaux (Voelkl
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et Fritz, 2017). Des études récentes, Figure 21, ont mis en évidence I'économie d’énergie permise
par la formation en V notamment chez le Pélican blanc (Pelecanus onocrotalus) avec une épargne
de 11,4% a 14% d’énergie (Weimerskirch et al., 2001). Une épargne de 15% a été calculée chez la
Bernache du Canada (Branta canadensis), I'étude ayant également évalué une distance optimale
entre les extrémités des ailes de deux oiseaux comprise entre 0 et 0,4m (Maeng et al., 2013).

Figure 21 : Fréquence cardiaque et fréequence de battements d'ailes chez des Pélicans
blancs dans différentes conditions de vol d’aprés Weimerskirch et al., 2001.
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b. Les muscles du vol

L’un des muscles les plus actifs durant le vol est le muscle pectoral suivi ensuite de tous les
muscles composant l'aile. Le muscle pectoral est responsable du mouvement de battement. Il prend
son insertion sur le bréchet et sur 'humérus. Avant la migration, les organes connaissent des
variations de taille afin de s’adapter aux besoins de I'ociseau. Chez deux espéces de Bécasseaux
maubeéches (Calidris canutus), les muscles pectoraux voient leur masse augmenter de 43 a 44% de
leur masse initiale, ce qui représente 29% a 39% de 'augmentation de masse totale en pré-migration
(Dietz et al., 1999).
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c. Modifications de l'ultrastructure du muscle

L’hypertrophie musculaire observée en période pré-migratoire chez de nombreuses espéces
d’'oiseaux est associée a des modifications de leur structure. Des coupes transversales de fibres
musculaires ont été réalisées chez des Bécasseaux variables (Calidris alpina) et des Bécasseaux
sanderling (Calidris alba) en hiver et quelques temps avant le départ en migration. L’augmentation
de la surface transverse des fibres est liee a une augmentation du volume de mitochondrie dont la
proportion augmente en lien avec une baisse de la proportion de myofibrilles (le sarcoplasme ne
variant pas de fagon significative).

Cette modification permettrait d’accroitre les capacités oxydatives du muscle (Evans et al.,
1992). La nature des fibres présentes dans les muscles des oiseaux migrateurs est également
adaptée a leur métabolisme particulier. Chez une vingtaine de passereaux migrateurs, les fibres
musculaires prédominantes étaient les « Fast Oxydative Glycolytic » (FOG) ou fibre de Type IIA
(Bjorn O. Lundgren et Kiessling, 1988). Ces fibres possedent une vitesse de contraction moyenne a
rapide mais une trés forte capacité aérobie, une grande résistance a la fatigue et peuvent utiliser les
acides gras comme substrats énergétiques (Scanes et Dridi, 2022). Les passereaux effectuant des
migrations longue distance possédent des fibres musculaires plus fines qui selon 'auteur réduisent
les distances d’acheminement des substrats et des déchets entre le centre de la fibre et le sang. En
plus de 'augmentation de la densité capillaire, I'épaisseur de la barriere de diffusion entre les
vaisseaux et les fibres musculaires était réduite chez les passereaux migrateurs (Bjorn O. Lundgren
et Kiessling, 1988).

Les fibres musculaires subissent également des modifications de leur structure moléculaire.
Chez le Bruant a couronne blanche (Zonotrichia leucophrys), une petite espéce de passereau
migrant entre le Canada et le sud des Etats-Unis, une modification de la proportion de deux types
d’'isoformes de la chaine lourde de myosine a été mise en évidence. Alors qu’une seule de ces
isoformes est présente en période hivernale, I'isoforme adult fast 2, elle se retrouve a 64,8% dans
la fibre avec l'isoforme adult fast 1 qui elle est a un taux de 35,2% avant le départ en migration
printaniere. La tendance s’inverse a l'arrivée avec une plus grande proportion de lisoforme adult
fast 1. Bien que les propriétés mécaniques de ces isoformes restent inconnues, ces variations
peuvent laisser penser qu’il s’agit d’'un processus d’adaptation en faveur de la puissance mécanique
du vol (Velten et al., 2016). D’autres études sont nécessaires pour comprendre les conséquences
de ces modifications.
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2. Navigation et orientation

A. Modalités d’orientation

a. Apprentissage de litinéraire : migrateur voyageant en groupe et notion de
compas de navigation

