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INTRODUCTION 
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A. Cadre général 
 

L’abondance et la distribution des organismes marins présentent une grande 

hétérogénéité sur une large gamme d’échelles spatiales et temporelles (Steele 1991, Mann & 

Lazier 2006). De très nombreux travaux se sont intéressés à la distribution spatio-temporelle 

de la production primaire, notamment depuis le développement des satellites. En revanche, 

moins d’informations sont disponibles pour les niveaux trophiques supérieurs. Ceci s’explique 

principalement par les contraintes logistiques associées à l’échantillonnage de ces niveaux 

trophiques, non mesurables par les satellites. De telles mesures nécessitent en effet la mise en 

œuvre de campagnes océanographiques coûteuses en moyens logistiques et humains, et ne 

permettent généralement d’échantillonner que les échelles régionales, voir locales. En 

complément de ces études par des moyens à la mer importants, plusieurs auteurs (e.g. Croxall 

1992, Furness & Greenwood 1993) ont proposé au début des années 1990 d’utiliser les 

prédateurs marins supérieurs comme bio-indicateurs de la distribution et de l’abondance des 

ressources marines. En effet, leur position au sommet des chaînes trophiques leur confère 

naturellement un statut d’intégrateur des écosystèmes marins (e.g. Reid & Croxall 2001). La 

stratégie d’acquisition des ressources des prédateurs marins supérieurs est ainsi influencée par 

l’abondance et la structuration hétérogène de leurs proies, elles-mêmes contrôlées par les 

interactions entre la physique et la biologie. Ces prédateurs supérieurs sont plus accessibles 

que leurs ressources par l’observation en mer ou par la pose d’appareil de télémétrie ou 

d’enregistreurs d’activité à terre. Par ailleurs, ils consomment des quantités considérables de 

ressources, se chiffrant en centaines de millions de tonnes par an à l’échelle de l’océan global 

(e.g. Guinet et al. 1996). Ceci leur confère un rôle significatif dans les échanges trophiques 

marins. Ainsi, l’étude simultanée de la distribution de ces prédateurs et de leur régime 

alimentaire constitue un outil remarquable pour étudier la structuration des champs de proies à 

différentes échelles spatiales (e.g. Hunt 1991). Beaucoup d’études ont ainsi été menées sur les 

relations entre la distribution des prédateurs supérieurs et les structures océanographiques à 

grandes échelles telles que les structures frontales (Tynan 1998, Hunt et al. 1999, Bost et al. 

sous presse). 

 

Problématique générale de la thèse 
 

Avec le développement de l’imagerie satellitaire (Fig. 1.1) et des capacités 

numériques, les études des phénomènes mésoéchelle (de l’ordre de quelques dizaines à la 
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centaine de kilomètres et de plusieurs mois à l’année), occupent une place grandissante dans 

la compréhension actuelle de l’océan (Flierl & McGillicuddy 2002, Lévy et al. 2008). 

Simultanément, les progrès considérables de la télémétrie ont permis d’appréhender l’écologie 

des prédateurs à des échelles spatiales très fines (Jouventin & Weimerskirch 1990, 

Weimerskirch et al. 2002). Cependant, peu d’études ont mis en commun ces connaissances, 

afin de comprendre comment les structures mésoéchelle influencent l’écologie des prédateurs 

marins. L’objectif de ce travail de thèse est donc d’examiner, par une approche 

pluridisciplinaire, les liens entre la distribution spatiale des prédateurs marins supérieurs et les 

processus océanographiques à plusieurs échelles, et tout particulièrement les tourbillons 

mésoéchelle. En effet, ces structures semblent jouer un rôle déterminant, mais encore mal 

évalué, sur la production et la structuration biologique. Les tourbillons influencent 

probablement la distribution spatiale et le comportement des prédateurs exploitant les 

ressources. Malgré l’observation de distribution ou de trajets de prédateurs en lien avec des 

tourbillons comme chez les cétacés (Johnson et al. 2006), les oiseaux (Nel et al. 2001, Pinaud 

et al. 2005), les pinnipèdes (Ream et al. 2005) les tortues (e.g. Ferraroli et al. 2008), et les 

poissons (Domokos et al. 2007), encore très peu d’études ont exploré les processus 

océanographiques sous-jacents. Ce travail de thèse propose par conséquent de préciser et de 

quantifier pour la première fois les relations entre la distribution et le comportement des 

prédateurs et l’activité tourbillonnaire. 

 

 

 
Fig. 1.1. Image de la température de surface de la mer du 11/6/1997 montrant le Gulf Stream, 
chaud (en rouge-brun), et 2 tourbillons renfermant des eaux relativement chaudes (orange) 
dans les eaux froides (bleu-vert). (Université Johns Hopkins / Ocean Remote Sensing Group) 
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Intérêt de l’étude des cétacés en Méditerranée Occidentale 
 

La Méditerranée se prête particulièrement à l’approche des interactions entre les 

prédateurs et les phénomènes océanographiques à plusieurs échelles. En effet, elle présente 

toute la gamme de variabilité des phénomènes physiques et biologiques observée dans l’océan 

mondial, à des dimensions « humaines » qui autorisent un échantillonnage répété à l’échelle 

du Bassin Occidental. Dans le cadre de ce travail, j’ai examiné, à plusieurs échelles, les 

relations entre les phénomènes océanographiques en Méditerranée Occidentale et la 

distribution de prédateurs non contraints spatialement, i.e. les cétacés et plus particulièrement 

le rorqual commun, le dauphin bleu et blanc et le dauphin commun (Fig. 1.2).  

 

        

 
 

Fig. 1.2. Dauphin commun (en haut à gauche) dauphin bleu et blanc (en haut, à droite) et 
rorqual commun (en bas). 
 

Intérêt de l’étude du manchot royal de Crozet (zone Indienne de l’Océan Austral) 
 

Dans le contexte de l’Océan Austral, les grandes zones frontales circumpolaires sont 

des sites d’alimentation importants pour de nombreux prédateurs. C’est le cas du Front 

Polaire qui constitue le site d’alimentation privilégié des manchots royaux de Crozet (Fig. 

1.3). Ces zones frontales présentent également une variabilité à plusieurs échelles. Grâce à 

une série unique de suivi satellitaire de manchots royaux sur 15 ans, je me suis intéressé à 

l’influence de la variabilité du Front Polaire, en particulier la variabilité interannuelle et celle 

liée à la forte activité tourbillonnaire, sur les trajets des animaux. 
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Fig. 1.3. Manchot royal en incubation. L’œuf se trouve sous la poche ventrale. 

 

 

B. Objectifs et structure de la thèse 

 

1) Les cétacés de Méditerranée Occidentale 

 

En ce qui concerne les cétacés de Méditerranée Occidentale, les interrogations sur 

leurs distributions étaient fondées sur des connaissances limitées dans l’espace et dans le 

temps. En effet, ces connaissances sont essentiellement basées sur des observations visuelles 

qui ont principalement eu lieu dans la partie Nord du bassin et pendant l’été. En raison du 

manque d’échantillonnage adéquat pour l’étude des déplacements saisonniers, de nombreuses 

spéculations entouraient ainsi une possible migration du rorqual commun à l’intérieur et à 

l’extérieur de la Méditerranée. L’objectif principal de ce travail est d’étudier les interactions 

entre les cétacés et les processus dynamiques mésoéchelle. L’objectif double (i) 

d’amélioration des connaissances sur les cycles annuels des cétacés à l’échelle du Bassin 

Occidental et (ii ) d’étude des relations avec la dynamique marine mésoéchelle, a nécessité la 

mise en place d’un échantillonnage adapté à partir des lignes régulières des ferries. Ceci nous 

a permis de définir l’utilisation des habitats des cétacés en Méditerranée Occidentale à 

plusieurs échelles. Par ailleurs, un suivi individuel par la télémétrie (balise Argos) de 8 

rorquals communs a permis d’étudier leurs déplacements, mais aussi de définir leurs zones 

préférentielles pendant plusieurs mois (2002-2003). Dans le cadre de l’étude de l’écologie des 

cétacés dans le milieu méditerranéen, les objectifs étaient les suivants: 
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1) Dans un premier temps, j’ai examiné la distribution des observations visuelles des 

cétacés et les trajets des rorquals communs à différentes échelles spatiales et temporelles. A 

ces différentes échelles, j’ai étudié les interactions avec les processus océanographiques 

mesurés in-situ et par les satellites.  

 

- A large échelle, les variations de distribution ont permis de définir les zones 

préférentielles des différentes espèces des cétacés. Ces variations à l’échelle d’un 

cycle annuel et du Bassin Occidental (i.e. les distributions saisonnières) ont été 

examinées en relation avec les phénomènes océanographiques. 

 

- A mésoéchelle, j’ai cherché à définir les interactions entre les cétacés et 

l’activité tourbillonnaire. Je me suis intéressé à quantifier ces interactions d’une part 

par l’analyse descriptive des observations visuelles et océanographiques obtenues sur 

les ferries en 2006-2007, et d’autre part en examinant la position relative aux 

tourbillons lors des trajets des rorquals obtenus en 2003-2004. 

 

- A submésoéchelle, j’ai examiné si les localisations obtenues lors des trajets 

des rorquals communs étaient reliées à l’activité filamentaire, estimée par une méthode 

Lagrangienne. 

 

2) Dans un deuxième temps, la modélisation des densités de cétacés a permis de 

définir des relations à plusieurs échelles avec des variables environnementales pertinentes 

issues des analyses précédentes. Ces relations caractérisent l’utilisation de l’habitat des 

prédateurs. La modélisation spatiale s’est révélée un outil performant pour analyser les 

données issues de plateformes opportunistes et pour étudier la distribution et l’abondance des 

animaux.  

 

2) Les Manchots royaux de Crozet 

 

Dans le contexte de l’Océan Austral, j’ai étudié l’influence de la variabilité 

environnementale sur les trajets des manchots royaux de Crozet. Le suivi  pluriannuelle de 15 

ans (la plus longue série de suivis d’animaux en mer à ce jour, CEBC-CNRS) m’a tout 

d’abord permis d’examiner la variabilité interannuelle des trajets en relation avec les 

variations de l’environnement et particulièrement la position du Front Polaire. A plus fine 
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échelle, j’ai étudié le comportement alimentaire des manchots royaux, à travers l’étude de 

leurs mouvements, en relation avec l’activité tourbillonnaire dans laquelle ils évoluent. J’ai 

ainsi pu examiner les trajets en lien avec les courants et les fronts mésoéchelle au cours des 

différentes phases de mouvements et de recherche alimentaire. De plus, ces voyages ont lieu 

pendant l’activité de reproduction estivale, où les manchots sont fortement contraints dans 

l’espace par la place centrale que représente la colonie (Orians & Pearson 1979), et également 

contraints dans le temps par des trajets courts. Ceci nous a permis d’explorer l’hypothèse que 

les manchots puissent utiliser les courants tourbillonnaires pour minimiser leur dépense 

énergétique liée à la nage durant la période où ils sont énergétiquement les plus contraints (i.e. 

départ en mer après une longue période de jeûne à terre). Les objectifs concernant l’étude des 

manchots royaux étaient les suivants: 

 

 3) Les études précédentes ont montré que les manchots atteignent le Front Polaire pour 

s’alimenter pendant la reproduction. Grâce à cette série de 15 ans de suivi Argos, j’ai pu  

quantifier la relation interannuelle entre les trajets et les mesures satellitaires de température 

de surface qui est un bon indicateur des zones frontales. 

 

4) J’ai étudié l’influence de l’activité tourbillonnaire sur les trajets et les mouvements 

du manchot royal pendant la reproduction, où les contraintes énergétiques sont 

particulièrement importantes. Pour ceci, les vitesses et les directions prises par les manchots 

au cours de leurs trajets on été analysées en relation avec la présence de structures frontales et 

des courants associés à l’activité tourbillonnaire. 

 

 Ce travail de thèse ayant fait l’objet d’articles publiés ou en cours de soumission, 

ceux-ci sont intégrés en annexe (chaque annexe faisant référence à un article). Les travaux 

correspondants font l’objet d’une synthèse dans la partie « résultats » des chapitres II et III. Le 

chapitre II aborde l’étude des relations entre la distribution des cétacés et leur environnement 

à plusieurs échelles en Méditerranée Occidentale. Cette approche multidisciplinaire et échelle-

dépendante est appliquée aux manchots royaux dans l’Océan Austral dans le chapitre III. La 

partie « matériels et méthodes » des chapitres II et III décrit les zones et les modèles d’études, 

les données et les différentes analyses employées. Le chapitre IV « discussion » intègre et 

interprète l’ensemble des résultats obtenus avant de conclure ce travail et de proposer des 

perspectives de recherche. 
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Mais avant d’examiner en détail ces questions il est important de procéder à des 

rappels dans le domaine de l’océanographie physique et biologique, et de l’écologie des 

prédateurs marins. En effet, cette thèse se situe à l’interface de ces disciplines. Avant d’en 

comprendre les liens, il est donc essentiel d’en rappeler les bases. 

 

 

C. Les phénomènes océanographiques à l’origine de 

l’hétérogénéité spatiale et temporelle biologique. 

 

1) La réponse biologique (production primaire) aux phénomènes 

océanographiques à différentes échelles 

 

La production et la distribution biologique sont modulées par de nombreux processus 

physiques et biogéochimiques (e.g. Kaiser et al. 2005). La colonne d’eau présente des 

gradients verticaux en température, en densité, en nutriments et en lumière. Il en résulte 

globalement une stratification de l’océan avec les eaux les moins denses à la surface. Ces 

eaux correspondent généralement à une couche de surface éclairée (euphotique) chaude et peu 

salée avec de faibles concentrations en nutriments. Les eaux denses profondes sont plus 

froides, plus salées, et riches en nutriments. La production primaire est conditionnée par la 

quantité de lumière (e.g. Marra 1978) et de nutriments disponibles (e.g. Dugdale & Wilkerson 

1992). Par conséquent, les phénomènes à l’origine d’un mélange ou d’un apport de nutriments 

en surface contribuent à créer des conditions favorables à l’augmentation de la production 

primaire (e.g. Eppley & Peterson 1979, Longhurst & Harrison 1989). Les écosystèmes 

productifs, saisonniers ou permanents, sont basés sur ce principe d’injection plus ou moins 

continu d’éléments nutritifs dans la couche euphotique (e.g. Carr & Kearns 2003). 

 

La variabilité spatio-temporelle de la production primaire est induite par des 

phénomènes se produisant à différentes échelles. La figure 1.4 montre l’étendue des échelles 

spatiales et temporelles des phénomènes océanographiques, de l’échelle locale à l’échelle 

globale. Elle met également en évidence l’inter-liaison des échelles spatiales et temporelles 

pour l’ensemble des processus océanographiques. 
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Fig. 1.4. Echelles temporelles et spatiales des principaux phénomènes océanographiques.  
 

 

 A l’échelle d’un bassin océanique (exemple de l’Océan Atlantique en figure 

1.5), la distribution de la production primaire est influencée par la circulation globale forcée 

par les systèmes de vents (pompage d’Ekman) (Yoder et al. 1993). Ce transport d’Ekman se 

traduit par des mouvements verticaux des masses d’eau à grande échelle, composés de 

remontées d’eau profonde (upwelling) au niveau des circuits subpolaires, à l’équateur et sur le 

bord Est des bassins, et d’un enfoncement des couches superficielles (downwelling) au niveau 

des circuits subtropicales. Par conséquent, les zones d’upwellings apparaissent globalement 

productives, alors qu’à l’opposé, les zones de downwellings sont signées par une faible 

production (oligotrophe). Une forte discontinuité de la production se distingue au niveau des 

fronts. Les fronts sont créés par la confrontation des masses d’eau présentant des 

caractéristiques physiques différentes. De telles discontinuités de grandes échelles sont 

observées au niveau du Gulf Stream ou encore au niveau des fronts circum-Antarctique de 

l’Océan Austral (Park et al. 1993, Belkin & Gordon 1996, Moore et al. 1999). Ces fronts 

correspondent à la frontière entre les eaux polaires et les eaux tempérées et présentent un fort 

contraste de production primaire révélé par les images satellites de couleur de l’eau à haute 

résolution (Fig. 1.5 et 1.6). 
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Fig. 1.5. (a) Climatologie des concentrations de chlorophylle de surface en Atlantique Nord 
(image CZCS, NASA). (b à d) Cycles saisonniers typiques de la concentration en 
chlorophylle de surface (trait noir) et de la profondeur de mélange (trait gris). b: floraison 
tardive (manque de stratification) mais intense (grande quantité de nutriments), c: floraison 
étalée b: faible floraison (manque de nutriments). (e, f) Image instantanée à haute résolution 
de la chlorophylle par imagerie satellitaire respectivement du Gulf Stream et de la région 
d’étude du programme POMME. (tiré de Lévy 2008). 
 

 

Les observations satellitaires ont révélé une grande hétérogénéité mésoéchelle et 

submésoéchelle comme le montrent les zooms des figures 1.5 et 1.6. Le Gulf Stream (Fig. 

1.5) et la rétroflexion des Aiguilles (Fig. 1.6) sont en effet des courants intenses et des zones 

frontales très marqués, s’accompagnant d’une activité tourbillonnaire particulièrement 

importante. Les instabilités des courants engendrent des phénomènes mésoéchelle, sous la 

forme de méandres de la veine de courant, qui peuvent aboutir à la formation de tourbillons 

(e.g. Strass 2002, Benitez-Nelson & McGillicuddy 2008). L’activité submésoéchelle, de 

l’ordre de 1 à 10 km (cf. les échelles spatio-temporelles de la (sub)mésoéchelle en figure 1.4) 

correspond à la variabilité de ces structures tourbillonnaires et aux filaments. Elle permet par 

exemple de distinguer un maximum de chlorophylle à la périphérie d’un anneau du Gulf 
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Stream (Hitchcock et al. 1993), ou bien encore d’identifier une structuration de la 

chlorophylle de l’ordre d’une dizaine de kilomètres dans l’Océan Atlantique Nord (Strass 

1992). 

 

 

 

 

Fig. 1.6. Climatologie estivale des concentrations de chlorophylle de surface dans l’Océan 
Austral (images SeaWiFS, NASA). Les fronts correspondent aux régions circumpolaires 
productives. La région zoomée au Sud-Est de l’Afrique du sud est la rétroflexion du courant 
des aiguilles 
 

2) Les processus (sub)mésoéchelle et la production primaire 

 

Afin de comprendre comment les structures tourbillonnaires peuvent créer des 

conditions favorables à l’acquisition des ressources par les prédateurs, il est d’abord 

nécessaire de définir ces structures et de comprendre leur dynamique. L’imagerie satellitaire, 

les mesures in situ (e.g. les campagnes océanographiques POMME, ELISA, EDDIES, E-Flux 

et CROZEX, etc.) et les modèles numériques ont montré de façon concordante l’influence des 

tourbillons mésoéchelle sur la production des écosystèmes pélagiques (e.g. Taupier-Letage et 

al. 2003, Lévy et al. 2005, Benitez-Nelson & McGillicuddy 2008). L’amplitude de la 
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variabilité spatio-temporelle biologique associée aux tourbillons mésoéchelle (Fig. 1.5, e-f) 

peut être du même ordre de grandeur que celle observée pendant le cycle saisonnier (Fig. 1.5, 

b à d). Cette amplitude est également comparable à celle observée à grande échelle spatiale, 

par exemple à l’échelle d’un bassin océanique présentant simultanément des régions 

productives et des régions oligotrophes (Fig. 1.5, a). 

 

Les tourbillons en domaine océanique ou côtier sont issus de l’amplification et du 

détachement des méandres, créés par l’instabilité des courants. D’autres mécanismes de 

formation de tourbillons peuvent se produire à différentes échelles. C’est notamment le cas 

des tourbillons forcés par la topographie (Tintoré et al. 1991, Aristegui et al. 1994, Pichevin & 

Nof 1996, Bidigare et al. 2003). Deux types de tourbillons sont distingués. Les tourbillons 

anticycloniques (dans le sens horaire dans l’hémisphère Nord, et anti-horaire dans 

l’hémisphère Sud) sont caractérisés par un centre chaud associé à une épaisseur accrue des 

eaux de surface (dépression centrale des isopycnes). A l’inverse, les tourbillons cycloniques 

(sens anti-horaire dans l’hémisphère Nord, et horaire dans l’hémisphère Sud) présentent un 

centre froid associé à une remontée d’eau (isopycnes formant un dôme central). Selon les 

principes de la photosynthèse évoqués précédemment, les tourbillons cycloniques sont 

potentiellement les plus favorables pour stimuler la production biologique. Cette stimulation 

fait suite à la remontée de la nutricline dans la couche euphotique par un mouvement 

ascendant (upwelling, Fig. 1.7 tiré de McGillicuddy et al. 1998). De plus, la remontée des 

isopycnes dans la région centrale d’un tourbillon cyclonique permet de maintenir une couche 

de mélange peu épaisse. Cette stratification peu profonde est susceptible d’être facilement 

détruite lors de coups de vents modérés, permettant ainsi de réinjecter des sels nutritifs par 

mélange vertical dans la couche euphotique. Au centre des tourbillons anticycloniques, 

l’enfoncement des isopycnes va avoir tendance à maintenir la nutricline au niveau inférieur de 

la couche euphotique. Un tourbillon anticyclonique sera donc en général peu productif. En 

revanche, la périphérie du tourbillon anticyclonique est souvent caractérisée par une structure 

frontale liée à l’inclinaison des isopycnes. Il en résulte un mélange et un transport d’eau le 

long, ou à travers, des isopycnes (Woods 1977). L’interaction des tourbillons peut également 

créer localement des mouvements verticaux propices au mélange et à la stimulation 

biologique (e.g. McGillicuddy et al. 1998, Taupier-Letage et al. 2003).  
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Fig. 1.7. Représentation schématique des coupes de tourbillons et de mouvements verticaux 
associés. La ligne continue décrit la déflection verticale d’un isopycne par la présence de deux 
tourbillons adjacents de signe opposé. La ligne pointillée indique comment l’isopycne peut 
être perturbé à la suite de l’interaction des deux tourbillons. I0 représente la l’intensité 
lumineuse incidente, et 1% I0 est la profondeur de la zone euphotique. (tiré de Mc Gillicuddy 
et al. 1998). 
 