Un grand pilier de la migration qui fait 'objet de nombreuses recherches est I'orientation des
oiseaux pendant leur voyage. Pour un bon nombre d’entre eux, les jeunes suivent les parents en
début de migration et une partie du trajet est consacré a I'apprentissage. Ainsi, la vue et la mémoire
des lieux constituent un facteur important permettant aux oiseaux de s’orienter. Cependant un
nombre important d’espéces d’oiseaux migrent la nuit ou entament leur migration sans aucune
imprégnation parentale. Ces espéces doivent se servir de repéres dans leur environnement pour
trouver leur trajet. On parle de compas de navigation (Chernetsov, 2017). De nombreuses
hypothéses ont été émises pour comprendre les différents compas dont se servent les oiseaux pour
s’orienter et la représentation de leur trajet ou carte de navigation. Pour appréhender les différents
compas dont disposent les oiseaux migrateurs, il convenait de les soumettre a des variations
environnementales réelles ou simulées et d’observer leur comportement. L’entonnoir d’Emlen,
Figure 22, est l'outil le plus utilisé dans les expériences traitant de l'orientation des oiseaux
migrateurs. L'oiseau est placé au centre de cet entonnoir, ainsi lorsqu’il exprime son agitation
migratoire, il laissera des traces sur le bord de I'entonnoir. Les zones les plus marquées sont
interprétées comme la zone indiquant la direction préférentielle de I'oiseau (W. Engelmann, 2009).

Figure 22 : L'entonnoir d'Emlen d’aprés Engelmann, 2009.
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b. Nécessité d’un modeéle d’orientation innée

De nombreux oiseaux juvéniles entament leur migration en autonomie sans aide parentale.
Il s’agit par exemple de passereaux de la famille des Turdidés, des Sylviidés ou d'oiseaux de plus
grande taille (Ardéidés). L'existence d’une imprégnation parentale ou d’'une phase d’apprentissage
s’avére impossible. L’hypothése d’'une détermination génétique du trajet a suivre est donc avancée.
En 1990, Helbig a effectué des croisements de différentes populations de Fauvette a téte noire
(Sylvia atricapilla). Cette espéce de passereau est un migrateur nocturne et présente des
mouvements de population trés variables. Certaines populations restent sédentaires tandis que
d’autres adoptent un comportement migratoire. Au sein des populations migratrices, il existe
différents schémas d’orientation. Les croisements ont ainsi été réalisés entre des populations
migrant vers le sud-ouest et d’autres vers le sud-est. La génération hybride obtenue a montré une
orientation intermédiaire au regard des génération de parents (Helbig, 1991). L’hypothése d'une
héritabilité génétique du trajet migratoire est ainsi confortée.

L’implication de la génétique au moment du départ et la mise en évidence du géne « Clock »
qui joue un réle dans linitiation de la migration (Bazzi et al., 2016) a motivé les recherches sur
l'identification des structures génétiques qui déterminent le trajet migratoire. A ce jour, peu d’études
ont obtenu des résultats sur ce sujet. Une étude portant sur des populations de Pouillot fitis
(Phylloscopus trochilus) aux phénotypes migratoires différents a montré une variation génétique sur
les chromosomes 1, 3 et 5. Les variations identifiées sur le chromosome 3 seraient liées a laltitude
et la latitude du site de reproduction et celles sur les chromosomes 3 et 5 seraient en lien avec la
répartition géographique de I'espéce (Lundberg et al., 2017). D’autres structures génétiques ont été
identifiées comme déterminantes du comportement migratoire ou de I'orientation choisie par une
population chez les Grives a dos olive (Delmore et al., 2016).

Cependant les modalités d’action de ces régions chromosomiques restent encore inconnues
et apparait alors la nécessité de les soumettre a des variations d’environnement pour en savoir plus
(Merlin et Liedvogel, 2019). La possibilité de ces espéces de trouver leur destination migratoire sans
apprentissage signifie également que celles-ci posséderaient un compas de navigation utilisant des
éléments de I'environnement pour s’orienter.

c. Le champ magnétique

L’'un des principaux phénomeénes naturels utilisés par les oiseaux pour s’orienter est le champ
magneétique.