Associés à cette activité tourbillonnaire, les phénomènes submésoéchelle sont 

caractérisés par une amplitude de la variabilité biologique qui peut être équivalente, voir 

même supérieure à celle des tourbillons. La submésoéchelle, qui est l'échelle des filaments 

particulièrement, favorise fortement la production primaire (Levy et al. 2001, Lévy 2008) 

ainsi que sa structuration spatiale (Fig. 1.8 tirée de Lehahn et al. 2007) et sa dynamique 

d’agrégation (Martin 2003). Par exemple, des fortes concentrations en chlorophylle trouvées 

dans le sous-bassin Algérien ont ainsi été mesurées dans un tourbillon cyclonique de 

cisaillement et dans les filaments lors des campagnes ELISA (4 campagnes réparties sur une 

année, Taupier Letage et al. 2003). Dans le cadre d’expérience numérique sur la turbulence et 

les processus de frontogenèse, des liens forts entre la dynamique mésoéchelle et 

submésoéchelle ont été mis en évidence (Lévy et al. 2001). C'est essentiellement sur les bords 

des tourbillons et dans les filaments que les vitesses verticales et les apports en nitrate sont les 

plus importants (Lévy et al. 1998, Lévy et al. 2001). Dans cette expérience, le centre des 
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tourbillons, au contraire, est relativement bien isolé et enferme les conditions 

biogéochimiques de la zone de formation. 

 

 

 
 

Fig. 1.8. Superposition des filaments (lignes noires) et des courants géostrophiques (flèches 
blanches) aux concentrations de chlorophylles SeaWiFS (couleurs). (tiré de Lehahn et al. 
2007) 

 

 

D. Conséquences de la variabilité environnementale sur la 

stratégie d’acquisition des ressources des prédateu rs 

marins 

 

1) Conséquence de l’hétérogénéité du milieu sur les stratégies 

alimentaires des prédateurs 

 

Dans le cadre d’une recherche des proies structurées dans l’espace et dans le temps par 

un prédateur, il est important d’introduire la notion d’acquisition optimale des ressources 

(« optimal foraging », Stepens & Krebs 1986). La stratégie d’acquisition des ressources 

(Stearns 1992, Begon et al 1996) résulte d’un ensemble de décisions, en terme de 

comportement et de distribution, relatives à l’obtention d’énergie sous forme de proies. Cette 

énergie est nécessaire à la survie, la croissance et/ou la reproduction, constituant l’histoire de 

vie du prédateur (Boggs 1992, Stearns 1992). L’optimalité de cette acquisition se définit par 

des compromis visant à minimiser la dépense énergétique associée à la recherche et la capture 
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des proies en même temps que de maximiser l’apport énergétique (disponibilité, quantité et 

qualité des proies). Les prédateurs ont par conséquent avantage à ajuster en permanence leur 

recherche alimentaire face à la distribution hétérogène de leurs ressources. 

 

L’utilisation des habitats (ou sélection d’habitat, Rosenzweig 1981) est souvent 

l’approche adoptée pour l’étude des interactions entre les prédateurs et leurs ressources. 

L’habitat peut se définir comme l’ensemble des facteurs physiques environnementaux qu’une 

espèce utilise pour acquérir ses ressources (Block & Brennan 1993). C’est l’ajustement des 

prédateurs et leur comportement qui définissent les choix de l’utilisation des habitats. Si 

l’exploitation des ressources est la fonction principale et unique qui aboutit à la sélection 

d’habitat, la distribution du prédateur devrait s’ajuster à celle des proies jusqu’aux fines 

échelles spatiales (Morris 1987). Cependant, la sélection d’habitat n’est pas toujours 

uniquement reliée à la ressource la plus abondante localement. Les prédateurs parviennent à 

optimiser leur recherche alimentaire par des organes sensoriels leur permettant de détecter les 

ressources, comme par exemple un système d’écholocation développé par les odontocètes 

(e.g. cachalot et dauphins; Richardson et al. 1995) ou encore l’olfaction chez les oiseaux 

procellariiformes (e.g. albatros et petrels; Nevitt et al. 2008). Des difficultés de détection des 

proies peuvent l’empêcher d’estimer et/ou d’accéder facilement aux proies. Dans ce cas, les 

distributions des proies et des prédateurs peuvent ne pas correctement correspondre (Hays et 

al. 2006).  

 

2) La réponse des prédateurs marins à la variabilité 

environnementale 

 

De nombreuses études ont montré que la structuration de la production marine 

influence la distribution spatiale des prédateurs (e.g. Guinet et al. 2001). Les grandes régions 

d’upwellings et de fronts sont par conséquent des zones privilégiées pour de nombreux 

prédateurs marins supérieurs. Ces zones sont globalement caractérisées par une forte 

production primaire supportant une importante biomasse des niveaux trophiques 

intermédiaires comme le zooplancton et les petits poissons pélagiques. Croll et al. (2005) 

décrivent, au niveau des côtes Californiennes, l’intensité saisonnière d’un upwelling (forcé 

par le vent) et son influence sur l’écosystème, du phytoplancton jusqu’à la présence de 

grandes baleines s’alimentant sur d’importantes quantités de krill. Par ailleurs, Bost et al. 

(sous presse) ont compilé les études menées chez les oiseaux et les mammifères marins de 
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l’Océan Austral et montrent que les zones frontales sont des sites d’alimentation intense 

(Lutjeharms et al. 1985, Ainley & DeMaster, 1990, Pakhomov et al. 1994, Tynan 1998, Hunt 

et al. 1999).  

 

Les stratégies d’alimentation des prédateurs (Stearns 1992) dépendent étroitement de 

la distribution hétérogène de leurs ressources (Hunt et al. 1999). Comme pour les écosystèmes 

terrestres, la distribution hétérogène des organismes et la notion d’agrégation (Charnov 1976, 

Kotliar & Wiens 1990) aux différentes échelles sont des caractéristiques majeures des 

écosystèmes marins (Martin 2003, Mann & Lazier 2006). L’organisation échelle-dépendante 

du zooplancton en essaims et celle des poissons en bancs en sont une illustration (e.g. Eggers 

1976, Haury et al. 1978, Hamner et al. 1988). Les processus environnementaux à l’origine des 

agrégations à différentes échelles sont alors essentiels dans les stratégies d’acquisition des 

prédateurs. Par exemple, l’agrégation échelle-dépendante du zooplancton en essaims denses 

est à l’origine de la stratégie alimentaire adoptée par les grands organismes filtreurs comme 

les grandes baleines qui se nourrissent de biomasses zooplanctoniques considérables 

(Acevedo-Gutierrez et al. 2002). L’estuaire du St-Laurent présente, par exemple, deux 

niveaux d’agrégation du zooplancton (krill, euphausiacés) associés à deux niveaux de 

distribution des grandes baleines. A l’échelle régionale, les fortes biomasses de krill sont 

associées à un écosystème productif d’upwelling à la tête du chenal Laurentien, attirant ainsi 

de nombreuses espèces de rorquals (Simard et al. 1999). A l’échelle locale, les rorquals sont 

concentrés au niveau des agrégations très denses de krill qui sont créées de façon récurrente 

en accumulant la couche de krill par les courants de marée contre les bords du chenal (Cotté 

& Simard 2005). 

 

Par l’intermédiaire des ressources, les prédateurs marins répondent ainsi à l’ensemble 

de la gamme d’hétérogénéité de l’environnement océanographique (pour une revue cf. Hunt et 

al. 1999). La réponse de nombreux prédateurs se manifeste par exemple par l’ajustement de 

leur activité de plongée face à la migration nycthémérale des proies (Williams et al. 1992, 

Jonker & Bester 1994, Wilson et al. 1994, Bost et al. 2002), jusqu’aux variabilités de plus 

grande échelle comme les cycles climatiques tels les événements ENSO1, affectant les 

populations de prédateurs (Guinet et al. 1998, Jenouvrier et al. 2005, Crocker et al. 2006). 

 

                                                 
1 El Ninõ – Southern Oscillation 
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3) Importance des échelles et prévisibilité des ressources 

 

Ces dernières années, une attention toute particulière a été apportée à la prise en 

compte des échelles dans l’étude des stratégies alimentaires des prédateurs marins (Boyd 

1996, Fauchald 1999, Fauchald et al. 2000, Fritz et al. 2003, Pinaud & Weimerskirch 2005). 

L’hétérogénéité environnementale à plusieurs échelles peut être conceptualisée comme un 

système hiérarchique à différents niveaux d’agrégations des ressources (Fauchald 1999). Cela 

se traduit par des agrégations de plus en plus denses, à mesure que l’on tend vers des échelles 

fines. Les prédateurs marins vont le plus souvent diminuer la vitesse et augmenter la sinuosité 

de leur déplacement, et éventuellement augmenter leur activité de plongée, pour optimiser 

l’exploitation de l’agrégation (Benhamou 1992). Certains prédateurs marins ont, par ailleurs, 

montré des ajustements échelle-dépendant par l’étude de leurs mouvements (Fauchald & 

Tveraa 2003, Fritz et al. 2003, Pinaud & Weimerskirch 2005). 

 

Par l’étude conjointe de la distribution et de l’abondance des prédateurs et de leurs 

proies, il a été montré que des relations spatio-temporelles existaient à une échelle donnée et 

disparaissent à d’autres, pouvant même devenir négatives (Jacquet et al. 1996, Fauchald 1999, 

Guinet et al. 2001). Dans la tentative d’estimer la relation entre la distribution des prédateurs 

et celle de la production primaire, le décalage trophique empêcherait la détection des 

interactions à fine échelle, principalement en raison de l’advection (Hunt et al. 1999, Guinet et 

al. 2001). Les mécanismes d’interactions peuvent globalement provenir de deux processus : 

des conditions favorables à la production et des phénomènes d’agrégation. Dans ce dernier 

cas, l’agrégation des ressources est une conséquence directe à court terme de l’advection 

horizontale et/ou verticale associé à l’activité (sub)mésoéchelle. Ceci se traduit 

potentiellement par des interactions entre les prédateurs et leur environnement à des échelles 

relativement fines. En revanche, la stimulation biologique reliée à cette activité est le résultat 

d’interactions complexes entre les phénomènes physiques et biologiques. Elle contraint de 

prendre en compte le temps nécessaire à la mise en place d’un réseau trophique suffisamment 

avancé (au minimum zooplancton) pour attirer les prédateurs (Jacquet et al. 1996, Durant et 

al. 2005). 

 

Dans ce contexte d’hétérogénéité échelle-dépendante des ressources, une notion 

essentielle pour le concept d’acquisition optimale est la prévisibilité des ressources et des sites 

d’alimentation pour les prédateurs. Ces notions sont reliées à l’expérience des animaux par la 
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connaissance de leur milieu qui leur permet d’ajuster leur stratégie d’acquisition des 

ressources, c'est-à-dire l’utilisation de l’habitat (Weimerskirch 2007, Hamer et al. 2007). La 

prévisibilité des ressources est, de façon générale, inversement reliée aux échelles auxquelles 

elles se produisent. Une structure physique à grande échelle comme un front présentera des 

densités de ressources globalement prévisibles, bien qu’hétérogènes dans l’espace (Hunt et al. 

1999).  A l’opposé, les agrégations très denses de fine échelle sont plus difficiles d’accès aux 

prédateurs en raison de leur caractère éphémère dans le temps et aléatoire dans l’espace 

(Levin 1992, Hunt et al. 1999, van Franecker et al. 2002). La relation entre échelle spatio-

temporelle et prévisibilité de la ressource est toutefois à moduler. En effet, de fortes densités 

de proies peuvent être relativement prévisibles pour les prédateurs lorsque les processus 

physiques à l’origine de ces fortes densités sont stables dans l’espace et récurrentes dans le 

temps, comme dans le cas d’agrégation de zooplancton sur des reliefs bathymétriques (Cotté 

et al. 2005, Stevick et al. 2008). On parle alors de « points chauds » (« hot spots », Sydeman 

et al. 2006). Par conséquent, les phénomènes physiques (sub)mésoéchelle ont une échelle de 

temps et d’espace intermédiaire (Fig. 1.4) qui correspond à celle des habitats des prédateurs 

marins (Pinaud & Weimerskirch 2005). Ces échelles rendent alors possible les ajustements 

comportementaux des prédateurs et leur sélection d’habitats favorables en raison d’une 

prévisibilité des ressources (Pinaud 2005). 

 

4) La variabilité (sub)mésoéchelle et les prédateurs marins  

 

Les tourbillons influencent la biologie des écosystèmes marins à travers deux 

mécanismes principaux : la modulation (positive ou négative) de la production et l’agrégation 

(Flierl & McGillicuddy 2002, Bakun 2006). Depuis quelques années, des études ont révélé 

que la présence de tourbillons est un facteur déterminant pour les performances de certaines 

pêcheries. Par exemple, un nombre accru de prises de thon albacore par unité d’effort est 

observé en association avec les tourbillons (e.g. Domokos et al. 2007). D’autre part, des 

travaux indiquent que les prédateurs marins ajustent leurs trajets en présence de structures 

tourbillonnaires. Les études menées principalement sur les tortues marines suggèrent ainsi que 

ces animaux se déplaceraient en lien avec la dynamique tourbillonnaire soit de façon passive, 

en dérivant avec les masses d’eau en mouvement, soit de façon active (Luschi et al. 1998, 

2003, Girard et al. 2006, Polovina et al. 2006, Lombardi et al. 2008). Il semble alors que les 

zones d’activité tourbillonnaire intense peuvent constituer de véritables « points chauds » (e.g. 

Davoren et al. 2003) pour les prédateurs marins supérieurs. Les bénéfices des tourbillons 
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peuvent être interprétés soit en termes d’ajustement des mouvements des animaux face aux 

courants marins, soit en termes d’avantages trophiques par une production accrue et une 

rétention des proies (Polovina et al. 2004, 2006, Ream et al. 2005). Cependant, des 

comportements contrastés ont été observés selon les individus et/ou les espèces, concernant 

l’utilisation de ces structures tourbillonnaires (Hays et al. 2006, Revelles et al. 2007). Il se 

peut également que ces différences d’utilisation proviennent des caractéristiques physiques et 

trophiques propres à chaque tourbillon au sein d’une même zone tourbillonnaire. 
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A. Les cétacés et l’environnement physique et biolo gique 

du Bassin Occidental Méditerranéen 

 

1) Schéma général de circulation de surface et processus 

mésoéchelle dans le Bassin Occidental 

 

La Méditerranée est une mer semi-fermée, caractérisée par une évaporation supérieure 

aux précipitations et aux apports d’eau douce par les rivières. Cette perte est compensée par 

une entrée d’eau de surface en provenance de l’Atlantique (« Atlantic Water », AW), 

caractérisée par une température de ~16°C et une salinité de ~36 psu quand elle entre à 

Gibraltar. Tout au long de son parcours en Méditerranée, l’AW est continuellement modifiée 

sous l’influence atmosphérique et par les interactions avec les autres masses d’eau, et sa 

salinité augmente jusqu’à ~38 psu. Au cours d’un cycle annuel, l’AW qui entre est 

alternativement plus ou moins chaude que les eaux résidentes. La Méditerranée agit donc 

comme une machine à transformer l’AW. A l’échelle du Bassin Occidental, comme dans le 

Bassin Oriental (cf. Millot & Taupier-Letage 2005 pour une revue détaillée de la circulation 

des masses d’eau en Méditerranée), la circulation de surface suit un circuit antihoraire le long 

de la pente continentale (Fig 2.1).  

 

L’AW nouvellement entrée par Gibraltar se dirige le long des côtes espagnoles avant 

de décrire un premier circuit dans l’Ouest de la mer d’Alboran et un deuxième plus variable 

dans l’Est. Un courant puissant, le « jet Almeria-Oran », donne ensuite naissance au courant 

Algérien. Il coule le long de la pente continentale à proximité des côtes en raison de la faible 

étendue du plateau continental. Ce courant de plusieurs dizaines de  30-50 cm.s-1 (maximums 

enregistrés de 60-80 cm.s-1) est relativement étroit (30-50 km) et profond (200-400 m) à la 

longitude de 0° (e.g. Benzohra & Millot 1995a, Viudez et al. 1996). Il devient plus large et 

moins profond au cours de sa progression vers l’Est. Ce courant est instable et génère des 

méandres qui évoluent en tourbillons côtiers de 50-100 km de diamètre, 100-1000 m de 

profondeur, et de durée de vie de quelques semaines à quelques mois (e.g. Millot et al. 1997, 

courants Médiprod 5). Cependant, environ une à deux fois par an, un méandre plus important 

se développe jusqu’à atteindre 100-200 km de diamètre, en créant à l’intérieur un tourbillon 

anticyclonique. Le méandre et le tourbillon de la couche de surface sont superposés à un 

tourbillon dans la couche sous-jacente (Obaton et al. 2000, Fig 2.2), dont l’extension verticale 
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peut atteindre le fond (environ 3000 m, Millot & Taupier-Letage 2005). Cette dynamique 

tourbillonnaire induit des phénomènes secondaires de submésoéchelle, tels que les tourbillons 

cycloniques de cisaillement submésoéchelle (~10-30km) et des filaments (Taupier-Letage & 

Millot 1988, Taupier-Letage et al. 2003). Les tourbillons sont advectés vers l’Est par le 

courant Algérien à la vitesse 3-5 km par jour. En raison de leurs dimensions horizontales et 

verticales, les gros tourbillons ne peuvent franchir le canal de Sardaigne. Ils se séparent alors 

du courant Algérien pour dériver au large. En général, les tourbillons dont la durée de vie est 

la plus longue (jusqu’à 3 ans observés ; Puillat et al. 2002) décrivent alors un circuit 

antihoraire à l’intérieur de la partie Est du sous-bassin Algérien. En raison du parcours des 

tourbillons, l’AW récente est potentiellement distribuée dans l’ensemble du sous-bassin 

Algérien. Celui-ci est donc considéré comme un réservoir d’AW. 
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Fig. 2.1. Circulation de l’eau de surface d’origine Atlantique (AW) dans le Bassin Occidental 
de la Méditerranée (d’après Millot & Taupier-Letage 2005) 
 

 
Après avoir franchi le canal de Corse, la veine d’AW Tyrrhénienne rejoint la veine 

Ouest Corse pour donner naissance au courant Nord. Au large des côtes françaises, ce courant 

Nord est caractérisé par une vitesse maximum de ~50 cm.s-1, d’une largeur de quelques 
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dizaines de kilomètres et d’une profondeur de ~150m le long de la pente. Contrairement au 

courant Algérien, le courant Nord présente une variabilité saisonnière marquée. En hiver, il 

est plus intense, plus profond et plus étroit, avec une forte activité mésoéchelle qui se 

manifeste par des méandres dont l’amplitude et la longueur d’onde peuvent atteindre 60-80km 

(Taupier-Letage & Millot 1986, Millot 1987, Alberola et al. 1995, Font et al. 1995, Sammari 

et al. 1995). Les méandres peuvent déplacer le bord externe du courant Nord de plus de 40km 

au large en quelques jours (Conan & Millot 1995, Conan 1996, Stemmann et al. 2008). 

Cependant l’évolution de ces méandres en tourbillons n’a été observée qu’exceptionnellement 

(Pascual et al. 2002). Dans la partie Nord du Bassin Occidental, la période hivernale est 

également associée à la formation d’eau dense par convection profonde. Elle est engendrée 

par les épisodes répétés de vents froids et secs en provenance du Nord (Mistral et 

Tramontane), à l’origine d’une évaporation intense et de la coulée des eaux de surface 

entrainant un mélange avec les eaux sous-jacentes (e.g. Schott & Leaman 1991). 

 

 

Fig. 2.2. Schéma d’une instabilité du courant Algérien composée en surface d’un méandre 
créant un tourbillon anticyclonique au niveau de la couche superficielle et d’un tourbillon 
cyclonique de cisaillement, et montrant en profondeur le développement du tourbillon 
anticyclonique (tiré de Obaton et al. 2000) 
 
 

 Le Golfe du Lion est une région caractérisée par un plateau continental étendu, 

l’apport d’eau douce par le Rhône et l’influence du Mistral et de la Tramontane. Au dessus du 

plateau continental les eaux peuvent être suffisamment refroidies pour atteindre une densité 

qui les fait couler. Ces eaux vont couler le long des canyons qui entaillent la pente du plateau, 

ces derniers étant également responsables de turbulences provenant de petites branches 

déviées du courant Nord (Millot 1990). Pendant les forts coups de Mistral, et particulièrement 
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en période stratifiée, les eaux du Rhône (panache) sont entraînées vers le large et des cellules 

d’upwelling apparaissent (Millot 1979). 