Le champ magnétique est généré par le noyau terrestre. Il se caractérise en tout point par une
direction, un sens et une norme. Le noyau terrestre agit comme un aimant impliquant ainsi une
notion de polarité. Celui-ci agit comme un bouclier sur la Terre car il la protége des particules émises
lors des éruptions solaires. C’est entre autres ce qui a permis le développement de la vie sur Terre.
La découverte du champ magnétique a conduit a son utilisation comme moyen d’orientation pour
'Homme. Pour les oiseaux, les premiéres études et observations concernant I'implication du champ
magnétique dans leur orientation datent du XXéme siécle. Wolfgang et Roswitha Wiltschko ont
soumis des Rouges-gorges familiers (Erithacus rubecula) a des variations de champs magnétiques
et mis en évidence l'influence de ces changements sur la direction empruntée par ces oiseaux
(Wiltschko et Wiltschko, 2022).
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B. Sensibilité et intégration des signaux magnétiques

a. Voie de conduction électrique

L’'une des hypothéses avancées pour expliquer 'appréciation du champ magnétique par les
oiseaux migrateurs est la voie de conduction électrigue. Ce mode de conduction fait I'objet de
nombreuses recherches chez les poissons notamment les Elasmobranches (requins, raies). Ceux-
ci capteraient le champ magnétique et électrique grace aux ampoules de Lorenzini. Ces ampoules
sont des pores en contact de I'eau, elles sont remplies d’'une « gelée » dite conductrice. A ce niveau,
des échanges électriques peuvent avoir lieu grace a une association de canaux voltage dépendants
de type potassique et calcique. Les canaux mis en évidence sont le canal calcique voltage-
dépendant Cav 1.3 et le canal potassique BK (Newton et al., 2019).

La présence d’'isoformes de ces canaux a été mise en évidence dans I'appareil vestibulaire
de pigeons (Columba livia). Ces canaux se situent dans 'ampoule des canaux semi-circulaires.
Cette région regroupe les cellules sensitives ciliées sensibles au courant de I'endolymphe. Dans
cette étude, il a été également montre, par le biais de marqueurs d’activité neuronale C-FOS, une
activation du systéme vestibulaire lorsque les pigeons étaient soumis a une stimulation magnétique
et que ce champ magnétique induisait un champ électrigue dans les canaux semi-circulaires comme
représenté sur la Figure 23 (Nimpf et al., 2019).

Figure 23 : Schéma des canaux semi-circulaires et de lalocalisation des isoformes de canaux
ionigues voltage-dépendants (VGIC) d’aprés Nimpf et al., 2019.
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b. Voie de conduction par particules magnétiques

La seconde hypothése concernant la perception du champ magnétique réside dans la
présence directe de particules magnétiques dans 'organisme. La magnétite est un composé minéral
magnétique a base de fer, soumis a un champ magnétique. Les atomes de fer composant cette
magnétite orientent leur moment magnétigue dans la méme direction (ENCYCLOPZEDIA
UNIVERSALIS).
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Il convenait ainsi de rechercher la présence de composés ferromagnétiques dans
'organisme. La technigue utilisée par les premiéres études a été la coloration au bleu de Prusse.
Les premiéres particules magnétiques trouvées se situaient dans la partie haute du bec. Des
analyses histologiques ont mis en évidence la présence de composés ferromagnétiques dans des
dendrites situées dans le derme du bec supérieur. Cette étude a été menée sur le Rouge-gorge
européen (Erithacus rubecula), la Fauvette des jardins (Sylvia borin) et la Poule domestique (Gallus
gallus), une espéce non migratrice (Falkenberg et al., 2010). Chez des pigeons voyageurs, Fleissner
et al., 2007, a aussi montré la présence par histologie et rayons X de particules de Fer dans les
dendrites du nerf trijumeau dans la partie supérieure du bec. Ces zones sont réparties en 6 plaques
(3 de part et d’autre du bec). Les tailles et formes de chaque plaque sont légérement différentes.
Les informations médiées par ces particules de magnétites pourraient probablement étre transmises
par des canaux ioniques mais cette hypothése n’est encore qu’'un modéle (Cadiou et McNaughton,
2010).

L’'implication du nerf trijumeau dans [l'orientation des oiseaux a aussi fait I'objet de
nombreuses recherches. Une expérience menée sur des jeunes Rousserolles effarvatte
(Acrocephalus scirpaceus) montre que les oiseaux dont la branche ophtalmique a été sectionnée
ne sont pas capables de trouver leur aire de migration printaniére tandis que des jeunes déplacés
sans section nerveuse sont capables de compenser leur dérive et d’arriver a bon port (Kishkinev et
al., 2013). L’intégration des afférences du nerf trijumeau concernant le champ magnétique n’est pas
encore totalement comprise. Les informations arrivent d’abord dans les noyaux spinal (SpV) et
principal (PrV) du complexe trijumeau dans le tronc cérébral. Le PrV se décompose en 2 parties :
ventrale et dorsale. Les derniéres études décrivent des connexions avec le télencéphale mises en
évidence jusqu’ici mais de nombreuses voies restent encore inconnues (Kobylkov et al., 2020).