 

Dans la mer des Baléares, de nombreuses structures mésoéchelle sont observées, 

généralement liées à l’instabilité du courant Nord mais aussi à l’interaction avec l’AW 

provenant du sous-bassin Algérien (Taupier-Letage & Millot 1988, Wang et al. 1988, Tintoré 

et al. 1990, La Violette et al. 1990, Lopez-Garcia et al. 1994, Pinot et al. 2002). Le front 

Nord-Baléares indique la limite Nord du réservoir d’AW récente au Sud par rapport à l’AW 

plus ancienne au Nord. Il s’agit principalement d’un front de salinité qui ne présente donc pas 

systématiquement de gradient marqué de température (Lopez-Garcia et al. 1994). En hiver, les 

forts vents dominants du Nord poussent le front Nord-Baléares vers le Sud jusqu’aux îles 

Baléares qui fixent alors la position la plus méridionale de la partie Ouest du front (Lopez-

Garcia et al. 1994). 

 

2) Le milieu trophique dans le Bassin Occidental 

 

a. La production à l’échelle du Bassin Occidental et le 
cycle saisonnier 

 

La Méditerranée est connue pour son caractère globalement oligotrophe en particulier 

parce qu’elle ne présente pas de zone d’upwelling majeure comme sur les côtes est de 

l’Atlantique et du Pacifique, par exemple. La production primaire la plus importante du 

Bassin Occidental est localisée dans la partie Nord (e.g. Morel & André 1991, Bosc et al. 

2004). L’origine de cette production est la mise à disposition des nutriments dans la couche 

euphotique suite à l’intense mélange vertical hivernal. La floraison de printemps intervient 

dès que sont réunies les conditions de lumière et de stratification de la colonne d’eau. Cette 

floraison a été largement étudiée à partir des données in situ (Claustre et al. 1989, Andersen & 

Prieur 2000, Marty & Chiaverini 2002) ou à l’aide de modèles numériques (Lévy et al. 1998, 

1999, 2000, Tusseau-Vuillemin et al. 1998). Morel & André (1991) ont décrit les variations 

spatiales et saisonnières de la production primaire en faisant également mention d’une 

floraison en automne, d’intensité plus faible que la précédente. La production contrastée entre 

le Nord et le Sud du Bassin Occidental se reflète sur les niveaux trophiques supérieurs. Le 

front Nord-Baléares est considéré par Casanova (1974) comme une séparation biologique au 

niveau de laquelle un changement important se produit dans la faune d’Euphausiacés. C’est le 
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cas du krill Meganyctiphanes norvegica, qui est retrouvé dans les contenus stomacaux de 

nombreux prédateurs marins comme le thon, les oiseaux marins et le rorqual commun dans la 

partie Nord. 

 

A l’échelle du Bassin Occidental, la floraison intervient en hiver dans la partie Sud 

(janvier-février) alors qu’elle se produit au printemps dans la partie Nord (mars-avril) (Fig. 

2.3). Dans la partie Sud (sous-bassin Algérien), des conditions oligotrophiques dominent en 

été au niveau des tourbillons anticycloniques du large et de la côte, en raison de 

l’enfoncement de la nutricline. En hiver, le mélange de la couche de surface et les forts 

mouvements verticaux causés par les vents plus forts sont favorables au développement de la 

chlorophylle (Puillat 2000, Taupier-Letage et al 2003). Dans la partie Nord, le Golfe du Lion 

présente des concentrations relativement élevées pendant toute l’année. A l’inverse on 

observe que le courant Nord se caractérise par des concentrations faibles en chlorophylle avec 

un contraste particulièrement important avec l’ensemble de la partie Nord pendant la floraison 

printanière. 

 

Les concentrations interannuelles en chlorophylle présentent une variabilité spatiale 

importante et varient également d’une année à l’autre (Bosc 2002). La figure 2.4 illustre cette 

variabilité avec des concentrations de chlorophylle plus élevées sur une plus grande zone de la 

partie Nord en 1999 par rapport à 1998. L’intensité du mélange hivernal, permettant la mise à 

disposition d’une quantité plus ou moins importante de nutriments pour la floraison 

printanière, est la principale raison de cette variabilité interannuelle de concentration en 

chlorophylle. 
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Fig. 2.3. Exemple de la variabilité saisonnière de la concentration en chlorophylle en 1999 
d’après les images SeaWifs dans le Bassin Occidental de la Méditerranée (images fournies par 
JRC/ECOMAR). 
 

 

Fig. 2.4. Exemple de la variabilité interannuelle (1998 et 1999) de la concentration en 
chlorophylle en avril d’après les images SeaWifs dans le Bassin Occidental de la 
Méditerranée (images fournies par JRC/ECOMAR). 
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b. Effet des processus de moyenne échelle sur la 
production marine 

 

Bien que la floraison en Méditerranée Occidentale suit un cycle saisonnier dont la 

variabilité est principalement causée par le mélange hivernal, la dynamique de moyenne 

échelle peut moduler sa distribution et son intensité (Conan 1996, Lévy et al. 1999, 2000). 

L’approche par la modélisation a permis d’examiner la réponse de la production primaire à 

cette dynamique mésoéchelle (Lévy 1996). Les instabilités mésoéchelle peuvent prolonger la 

durée de la floraison en réapprovisionnement la couche de surface en sels nutritifs au fur et à 

mesure de leur consommation.  

 

Les zones frontales et les instabilités mésoéchelle générées par la circulation 

influencent la distribution et l’abondance des organismes (e.g. Gorsky et al. 2002, Stemmann 

et al. 2008 pour les agrégats et particules). D’importantes concentrations de larves de poissons 

sont ainsi localisées au niveau du bord externe du courant Nord en mer des Baléares (Sabatés 

et al. 2007). L’activité mésoéchelle joue un rôle important sur la position du bord du courant, 

et par conséquent sur la distribution des larves. De fortes biomasses de zooplancton, et en 

particulier du krill, sont enregistrées au niveau de la zone frontale formée par le courant Nord 

en mer Ligure (McGehee et al. 2004, Warren et al. 2004, Molinero et al. 2007). L’association 

entre le krill et les rorquals communs en mer Ligure a d’ailleurs été attribuée au front créé par 

le bord du courant Nord (Relini et al. 1992, 1994, Orsi Relini et al. 1992). Les cachalots ont 

également été observés en association avec des zones frontales dans la partie Nord du Bassin 

Occidental (Gannier & Praca 2007). 

 

Dans le sous-bassin Algérien, les tourbillons conditionnent la situation biologique, 

comme le montre la correspondance des signatures de température et de couleur de l’océan 

par l’imagerie satellitaire sur la figure 2.5 (Taupier-Letage 1988, Arnone et al. 1990, Taupier-

Letage et al. 2003). La section d’un tourbillon Algérien pendant la période estivale montre la 

distribution de la chlorophylle à l’intérieur du tourbillon (Fig. 2.6). Elle présente un maximum 

profond de concentration en chlorophylle avec une séparation spatiale entre le centre et la 

périphérie. Elle présente aussi une subduction, c'est-à-dire un enfoncement de la chlorophylle 

le long des isopycnes vers la zone centrale. Au niveau de la côte Algérienne, les tourbillons 

correspondent à des zones significativement plus pauvres en surface, en contraste avec la zone 

du courant Algérien plus productive. Puillat (2000) attribue cette différence au courant 
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Algérien qui contourne et isole le tourbillon côtier avec le méandre. Les phénomènes 

secondaires tels que les tourbillons cycloniques de cisaillement, les filaments et les cellules 

d’upwelling permettent d’atteindre localement et épisodiquement des valeurs de concentration 

en chlorophylle particulièrement élevées pour le sous-bassin Algérien  (Puillat 2000, Taupier-

Letage et al. 2003). Cette variabilité spatio-temporelle de la distribution et de l’abondance de 

l’échelon primaire semble avoir une influence sur les communautés zooplanctoniques 

associées (Riandey et al. 2005). Des observations de la mégafaune du sous-bassin Algérien 

(cétacés, requins, tortues) a été reliée à la structuration mésoéchelle de l’environnement 

physique et biologique (Viale & Frontier 1994). 

 

 

  

 
Fig. 2.5. Images satellitaires du 28 Février 1998. (a) L’image (NOAA/AVHRR) de la 
température de surface; les températures augmentent du bleu au rouge. (b) Image (Modular 
Optoelectronic Scanner, MOS) de la distribution de la concentration en chlorophylle; la 
concentration augmente du bleu au rouge. L’image MOS est fournie par le DLR/Institute of 
Space Sensor Technology. (tiré de Taupier-Letage et al. 2003) 
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Fig. 2.6. Section d’un tourbillon Algérien anticyclonique (été 1997): (a) température (°C), (b) 
salinité, (c) concentration en chlorophylle (mg.m-3) et densité (lignes épaisses). 
L’entrainement de la chlorophylle en profondeur montre la subduction de la couche du 
maximum profond de jusqu’à plus de 150m, du bord vers le centre du tourbillon (symbolisé 
par les flèches). (tiré de Taupier-Letage et al. 2003) 
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3) Les cétacés du Bassin Occidental et le contexte du sanctuaire  

 

La Méditerranée abrite une grande diversité de cétacés. Au cours du siècle dernier, 21 

espèces de cétacés ont été rencontrées une fois au moins (Notarbartolo di Sciara 2002) et 8 

d’entre elles sont considérées comme communes: rorqual commun (Balaenoptera physalus), 

cachalot (Physeter macrocephalus), dauphin bleu et blanc (Stenella coeruleoalba), dauphin de 

Risso (Grampus griseus), globicéphale noir (Globicephala melas), grand dauphin (Tursiops 

truncatus), dauphin commun (Delphinus delphis), et ziphius (Ziphius cavirostris). Parmi eux, 

le rorqual commun est le seul mysticète (cétacé à fanons), les autres étant des odontocètes 

(cétacés à dents). Le rorqual commun se nourrit majoritairement de larges biomasses de krill 

(principalement Meganyctiphanes norvegica) (Viale 1985, Besson et al. 1982, Orsi Relini & 

Giordano 1992, Astruc 2005, Bentaleb et al. sous presse). Les dauphins et grands cétacés à 

dents s’alimentent de proies de plus grande taille comme des petits poissons pélagiques et des 

céphalopodes (Orsi Relini & Relini 1993, Würtz & Marrale 1993, Boutiba & Abdelghani 

1995, Blanco et al. 1995, Cañadas & Sagarminaga 1996). Cette différence de régime 

alimentaire confère à ces cétacés une place différente au sein du réseau trophique 

Méditerranéen. Le rorqual commun se place donc à un niveau relativement bas en 

comparaison des cétacés à dents. 

 

Ce travail de thèse s’est particulièrement axé sur deux espèces de cétacés, le rorqual 

commun (Balaenoptera physalus) et le dauphin bleu et blanc (Stenella coeruleoalba). La 

première raison est qu’ils se situent à différents niveaux trophiques qui peuvent correspondre 

à des écologies contrastées. De plus, il s’agit respectivement des grandes baleines et des 

odontocètes les plus abondants dans le Bassin Occidental (Forcada et al. 1996, Forcada & 

Hammond 1998). La raison supplémentaire est le manque de connaissances pour ces espèces 

qui font actuellement face à des contraintes accrues de leur environnement, souvent d’origine 

anthropique comme les collisions avec les navires (Panigada et al. 2006). Je me suis 

également intéressés au dauphin commun (Delphinus delphis) qui présente le statut d’espèce 

en danger et dont l’ACCOBAMS (Agreement on the Conservation of Cetaceans of the Black 

Sea,Mediterranean Sea and Contiguous Atlantic Area ) dénote le manque d’information, en 

particulier sur leur abondance et leur cycle d’alimentation et de reproduction. Cette espèce a 

vu sa population considérablement décliner jusqu’à disparaître du Nord du Bassin Occidental 

dans les années 1970 (Bearzi et al. 2003). 
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Parce qu’il s’agit de l’unique étude à l’échelle du Bassin Occidental, les travaux de 

Forcada et al. (1996) font références sur la distribution et l’abondance estivale pour plusieurs 

cétacés (cf. également l’atlas préliminaire des cétacés, Beaubrun 1995). Ces auteurs ont 

estimé la population de rorquals communs en Méditerranée Occidentale (excluant la mer 

Tyrrhénienne) à environ 3500 (IC: 2100-6000) individus et ils ont montré une présence 

exclusive des rorquals dans la partie Nord du Bassin pendant l’été 1991 (Fig. 2.7). La 

présence des rorquals communs dans cette région est probablement reliée à la forte production 

biologique et à d’importantes biomasses de krill. En effet, le rorqual commun est le deuxième 

plus grand rorqual au monde, avec une taille moyenne de 23m, une masse de 70tonnes et des 

besoins alimentaires quotidiens équivalents à 1,5% de leur masse. 

 

 

 
Fig. 2.7.  Transects échantillonés en 1991. Les croix représentent les observations de rorquals 
communs (tirés de Forcada et al. 1996) 
 

D’après l’étude menée par Forcada & Hammond (1998) à partir du même 

échantillonnage de 1991, les dauphins bleu et blanc montrent également de fortes densités 

dans la partie Nord (Fig. 2.8). Contrairement aux rorquals communs, ils sont aussi présents à 

l’échelle du Bassin. Ces auteurs ont estimé la population de dauphins bleu et blanc en 

Méditerranée Occidentale (excluant la mer Tyrrhénienne) à environ 88000 (IC: 49000-

155000) individus. Les dauphins bleu et blanc sont principalement localisés en domaine 

pélagique en comparaison à d’autres espèces de dauphins comme le dauphin commun et le 
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grand dauphin (Aguilar 2000). Le mode d’alimentation du dauphin bleu et blanc est 

opportuniste, et principalement composé de céphalopodes et de poissons pélagiques (Würtz & 

Marrale 1993, Blanco et al. 1995, Astruc 2005, Spitz et al. 2006). De nombreuses études ont 

été menées sur cette espèce en raison de l’impact majeur d’une épidémie de Morbilivirus qui 

s’est manifestée en 1990. Malgré une mortalité de masse, aucune étude n’a estimé les 

conséquences sur la population en termes d’effectif (Aguilar 2000).  

 

 

 
Fig. 2.8. Transects échantillonés en 1991 et groupes de dauphins bleu et blanc et dauphin 
commun observés. 1 = Mer des Baléares; 2 = sous-bassin Provençal; 3 = Mer Ligure; 4 = Mer 
d’Alboran; 5 = sous-bassin Algérien (tirés de Forcada & Hammond 1998). 
 

Monestiez et al. (2006) ont compilé les observations visuelles sur une dizaine d’années 

dans la partie Nord du Bassin (Fig. 2.9). Les rorquals montrent ainsi une distribution estivale 

hétérogène. Ils sont absents près des côtes, dans le Golfe du Lion et dans l’Est du Golfe de 

Gênes. En revanche, deux zones de forte densité apparaissent, l’une entre la Corse et le 

continent, et l’autre au large de Marseille. Cependant, les données disponibles à ce jour sur la 

distribution et l’abondance des rorquals communs et de nombreux cétacés sont limitées à la 

fois dans l’espace et dans le temps (Fig. 2.9). Ces données ne permettent donc pas de 

connaitre la distribution des rorquals pendant un cycle annuel, et à l’échelle du Bassin 

Occidental. 
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Fig. 2.9. Effort des observations visuelles de rorqual commun dans l’espace (en haut à 
gauche) et sur l’année (en haut à droite), compilé sur la période de 1993 à 2001, et carte 
krigée (en bas) du nombre d’observations de rorqual commun par heure de 1993 à 2001 (tiré 
de Monestiez et al. 2006) 
 

Cette limitation a amené de nombreuses interrogations concernant des déplacements 

des rorquals en Méditerranée (pour une revue cf. Notarbartolo di Sciara 2002). Des études 

génétiques ont distingué les rorquals communs de Méditerranée de ceux de l’Atlantique 

(Bérubé et al. 1998). Cette constatation a amené à considérer les animaux de Méditerranée 

comme une population résidente, sans échanges avec les animaux Atlantiques. Des rorquals 

ont été observés au niveau du détroit de Gibraltar, sans cependant pouvoir leur attribuer 

d’éventuels passages Atlantique-Méditerranée (de Stephanis et al. 2008). Des déplacements à 

l’intérieur de la Méditerranée sont aussi proposés, de l’été dans la partie Nord du Bassin vers 

des zones d’hivernage. Une telle zone a été récemment rapportée à Lampedusa, située au 

voisinage de la Sicile, où plusieurs rorquals communs s’alimentaient (Canese et al. 2006). 

Cette hypothèse est intéressante car ces déplacements correspondraient aux floraisons 
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successives dans la partie Sud en hiver et dans la partie Nord au printemps. Cependant, la 

présence des rorquals a été rapportée en mer Ligure pendant la période hivernale par des 

données visuelles (Laran & Drouot-Dulau. 2007) et acoustiques (Clark et al. 2002). Par 

conséquent, aucun échantillonnage n’a permis d’obtenir une vue synoptique des schémas 

saisonniers de distribution et de déplacement des rorquals communs ni des dauphins bleu et 

blanc. Un échantillonnage régulier sur une année et à l’échelle du Bassin Occidental 

permettrait également d’établir des relations avec les processus physiques mésoéchelle 

observés dans le Bassin Occidental, et ainsi, de préciser les habitats des cétacés. 

 

Le sanctuaire Pelagos pour les mammifères marins en Méditerranée 

(http://www.sanctuaire-pelagos.org) résulte de la volonté de la France, de l’Italie et de 

Monaco de protéger les cétacés, ainsi que les habitats, des impacts liés aux activités humaines. 

Cette zone, correspondant approximativement à la mer Ligure (Fig. 2.10), a notamment été 

choisie car elle a été rapportée comme une aire d’alimentation du rorqual commun (e.g. 

Panigada et al. sous presse). Or, cette zone ne représente qu’une partie de l’aire de distribution 

des rorquals communs et des dauphins bleu et blanc pendant l’été. De plus, le peu 

d’information obtenu durant l’hiver ne permet pas d’estimer l’importance de cette zone 

pendant toute l’année. L’amélioration des connaissances à l’intérieur comme à l’extérieur  de 

cette zone est un élément important pour la gestion des animaux qui fréquentent le sanctuaire.  

 

 

Fig. 2.10. Sanctuaire PELAGOS pour les mammifères marins en Méditerranée 
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B. Les Données 

 

1) L’imagerie satellitaire et l’étude de la moyenne échelle 

 

a. Les images de température et de concentration en 
chlorophylle 

 
L’activité mésoéchelle nécessite d’échantillonner à une résolution spatiale élevée (< 5-

10km) sur des distances de plusieurs centaines de kilomètres, avec un pas de temps journalier 

pendant plusieurs mois (plusieurs années dans le cas des tourbillons algériens). La 

télédétection est donc une approche fondamentale dans l’étude de ce type de phénomène 

(Taupier-Letage et al. 1998). On peut mesurer la température de surface de la mer (SST) par 

l’imagerie satellitaire, principalement NOAA (National Oceanic and Atmospheric 

Administration) / AVHRR (Advanced Very High Resolution Radiometer) et MODIS 

(Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer. La résolution thermique est de 0,1°C et la 

résolution spatiale est de un kilomètre avec une couverture de l’ordre de 3000km. L’imagerie 

de température est basée sur l’utilisation des canaux infrarouges qui n’ont accès qu’aux 

premiers microns superficiels. Afin que la signature de cette pellicule superficielle soit 

représentative de la température de la couche sous-jacente, il faut donc que la couche de 

surface soit mélangée. Ces conditions sont fréquemment satisfaites en Méditerranée (Taupier 

Letage et al. 1998). Par temps calme avec une insolation importante (condition estivale), la 

pellicule superficielle peut cependant se réchauffer localement de plusieurs degrés Celsius. 

Pour cette raison, il est préférable d’utiliser les images de nuit. Des images de concentration 

de la chlorophylle ont également été utilisées (MODIS). En plus de l’objectif d’estimer les 

concentrations de chlorophylle, la distribution de la chlorophylle est un excellent traceur des 

structures physiques, et en particulier de la moyenne échelle (Park et al. 2002). La méthode de 

calcul des gradients de température et de chlorophylle est détaillée dans l’Annexe 5. 

 

Le principal problème des images satellites disponibles dans le visible et dans 

l’infrarouge est la présence de la couche de nuages. La couverture nuageuse constitue une 

limitation d’autant plus importante pendant l’hiver, période à laquelle nous nous sommes 

particulièrement intéressés en Méditerranée. Dans l’Océan Austral, la couverture de nuages 

est particulièrement présente, au point que des composites (images moyennes de l’ensemble 

des images disponibles sur une période) journalières et hebdomadaires sont souvent 
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insuffisantes. Dans le but d’étudier les phénomènes de moyenne échelle il est donc nécessaire 

de compléter ces images par l’altimétrie. 

 

b. L’altimétrie: principes et données  
 

La topographie dynamique (ADT) a été utilisée comme indicateur de la circulation 

marine (cf. encadré sur le principe de l’altimétrie). A partir des données altimétriques (0,125° 

de résolution), et en ne considérant que la balance entre la force de Coriolis et le gradient de 

pression, il est possible de calculer les composantes (u ,v ) des courants géostrophiques:  
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Où g est l’accélération causée par la gravité, f est le paramètre de Coriolis, et x∂  et y∂  sont 

les distances sur l’axe Est-Ouest et Nord-Sud. La vitesse géostrophique vθ, correspondant à 

l’amplitude des courants, est obtenue par la somme vectorielle: vθ =
22 vu + . 
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Principe de l’altimétrie 
 

 Estimée avec une précision de 2 cm, la hauteur de la mer (hauteur SSH), correspond à la mesure du niveau 
des océans à un instant donné par rapport à une ellipsoïde de référence. La profondeur réelle de l'eau n'étant 
pas connue partout avec précision, cette référence permet un repérage précis et homogène. Le niveau des 
océans s'obtient par simple différence entre l'orbite du satellite et la distance altimétrique. Le niveau des 
océans SSH représente plusieurs effets combinés ; d’une part la surface de la mer en absence de toutes 
perturbations (vents, marées, courants, etc.), appelée géoïde, reflète les variations d'attraction terrestre d'un 
point à l'autre de la Terre, variations liées aux différences de masses et de densité importantes du sous-sol 
marin ; d’autre part, la circulation océanique appelée encore topographie dynamique (ADT) qui comprend une 
partie permanente stationnaire, la topographie moyenne (MDT) (circulation permanente liée à la rotation de la 
terre, aux vents permanents, etc.), et une partie fortement variable, l’anomalie de hauteur de la mer (SLA) (liée 
à la variabilité mésoéchelle, etc.). 
 Pour accéder au seul effet de la topographie dynamique, il suffirait de retrancher la hauteur de géoïde G à 
la hauteur du niveau de la mer SSH. En pratique, le géoïde n'est pas connu avec suffisamment de précision, et 
c'est donc le niveau moyen de la mer (géoïde plus circulation permanente) qui est retranché à SSH, donnant 
ainsi l'accès à la partie variable du signal océanique: ADT = MDT + SLA = SSH – géoïde 
 La circulation permanente n'est pas immédiatement déduite de l'altimétrie, qui permet de connaître plutôt 
la surface moyenne océanique, qui résulte de la hauteur due au géoïde, et de la hauteur due à la circulation 
océanique. Il est donc nécessaire de combiner les données altimétriques avec d'autres sources (in-situ, 
satellites gravimétriques,...) pour déterminer précisément le géoïde, et en déduire la circulation moyenne par 
soustraction. La méthode utilisée pour calculer la MDT se décline en trois étapes (d’après Rio et al. 2007): 
    * La méthode directe fournit une première estimation à grande échelle de la MDT, via l'utilisation du 
modèle MFSTEP (Mediterranean Forecasting System: Toward Environment Predictions) model (Demirov et 
al. 2003) basé sur le code MOM 1.0 (Ocean Model Code).  
    * La méthode synthétique appliquée ensuite améliore cette première estimation de la circulation océanique 
moyenne, grâce à l'utilisation de données hydrologiques et Lagrangiennes, ainsi que des données altimétriques 
sur la période 1993-2002. Cette méthode consiste à retirer pour chaque observation du signal océanique total 
la variabilité océanique vue par l'altimétrie. 
    * Enfin, on teste la cohérence du modèle grâce à des données issues de bouées. 
 Les anomalies de vitesses géostrophiques mesurées par l'altimétrie sont ajoutées à chaque MDT de 
manière à obtenir les courants océaniques totaux; ces courants sont ensuite comparés aux courants mesurés 
par les flotteurs de surface. 
 La présence d'un minimum de deux satellites altimétriques est nécessaire pour bien cartographier l'océan et 
suivre ses mouvements, en particulier aux échelles de 100-300 km (mésoéchelle). La combinaison des 
données altimétriques améliore de façon conséquente la description de la mésoéchelle océanique, et permet de 
réduire jusqu'à 30% les erreurs de cartographie. 

 

 
Fig. Cartes d'anomalies de hauteur de mer (SLA) le 11 juin 2003 obtenues avec Jason-1 + ERS-2 (haut) et 
Jason-1+ERS-2+T/P+GFO (bas). La combinaison des données des quatre satellites permet de révéler des 
tourbillons (zones entourées) qui étaient invisibles ou à peine discernables. (Crédits MFS/CLS). 
 



Chapitre II                                                Les cétacés en Méditerranée Occidentale  

 40 

2) Données in-situ (programme TRANSMED) 

 
Le but étant de couvrir le Bassin Occidental de façon répétée, la stratégie 

d’échantillonnage la plus judicieuse était d’utiliser la ligne d’un navire couvrant régulièrement 

l’axe Nord-Sud. Cet objectif correspondait à celui d’un programme océanographique à 

l’échelle de toute la Méditerranée. Le programme TRANSMED a en effet pour but de 

développer un réseau permanent de mesures hydrologiques des eaux de surface de la 

Méditerranée en utilisant des navires d’opportunité. Ce réseau privilégierait les zones de 

formation d’eaux denses et la partie Sud des deux Bassins, jusqu’alors moins étudiée que la 

partie Nord. Les navires d’opportunité, comme les ferries, constituent une excellente 

plateforme d’échantillonnage océanographique en raison de la régularité et de la fréquence de 

leur trajet (Fig. 2.11). 

 

Marseille

Alger

 

Fig. 2.11. Routes potentielles du réseau de surveillance de la Méditerranée TRANSMED. Les 
zones ombrées représentent les zones de formation d’eaux denses (http://www.ciesm.org) 
 

L’installation d’un système composé d’un thermosalinomètre (acquisition de la 

température et de la salinité), et d’un fluorimètre (mesure de la concentration en chlorophylle 

a) sur le car-ferry « Le Méditerranée » de la SNCM correspond ainsi à la première phase de 

test de TRANSMED (Fig. 2.12). Le ferry traverse régulièrement (2 ou 3 fois par semaine) le 

Bassin Occidental du Nord (Marseille) au Sud (Algérie: Alger ou Bejaia, cf. figure 2.14). 

L’aller et le retour sont effectués en 2 jours. 

 

La prise d’eau du système a été installée à une profondeur de ~5 m sous la ligne de 

flottaison. Afin d’éviter l’accumulation et le développement d’organismes vivant 
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(« biofouling ») dans le système, un cycle de chlorination de 20min tous les 24h a été mis en 

place. L’eau était pompée dans le système et une mesure par minute était réalisée. Des 

données à résolution dégradée (moyenne de 10min) étaient envoyées en temps réel toutes les 

heures par une transmission satellitaire (via le système INMARSAT), et disponibles sur un 

site internet. Après avoir appliqué un filtre Gaussien, les gradients de température, salinité et 

fluorescence sont calculés par la différence de la mesure maximum et minimum de 8 mesures 

successives de chaque paramètre, correspondant en moyenne à une distance de 5km. Le 

système a fonctionné du début septembre à la fin octobre 2006. Ensuite le car-ferry a été 

stoppé pour toute la période hivernale, suivi d’un arrêt technique prolongé. L’acquisition des 

mesures n’a pu reprendre que le 10 avril 2007, une panne intervenant le 7 juin 2007 (cf. figure 

2.13). 

 

Fig. 2.12. Système Transmed 

 

3) Les observations visuelles de cétacés dans le Bassin Occidental 

 

Les données proviennent d’observations réalisées entre le 12 septembre 2006 et le 26 

juillet 2007. Toutes les deux semaines, deux observateurs embarquaient sur un ferry de la 

SNCM réalisant un aller-retour entre Marseille et l’Algérie. La majorité des traversées ont été 

réalisée sur le ferry « Le Méditerranée », et quelque unes sur le ferry « Danielle Casanova » 

quand le précédent était indisponible. Afin d’avoir un suivi temporel du même trajet, la 

destination préférée était Alger. Lors de mauvaises conditions météorologiques, le trajet était 
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repoussé à la semaine suivante ou la destination se reportait sur Bejaia dans la même semaine. 

Cette dernière alternative évitait le décalage dans l’échantillonnage. Dix-huit traversées ont 

ainsi pu être menées. Les allers-retours effectués entre Marseille et Alger étant réalisés sur 

deux jours, ceux-ci étaient composés de 2 périodes d’observation correspondant aux périodes 

éclairées. Nous avons donc différencié le trajet (ou traversée), qui correspond à l’aller et 

retour, et le transect, qui correspond à la période d’observation allant de Marseille ou d’Alger 

(ou Bejaia) jusqu’au coucher du soleil. Un trajet était ainsi composé de 2 transects: le 1er entre 

Marseille et la fin du transect au Nord des Baléares, et le 2ème entre Alger (ou Bejaia) et la fin 

du transect au Sud des Baléares. Le planning des traversées est schématisé par la figure 2.13, 

et toutes les traversées sont cartographiées à la figure 2.14. 

 

 

Sept. Oct. Nov. Déc. Janv. Fev. Mars Avril Mai Juin Juil. Août 

 

 

2006 2007 

 

 
Fig. 2.13. Planning des traversées. Les flèches continues représentent les traversées à bord du 
ferry « Le Méditerranée », et en flèche pointillées, les traversées à bord du « Danielle 
Casanova ». Les triangles indiquent les traversées où le système TRANSMED fonctionnait. 
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Fig. 2.14. Transects réalisés lors des 18 traversées. La partie centrale du Bassin n’a pu être 
échantillonnée en raison du passage de nuit dans cette zone. 
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Les observations visuelles étaient effectuées de la passerelle du ferry, entre l’heure de 

départ et le coucher du soleil. Afin de garantir l’efficacité de la surveillance et une attention 

soutenue, deux personnes se relayaient toutes les heures. L’observateur scrutait la mer jusqu’à 

l’horizon sur 45° de chaque côté de la proue, à l’œil nu et à l’aide de jumelles 7x50 réticulées 

et azimutées. Diverses informations étaient notées toutes les trente minutes jusqu’au 

crépuscule par la personne n’observant pas (= « au repos »). L’heure, la position et la vitesse 

du ferry étaient relevées, de même que des paramètres météorologiques et hydrologiques du 

ferry tels que la direction et la force du vent, la température de l’eau de surface, la température 

de l’air et la pression atmosphérique. Enfin, une estimation de la hauteur de houle ainsi que 

des indices de conditions d’observations étaient notés concernant la mer (selon l’échelle 

Beaufort de 0, mer d’huile, à 6, grandes vagues et spray), la nébulosité (de 0, aucun nuage, à 

8, ciel entièrement couvert) et la visibilité générale (de 4, visibilité supérieure à 7 milles 

nautiques (mn), à 0, brouillard). (cf. feuille d’observation en Annexe 7) 

 

Lorsqu’un groupe de cétacés était détecté, toutes ces informations étaient notées en 

même temps que les données concernant l’observation elle-même. L’espèce était déterminée, 

ainsi que l’origine de l’observation (souffle, saut, nageoire, etc.), l’activité des cétacés 

(alimentation, déplacement, repos, etc.), leur direction, la cohésion du groupe et enfin leur 

réaction par rapport au navire (indifférence, évitement, approche). Le nombre d’individus 

noté correspondait à la moyenne entre le nombre minimal et maximal estimé. 

 

Des jumelles azimutées et réticulées ont été utilisées pour évaluer l’angle et la distance 

de l’observation. Ces 2 paramètres serviront par la suite au calcul de la fonction de détection 

des cétacés et à celui de l’abondance. L’angle entre l’animal observé au moment de sa 

détection et le cap du ferry était ainsi calculé grâce au compas. De même, le nombre de 

réticules entre l’horizon et l’observation au moment de sa détection était noté afin d’obtenir 

une estimation de la distance radiale (= distance « directe » entre l’observateur et l’objet). Les 

réticules employés ici sont une série de graduations allant de 0 à 14 (Fig. 2.15). 
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Fig. 2.15. Schéma de la vue à travers les jumelles réticulées et azimutées 
 

 La distance radiale est calculée à partir du nombre de réticules séparant l’horizon de 

l’observation. Cette méthode est d’autant plus adaptée que l’observateur est haut au-dessus de 

l’eau, ce qui était notre cas à bord du ferry. Cela permet d’augmenter la précision de la lecture 

du nombre de réticules, et donc de préciser la distance, pour des cibles lointaines. Afin 

d’effectuer la conversion des réticules en distance radiale, deux nouveaux paramètres doivent 

être évalués : la distance à l’horizon H et le facteur de conversion des réticules C (Kinzey et 

al. 2000). Le premier se calcule de la manière suivante : 

 

H = (2 r⋅h + h²)1/2 

 

Où r est le rayon de la Terre, r = 6371 km, h est la hauteur au-dessus de l’eau à laquelle se 

trouvent les binoculaires (25m pour le ferry « Le Méditerranée » et 23m pour le « Danielle 

Casanova »). La distance théorique à l’horizon est donc de 17.8 km sur le ferry « Le 

Méditerranée » et de 17.1 km sur le « Danielle Casanova ». Le facteur de conversion 

correspond au nombre de radians par réticule. Pour les jumelles utilisées lors des observations 

est de 0.005 radians par réticule. On obtient alors la formule permettant de calculer la distance 

radiale Dr : 

 

Dr = (r + h) sin( α + λ⋅C) – (r² - [(r + h) cos( α + λ⋅C)]²)1/2 

 

Où α = arctan(H/r) et λ est le nombre de réticules entre l’observation et l’horizon. 
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4) Le suivi télémétrique des rorquals communs 

 

La télémétrie par balises Argos est basée sur la réception d’un signal radio émis par la 

balise à intervalle de temps programmé. Une classification est établie en fonction du nombre 

de messages reçus par le satellite et de la précision de la localisation obtenue. La dernière 

classe (Z= localisation invalide) est exclue des analyses. Au mois d’août 2003, 8 rorquals 

communs ont été équipés de balises Argos, en collaboration avec l’équipe de B. Mate 

(Université d’Oregon). Les balises sont constituées d’un tube en métal de 26cm de long et 

1,9cm de diamètre sur lequel était incorporé un antibiotique, afin de prévenir les infections 

suite à la pose de la balise. Elles sont surmontées d’une antenne de 12,5cm. L’appareil était 

posé à l’aide d’un applicateur à air-comprimé à partir d’une plateforme montée sur un 

pneumatique. La pose de l’appareil nécessitait d’approcher le rorqual à moins de 3m afin de 

placer avec précision la balise jusqu’à 2m en avant de la nageoire dorsale de l’animal, et 

suffisamment sur la partie dorsale pour une transmission Argos optimale à chaque retour en 

surface du rorqual (Fig. 2.16). L’objectif était d’avoir une durée maximale de la période de 

suivi des rorquals, et surtout pendant la période hivernale. Les appareils étaient programmés 

pour optimiser la durée de vie des batteries, c'est-à-dire une période d’émission de 4x1h par 

jour pendant les 90 premiers jours et ensuite tous les 4 jours. 

 

 
 

Fig. 2.16. Balise Argos utilisée pour le suivi satellitaire des rorquals communs. 
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C. Les Méthodes 

 

1) Large échelle (cycle annuel et échelle du Bassin) 

 

 Dans un premier temps, la circulation a été caractérisée dans les zones où les cétacés 

ont été observés ou localisés afin de comparer avec leur environnement. Les anomalies de 

hauteur dynamique, ADTa, et d’amplitude de courants, Ca, ont été calculées:  

 

ADTa = ADTobs – ADTmoy 

Ca = Cobs – Cmoy 

 

Dans le cas des observations visuelles, l’ADTmoy et Cmoy (moyenne) sont calculées sur 

l’ensemble du transect correspondant à l’observation. Ils représentent les situations moyennes 

de l’environnement lors des transects. L’ADTobs et Cobs (observée) correspondent à 

l’observation. Dans le cas des localisations Argos, l’ADT moy et Cmoy (moyenne) sont 

calculées sur l’ensemble de la zone préférentielle à la date de la localisation. Ils représentent 

les situations moyennes de l’environnement dans la zone préférentielle pour chaque date de 

localisation. L’ADTobs et Cobs (observée) correspondent à la localisation. La zone 

préférentielle comprend la majorité des localisations Argos et correspond globalement à la 

partie Nord du Bassin (cf. Fig. 2.24). 

 

 Les vitesses de déplacement calculées à partir des suivis Argos correspondent aux 

localisations dont l’intervalle de temps avec la précédente localisation n’excède pas 1 ou 2 

jours. Au-delà de cet intervalle, le calcul de la vitesse, sur une distance supposée rectiligne 

entre 2 localisations, n’est plus réaliste car la distance sera nécessairement sous-estimée en 

raison du trajet sinueux des animaux (la résolution maximale étant d’une localisation par 

jour). 

 

2) Habitats mésoéchelle et localisations Argos relativement aux 

tourbillons 

 

Afin de ressortir d’éventuelles préférences relatives des cétacés pour les paramètres 

océanographiques (température, salinité, fluorescence/concentration en chlorophylle, et leurs 
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gradients), une « anomalie de paramètre » (Pa) a été calculée pour chaque observation: Pa = 

Pobs – Pmoy. Pobs est la valeur du paramètre correspondant à l’observation du cétacé et Pmoy 

est la valeur moyenne sur l’ensemble du transect pendant lequel a eu lieu l’observation. De 

cette manière, les conditions océanographiques contrastées de la partie Nord et Sud, séparées 

au niveau du front Nord-Baléares, sont prises en compte. 

 

La position relative des localisations Argos aux tourbillons a été examinée en utilisant 

la méthode de détection automatique des tourbillons par les « angles sinueux » (« winding 

angle », WA, cf. encadré sur la détection et le suivi des tourbillons par la méthode WA). Les 

tourbillons détectés et leur suivi sont comparés aux images afin d’apporter des éléments de 

validation de cette méthode WA à la zone méditerranéenne, appliquée par Chaigneau et al. 

(sous presse) au Pacifique Sud. Pour quantifier cette relation entre les localisations et les 

tourbillons, une estimation des positions des rorquals communs, relativement au centre et au 

bord du tourbillon le plus proche (par la méthode WA), est calculée par le rapport p=d/r (Fig. 

2.17); d étant la distance de la localisation du rorqual au centre du tourbillon le plus proche, et 

r correspondant au rayon du tourbillon sur l’axe d. Quand le rorqual est situé dans un 

tourbillon, p est <1, et d’autant plus proche de 0 qu’il est près du centre. A l’inverse, si le 

rorqual est situé à l’extérieur du tourbillon, p est >1, et d’autant plus grand qu’il en est 

éloigné. 

 

Fig. 2.17. Grandeurs calculées pour estimer la position relativement au bord et au centre du 
tourbillon le plus proche. 
 

Afin d’estimer la significativité des résultats sur le positionnement des rorquals 

communs relativement aux tourbillons, ceux-ci ont été comparés à des distributions aléatoires. 

Pour ceci, p a été calculé pour 100 positions aléatoires pour chaque date où une localisation 

Argos a été enregistrée. Les localisations ayant été obtenues sur 98 dates, la distribution 

aléatoire correspond à 9800 localisations tirées au hasard dans la zone principalement 

fréquentée par les rorquals communs (cf. la zone en pointillé de la figure 2.24 en excluant le 

Golfe du Lion, i.e. bathymétrie < 500m). 
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Détection et suivi des tourbillons par la méthode WA (Chaigneau et al. sous presse) 
 

 Détection: A partir des données altimétriques, et en ne considérant que la balance entre la force de Coriolis 
et le gradient de pression, il est possible de calculer les composantes (u , v ) des courants géostrophiques. La 
vitesse géostrophique vθ, correspondant à l’amplitude des courants, est obtenue par la somme vectorielle: vθ 
= 22 vu + . La méthode WA est basée sur un critère géométrique suivant la définition d’un vortex fourni par 

Robinson (1991), et selon laquelle un vortex existe quand les lignes d’écoulement instantané ont un schéma 
circulaire ou en spirale. Cette définition est à l’origine de l’utilisation des courbes de ces lignes d’écoulement 
pour la détection des tourbillons de moyenne échelle à l’aide de l’algorithme de détection des WA (Sadarjoen & 
Post 2000, Guo 2004). Cette méthode caractérise la structure des tourbillons par un point représentant son 
centre, et par une ligne fermée définissant la bordure du tourbillon. Pour chaque carte altimétrique, les centres 
des tourbillons cycloniques/anticycloniques détectés sont identifiés par les anomalies de hauteur d’eau 
minimun/maximum à l’intérieur d’une fenêtre mobile de 1.25º×1.25º. Les lignes d’écoulement sont alors 
calculées en suivant les trajectoires de particules virtuelles lâchées dans le champ de courant géostrophique. Le 
processus d’identification du tourbillon est ensuite réalisé en 2 temps: la sélection des lignes d’écoulement 
associées au tourbillon, et le rassemblement de lignes distinctes correspondant au même vortex. En considérant 
une ligne d’écoulement commençant au point P1 (Fig.), composée de plusieurs segments, le WA de la ligne 
correspond à la somme cumulée des angles formés par les paires de segments consécutifs. 
 