D’autres particules de magnétite ont été mises en évidence dans la lagena une région de
I'oreille interne (Zhao et al., 2009).

Cependant, bien que prometteuses, les recherches portant sur le modele de conduction par
des particules magnétiques restent limitées et récemment des études ont remis en cause cette
hypothése. Les particules de magnétite situées dans le bec se sont avérées étre des macrophages
impliqués dans 'homéostasie du fer (Treiber et al., 2012). Des recherches récentes utilisant la
microscopie a transmission électronique sont venues contredire la présence de particules
magnétiques dans I'appareil vestibulaire (Malkemper et al., 2019).

c. Voie de conduction par lalumiére

La troisieme hypothése proposée pour expliquer la magnétoréception serait liée a I'énergie
lumineuse. La sensibilité du champ magnétique est attribuée a des paires de radicaux contenus
dans des cellules photosensibles. La protéine identifiée comme pouvant former des radicaux pairs
est le Cryptochrome 4 (CRYPA4).Il apparait que lors de la migration, on observe une augmentation
de I'expression de ’ARNm codant pour cette protéine mis en évidence chez des Rouges-gorges
européens (Erithacus rubecula). Elle se trouve dans les cénes doubles de la rétine de l'oiseau
(Gunther et al., 2018). L’absorption de photons par le CRYP4 qui est un photorécepteur a la lumiére
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bleue conduit & un état intermédiaire qui est, lui, sensible au champ magnétique. L’illustration d’un
intermédiaire dans un état instable est représentée sur la Figure 24.

L’absorption de la lumiére induit, au sein du cryptochrome, un transfert d’électron a partir
d’un résidu tryptophane et forme une paire de radicaux : le tryptophane et une flavine adénine
dinucléotide (FAD). Cette paire de radicaux est alors magnétosensible de par le spin de leurs
électrons isolés (Hore et Mouritsen, 2016). Les protéines interagissant avec le CRYP4 restent
encore non identifiées (Wu et al., 2020).

Figure 24 : Analogie de la magnétoréception par la lumiére d’aprés Hore et Mouritsen, 2016.

Sur cette figure, I'abeille représente par analogie les variations du champs magnétique. A elle seule,
I'abeille ne peut faire tomber un bloc de pierre, ce dernier représentant le cryptochrome 4. Cependant si ce
bloc est incliné, autrement dit dans un état instable, I'abeille peut effectivement le faire tomber (Hore et
Mouritsen, 2016).

(a) energy

“reactants” “radical pair” “products”

La médiation du signal magnétique nécessitant I'énergie lumineuse fait également I'objet de
nombreuses recherches. Le cluster N est une région située dans le prosencéphale. Il appartient a
'ensemble du systeme visuel du cerveau et recoit des informations des voies afférentes visuelles
thalamo-fugales, Figure 25. a été montré une exacerbation de I'activité de cette zone la nuit a faible
lumiére chez le Pipit farlouse migrateur diurne et nocturne (Zapka et al., 2010). De plus, chez des
Rouges-gorges familiers, migrateurs nocturnes stricts, des oiseaux ayant subi une Iésion du cluster
N ont été désorientés lorsqu’ils ont été soumis a des variations de champs magnétiques (Zapka et
al., 2009). Le cluster N représente un bon candidat de médiation des signaux émis par les radicaux
pairs.
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Figure 25 : Localisation du cluster N et ses voies afférentes
d'aprés Scanes and Dridi, 2022.

A: arcopallium; E: entopallium; H: hyperpallium; HF : hippocampal formation; IHA : interstitial region of the
hyperpallium intercalatum; GLd: lateral geniculate nucleus, dorsal part; M: mesopallium; MD : mesopallium

dorsale; MV : mesopallium ventrale; N : nidopallium; OT : optic tectum; P : pallidum; Rt : nucleus rotundus;
St : striatum
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Il convient d’étre prudent quant a toutes ces hypothéses, malgré les avancées considérables
dans ce domaine, aucun consensus a ce jour n’existe concernant les mécanismes de la
magnétoréception chez les oiseaux migrateurs.
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C. Autres modes d’orientation