 
Fig. Représentation schématique des angles sinueux (WA) pour une ligne d’écoulement segmentée 

 

La sélection permet d’associer les lignes d’écoulement présentant un WA élevé, πα 2≥ , correspondant à un 

courbe complètement fermée, au centre d’un tourbillon. Puis ces lignes appartenant à un même tourbillon sont 
regroupées. Chaque regroupement consiste donc en un ensemble de lignes en rotation autour d’un même centre 
de vortex, et la ligne la plus à l’extérieure correspond au centre du tourbillon 
 Suivi: L’algorithme de suivi des tourbillons (Chaigneau et al. sous presse) est simplement basé sur la 
distance minimum D entre les tourbillons détectés sur 2 cartes consécutives (Penven et al 2005). Pour chaque 
tourbillon (e1) identifié sur une carte à un temps t1 et pour chaque tourbillon (e2) identifié sur la carte suivante au 

temps t2, et tournant dans le même sens que e1, la distance non-dimensionnelle 
21 ,eeD est définie par: 
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Où ∆D est la distance spatiale entre e1 et e2, ∆R, ∆ξ et ∆EKE sont respectivement le rayon du tourbillon, la 
vorticité et les variations d’énergie cinétique (EKE=½(u ²+v ²)) entre e1 et e2. D0, R0, ξ0 et EKE0 sont 
respectivement les échelles de grandeur caractéristiques des tourbillons (D0 = 100 km), le rayon caractéristique 
(R0 = 50 km), la vorticité caractéristique (ξ0 = 10-6 s-1) et l’EKE caractéristique (EKE0 = 100 cm2 s-2). 

21 ,eeD représente ainsi le degré de similitude entre les 2 tourbillons (c'est-à-dire que les valeurs faibles indiquent 

une grande similitude entre e1 et e2). L’algorithme sélectionne donc les paires de tourbillon (e1, e2) qui 
minimise

21 ,eeD , et considère cette paire comme étant le même tourbillon, suivi de t1 à t2. En raison d’une vitesse 

de propagation n’excédant pas plusieurs kilomètres par jour (maximum de 10km h-1, Puillat et al. 2002), la 
distance ∆D cherchée est restreinte à 150 km. Les tourbillons peuvent également « disparaitre » entre 2 cartes 
consécutives, en particulier s’ils sont localisés entre les traces au sol des satellites. Pour éviter ce problème le 
même tourbillon est recherché 2 semaines après sa disparition. Seuls les tourbillons présentant une amplitude 
supérieure à 2cm sont sélectionnés en raison de la précision altimétrique, évitant les fausses détections. 

La méthode géométrique WA s’est révélée particulièrement efficace en comparaison de la méthode 
Okubo-Weiss (OW). Cette autre méthode, largement utilisée dans la détection des tourbillons, est basée sur des 
critères physiques, par la détection des vortex en utilisant le paramètre OW (Okubo 1970 ; Weiss 1991) qui 
attribue une importance relative de la pression et de la vorticité dans l’écoulement. Par une étude de 
comparaison, la méthode WA semble détecter les tourbillons avec plus de précision que la méthode OW 
(surestimation du nombre de tourbillons par  la méthode OW, Chaigneau et al. sous presse). 
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3) Localisations Argos et filaments par la méthode des FSLE  

 

L’approche des exposants de Lyapunov de taille finie (FSLE, cf. encadré sur la 

détection de filaments par la méthode des FSLE), prenant en compte l’évolution des courants 

géostrophiques dans le temps (Lagrangienne), est complémentaire de la méthode WA qui 

identifie les tourbillons à partir des courants à un instant donné (Eulérienne). Elle permet en 

effet d’évaluer la turbulence et l’advection chaotique par une méthode de traceur dans un 

environnement dynamique qui se traduit par un champ de vitesse évoluant dans le temps. Les 

filaments sont la conséquence de l’interaction et de l’évolution des structures tourbillonnaires 

de moyenne échelle. Afin d’estimer l’association entre les cétacés et l’activité filamentaire, 

nous avons, une nouvelle fois, utilisé les suivis satellitaires Argos de rorquals communs. Pour 

chaque date où une localisation était enregistrée, 100 positions étaient tirées aléatoirement 

dans la zone principalement fréquentée par les rorquals communs (cf. zone de la figure 2.24 

en excluant le Golfe du Lion). Les FSLE correspondant à la localisation, ainsi que celles des 

positions aléatoires, étaient ensuite extraites. Les valeurs de filaments correspondants aux 

localisations des rorquals sont ainsi comparées à l’activité  submésoéchelle de la zone. 

 

 

Détection des filaments par la méthode des FSLE (d’Ovidio et al. 2004) 
 

 Les données d’altimétrie sont également utilisées pour les analyses Lagrangiennes permettant 
d’appréhender les propriétés de transport. La méthode des exposants de Lyapunov est ainsi capable de prédire 
les barrières de transport et la formation des structures filamentaires de (sub)mésoéchelle. A l’inverse des 
méthodes Eulériennes qui sont basées sur des instantanés du champ de courant à un temps donné, les 
méthodes Lagrangiennes permettent de suivre des particules dans le temps. Parmi ces méthodes, les exposants 
de Lyapunov en taille finie (« finite size Lyapunov exponent », FSLE, d’Ovidio et al. 2004) en est une des 
plus simple. La FSLE est une généralisation du concept des exposants de Lyapunov en séparations finies. La 
définition standard des exposants de Lyapunov se réfère au taux exponentiel de divergence, moyenné sur un 
temps infini, de points initiaux infinitésimalement proches. 
 Pour chaque point x à chaque instant t, on suit dans le temps l’évolution d’un traceur qui démarre en x et 
d’un autre traceur situé à une distance δ0. L’intégration est terminée lorsque les 2 traceurs ont atteint une 
séparation finale δf > δ0. Considérant l’intervalle de temps, τ, pour atteindre la séparation des 2 traceurs, la 
FSLE est calculé: 
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 Afin de réduire la dépendance de la direction du 2ème traceur, l’algorithme choisit 3 points formant un 
triangle équilatéral autour de x. L’intégration se termine quand un de ces 3 traceurs a atteint la séparation δf. 
La valeur λ dépend de façon critique du choix des échelles de longueur: la séparation initiale δ0 et finale δf. δ0 
doit être proche de la résolution de la grille spatiale de calcul des FSLE. Comme nous sommes intéressés à la 
(sub)mésoéchelle, nous avons choisi un δf = 0,05°. Les FSLE représentent ainsi l’inverse des échelles de 
temps nécessaire à l’étirement de particules agrégées le long d’un front. La même procédure peut être 
appliquée en intégrant les trajectoires des particules « en arrière » (backward in time). Dans ce cas, les FSLE 
sont plus importants dans les régions de convergence maximale, alors que l’intégration « en avant » (forward 
in time) attribue des FSLE plus importants aux régions de divergence maximale. Dans ce travail, nous nous 
sommes intéressés aux zones de convergence correspondant à des zones de front, que nous pouvons comparer 
avec d’autres catégories de traceurs (SST ou Chl a) et nous avons donc appliqué la procédure « backward in 
time ». 
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4) Utilisation des habitats, distribution et abondance par la 

modélisation spatiale 

 

La méthode standard pour estimer l’abondance des populations animales, et en 

particulier pour les cétacés, est le « distance sampling » appliqué aux transects linéaires. Le 

principe est d’estimer la fonction de détection, c'est-à-dire la distance moyenne jusqu’à 

laquelle les cétacés sont détectés avec une probabilité de 1. Cette distance est appelée largeur 

de bande effective. En appliquant cette distance de part et d’autre des transects, les lignes 

parcourues par le navire deviennent des bandes d’épaisseur égale à 2 fois cette distance de 

détection. L’abondance totale des cétacés est estimée par extrapolation du nombre de cétacés 

observés, sur la surface totale parcourue par le navire, à toute la région échantillonnée, 

multiplié par le nombre moyen d’individus par groupe. Une condition à l’utilisation de cette 

méthode est un échantillonnage aléatoire assurant une couverture de l’ensemble de cette zone 

selon une probabilité égale (pour éviter les sur/sous échantillonnages de certaines régions de 

la zone). Dans notre cas, nous avons utilisé les ferries, appelés navires d’ « opportunité » (on 

profite d’un navire qui a une ligne non-dédiée à l’observation) comme plateforme 

d’échantillonnage. La condition de l’échantillonnage aléatoire n’est pas respectée et il n’est 

donc pas possible d’appliquer l’extrapolation pour calculer l’abondance totale. Cependant, les 

deux paramètres de largeur de bande effective et de taille moyenne de groupe calculés par la 

méthode de « distance sampling » sont nécessaires pour calculer l’abondance par la 

modélisation spatiale des distances d’attente. 

 

a. Estimation de la largeur de bande effective et de la taille 
de groupe par « Distance sampling » 

 

Afin d’obtenir une bonne estimation de la largeur de bande effective, il faut s’assurer 

(i) que g(0) (probabilité de détection sur l’axe du navire) est égale à 1, c’est-à-dire que tous 

les individus positionnés sur la ligne de transect sont détectés, et (ii ) que les individus sont 

repérés à leur position d’origine, avant un éventuel mouvement de réponse, c'est-à-dire la 

fuite ou l’attraction des animaux par le navire. 

 
- La largeur de bande effective µ (en mètres) est calculée à partir de la distance 

perpendiculaire entre la ligne de transect (i.e. le cap du navire) et l’observation. La distance 
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perpendiculaire Dx est calculée grâce à la distance radiale et l’angle d’observation selon la 

formule:    Dx = Dr . sin(θ) 

Où Dr est la distance radiale en mètres (m) et θ l’angle en degré entre la ligne de transect et 

l’observation (Fig. 2.18). 
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Fig. 2.18. (1) Calcul de la distance perpendiculaire (Dx) à partir de la distance radiale (Dr) et 
de l’angle d’observation (θ), et (2) histogramme de fréquence des distances perpendiculaires 
et fonction de détection. 

 

L’ensemble de ces données est compilé dans le logiciel « Distance 5.0.Bêta 5» afin 

d’ajuster une fonction de détection sur les distances perpendiculaires. Les observations 

correspondent à des conditions de visibilité toujours supérieures ou égales à 3 (visibilité 

supérieure à 4 miles nautiques) et à un indice d’état de la mer toujours faible. Cependant, 

suivant les recommandations de Buckland et al. (2001), une troncature des données les plus 

éloignées de la ligne a été effectuée afin d’éliminer d’éventuels points aberrants. La 

probabilité de détection g(x) est ensuite estimée par différents types de modèles, incorporant 

ou non les covariables de conditions météorologiques pouvant affecter g(x). Deux critères 

entrent en jeu afin de déterminer le meilleur modèle s’ajustant aux données: le Critère 

d’Information d’Akaike (AIC) doit être le plus faible possible et le test de χ² sur la qualité de 

l’ajustement doit être le plus proche de 1. 

 

- La taille de groupe attendue E[s] est également calculée par le logiciel Distance afin 

d’estimer un possible biais de détection des groupes. Ce biais se traduirait par une meilleure 

détection des grands groupes en comparaison des petits groupes, à la même distance. Cette 



Chapitre II                                                Les cétacés en Méditerranée Occidentale  

 52 

approche ajuste une régression des moindres carrés du logarithme de la taille de groupe versus 

la distance, menant à une pente si un biais est présent, ce qui n’a pas été le cas. 

 

b. Modélisation spatiale des distances d’attente 

 

Une méthode alternative, pour estimer l’abondance à partir d’échantillonnage non 

dédié à la méthode standard « distance sampling », est l’approche basée sur les modèles 

(Hedley 2000, Marques 2000). Elle combine la méthode standard (line transect/distance 

sampling) et les analyses spatiales. Cette méthode présente 2 avantages : 

 

- La densité étant modélisée à partir des données d’observations comme une fonction 

des données environnementales associées à ces observations, des cartes de densités 

peuvent être réalisées. Elles permettent la visualisation des variations spatiales (et non 

plus un découpage arbitraire de la zone d’étude en sous-zones) et le calcul 

d’abondance de n’importe quelle région de la zone d’étude par l’intégration des 

densités. 

 

- Cette approche permet d’étudier les relations entre la densité et les différentes 

variables environnementales, c'est-à-dire l’étude des habitats. Les variables 

significatives serviront au calcul de l’abondance. Les variables environnementales 

testées sont: SST, Chl a, gradients de SST et  Chl a, ADT, amplitude des courants 

géostrophiques, bathymétrie et pente. La période de l’année sera également testée 

 

La méthode de modélisation des distances d’attente proposée par Hedley (2000) 

semble particulièrement bien adaptée à notre échantillonnage à partir des navires 

d’opportunité (Henry 2005). La distance d’attente est définie par la distance parcourue entre 2 

observations i et i+1. Les distances d’attente sont exprimées en fonction des variables 

environnementales à l’aide de GAMs (Generalized Additive Models, Hastie & Tibshirani 

1990). La raison de l’utilisation de ce type de modèle est qu’il ne requiert pas que les relations 

soient linéaires. Il est en effet facile d’imaginer à quel point les phénomènes biologiques ne 

sont pas linéaires. Les GAMs permettent ainsi plus de flexibilité par l’intégration de fonctions 

de lissage:  
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Où g est la fonction de lien entre les valeurs attendues de distance d’attente E(l i) et les 

covariables explicatives, 0β est l’intercepte, kf  sont les fonctions de lissage des covariables 

explicatives, kiz  est la valeur de la kième covariable explicative à la iième observation, et n est le 

nombre d’observation. 

 

 Le lissage optimal est fixé par la fonction mgcv du logiciel R afin de limiter la 

flexibilité offerte par les fonctions de lissage. Une flexibilité excessive aboutirait à exagérer 

l’ajustement aux données par un lissage avec autant de degré de liberté qu’il y a de points, ce 

qui en ferait un mauvais prédicateur. Cependant, la décision d’inclure ou de retirer une 

covariable du modèle n’est pas automatique. La procédure de décision proposée par Wood 

(2001), essentiellement basée sur la valeur de validation croisée généralisée (generalized cross 

validation, GCV), a donc été utilisée. Le GCV estime l’efficacité de la prédiction 

d’observations non utilisées dans l’ajustement du modèle. Il choisit donc le modèle qui ajuste 

au mieux les données et qui présente également une prédiction efficace. 

 

La densité de surface D est alors estimée à l’aide de la distance d’attente, par la 

relation inverse (plus la distance entre 2 détections est courte, plus la densité est élevée) 

démontrée par Hedley (2000) : 
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Où µ est la largeur de bande effective (estimée par la fonction de détection par la méthode de 

distance sampling), et l la distance d’attente. D est la densité de groupe, et il faut multiplier 

par la taille de groupe E[s] pour obtenir la densité totale. L’abondance est estimée en intégrant 

l’ensemble des densités (=pixels) de la zone voulue sur la carte de prédiction. La méthode de 

bootstrap non-paramétrique permet de calculer un intervalle de confiance (à 95%) des 

estimations d’abondance. Pour ceci, le trajet a été choisi comme unité de ré-échantillonnage  

(1000 échantillons avec remise). 
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D. Résultats: interactions échelles-dépendantes ent re les 

cétacés et les processus océanographiques  

 

 L’échantillonnage multidisciplinaire réalisé dans le Bassin Occidental avait pour 

objectif d’examiner les relations entre les cétacés et leur environnement océanographique à 

plusieurs échelles. Les résultats suivants décrivent ces relations à large échelle dans un 

premier temps, puis à mésoéchelle et à submésoéchelle. Ces interactions échelles-dépendantes 

sont enfin intégrées afin de modéliser les habitats, la distribution et l’abondance des cétacés. 

Les résultats présentés ici font références aux articles placés en annexe 1 (pour les 

rorquals communs) et annexe 2 (pour les dauphins bleu et blanc). 

 

1) Distribution saisonnière des cétacés et interactions avec les 

processus océanographiques à l’échelle du Bassin Occidental 

 

a. Les observations visuelles 
 

Le tableau 2.1 synthétise les observations réalisées pendant les 18 traversées 

effectuées entre Marseille et l’Algérie (Alger ou Bejaia). Sur la totalité des traversées, 83% 

des rorquals communs et 85% des dauphins bleu et blanc ont été observés dans la partie Nord. 

En revanche, les dauphins communs n’ont été observés que dans la partie Sud.  

 

Régionalisation des 
transects 

Distance 
parcourue (km) 

Nombre d’observations 

   
Rorqual 
commun 

 
Dauphin bleu 

et blanc 

 
Dauphin 
commun 

 
Nord des Baléares 4351 33 41 0 

Sud des Baléares 3071 7 7 14 

Total 7422 40 48 14 

Tableau 2.1. Synthèse du nombre d’observations des 3 espèces de cétacé principalement 
rencontrées et des distances parcourues (=transects cumulés) pendant la campagne 
d’observation menée sur les ferries en 2006-2007. 
 
 
 Les distributions estivale (de juin à octobre) et hivernale (de novembre à mai) des 

observations sont relativement semblables pour chaque espèce de dauphin (Fig. 2.19). En 
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revanche, la distribution saisonnière des observations de rorqual commun est beaucoup plus 

variable. Les observations estivales sont concentrées dans la partie septentrionale du Bassin 

Occidental, tout en restant éloignées des côtes. En hiver, elles sont davantages dispersées sur 

l’ensemble de la partie Nord. 
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Fig. 2.19. Observations visuelles pendant la période estivale (juin à octobre) et hivernale 
(novembre à mai) pour les rorquals communs, les dauphins bleu et blanc et les dauphins 
communs. 
 

La température et la salinité correspondant aux observations de cétacés sont 

représentées en comparaison des grandes masses d’eau rencontrées lors des transects 

(diagramme TS, Fig. 2.20). Cette représentation permet d’illustrer les caractéristiques des 

masses d’eau où les cétacés ont été observés. Les rorquals communs se distribuent 

majoritairement dans l’AW modifiée de la partie Nord (minimum: 37,7 et maximum: 

38,4psu). Dans la partie Sud, les rorquals sont également associés aux eaux les plus salées 

(salinité correspondant aux observations: minimum 37,3, maximum: 37,5psu). Les dauphins 

bleu et blanc ont été rencontrés dans toutes les masses d’eau, même si la majorité des 

observations ont eu lieu dans les eaux salées de la partie Nord. Les dauphins communs ont été 

rencontrés uniquement dans la partie Sud, correspondant par conséquent à l’AW 
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nouvellement entrée et peu salée (salinité correspondant aux observations minimum: 36,7 et 

maximum: 37,3psu). 

 

 
 
Fig. 2.20. Diagramme TS de surface, température (SST, °C) – salinité (psu), de l’ensemble 
des transects. Les points de couleurs représentent les valeurs TS mesurées lors des 
observations pour les rorquals communs, les dauphins bleu et blanc et les dauphins communs. 
Les points noirs correspondent à la période de fonctionnement du système TRANSMED du 
12/9/2006 au 26/10/2006, et les points gris, du 10/4/2007 au 7/6/2007. La ligne pointillée 
sépare la partie Nord et Sud des Baléares, i.e. respectivement l’AW nouvellement entrée et 
peu salée de la partie Sud et l’AW plus ancienne, donc plus salée de la partie Nord. 
 

Les observations ont principalement eu lieu dans des zones d’ADT négative, 

indicatrices de la circulation antihoraire de la partie Nord (Fig. 2.21). Ces résultats montrent 

également une légère association des rorquals communs avec les zones de courant intense. 

Une tendance saisonnière semble moduler ces associations puisque ces préférences pour les 

ADT négatives et les courants élevés semblent davantage marquées en été qu’en hiver. 
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Fig. 2.21. Anomalies de hauteur dynamique (ADT) et d’amplitude des courants correspondant 
aux observations visuelles de rorquals communs de septembre 2006 à juillet 2007. Une 
anomalie est calculée par la différence entre l’ADT/courant correspondant à l’observation et 
la moyenne pour le transect correspondant à cette observation. 
 
 

b. Les localisations Argos 
 

Le tableau 2.2 synthétise les périodes couvertes par le suivi satellitaire Argos des 

rorquals communs ainsi que le nombre de localisations obtenues par chaque balise. Sur les 

huit balises, deux ont particulièrement bien fonctionnées. En comparaison des six autres, ces 2 

balises ont transmis un plus grand nombre de localisations (meilleur transmission Argos) sur 

une même période de fonctionnement.  

 

 



Chapitre II                                                Les cétacés en Méditerranée Occidentale  

 58 

N° Balise Première  
localisation 

Dernière  
localisation 

Nombre de 
localisations 

2910836 12/8/2003 4/1/2004 9 
2910838 18/8/2003 22/5/2004 57 
2910842 16/8/2003 1/1/2004 43 
2923029 18/8/2003 2/10/2003 12 
2923032 18/8/2003 30/9/2003 10 
2923033 4/8/2003 22/12/2003 9 
2923041 8/8/2003 30/1/2004 5 
2923042 16/8/2003 12/6/2004 18 

 
Tableau 2.2. Synthèse du suivi satellitaire Argos réalisé sur huit rorquals communs. Toutes les 
balises ont été déployées en août 2003. 
 

La distribution des localisations Argos de rorqual commun présente également une 

variation saisonnière (Fig. 2.22). Les localisations estivales sont concentrées dans la partie 

septentrionale du Bassin Occidental, tout en restant à distance des côtes et en dehors du Golfe 

du Lion. Pendant la période hivernale, les localisations sont dispersées sur l’ensemble de la 

partie Nord du Bassin. Cette variation saisonnière caractérisée par une distribution agrégée 

dans la partie septentrionale en été suivie d’une distribution dispersée en hiver confirme la 

tendance des observations visuelles. Sur les huit rorquals suivis, un individu (balise 2910842) 

est sorti du Bassin Occidental par le détroit de Gibraltar. Il est ensuite resté un mois et demi 

au large de la côte Sud du Portugal avant que la transmission Argos ne cesse. Un autre 

individu (balise 2910838) a franchi les bouches de Bonifacio pour ensuite retourné en mer 

Ligure. En revanche, tous les rorquals se déplacent sur l’ensemble de la zone Nord du Bassin 

et ils ne sont pas particulièrement résidents à la zone Ligure ou au large du Golfe du Lion (les 

2 zones de concentrations reportées par Monestiez et al. 2006, cf. figure 2.9).  
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Fig. 2.22. Localisations des rorquals communs par suivi satellitaire pendant la période estivale 
(juin à octobre, en haut à gauche) et hivernale (novembre à mai, en haut à droite), et trajets 
individuels. 
 

 Les vitesses de déplacements estimées pour des intervalles de temps d’1 et 2 jours sont 

similaires (Fig. 2.23). La majorité des vitesses se situent entre 0 et 5 km/h. Les séries 

temporelles des vitesses sont également similaires pour des intervalles de temps d’1 et 2 jours. 

Les vitesses augmentent en août et septembre et sont ensuite assez variables, à l’exception des 

vitesses du rorqual qui a quitté la Méditerranée. Une fois en Atlantique, de mi-novembre à fin 

décembre, celui-ci a en effet fortement diminué sa vitesse. De janvier à juin 2004, aucune 

vitesse d’intervalle de temps inférieur à 2 jours n’a été obtenue. 
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Fig. 2.23 Histogramme de fréquence et série temporelle des vitesses des rorquals communs 
suivis d’août 2003 à juin 2004. Les vitesses pour des intervalles de temps entre 2 localisations 
≤1 jour sont représentées par des barres blanches sur l’histogramme et par les cercles dans la 
série temporelle. Pour des intervalles de temps ≤2 jours, les vitesses sont représentées par des 
barres noires et des points noirs. Les croix correspondent aux vitesses des localisations en 
Atlantique de l’individu portant la balise 2910842 (pour des intervalles de temps ≤2 jours). 
 

Les modèles de circulation de la Méditerranée indiquent que la partie Nord du Bassin 

Occidental est totalement occupée par une circulation moyenne antihoraire. Cette circulation 

moyenne est limitée au Nord par le courant Nord et au Sud par le front Nord-Baléares (Rio et 

al. 2007). Superposées à cette circulation moyenne, les localisations de rorquals communs se 

situent au sein de ce circuit (Fig. 2.24). 
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Fig. 2.24. Localisations satellitaires de rorquals communs superposées à la circulation 
permanente (Mean Dynamic Topography, MDT, tiré de Rio et al. 2007) issue de la moyenne 
1993-1999 des sorties du modèle MFSTEP. La cadre en pointillé indique la zone contenant 
l’ensemble des positions.  
 

La zone préférentielle des rorquals suivis par balise Argos est représentée par la zone 

en pointillé au Nord des Baléares (en excluant le Golfe du Lion, i.e. bathymétrie < 500m, Fig. 

2.24). Cette zone exclue la région Atlantique prospectée par l’individu portant la balise 

2910842. Une tendance saisonnière module l’association de la distribution des rorquals 

communs à la circulation antihoraire dans la partie Nord du Bassin (Fig. 2.25). En effet, les 

rorquals sont principalement situés dans des ADT négatives pendant l’été. Cette tendance 

paraît disparaitre pendant l’hiver. La série annuelle permet également de mettre en évidence 

une préférence des rorquals pour les régions de courants relativement intenses. Là aussi, une 

tendance saisonnière paraît moduler cette association puisqu’elle est particulièrement marquée 

pendant l’été et semble s’annuler pendant l’hiver. 
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Fig. 2.25. Anomalies de hauteur dynamique (ADT) et d’amplitude des courants correspondant 
aux localisations Argos de rorquals communs d’août 2003 à juin 2004. Une anomalie est 
calculée par la différence entre l’ADT/courant correspondant à la localisation et la moyenne 
sur l’ensemble de la zone préférentielle (définie dans la figure 2.24) à la période de la 
localisation. Les courbes sont des ajustements polynomiaux d’ordre 3. 
 

2) Interactions des cétacés avec les processus océanographiques à 

mésoéchelle (tourbillons) 

 

a. Cas d’étude de l’influence de la mésoéchelle sur la 
distribution des cétacés 

 

Les traversées du 28-29/09/2006 et celles, consécutives, du 22-23/05/2007 et du 05-

06/06/2007 correspondent à une période où le système TRANSMED était opérationnel. La 

seconde raison pour laquelle ces traversées sont ici décrites est que le tourbillon 06-1, le seul à 

avoir concerné les transects de la partie Nord sur plusieurs traversées, est à son maximum 

d’activité (en amplitude et énergie cinétique) le 28-29/09/2006 (Fig. 2.26). 
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Fig. 2.26. Evolution temporelle des caractéristiques du tourbillon 06-1 (c.f Fig. 2.27). La ligne 
pleine représente l’amplitude (différence entre la SLA du centre et la SLA moyenne de la 
périphérie du tourbillon, en cm). La ligne pointillée représente l’énergie cinétique (EKE, en 
cm².s-², cf. encadré sur la détection et le suivi des tourbillons par la méthode WA) du 
tourbillon. La flèche indique le pic d’amplitude et d’énergie cinétique, correspondant à la 
traversée effectuée le 28/09/2006 (c.f. Fig. 2.27) 
 

On peut clairement distinguer l’influence du tourbillon 06-1 au large du Golfe du Lion 

sur les images satellitaires (Fig. 2.27). Les observations sont situées entre le courant Nord et 

le front Nord-Baléares. Le courant Nord est surtout représenté par des températures élevées à 

la côte. Son bord est représenté par un gradient de 2°C en 14km, associée à l’observation de 2 

groupes de rorquals et d’un groupe de dauphins. Au-delà s’étend une zone froide, qui résulte 

du mélange induit par un coup de vent. Le front Nord-Baléares, bien marqué par le front de 

salinité (de 0.5psu sur 7km) s’accompagne ici d’une remontée importante de la température 

(de 2°C). Les observations sont localisées sur l’axe filamentaire associé au tourbillon 06-1, 

bien visible sur l’image de température et de chlorophylle. De même, ce filament correspond 

à des gradients élevés de température sur les profils de surface. Dans la partie Sud, les 

observations de dauphins bleu et blanc et de rorquals communs sont associées à des gradients 

brusques de salinité de l’ordre de 0.5psu en 8km, indicateur de confrontation de masses d’eau 

(entre l’AW récente et résidente) dont le transport est attribué à 2 tourbillons. Le tourbillon 

attouchant à la côte n’est pas détecté par la méthode WA, probablement car sa signature 

altimétrique n’est pas suffisamment marquée. 
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Fig. 2.27. Traversée du 28-29/09/2006. (a) Image de température de surface (température 
croissante du bleu au rouge) et de la circulation en trait noir pointillé, (b) image des 
concentrations en chlorophylle (concentration croissante du bleu au rouge), (c) image des 
anomalies de hauteur de la mer, des courants géostrophiques et des tourbillons (cycloniques 
en rose, anticycloniques en noir) détectés par la méthode WA, et (d) image des filaments 
calculés par la méthode FSLE. Le trajet du ferry est indiqué par la ligne rouge et les 
observations visuelles des cétacés sont reportés le long du trajet (légende des cétacés en bas 
de la figure: Bp, rorqual commun indiqué par une flèche blanche pleine; Sc, dauphin 
bleu et blanc indiqué par une flèche noire pleine; Dd, dauphin commun ; pour les autres 
cétacés observés occasionnellement : D, delphinidés indéterminés ; Pm, cachalot ; Gm, 
globicéphale ; Gg, dauphin de Risso). (e) Les profils de surface de température, de salinité et 
de fluorescence, avec le profil du gradient (sur 5km) de chaque paramètre en vert foncé sont 
représentés en dessous des images  pour le trajet aller (à gauche) et retour (à droite). Le 
tourbillon 06-1 est indiqué sur les images, et sa signature sur les profils de température est 
représentée par la double flèche. A noter les images coupées en 2, au niveau des Baléares, 
composites de 2 images proches dans le temps pour diminuer la nébulosité des parties Nord et 
Sud. 
 

 

Pour les traversées successives du 22-23/05/2007 (Fig. 2.28) et du 05-06/06/2007 (Fig. 2.29), 

le tourbillon 07-1 a croisé, d’Est en Ouest, le chemin des 2 transects. 

 

- Pendant le trajet du 22-23/05/2007, le transect traverse le tourbillon 07-1. Une 

diminution de la salinité de surface (0.5 psu sur 23km) et une petite augmentation de la 

fluorescence caractérise le bord du tourbillon tandis qu’une très légère diminution de la 

température est associée au centre. Un rorqual commun a été observé sur le bord Nord 

de ce tourbillon. 

 

- Pendant le trajet du 05-06/06/2007, le transect longe le bord Est du tourbillon 07-1. 

C’est le raison pour laquelle l’influence du tourbillon est moins nette sur les profils, 

comparé au transect précédent. Ceci se traduit par une diminution faible et progressive 

de la salinité. Aucune signature de température n’est enregistrée sur le profil. 

Cependant, 3 observations de rorquals communs ont été enregistrées au Nord du 

tourbillon. 

 

Pour tous les trajets décrits auparavant, le courant Algérien (qui longe les côtes sous la 

forme d’un « jet » bien visible sur l’activité filamentaire) est signé par une température 

relativement basse et surtout par une salinité faible. Celle-ci est caractéristique de l’AW 
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nouvellement entrée. Sur ces traversées, et sur beaucoup d’autres (annexe 6), des observations 

de dauphins bleu et blanc et de dauphins communs sont associées à des gradients de salinité et 

de température qui signent le bord Nord (vers le large) de ce courant Algérien. 

 

Sur tous ces exemples, les observations de cétacés, rorquals ou dauphins, semblent avoir 

eu lieu aux segments des transects présentant une dynamique marquée, à la fois sur les profils 

TRANSMED, lorsque ceux-ci étaient disponibles, et sur les images satellitaires. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2.28. Traversée du 22-23/05/2007. (a) Image de température de surface (température 
croissante du bleu au rouge) et de la circulation en trait noir pointillé, (b) image des 
concentrations en chlorophylle (concentration croissante du bleu au rouge), (c) image des 
anomalies de hauteur de la mer, des courants géostrophiques et des tourbillons (cycloniques 
en rose, anticycloniques en noir) détectés par la méthode WA, et (d) image des filaments 
calculés par la méthode FSLE. Le trajet du ferry est indiqué par la ligne rouge et les 
observations visuelles des cétacés sont reportés le long du trajet (légende des cétacés en bas 
de la figure: Bp, rorqual commun indiqué par une flèche blanche pleine; Sc, dauphin 
bleu et blanc indiqué par une flèche noire pleine; Dd, dauphin commun ; pour les autres 
cétacés observés occasionnellement : D, delphinidés indéterminés ; Pm, cachalot ; Gm, 
globicéphale ; Gg, dauphin de Risso). (e) Les profils de surface de température, de salinité et 
de fluorescence, avec le profil du gradient (sur 5km)  de chaque paramètre en vert foncé sont 
représentés en dessous des images  pour le trajet aller (à gauche) et retour (à droite). Le 
tourbillon 07-1 est indiqué sur les images, et sa signature sur les profils de température est 
représentée par la double flèche. Le pic de salinité et de fluorescence sur les profils de gauche 
est dû à la chlorination. A noter les images coupées en 2, au niveau des Baléares, composites 
de 2 images proches dans le temps pour diminuer la nébulosité des parties Nord et Sud. 
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Fig. 2.29. Traversée du 05-06/06/2007. (a) Image de température de surface (température 
croissante du bleu au rouge) et de la circulation en trait noir pointillé, (b) image des 
concentrations en chlorophylle (concentration croissante du bleu au rouge), (c) image des 
anomalies de hauteur de la mer, des courants géostrophiques et des tourbillons (cycloniques 
en rose, anticycloniques en noir) détectés par la méthode WA (au milieu à gauche), et (d) 
image des filaments calculés par la méthode FSLE (au milieu à droite). Le trajet du ferry est 
indiqué par la ligne rouge et les observations visuelles des cétacés sont reportés le long du 
trajet (légende des cétacés en bas de la figure: Bp, rorqual commun indiqué par une flèche 
blanche pleine; Sc, dauphin bleu et blanc indiqué par une flèche noire pleine; Dd, 
dauphin commun ; pour les autres cétacés observés occasionnellement : D, delphinidés 
indéterminés ; Pm, cachalot ; Gm, globicéphale ; Gg, dauphin de Risso). (e) Les profils de 
surface de température, de salinité et de fluorescence, avec le profil du gradient (sur 5km)  de 
chaque paramètre en vert foncé sont représentés en dessous des images  pour le trajet aller (à 
gauche) et retour (à droite). Le tourbillon 07-1 est indiqué sur les images, et sa signature sur 
les profils de température est représentée par la double flèche. A noter les images coupées en 
2, au niveau des Baléares, composites de 2 images proches dans le temps pour diminuer la 
nébulosité des parties Nord et Sud. 
 
 

b. Les paramètres océanographiques in-situ et satellitaires 
associés aux observations de cétacés 

 

L’objectif de cette analyse était de quantifier les relations entre la présence des cétacés 

et les variations à fine échelle de l’environnement marin. L’enregistrement simultané des 

observations des cétacés et des mesures océanographiques in-situ (température, salinité et 

fluorescence) par le système embarqué TRANSMED constitue un point fort de ce travail. 

 

Le tableau 2.3 rapporte les proportions d’observations de cétacés dans des eaux dont 

les gradients de température et de salinité sont supérieurs aux gradients indiquant une zone 

frontale. Ces valeurs de fronts ont été définies pas un gradient de température/salinité d’au 

moins un ordre de grandeur plus élevé que le gradient moyen d’une région (Federov 1986). 

Malgré le faible nombre de cétacés rencontrés dans des zones frontales marquées, leur 

proportion est relativement élevée en comparaison de la proportion de zones frontales 

rencontrées sur l’ensemble des transects. Cette association aux zones frontales, supérieure à 

ce qui est disponible dans l’environnement, semble concerner les 2 espèces de cétacés. Pour 

les dauphins bleu et blanc, l’association concerne les 2 types de gradient (température et 

salinité) dans la partie Nord et Sud du Bassin, alors que les rorquals communs ne sont 

associés qu’aux gradients de température de la partie Nord. 
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Espèces de cétacés 
 

Nobs > 0,15°C.km-1 Nobs > 0,05psu.km-1 Nobs total 

 

Rorqual commun 
 

N: 11 
S: 0 

 

N: 0 
S: 0 

 

NNord= 18 
NSud= 7 

Dauphin bleu/blanc N: 8 
S: 17 

N: 4 
S: 33 

NNord= 24 
NSud= 6 

 

Environnement 
 

N: 1,7±1,3 
S: 1,1±2,7 

 

N: 0,7±1,0 
S: 10,2±10,8 

 

Ntransects Nord= 8 
Ntransects Sud= 8 

 
Tableau 2.3. Proportion (en %) d’observations de cétacés dont les gradients de température et 
de salinité (mesures du système TRANSMED) sont supérieurs aux valeurs indiquées, pour les 
transects Nord (N) et Sud (S). Pour l’environnement, les proportions de gradients supérieurs à 
ces mêmes valeurs sont indiquées sur l’ensemble des transects Nord (N) et Sud (S). 
 

En adoptant une distance de 7km comme distance de voisinage des zones frontales 

(Doniol-Valcroze et al. 2007), la proportion d’observations correspondant aux zones frontales 

augmente sensiblement pour les 2 espèces de cétacés (Tableau 2.4). En dépit de cette 

proportion d’observation de cétacés au voisinage de fronts de température et de salinité, le 

faible nombre d’observation ne permet pas de conclure sur une association significative avec 

les zones frontales. 

 

Espèces de cétacés Nobs[0-7km]>0,15°C.km-1 Nobs[0-7km]>0,05psu.km-1 Nobs total 

 

Rorqual commun 
 

N: 17 
S: 0 

 

N: 6 
S: 0 

 

NNord= 18 
NSud= 7 

Dauphin bleu/blanc N: 8 
S: 17 

N: 8 
S: 33 

NNord= 24 
NSud= 6 

 
Tableau 2.4. Proportion (en %) d’observations de cétacés dont les gradients de température et 
de salinité (mesures du système TRANSMED) sont supérieurs aux valeurs indiquées, sur une 
distance à l’observation inférieure à 7km, pour les transects Nord (N) et Sud (S). 
 

Les anomalies, calculées sur les paramètres océanographiques mesurées lors des 

observations, permettent d’avancer des hypothèses quand aux habitats préférentiels des 

cétacés (Tableau 2.4 et 2.5). Les rorquals communs (Tableau 2.4) ont une préférence pour les 

eaux froides, relativement à l’environnement prospecté lors des transects. La préférence des 

rorquals pour les forts gradients de température est davantage marquée pour les données 

issues des images satellites que pour les données in-situ. Cette différence provient 

probablement de la sous-estimation des gradients par l’échantillonnage in-situ. Seuls les 
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gradients dans l’axe du transect sont détectés, comparés aux satellites qui permettent de 

détectés les gradients dans toutes les directions. Les dauphins (Tableau 2.5) montrent 

également une préférence pour les zones de gradients élevés (plus marquée aussi dans les 

données satellitaires que les données in-situ). De plus, les dauphins ont été observés dans des 

zones relativement productives. Malgré une proportion moins élevée d’observation dans la 

partie Sud, les dauphins semblent être associés à des gradients de salinité relativement élevés. 

Près des côtes, ces gradients de salinité correspondent souvent au bord du courant Algérien. 

Plus au large, il s’agit du bord des tourbillons. 

 

 

Paramètres Paramètres TRANSMED 
NNord (N)=18     NSud (S)=7 

Paramètres satellitaires 
NNord (N)=33     NSud (S)=7 

 
Température 

 
 

Gradient de température 
 
 

 
N : -0.36 (±0.73) 
S : -0.13 (±0.27) 

 
N : 0.07 (±0.24) 
S : -0.01 (±0.12) 

 
N : -0.58 (±0.67) 
S : -0.03 (±0.16) 

 
N : 1.31 (±2.91) 
S : -0.22 (±1.25) 

 
Salinité 

 
 

Gradient de salinité 
 

 

N : 0.05 (±0.17) 
S : 0.30 (±0.05) 

 
N : 0.00 (±0.07) 
S : -0.09 (±0.09) 

 

 

Fluorescence / Chlorophylle 
 
 

Gradient de Fluorescence / 
Chlorophylle 

N : 0.22 (±0.87) 
S :-0.05 (±0.08) 

 
N : -0.01 (±0.34) 
S : -0.17 (±0.09) 

N : 0.09 (±0.32) 
S :-0.01 (±0.01) 

 
N : 0.31 (±1.10) 
S : -0.14 (±0.07) 

 
Tableau 2.5. Habitats préférentiels des rorquals communs. Moyennes et écarts-types des 
« anomalies de paramètres ». Une anomalie est calculée par la différence entre le paramètre 
correspondant à l’observation et la moyenne sur l’ensemble du transect pendant lequel a eu 
lieu cette observation. Ces anomalies ont été calculées à partir des mesures in-situ et 
satellitaires. Les gradients des paramètres satellitaires sont en %. 
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Paramètres Paramètres TRANSMED 
NNord (N)=24     NSud (S)=6 

Paramètres satellitaires 
NNord (N)= 38     NSud (S)=7 

 
Température 

 
 

Gradient de température 
 

 
N : 0.08 (±0.68) 
S : -0.01 (± 0.13) 

 
N : 0.06 (±0.16) 
S : 0.10 (±0.31) 

 

 
N : -0.06 (±0.78) 
S : 0.06 (± 0.52) 

 
N : 1.12 (±2.53) 
S : 0.51 (± 2.67) 

Salinité 
 
 

Gradient de salinité 
 

N : 0.00 (±0.21) 
S : -0.10 (±0.17) 

 
N : 0.00 (±0.10) 
S : 0.07 (±0.11) 

 

 

Fluorescence / Chlorophylle 
 
 

Gradient de Fluo / Chloro 
 
 

N : 0.29 (±0.68) 
S : 0.30 (±0.61) 

 
N : 0.06 (±0.58) 
S : -0.17 (±0.10) 

 

N : 0.04 (±0.10) 
S : 0.05 (±0.08) 

 
N : -0.04 (±0.40) 
S : -0.02 (±0.32) 

 
Tableau 2.6. Habitats préférentiels des dauphins bleu et blanc. Moyennes et écarts-types des 
« anomalies de paramètres ». Une anomalie est calculée par la différence entre le paramètre 
correspondant à l’observation et la moyenne sur l’ensemble du transect pendant lequel a eu 
lieu cette observation. Ces anomalies ont été calculées à partir des mesures in-situ et 
satellitaires. Les gradients des paramètres satellitaires sont en %. 
 