a. Etoiles et soleil

Le champ magnétique n’est pas le seul outil que les oiseaux migrateurs peuvent utiliser
comme boussole. L'expérience de Zapka consistant a léser le Cluster N de Rouges-gorges familiers
a montré que les oiseaux soumis uniguement aux champs magnétiques étaient désorientés,
cependant ceux soumis uniquement au compas solaire ou stellaire étaient en mesure de compenser
les variations de champs magnétiques (Zapka et al., 2009). Une expérience sur des Pigeons
domestiques (Columba livia) a consisté a exposer des individus au soleil de I'aprés-midi uniguement
puis a les habituer a se diriger dans une direction pour se nourrir sans repére topographique.
Relachés en matinée sous un ciel couvert, les individus n’étaient plus capables de retrouver le lieu
de nourrissage (Budzynski et al., 2000). Des simulations de trajets migratoires, entreprises pour
estimer lequel des champs solaire ou magnétique prédominaient lors la migration, estiment que le
compas magnétique est actif sur toutes les latitudes tandis que le solaire ne fonctionnerait que sur
le haut Arctique (Akesson et Bianco, 2017). Au méme titre que le Soleil, les étoiles sont un compas
secondaire. Des fauvettes soumises a un ciel étoilé et une variation du champ magnétique, orientent
leur trajectoire en suivant la variation de champ magnétique. Si I'intensité du champ magnétique
était réduite et rendue imperceptible, les oiseaux étaient capables de s’orienter avec les étoiles
comme seul outil (Muheim et al., 2006a).

Etoiles et soleil, dans une seconde mesure, sont actuellement considérés comme participant
a lorientation des oiseaux migrateurs. Les mécanismes sous-jacents et modalités de
complémentarité entre ces différents compas restent encore inconnus. De plus, on ignore encore a
ce jour comment les oiseaux sont capables de compenser les variations temporelles du soleil
(Guilford et Taylor, 2014).

b. Lumiére polarisée

La lumiere est composée de plusieurs ondes transversales qui oscillent dans différents plans
de maniére aléatoire. La polarisation de la lumiére est 'oscillation d’'ondes lumineuses dans un plan
prédominant. Le soleil est une source de lumiére polarisée. Des expériences menées sur des
Méliphages a joues d’or (Lichenostomus chrysops) ont montré qu’en I'absence d’information
géomagnétique et avec une lumiére polarisée seule, les oiseaux se déplacaient dans la bonne
direction, alors que ces mémes oiseaux soumis a des dépolarisateurs de la lumiére étaient
désorientés. L’hypothése que les oiseaux soient sensibles a la lumiére polarisée et puissent I'utiliser
pour s’orienter est donc émise (Munro et Wiltschko, 1995). Une étude montre également chez des
Bruants des prés (Passerculus sandwichensis) que la lumiére polarisée du soleil levant et couchant
serait utilisée comme outil de calibration des différents autres compas d’orientation comme le
compas magnétique ou solaire soumis a des variations liées a la latitude ou la géographie (Muheim,
2011). Ces hypothéses ont conduit & un modele reliant les récepteurs de la lumiéere polarisée a ceux
de la voie de conduction lumineuse de la magnétoréception, Figure 26 (Muheim, 2011).
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Figure 26 : Facteurs environnementaux et orientation lors de la migration d’aprés Wiltschko
et Wiltschko, 1990.
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c. Olfaction

Certaines études témoignent de linfluence de l'olfaction dans l'orientation pour certaines
espeéces. Des Puffins de Scopoli (Calonectis diomedea) rendus anosmiques n’ont pas été capables
de retrouver leur colonie d’origine tandis que dans la méme étude, ceux ayant été rendus insensibles
au champ magnétique ont pu revenir sur leur site d’origine (Padget et al., 2017). L'influence de
I'olfaction sur les déplacements a ainsi été démontrée chez des Pigeons voyageurs en émettant
I'hypothése que ceux-ci pergoivent les odeurs de leur lieu d’origine en association avec la direction
du vent (Gagliardo, 2013). Cependant, de nombreuses recherches restent nécessaires pour
comprendre les mécanismes sous-jacents.