 

c. Localisation Argos des rorquals communs relativement 
aux tourbillons détectés par la méthode WA 

 

Avant d’utiliser la méthode des « winding-angle » (WA), il est essentiel de tester son 

application dans la Bassin Occidental et particulièrement dans la partie Nord où ont été suivis 

les rorquals communs. La détection et le suivi des tourbillons par la méthode WA peuvent 

ainsi être comparés avec les images de température hautes résolutions. La figure 2.30 montre 

le suivi d’un tourbillon anticyclonique au Sud du Golfe du Lion (nommé 06-1 dans la figure 

2.27) par la méthode WA et à partir des images de température. Le trajet du tourbillon selon 

les deux méthodes est relativement similaire. La précision de la position du centre et du bord 

par la méthode WA est directement dépendante de la résolution de l’altimétrie (1/8ème de 

degré). 
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Fig. 2.30. Suivi du tourbillon 06-1 par les images de température à haute résolution selon la 
procédure décrite par Puillat et al. 2002 (trait plein) et par la méthode WA (trait pointillé) 
 

 

Une autre validation de la détection des tourbillons par la méthode WA a été de 

superposer le bord et le centre des tourbillons aux images de température (Fig. 2.31). Pour 

éliminer les mauvaises, seuls les tourbillons détectés sur au moins deux situations 

hebdomadaires successives ont été conservées. Les centres et les bords montrent une 

correspondance correcte avec les images de température (et les images de concentration en 

chlorophylle). Un tourbillon anticyclonique (03-1) de longue durée (>4mois) au Sud du Golfe 

du Lion a été particulièrement bien détectés, malgré un léger décalage vers l’Est relativement 

aux images de température.  
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Fig. 2.31. Centres et bords des tourbillons, détectés par la méthode WA, superposés aux 
images de température et de concentration en chlorophylle (en encadrés), d’Août à Décembre 
2003. Les tourbillons anticycloniques sont représentés en noir, et les tourbillons cycloniques 
en rose. Le tourbillon anticyclonique 03-1 se retrouve sur les 4 images de température. 
 
  
 A chaque image de température de la figure 2.32 sont superposées les localisations 

Argos de tous les rorquals communs le même jour ± 1 jour, i.e. sur une fenêtre de 3 jours. Il 

ressort tout d’abord que les localisations se retrouvent majoritairement dans les eaux les plus 

froides de la partie Nord du Bassin. Ensuite, les localisations correspondent à des zones de 

gradient important de la température de surface. Il est donc possible que la distribution des 

localisations Argos des rorquals communs soient associée à l’activité mésoéchelle de la partie 

Nord du Bassin. En effet, les structures tourbillonnaires, et particulièrement les tourbillons de 

longue durée comme 03-1, modulent la circulation et peuvent influencer la distribution des 

cétacés. 
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Fig. 2.32. Images de température instantanées et localisations Argos de la journée 
correspondante (± 1 jour, soit une fenêtre de 3 jours) de début août à mi-décembre (2 images 
par mois). Chaque couleur de localisation est attribuée à un individu. 
 
 

L’analyse du positionnement relatif au centre et au bord des tourbillons, détecté par la 

méthode WA, indique que les rorquals communs étaient particulièrement localisés sur le bord 

des tourbillons pendant la période estivale (Nété=89, d’août à octobre, Fig. 2.33). Pendant la 

période hivernale (Nété=64, de novembre à avril), ils semblent être peu associés aux 

tourbillons. Les rorquals communs montrent ainsi un ajustement saisonnier à l’activité de 

moyenne échelle au sein même de leur zone préférentielle dans la partie Nord du Bassin 

Occidental. Dans cette analyse, seuls les tourbillons suivis sur 2 traces successives au 

minimum sont pris en compte pour éliminer les artéfacts. 
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Fig. 2.33. Fréquence de la position des rorquals communs relativement aux tourbillons en trait 
plein. Les zones pointillées (représentant les fréquences moyennes ± écart-types) sont issues 
des positions tirées aléatoirement dans la zone fréquentée par les rorquals communs. Les 
fréquences en dehors de la zone pointillée sont significativement différentes des fréquences 
aléatoires 
 

 

3) Interactions des cétacés avec les processus océanographiques à 

submésoéchelle (filaments) 

 

 Les FSLE calculées pour chaque traversée (Fig. 2.27, 2.28 et 2.29, et les traversées en 

annexe 6) ont décrit l’activité filamentaire. Il semble qu’une proportion importante des 

observations de cétacés soit associée aux filaments. Ces filaments correspondent à des 

gradients de température et de salinité mesurés par le système TRANSMED (Fig. 2.27, 2.28 

et 2.29, et les traversées en annexe 6). Comme le suggère la superposition des FSLE aux 

images de température et de concentration en chlorophylle (Fig. 2.34), les filaments indiquent 

la présence de zones frontales marquées. Les filaments intenses se retrouvent donc souvent 

aux bords des tourbillons. 
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Fig. 2.34. FSLE superposées à une image de température (à gauche) et une image composite 
Nord/Sud de concentration en chlorophylle (à droite) 
 

 La figure 2.35 présente les fréquences cumulées des FSLE correspondants aux tirages  

aléatoires dans la zone préférentielle des rorquals communs (i.e. localisations simulées), et 

ceux correspondants aux localisations Argos. Les rorquals étaient fréquemment localisés au 

niveau de filaments marqués (FSLE plus élevés) en comparaison d’une distribution aléatoire 

(=simulée). Ceci montre une préférence des rorquals pour ces zones dynamiques de 

submésoéchelle. 
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Fig. 2.35. Fréquence des valeurs de FSLE (en jour-1) correspondant aux localisations des 
rorquals communs (=observé), et correspondant aux positions tirées aléatoirement dans toute 
la zone fréquentée par les rorquals communs (=simulé). Il est important de noter qu’il s’agit 
d’une échelle logarithmique. 
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La préférence des rorquals communs pour les filaments semble également présenter 

une variation saisonnière (Fig. 2.36). Pendant la période estivale, les rorquals sont retrouvés 

en partie sur des filaments particulièrement marqués (par des valeurs significativement 

supérieures à la moyenne) alors que cette tendance tend à disparaître en hiver. La diminution 

du nombre de données en hiver nous oblige cependant à une certaine prudence vis-à-vis de 

l’interprétation de ce résultat.  
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Fig. 2.36. Valeurs de FSLE (en jour-1) correspondant aux localisations des rorquals communs 
(points rouges), et moyenne + écarts-types (trait plein + trait pointillé) des valeurs de FSLE 
correspondant aux positions tirées aléatoirement dans toute la zone fréquentée par les rorquals 
communs (=localisations simulées). 
 

4) Combiner les interactions à différentes échelles pour modéliser 

les habitats, la distribution et l’abondance des cétacés 

 

a. Modélisation des habitats des cétacés 

 

Globalement, les résultats issus de la modélisation montrent que les fortes densités de 

rorquals communs et de dauphins bleu et blanc sont retrouvées à large échelle au niveau des 

ADT négatives, indicatrices du circuit antihoraire de la partie Nord du Bassin. A plus fine 

échelle, les cétacés sont situés dans des régions présentant des gradients élevés de paramètres 

physiques indicateurs d’un fort dynamisme. 
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Pour les rorquals communs, le modèle sélectionné inclut ainsi le paramètre temporel 

(période de l’année), l’ADT, la température, les gradients de températures et de chlorophylle 

ainsi que l’amplitude des courants. Les paramètres physiographiques (i.e. liés à la bathymétrie 

tels que la profondeur et la pente), habituellement utilisés pour ce type d’analyse, ne sont pas 

retenus (car non significatifs) par le modèle. La concentration en chlorophylle est également 

exclue du modèle. La figure 2.37 indique la forme des fonctions correspondantes aux 

covariables retenues dans le modèle. Les distances d’attentes faibles, indicatrices des fortes 

densités, sont présentent pour des zones froides, d’ADT négatives, de gradient de température 

élevé et de courants intenses. En revanche, la relation avec les gradients de chlorophylle est 

complexe, probablement en raison de la prise en compte de périodes de floraison, où les 

gradients sont importants, et de périodes oligotrophes, où les gradients sont faibles. A 

l’échelle du cycle annuel, les rorquals communs montrent une variation saisonnière nette avec 

de plus fortes densités rencontrées pendant l’été. Le pourcentage de la variance des données 

expliqué par le modèle est très élevé (81,8%). 
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Fig. 2.37. Formes des fonctions de lissage des différentes covariables sélectionnées par le 
modèle. L’axe-y correspond aux distances d’attentes des rorquals communs. Les faibles 
distances d’attentes, i.e. les fortes densités de rorquals, sont identifiées par les valeurs 
inférieures à zéro. Les observations sont représentées par des traits le long de l’axe-x. 
 

 

La validation de l’efficacité de prédiction a été réalisée en appliquant le modèle 

construit à partir des données d’observation de 2006-2007 au jeu de données indépendantes, 

issus du suivi Argos de rorquals communs de 2003-2004. En alimentant le modèle par les 

variables environnementales contemporaines à la période du suivi satellitaire, des cartes de 
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« prédictions » de densités ont pu être dessinées et comparées aux localisations Argos des 

rorquals. La figure 2.38 montre que la distribution des fréquences de densités prédites au 

niveau des localisations satellitaires de rorquals communs (en noir) est significativement 

différente (two-sample KS test, P<0.001) de la distribution des fréquences de densités 

prédites dans toutes la zone comprise entre 3°E et 6°E (correspondant à la zone échantillonnée 

lors des traversées, en gris). Cette comparaison indique que les localisations correspondent 

bien à des zones où les densités prédites sont relativement fortes, comme représenté sur une 

situation hebdomadaire par la carte (cf. annexe 1).  

 

 

 
Fig. 2.38. Fréquence des densités prédites dans toute la zone (entre 3°E et 6°E) et pour toutes 
les périodes correspondant aux localisations satellitaires d’août à décembre 2003 (en gris), et 
fréquence des densités prédites correspondant aux localisations satellitaires (en noir). La carte 
représente une situation hebdomadaire de densités prédites avec les localisations 
correspondantes (cercles blancs). 
 

 

Pour les dauphins bleu et blanc, le modèle sélectionné inclut l’ADT, les gradients de 

température et la concentration en chlorophylle. La figure 2.39 indique la forme des fonctions 

correspondantes aux covariables retenues dans le modèle. Les distances d’attentes sont faibles 

pour des zones productives et des gradients de température élevés, avec une préférence nette 

pour la zone de circulation cyclonique de la partie Nord. L’exclusion du paramètre temporel 
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(période de l’année) indique une absence de variations saisonnières, contrairement à ce qui a 

été obtenu pour les rorquals. Le pourcentage de la variance des données expliqué par le 

modèle est moins élevé que celui des rorquals communs (50,1%). 
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Fig. 2.39. Formes des fonctions de lissage des différentes covariables sélectionnées par le 
modèle. L’axe-y correspond aux distances d’attentes des dauphins bleu et blanc. Les faibles 
distances d’attentes, i.e. les fortes densités de dauphins, sont identifiées par les valeurs 
inférieures à zéro. Les observations sont représentées par des traits le long de l’axe-x. 
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b. Modélisation de la distribution et de l’abondance des 
cétacés 

 
Aucune covariable de conditions environnementales n’a été retenue comme affectant 

la capacité de détection des rorquals communs et des dauphins bleu et blanc. Pour le rorqual 

commun, la taille de groupe attendue est estimée à 1,3 individus et la largeur de bande 

effective à 864 m. Pour les dauphins bleu et blanc, la taille de groupe attendue est estimée à 

8,3 individus et la largeur de bande effective à 210 m. 

 

L’abondance n’a été estimée que pour le dauphin bleu et blanc car notre période 

d’étude a tout juste précédé la résurgence d’une maladie causée par un Morbilivirus. Cette 

maladie touche les dauphins depuis l’été 2007. L’estimation d’abondance par la méthode de 

modélisation spatiale a déjà été testée en comparaison à la technique conventionnelle des 

transects en ligne (Gomez-Segura et al. 2006). Les estimations d’abondance ont été réalisées 

uniquement au mois d’août 2007 pour deux raisons; d’une part pour comparer nos résultats 

avec l’étude de référence existante sur la population de dauphins bleu et blanc (Forcada & 

Hammond 1998); d’autre part, la faible couverture nuageuse observée au mois d’août permet 

d’obtenir des images complètes du Bassin pour le modèle, c'est-à-dire une couverture spatiale 

complète des estimations de densités sur la bande située entre 3°E et 6°E (Fig. 2.40). Par 

l’intégration des densités dans cette zone, une abondance totale d’environ 38 000 (95% IC: 26 

000-54 000) dauphins a ainsi pu être estimée. Les plus fortes densités sont situées au Nord des 

Baléares. En revanche, les densités du Golfe du Lion, au niveau du panache du Rhône, sont 

probablement surestimées en raison des concentrations très élevées de chlorophylle.  
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Fig. 2.40. Cartes de distribution des densités prédites de dauphins bleu et blanc pour 3 
situations en août 2007. De gauche à droite: du 31/7/2007 au 2/8/2007, du 15 au 17/8/2007, et 
du 31/7/2007 au 2/9/2007. Les zones blanches entre 3 et 6° représentent la couverture 
nuageuse. 
 

 

E. Discussion  

 

1) La fidélité régionale, les mouvements saisonniers et les relations 

cétacés-environnement à large échelle 

 

a. Les rorquals communs 
 

A l’échelle du Bassin Occidental, les rorquals communs montrent une préférence 

marquée pour la partie Nord tout au long de l’année. La distribution estivale des localisations 

satellitaires et l’extension latitudinale des observations visuelles correspondent à la 

distribution estivale reportée par l’unique couverture globale du Bassin Occidental réalisée en 

1991 (Forcada et al. 1996). Cette distribution se traduit dans le modèle par la relation avec les 

hauteurs dynamiques négatives indicatrices du circuit antihoraire de la partie Nord du bassin. 

La fréquentation de cette zone par les rorquals est une réponse aux importantes biomasses de 

krill, proie quasi-exclusive des rorquals en Méditerranée (e.g. Orsi Relini & Giordano 1992, 

Astruc 2005, Bentaleb et al. in press). Cette distribution correspond globalement aux relations 

obtenues par des études précédentes avec les paramètres physiographiques (fond, pente et 



Chapitre II                                                Les cétacés en Méditerranée Occidentale  

 85 

distance à la côte). En effet, les observations de rorquals correspondent toutes au large, en 

dehors du plateau continental et de la pente (e.g. Zanardelli et al. 1992, Gannier 1995, 

Forcada et al. 1996, Azzelino et al. 2008). La relation avec les eaux relativement froides, 

également rapportée en mer Ligure (Panigada et al. 2008), peut s’interpréter comme un 

habitat du krill en Méditerranée pour des raisons physiologiques. En effet, la présence du krill, 

Meganyctiphanes norvegica, en Méditerranée correspond à sa distribution la plus méridionale 

dans l’hémisphère Nord (Labatt & Cuzin-Roudy 1996). En plus d’une forte production, le 

krill trouverait des conditions physiologiques favorables dans les eaux plus froides de la partie 

Nord du Bassin. 

 

A l’échelle d’un cycle annuel, les densités de rorquals issues du modèle montrent une 

nette variabilité saisonnière. Cette tendance, confirmée par les suivis satellitaires, indique une 

distribution estivale agrégée (fortes densités) et septentrionale, et une distribution hivernale 

dispersée (faibles densités), mais toujours dans la partie Nord du Bassin. Cette variation 

saisonnière de la distribution des rorquals correspond à celle de la position du front Nord-

Baléares qui fixe la limite Nord du réservoir d’AW. En effet, le front Nord-Baléares, qui 

occupe une position relativement septentrionale pendant l’été, est poussé vers le sud par les 

vents pendant l’hiver (Lopez-Garcia et al. 1994, Millot & Taupier-Letage 2005). De plus les 

rorquals modulent leur vitesse en fonction de la saison. Des vitesses faibles en été 

caractériseraient une activité alimentaire. L’augmentation de la vitesse en hiver indiquerait un 

changement d’activité orienté vers le déplacement des animaux, possiblement pour l’activité 

de reproduction. Le rorqual qui a quitté la Méditerranée fait exception à ce cycle saisonnier. 

Une fois sorti par Gibraltar, il a en effet fortement ralenti sa vitesse de nage pour séjourner un 

mois dans une région en Atlantique, probablement pour s’alimenter. En effet, cette région est 

une ancienne zone de chasse au rorqual commun où les animaux venaient se nourrir en 

nombre (Bentaleb et al. sous presse). 

 

Nos résultats apportent, par conséquent, des éléments de réponse sur les mouvements 

saisonniers des rorquals communs de Méditerranée Occidentale. Ils infirment l’hypothèse 

proposée au début de la thèse, selon laquelle les rorquals migreraient en réponse aux 

floraisons différées entre la partie Nord et Sud du Bassin pour profiter successivement des 

conditions trophiques favorables des 2 zones. Cependant, un suivi télémétrique de rorqual, 

quittant la Méditerranée, et quelques observations de rorquals dans le sous-bassin Algérien 

témoignent également de mouvements hors de la partie Nord du Bassin. En utilisant une 
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approche isotopique (appliquée sur les fanons des rorquals échoués) permettant de connaître 

les zones fréquentées, Bentaleb et al. (sous presse) ont estimé que 20% des rorquals quittent 

saisonnièrement la Méditerranée. A cela s’ajoute les observations rapportées au sud du Bassin 

en hiver à Lampedusa, au sud de la Sicile (Canese et al. 2006). Nous proposons donc le 

schéma selon lequel la majeure partie des rorquals montre une fidélité annuelle à la zone Nord 

du Bassin Occidental selon un schéma de distribution agrégée en été et dispersée en hiver. 

Cependant, des mouvements saisonniers à l’extérieur ou à l’intérieur de la Méditerranée, ou 

bien encore quelques individus présents au Sud du Bassin, semblent concerner une proportion 

mineure de la population.  

 

b. Les dauphins bleu et blanc 
 

Les densités obtenues de dauphins bleu et blanc ne présentent pas de variation 

saisonnière. L’absence de tendance saisonnière chez ces dauphins a également été observée au 

large des côtes espagnoles, dans la zone côtière centrale (du Golfe de Valence jusqu’au sud de 

Carthagène, Gómez de Segura et al. 2006). A l’inverse, la zone Ligure est moins fréquentée 

par les dauphins pendant l’hiver (Laran & Drouau-Dulau 2007). La zone Ligure serait 

principalement une zone d’alimentation estivale. Il semble donc que les dauphins utilisent de 

façon contrastée les différentes zones du Bassin Occidental. En raison de la stabilité des 

densités, la zone au sud du Golfe du Lion présenterait des conditions trophiques favorables 

pour les dauphins à l’année. Les conditions dynamiques de la zone juste au sud du Golfe du 

Lion, particulièrement pendant l’hiver (convection, upwellings, échanges avec le Golfe du 

Lion), permettraient le maintien d’une production suffisamment élevée pour que les dauphins 

trouvent des proies (poissons et céphalopodes) toute l’année. Ces conditions ne seraient pas 

remplies dans la mer Ligure en hiver. Par ailleurs, la relation avec les eaux froides est absente 

chez les dauphins, probablement car elles ne reflètent pas l’habitat de leur proie, différent de 

celui des rorquals communs. Ces interprétations restent largement hypothétiques en raison du 

manque important de connaissances sur les proies (céphalopodes) des dauphins. 

 

Le modèle spatial obtenu pour les dauphins bleu et blanc a permis d’estimer leur 

abondance, i.e. 38 000 individus dans la bande traversant le Bassin Occidental entre 3 et 6°E 

au mois d’août 2007. Celle-ci est plus élevée de 42% par rapport à l’étude de référence de 

Forcada & Hammond (1998), qui a estimé 22 000 dauphins bleu et blanc dans cette bande, à 

partir de la couverture globale du bassin réalisée en 1991. Les densités de dauphins calculées 
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(0,38 dauphin.km-2) sont en revanche assez similaires à celles rapportées dans d’autres 

régions du Bassin Occidental, en mer Ligure en été (i.e. 0.56; Gannier 1998) ou dans la zone 

du Golfe de Valence jusqu’au sud de Carthagène (i.e. 0.49; Gómez de Segura et al. 2006). Ces 

chiffres indiquent que les effectifs de dauphins bleu et blanc ont augmenté depuis 1991. 

Cependant, les populations de dauphins étaient déjà diminuées en 1991 puisque 

l’échantillonnage avait suivi l’épisode épidémique de Morbilivirus en 1990 (Aguilar & Raga 

1993). Or l’échantillonnage que nous avons réalisé en 2006-2007 précède de façon fortuite 

une résurgence du Morbilivirus au cours de l’été 2007 (Raga et al. 2008). Par conséquent, 

l’abondance estimée par la modélisation montre une augmentation de la population suite à 

l’épisode de 1990, i.e. un indice de rétablissement de la population. Elle donne également la 

situation des effectifs juste avant la résurgence épidémique de l’été 2007 (cf. annexe 2). 