3. Réponses aux différentes contraintes

A. Contraintes liées a ’environnement
a. Manque d’oxygéne et altitude

La plupart des oiseaux migrateurs volent a environ 1 kilométre d’altitude. Certains oiseaux montent
en altitude pour rechercher une température ou des courants aériens plus favorables au vol, ou
parce que leur trajet migratoire rencontre des reliefs géographiques. Quelques espéces se
retrouvent dans des conditions d’hypoxie sévére qui nécessitent une adaptation de 'organisme pour
pouvoir non seulement survivre mais également continuer a voler. L’'Oie a téte barrée (Anser
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indicus),Figure 27, effectue une migration entre son site de reproduction en Chine et en Mongolie et
son lieu d’hivernage en Inde. Son trajet migratoire rencontre la chaine de 'Himalaya. Cet oiseau a
donc fait I'objet de nombreuses études pour comprendre les adaptations physiologiques qui lui
permettent de voler autour de 6 ou 7 kilométres d’altitude. La pression d’oxygene y est de 6,7 kPa
soit un tiers de la pression d’oxygéne au niveau de la mer (Scanes et Dridi, 2022). L’Oie a téte barrée
posséde des poumons plus larges que les autres especes ce qui lui permet d’augmenter son volume
courant. Des mutations de sous-unités de I’hémoglobine lui conférent une meilleure affinité pour
'oxygene (Lagué, 2017). Une étude a été menée pour comparer les mécanismes de réponse a
I'hypoxie chez une espéce résidant dans les Andes toute I'année et I'Oie a téte barrée qui y est
confrontée lors d’'un effort intense temporaire. Les chercheurs supposent que chez I'Oie a téte barrée
la performance de vol est associée a une augmentation de la ventilation et de la fréquence cardiaque
c’est-a-dire du transfert par convection de I'oxygéne contre une adaptation plutét structurelle du
ceeur et des poumons chez I'Ouette des Andes (Chloephaga melanoptera), espéce vivant en altitude
toute 'année (Lague et al., 2017). Une étude a mis en évidence une augmentation de la cinétique
de la Cytochrome c oxydase, enzyme intervenant dans la réduction du dioxygéne dans la
mitochondrie, par rapport a deux autres espéces migratrices (Scott et al., 2011).

Figure 27 : lllustration de I'Oie a téte barrée
d’aprés A.Betgé-Brezetz.

b. Climat

La migration est susceptible d’étre perturbée par des variations climatiques. L’étude du
passage d’'oiseaux dans un goulot d’étranglement géographique a montré que le brouillard était le
principal facteur déclenchant la décision de passage des oiseaux (Panuccio et al., 2019). La
direction des vents dominants, la présence de précipitations sont autant de facteurs qui modifient la
migration soit en I'interrompant ou en différant le moment du départ (O’'Neal et al., 2018). Il a été
montré chez des Barges a queue noire que les oiseaux pouvaient voler a une altitude plus élevée
pour échapper a des températures trop élevées et dans une moindre mesure pour éviter des vents
trop violents (Senner et al., 2018).
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B. Contraintes a I’échelle individuelle

a. Température interne

La température corporelle des oiseaux est en moyenne de 41°C. Celle-ci est susceptible de
subir des fortes variations notamment lors du vol. Chez les Eider a duvet (Somateria mollissima),
'augmentation de la température corporelle a été identifiée comme étant un facteur limitant du temps
de vol (Guillemette et al., 2016). L’effet de I'hnyperthermie et son impact sur le vol chez les migrateurs
longue distance comme les passereaux restent a ce jour encore inconnus.

b. Manque de sommeil

Les oiseaux migrateurs doivent également faire face au manque de sommeil. Ce défi s’avére
accru pour les oiseaux effectuant peu ou pas d’escale. L’'une des techniques connues est le sommeil
unihémisphérique. L'un des hémisphéres cérébraux est en état de sommeil, caractérisé par des
ondes lentes, tandis que l'autre reste réveillé. Une étude portant sur des Frégates du Pacifique
(Fregata minor) révele qu’en vol plané, ces oiseaux dorment avec les deux hémisphéres mais
lorsqu’ils doivent s’orienter dans les courants ascendants, ils ne dorment plus qu’avec un seul
hémisphére. C’est 'hémisphére ipsilatéral au sens de rotation qui est en état de sommeil de maniére
a ce que I'ceil du méme co6té soit ouvert puisque contrélé par I’hémisphére controlatéral (Rattenborg,
2017). Malgré ces mécanismes compensatoires les oiseaux ne dormiront que 0,7h par jour pendant
10 jours ; a leur arrivée sur terre ils ont dormi 12,8h par jour pendant 21 jours (Rattenborg, 2017).

c. Immunité

Au cours de la migration, les oiseaux sont exposés a de nombreux stress environnementaux
mais également a une pression immunitaire. La concentration des individus, le métabolisme accru
nécessaire au vol et les changements rapides d’environnements constituent des facteurs de stress
au détriment de 'immunité et en faveur d’une pression infectieuse. Il a été démontré chez des
Mouettes rieuses (Chroicocephalus ridibundus) que leur migration était associée a une baisse
d'immunité ce qui se traduit par une diminution significative des comptages leucocytaires pendant
les périodes migratoires hivernales et printaniéres (Ushine et al., 2020). Le potentiel immunitaire est
défini comme le capital d’investissement disponible pour assurer les fonctions immunitaires. On
considére par exemple que pour une espéce migratrice, bien que fragilisée par la migration, celle-ci
dispose de meilleures conditions environnementales en hiver qu'une espéce résidente qui doit faire
face a une raréfaction des ressources durant la méme période (Buehler et al., 2010). Les
mécanismes d’adaptation du systéme immunitaire soumis aux stress de la migration demeurent
méconnus. L’équilibre immunitaire se révéle trés complexe et de nombreux facteurs tels que la
nature du pathogéne auquel sont soumis les oiseaux, les particularités inter et intraspécifiques sont
a considérer.
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C. Influence de I’étre humain sur la migration

a. Changement climatique

L’'impact du changement climatique sur la migration des oiseaux a commenceé a étre étudié
conjointement aux recherches entreprises pour comprendre le phénoméne migratoire. Le premier
effet de 'augmentation de la température est lié aux mouvements des populations. En effet, les
variations climatiques remettent en question le choix stratégique de migrer notamment vers des
latitudes plus chaudes. La comparaison des temps de séjour sur les différents sites de reproduction
ou d’hivernage a montré une évolution au fil du temps. Ainsi, les migrateurs transsahariens hivernant
en Gambie et nichant en Europe ont allongé leur séjour en Europe de 16 jours au cours des trente
derniéres années et écourté leur hivernage en Afrique de 63 jours en une soixantaine d’années
(Lawrence et al., 2022). Le réchauffement climatique induit également des maodifications
phénologiques notamment sur la taille corporelle et une augmentation de la longueur des ailes, ce
qui pourrait permettre de s’adapter a des conditions de migration plus rudes (Weeks et al., 2020).

b. Perturbations de I’orientation

De nombreuses infrastructures humaines sont susceptibles de perturber I'orientation des
oiseaux migrateurs. Des Rouges-gorges familiers (Erithacus rubecula) ont été soumis au bruit
électromagnétique des ondes radio ou de celles émises par des appareils électroniques. Les
oiseaux se sont retrouvés désorientés lorsqu’ils étaient capables de les percevoir mais retrouvaient
leur faculté d’orientation lorsqu’ils étaient placés dans un milieu vierge de bruits électromagnétiques
(Engels et al., 2014). La pollution lumineuse perturbe également la migration. L’effet de la pollution
lumineuse sur les oiseaux migrateurs est avant tout un phénoméne d’attraction. La présence en
grand nombre de petits passereaux migrateurs en ville a été corrélée positivement avec l'intensité
de la lumiére artificielle générée par les zones urbaines (La Sorte et al., 2017). La présence de ces
oiseaux en ville les rend plus vulnérables et augmente les risques de collisions par exemple.

c. Obstacles sur le trajet

Le trajet migratoire peut s’avérer périlleux du fait des nombreuses occasions de collision que
les oiseaux peuvent rencontrer. Les éoliennes notamment représentent un danger non négligeable.
Ce sont les parcs éoliens qui répertorient le plus de collisions. Les éoliennes perturbent également
le vol a cause des turbulences qu’elles créent (Zwart et al., 2016). Certaines especes sont connues
pour étre plus susceptibles d’entrer en collision avec des obstacles tandis que d’autres évitent les
zones a risques. Les collisions se produisent également avec des engins de transport comme les
avions ou le trafic routier, les vitres des immeubles ainsi que les lignes a haute tension (Erickson et
al., 2001). Le Tableau 2 résume les moyennes de collisions répertoriées aux Etats-Unis par une
méta-analyse, ces données ont été extraites par la LPO (Ligue de Protection des Oiseaux),
(« Protéger I'espace aérien - www.migraction.net »).
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Tableau 2 : Causes de collision et moyennes d'effectifs d'oiseaux atteints par an aux Etats-
Unis d’aprés Erickson et al., 2001.

Objet de collision Nombre d’oiseaux estimé aux Etats-Unis
Trafic routier 60 & 80 millions/an
Immeubles et baies vitrées 98 a 980 millions/an
Pyldnes électriques 174 millions/an
Eoliennes 0,001 a 0,04 millions/an
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Conclusion

Nous avons ici établi un bilan le plus exhaustif possible des connaissances actuelles sur les
mécanismes physiologiques de la migration chez les oiseaux.

La diversité des adaptations physiologiques réside en premier lieu dans la diversité des
espeéces et stratégies de migration en réponse a des pressions de sélection différentes. La migration
répond aux besoins primaires nécessaires a la survie d’'une espéce, c’est-a-dire se reproduire et se
nourrir. La rythmicité de la migration repose sur la perception de la photopériode qui s’allonge au
printemps et régresse en automne.

Le premier enjeu de la migration est la préparation a une forte demande en énergie. Les
différentes phases endocriniennes montrent des variations relatives des taux d’hormones circulants.
La phase de développement se caractérise par une forte accumulation de réserves. Celles-ci sont
majoritairement composées d’acides gras. La mise en place de ce métabolisme spécifique permet
d’optimiser le stockage et I'utilisation des graisses au cours du vol. Les appareils cardiovasculaires
et musculaires des oiseaux migrateurs ont des propriétés leur permettant d’optimiser les échanges
d’oxygéne et de fournir un exercice intense pendant une longue durée. Certaines espéces peuvent
également adopter des types de vol particuliers permettant une épargne énergétigue non
négligeable.

L’'orientation au cours de la migration laisse encore des questions en suspens quant aux
mécanismes physiologiques qui rendent les oiseaux magnétosensibles. Il existe a ce jour trois
hypothéses qui proposent des voies d’intégration de signaux magnétiques. Beaucoup de zones
d’'ombre subsistent, notamment la considérations de variations inter-spécifiques. Les oiseaux sont
également capables de s’orienter avec d’autres éléments de I'environnement comme des reliefs
particuliers ou encore les astres.

Les oiseaux migrateurs doivent faire face, au cours du vol, a des contraintes intrinseques au
vol ou environnementales. Ainsi, leur physiologie leur permet de lutter contre le manque de sommeil,
les variations de températures interne et externe et pour certains, en condition de forte hypoxie liée
a laltitude. De plus en plus d’individus voient leurs conditions de voyage modifiées par les
infrastructures et la présence des étres humains. Connaitre les mécanismes physiologiques de la
migration peut ainsi étre une ouverture a une meilleure compréhension de ce qui les perturbe au
cours du vol et parfois menace la survie de certaines populations.
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ADAPTATIONS PHYSIOLOGIQUES AU PHENOMENE
MIGRATOIRE CHEZ LES OISEAUX

AUTEUR : Adélaide BETGE-LAGARDE-BREZETZ

RESUME :

Les oiseaux migrateurs effectuent plusieurs fois par an des vols a plus ou moins longue
distance qui nécessitent une adaptation particuliére de leur organisme. Les objectifs et les types de
migration sont tres variés. La compréhension des mécanismes physiologiques sous-jacents a la
migration a fait 'objet de nombreuses recherches. L’apparition de nouveaux modes d’'études, avec
notamment I'emploi des données obtenues par satellite, a permis une avancée considérable dans
le suivi des oiseaux migrateurs.

Cette thése a pour vocation de faire un état des lieux des actuelles connaissances
concernant la physiologie de la migration chez les oiseaux. Elle aborde la variété écologique des
différents migrateurs ainsi que le calendrier biologique qui rythme leurs déplacements. Le
déterminisme génétique, I'endocrinologie et le métabolisme ainsi que les récents modéles
d’orientation y sont décrits. Enfin, les adaptations aux contraintes environnementales plus ou moins
spécifiques et aux contraintes humaines sont évoquées.

De nombreux sujets demeurent encore a explorer et beaucoup d’études laissent place a de
nouvelles interrogations. La difficulté réside dans les considérations des variations interspécifiques,
voire intraspécifiques, et I'accessibilité aux données.

MOTS CLES :
MIGRATION, OISEAUX, PHYSIOLOGIE

JURY :

Présidente : Pr Bénédicte GRIMARD-BALLIF
Directrice de thése : Pr Fanny PILOT-STORCK
Examinateur : Dr Pascal ARNE

| — "
Ecole nationale vétérinaire d'Alfort v ECOLE

' NATIONALE

VETERINAIRE
ALFORT



PHYSIOLOGICAL ADAPTATIONS TO MIGRATION IN BIRDS

AUTHOR: Adélaide BETGE-LAGARDE-BREZETZ

SUMMARY:

Several times a year, migratory birds make flights of varying distances that require their
bodies to adapt to particular conditions. The objectives and types of migration are highly varied.
Understanding the physiological mechanisms underlying migration has been the subject of much
research. The emergence of new methods of study, in particular the use of data obtained by satellite,
has enabled considerable progress to be made in the monitoring of migratory birds.

The aim of this thesis is to review current knowledge of the physiology of migration in birds.
It looks at the ecological variety of different migratory birds and the biological calendar that governs
their movements. Genetic determinism, endocrinology and metabolism as well as recent orientation
models are described. Finally, adaptations to different environmental and human constraints are
discussed.

Many subjects remain to be explored and many studies leave room for new questions. The
difficulty lies in considering interspecific and even intraspecific variations and the accessibility to the
data.
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