 

2) Distribution des cétacés et relations avec les structures 

(sub)mésoéchelle en Méditerranée Occidentale 

 

Les zones frontales générées par les tourbillons et les filaments influencent la 

distribution des rorquals et des dauphins. Les tourbillons les plus importants du Bassin se 

rencontrant surtout dans la partie Sud, et les densités de cétacés étant largement plus faibles 

dans cette même partie Sud, on comprendra que les relations sont donc plus particulièrement 

établies dans la partie Nord, où se trouve la majorité des cétacés. L’association des rorquals 

communs avec le bord des structures tourbillonnaires traduit une préférence pour les zones 

dynamiques marquées par des courants importants et des zones frontales. Dans le sous-bassin 

Algérien, les cétacés sont le plus souvent associés au bord des tourbillons (par exemple le 

tourbillon 07-1) et du courant Algérien. Viale & Frontier (1994) avait également proposé 

l’influence des structures mésoéchelle sur la distribution des prédateurs (cétacés, requins, 

tortues) dans cette zone. Les dauphins communs, présents uniquement dans la partie 

méridionale du sous-bassin Algérien, ont été observés soit très proches de la côte, soit plus au 

large, au bord du courant Algérien. Ceci s’explique par la distribution relativement côtière de 

ce cétacé (Aguilar 2000).  Dans la zone du Golfe du Lion, s’étendant au sud jusqu’à 42°N, 

Royer et al. (2005) ont montré que les thons rouges présentaient une distribution hétérogène. 

Ces auteurs ont attribué leurs observations à la présence de zones frontales pendant la période 

d’alimentation estivale des thons. Il est probable que ces zones frontales soient associées au 

bord du courant Nord ou au bord des cellules d’upwellings liées au Mistral. La relation avec 

des zones frontales a également été observée chez le thon Atlantique et Pacifique (Lutcavage 
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et al. 2000, Inagake et al. 2001). Les observations de cachalot, odontocète se nourrissant de 

céphalopodes comme les dauphins, effectuées dans la partie Nord du Bassin Occidental de la 

mer Ligure aux Baléares seraient aussi associées aux zones frontales (définies par un gradient 

supérieur à 0,1°C.km-1, Gannier & Praca 2007). Dans le Golfe du St-Laurent, les grands 

rorquals sont liés à des zones frontales pendant leur période d’alimentation. Ces fronts sont 

très marqués en raison de remontées régulières d’eau d’origine polaire (Doniol-Valcroze et al. 

2007).  

 

Les séries temporelles de relations des rorquals avec les courants et les tourbillons ont 

révélé une évolution de ces associations au cours d’un cycle annuel. Ces séries temporelles, 

issues des suivis satellitaires et des observations visuelles, montrent que le lien avec les 

courants est particulièrement marqué pendant l’été. Pendant cette période, les rorquals 

recherchent intensément les agrégations de krill. Cette relation diminue à l’approche de 

l’hiver, suggérant un changement de l’activité des rorquals et un arrêt d’une activité 

alimentaire intense (pour une variation temporelle de la stratégie alimentaire, cf. Boyd 1996, 

Charrassin & Bost 2001). En hiver, les rorquals ne seraient alors plus à la recherche des 

concentrations de krill les plus denses. Cette variation saisonnière des relations avec les 

structures mésoéchelle est concordante avec les variations saisonnières de distribution. Il faut 

cependant être prudent sur l’interprétation de ces séries temporelles en raison de la diminution 

des données obtenues pour la période hivernale, en particulier pour les suivis satellitaires. 

 

3) Eléments de validation et problèmes de la méthode de détection 

et de suivi automatique des « Winding Angle » (WA) appliquée à 

la Méditerranée Occidentale 

 

L’étude des phénomènes de mésoéchelle est souvent réalisée par l’utilisation de 

l’imagerie satellitaire thermique à haute résolution. En vue d’étudier les relations entre les 

phénomènes physiques issues des données des satellites et la distribution des animaux sur de 

longues périodes, l’analyse de ces images devient rapidement considérable en raison du 

nombre d’images disponibles (plusieurs par jours). L’utilisation de méthodes automatiques et 

objectives est rapidement devenue indispensable. En revanche, si les méthodes automatiques 

se sont révélées adaptées aux analyses présentées dans cette thèse, la comparaison avec les 

images thermiques a permis de mettre en évidence quelques problèmes de détection/suivi, en 

particulier pour la méthode WA appliquée à la Méditerranée. Cette méthode des WA n’a pour 
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le moment été testée qu’en domaine océanique (en particulier en comparaison de la méthode 

OW qui a tendance à surestimer le nombre de tourbillons, Chaigneau et al. sous presse). Dans 

le Bassin Occidental, un biais semble concerner la détection de la bordure des tourbillons 

situés le long de la côte, dans le cas où ceux-ci présentent des dimensions asymétriques avec 

un centre près de la côte. La somme angulaire des vecteurs courants autour de ce centre 

devant être égale à 360°, la bordure sera plus proche que celle montrée par les images 

thermiques. C’est le cas des tourbillons le long de la côte Algérienne. De plus, au vue des 

connaissances actuelles et des schémas acceptés (Millot & Taupier-Letage 2005), il n’existe 

pas de tourbillons cycloniques analogues aux tourbillons anticycloniques. En effet les 

tourbillons cycloniques observés sont des phénomènes secondaires, de dimension (~10km) et 

de durée de vie réduites (1- 2 semaines), comme les tourbillons cycloniques de cisaillement 

observés dans le sous-bassin Algérien, ou en liaison avec la formation d’eau dense (Lévy et al 

1998). 
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LES MANCHOTS ROYAUX DE CROZET 
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A. Les manchots royaux de Crozet et l’environnement  

physique et biologique de l’Océan Austral 

 

1) L’Océan Austral 

 

a. Circulation de l’Océan Austral et les grands fronts  

 

L’Océan Austral a été défini par Deacon (1933) longitudinalement par la combinaison 

des parties Sud des océans Indien, Atlantique et Pacifique, et latitudinalement par son 

extension du front subtropical au continent Antarctique (Fig. 3.1). Il en résulte une masse 

d’eau représentant 20% de l’Océan Mondial. Sa spécificité provient du fait qu’il ne présente 

pas de barrière continentale comme les autres océans. Sa principale caractéristique est donc la 

présence du courant Antarctique circumpolaire (ACC), un courant intense circulant d’Ouest 

en Est sans obstacle, à l’exception d’un resserrement bathymétrique formé par la péninsule 

Antarctique et la pointe de l’Amérique du Sud. L’Océan Austral se décompose 

latitudinalement en différentes masses d’eau séparées par des fronts. Trois grands fronts se 

distinguent ainsi du Nord au Sud (Fig. 3.1): le front subtropical (FST), le front subantarctique 

(FSA) et le front polaire (FP). Le FST constitue la limite Nord de l’ACC (Orsi et al. 1995) et 

de l’Océan Austral (d’après la définition de Deacon 1933). Plus au Sud, le FSA correspond à 

la limite Sud des eaux subantarctiques et se définit par l’isotherme de surface de 8°C (Park et 

al. 1993, Orsi et al. 1995). Au Sud du FSA, le FP correspond à la limite Nord des eaux 

antarctiques et se définit par l’isotherme de 2°C à 200m. Cette signature profonde correspond 

à une isotherme de 5°C en surface pendant l’été (Park et al. 1993, Park et al. 1998).  

 



Chapitre III  Les manchots royaux de Crozet  

 94 

CROZET

 

 
Fig. 3.1. Carte de l’Océan Austral et des principaux fronts (d’après Belkin & Gordon 1996, 
Park & Gambéroni, 1997, Charrassin et al. 1999) 
 

b. L’activité tourbillonnaire de l’Océan Austral  

 

Les données satellitaires témoignent d’une forte activité mésoéchelle tout le long de 

l’ACC (Fig. 3.2). Ces tourbillons sont suspectés de jouer un rôle essentiel dans le transport de 

chaleur (Morrow et al. 2004). Bien que la jonction du FSA et du FST, associé au courant de 

retour des Aiguilles, génère l’activité mésoéchelle la plus marquée de l’hémisphère Sud, le FP 

est une zone présentant une activité tourbillonnaire importante (Fig. 3.2 et 3.3). 
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Fig. 3.2. Energie cinétique tourbillonnaire (Eddy kinetic energy, EKE) moyenne (en (cm/s)2) 
estimée à partir de l’altimétrie, et FP représenté par le trait noir (tiré de Screen & Gillett 2008) 
 

 

 
Fig. 3.3. Situation dynamique hebdomadaire dans la région de Crozet. Les fronts 
subantarctique (FSA) et polaire (FP), représentés en zones hachurées, sont définis 
respectivement par les isothermes de surface 8-11°C et 4-5°C (d’après Park et al. 1993). 
Crozet est représenté par l’étoile. 
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2) Milieu trophique de l’Océan Austral 

 

L’Océan Austral est caractérisé par un paradoxe unique; il présente de faibles 

concentrations en chlorophylle malgré des nutriments abondants, en particulier les nitrates et 

les phosphates (« high nutrient and low chlorophyll paradox »; pour une revue cf. de Baar 

1994). Cette faible production primaire a été attribuée à la conjonction d’une disponibilité 

limitée en fer (e.g. Martin  et al. 1990, de Baar et al. 1995, Blain et al. 2007), des conditions 

de lumière défavorables dues à un mélange profond (e.g. Tranter 1982, Sakshaug et al. 1991), 

une limitation en silice (Tréguer & Jacques 1992, Sullivan et al. 1993), et une forte pression 

de broutage (Smetacek et al. 1990). Les zones frontales sont cependant des régions présentant 

globalement une production biologique supérieure aux zones inter frontales. Les petits 

poissons pélagiques (les myctophidés) présentent des biomasses élevées au niveau des fronts, 

notamment au niveau du FP (Pakhomov et al. 1996) 

 

Au niveau du FP, la production primaire est associée à l’instabilité de moyenne échelle 

(Abbott et al. 2001, Strass et al. 2002). Une explication mise en avant serait la mise à 

disposition des nutriments en surface, où les conditions de lumière sont favorables, par le 

mélange verticale associé aux tourbillons. Les grands fronts (FSA et FP) sont des régions très 

énergétiques où règnent alors une activité intense de moyenne échelle (Fig. 3.2 et 3.3), 

stimulant la production biologique (Fig. 3.4) et jouant un rôle important dans les bilans de 

carbones (Strass et al. 2002). 
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Fig. 3.4. Concentration en chlorophylle (croissante du bleu au rouge) dans la partie indienne 
de l’Océan Austral, la dernière semaine de février 2008. L’ACC représente le courant 
circumpolaire Antarctique, et les zones blanches représentent les nuages. (Image MODIS) 
 

3) Le manchot royal de Crozet 

 

Les manchots royaux (Aptenodytes patagonicus) vivent en colonies (pour la mue et la 

reproduction) sur les îles subantarctiques entre 45° et 56°S. La principale population mondiale 

se trouve à Crozet, avec environ un million de couples reproducteurs (soit 2/3 des effectifs 

mondiaux, Woehler 1995), et consomme annuellement un million de tonnes d’organismes 

marins (Guinet et al. 1996). L’archipel Crozet, situé dans le Sud Ouest de l’Océan Indien (île 

de la Possession: 51°45’ E, 46°25’S, Fig. 3.1 et 3.4), est localisé dans la zone polaire frontale, 

délimité au Nord par le FSA et au Sud par le FP. 

 

La reproduction du manchot royal se divise en 3 périodes (Weimerskirch et al. 1992). 

Pendant la première période d’incubation, les partenaires se relaient tour à tour, l’un jeûne et 

couve l’œuf tandis que son partenaire s’alimente en mer pour reconstituer ses réserves 

énergétiques. L’incubation a lieu au début de l’été (décembre et janvier, Fig. 3.5). Une fois 
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l’œuf éclos, les manchots entrent dans la deuxième phase : l’élevage, où les adultes gardent le 

poussin (Fig. 3.5). Pendant cette phase, ils vont devoir s’alimenter activement en mer pour 

reconstituer leurs propres réserves énergétiques et rapporter de la nourriture au poussin 

(jusqu’à 4kg). Cette période s’étale de février à mars, jusqu’à l’émancipation thermique du 

poussin. Celle-ci constitue le début de la troisième phase de la reproduction pendant laquelle 

les poussins se rassemblent en crèche au sein de la colonie. Pendant cette période, les deux 

parents participent simultanément à l’alimentation de leur poussin. 

 

IncubationIncubation
  

ElevageElevage
 

 

Fig. 3.5. Manchot royal, en incubation (œuf sous la poche ventrale) et en élevage du poussin 
 

 

Le suivi satellitaire des manchots, réalisé pendant leur voyage en mer au cours de cette 

période de reproduction, a permis de mettre en évidence une stratégie de recherche 

alimentaire bien définie (Fig. 3.6). Bien que quelques individus se dirigent vers le FSA, la très 

large majorité des manchots partent vers le Sud, avec une zone de recherche alimentaire 

active correspondant au FP (Bost et al. 1997, Guinet et al. 1997, Charrassin & Bost 2001). De 

même que le suivi Argos des animaux a mis en évidence une préférence pour cette structure 

frontale, des enregistreurs de plongées y ont également révélé une activité de plongées 

nettement plus intense (Charrassin & Bost 2001, Bost et al. en preparation). Ce choix pour le 

FP plutôt que le FSA a été attribué à la disponibilité des proies (Guinet et al. 1997). En effet, 

les manchots royaux se nourrissent de poissons pélagiques, les myctophidés (Cherel et al. 

1993) que l’on retrouve en abondance au niveau des deux fronts (Pakhomov et al. 1996). 

Cependant, les manchots semblent devoir plonger moins profondément au niveau du FP, par 
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rapport au FSA, pour trouver leurs proies. Cette minimisation de la contrainte énergétique 

associée à la recherche alimentaire semble ainsi orienter le comportement en mer de ces 

animaux. De plus l’activité de plongée des manchots royaux se concentre pendant la journée 

(Pütz et al. 1998, Bost et al. 2002, Charrassin et al. 2002). Leur profondeur de plongée est 

alors liée à la thermocline, ce qui suggère une concentration des proies au niveau de cette 

structure hydrologique (Charrassin & Bost 2001). 

 

 

 
Fig. 3.6. Trajets de manchots royaux (en bleu) de Crozet au Front Polaire. 

 

 

 L’analyse des comptages de la population reproductrice de l’île de la Possession 

depuis les années 1960 a montré une rapide augmentation des effectifs, particulièrement dans 

les années 1980 (Fig.  3.7). La stabilisation de la population à la fin des années 1980 a été 

attribuée au processus de densité-dépendance (Delord et al. 2004), qui est un facteur de 

limitation intrinsèque de la taille de la population. La capacité d’accueil par l’environnement 

limite également la taille de la population. Une forte chute intervient dans la 2ème partie des 

années 1990, dont l’origine proposée est une anomalie environnementale pour le moment 

inconnu. Après être restée à un niveau relativement bas, la population semblent augmenter à 

nouveau depuis 2002.  
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Fig. 3.7. Nombre de couples reproducteurs de la population de manchots royaux à Crozet 
(combinant les effectifs des 2 grandes colonies de l’île de la Possession) 
 

 

B.  Les données 

 

1) Les données océanographiques satellitaires 

 

a. Les images de température et de concentration en 
chlorophylle 

 
La télédétection et l’utilisation des images de température et de concentration en 

chlorophylle ont été détaillée dans le chapitre II §B-1-a. La température de surface de la mer 

(SST) provient de l’imagerie satellitaire NOAA/AVHRR et MODIS. La résolution spatiale est 

de 9km. La résolution temporelle est hebdomadaire (composite hebdomadaire) en raison 

d’une couverture nuageuse quotidienne trop importante dans l’Océan Austral. La limite Nord 

du Front Polaire est définie par l’isotherme 5°C et la limite Sud est définie par l’isotherme 

4°C (Park et al. 1993, Park et al. 1998). 

 

Les fronts mésoéchelle sont identifiés par l’intermédiaire des gradients de SST. Pour 

ceci, une fenêtre glissante de 5x5 pixels appliquée sur les images de SST permet de calculer la 

pente (%): 
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Où x est la longitude et y est la latitude. Un filtre passe-bas Gaussien, calculé sur une fenêtre 

glissante de 3x3 pixels, a ensuite été appliqué sur les pentes pour retirer le bruit de haute 

fréquence. Ceci permet de lisser les structures frontales 

 

b. Les données altimétriques 
 

L’anomalie de hauteur de la mer (SLA) a été utilisée comme indicateur de la 

circulation tourbillonnaire (cf. encadré sur le principe de l’altimétrie, Chapitre II §B-1-b). A 

partir des données altimétriques, et en ne considérant que la balance entre la force de Coriolis 

et le gradient de pression, il est possible de calculer les composantes (u ,v ) des courants 

géostrophiques:  
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Où g est l’accélération causée par la gravité, f est le paramètre de Coriolis, et x∂  et y∂  sont 

les distances sur l’axe Est-Ouest et Nord-Sud. La vitesse géostrophique vθ, correspondant à 

l’amplitude des courants, est obtenue par la somme vectorielle: vθ =
22 vu + . Les analyses 

ont été réalisées à partir de cartes hebdomadaires de SLA de 0,3° de résolution. 

 

2) Le suivi télémétrique des manchots royaux 

 

Les trajets en mer des manchots ont été étudiés depuis 1992 à l’aide de balises Argos. 

Contrairement au suivi des rorquals communs dont l’objectif était de connaître les grands 

déplacements saisonniers, le suivi des manchots royaux de Crozet avait pour but de connaître 

leurs mouvements et leurs zones d’alimentation sur des trajets relativement courts. Les 

manchots étant suivis sur environ 2 semaines, la contrainte n’était pas la durée des batteries et 

l’acquisition des localisations a alors été beaucoup plus soutenue. L’intervalle de transmission 
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était de 45s avec une période active/inactive de 6h. L’appareil pèse 208g, soit 1,8% du poids 

de l’animal. 

 

Afin de minimiser l’impact sur le succès de la reproduction, les manchots étaient 

capturés sur la plage à leur départ en mer, suite à la relève du partenaire sur l’œuf ou le 

poussin. Pour réduire le stress de la manipulation, lors de la pose de l’équipement, un 

capuchon opaque était posé sur la tête de l’animal. La balise (PTTs; model Kiwisat 101, 

Sirtrack Ltd., Havelock North, New Zealand) était attachée dans le bas du dos des oiseaux 

(Fig. 3.8) de manière à limiter son impact sur l’hydrodynamisme (Bannasch et al. 1994). Pour 

les mêmes raisons, l’appareil est profilé et courbé pour épouser la forme du dos de l’animal. 

Les appareils étaient collés sur les plumes avec de la résine à prise rapide époxy et renforcés 

au moyen de serreflex. Les animaux étaient déséquipés à leur retour de mer. De 1992 à 2007, 

125 manchots ont ainsi été équipés. 

 

 

 
 

Fig. 3.8. Manchot royal équipé d’une balise. 
 

 

Afin d’obtenir des informations sur l’activité de plongées des manchots et les 

conditions de température dans lesquelles ils évoluent, les animaux ont été équipés 

d’enregistreurs de plongées (« Time Depth Recorder », TDR) pendant 8 saisons sur la période 

1995-2004. Les oiseaux équipés étaient soit au stade d’incubation soit en élevage du poussin. 

Les TDRs déployés étaient des Mk5 3.0 (95x38x15 mm, 60g (Wildlife Computers, USA).  

L’intervalle de temps de 6s entre 2 mesures de profondeur et de température était constant. 
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Les profils de température étaient moyennés entre la descente et la remontée d’une même 

plongée. La profondeur de la thermocline a été définie par le pallier de profondeur la plus 

élevée à laquelle la température ne diminue plus. 

 

3) Les effectifs de couples reproducteurs à Crozet 

 

Les comptages des couples reproducteurs sont réalisés de façon intermittente à partir 

de photographies prises début janvier, période à laquelle les individus reproducteurs sont 

aisément indentifiables en raison de leur espacement régulier au sein de la colonie. Les 

premiers comptages datent de 1962. Ils sont réalisés régulièrement depuis 1981 (Delord et al. 

2004). 

 

 

C. Les méthodes 

 

1) Analyse interannuelle des trajets des manchots royaux et des 

conditions océanographiques 

 

a. Anomalies de température et de position du Front 
Polaire 

 

Dans un premier temps, la variabilité environnementale a été caractérisée par la 

température. Une anomalie de température estivale SSTa a été calculée dans la zone 

principalement prospectés par les manchots (Longitude 50° à 54°E, et latitude 46° à 52°S, cf. 

figure 3.11) : 

 

SSTa = SSTy – SSTmoy 

 

Où SSTy est la température estivale pour une année donnée, moyennée de décembre à février, 

et SSTmoy correspond à la moyenne des températures estivales sur la période d’étude (de 

1992 à 2006). 

 

Afin de caractériser la variabilité interannuelle du FP, ciblé par les manchots, une 

anomalie de position FPa a également été estimée sur la zone comprise entre 50 et 54°E : 
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FPa = FPy – FPmoy 

 

Où FPy est la latitude estivale pour une année donnée, moyennée de décembre à février, et 

FPmoy correspond à la moyenne des latitudes estivales sur la période d’étude (de 1992 à 

2006). La latitude prise en compte est la limite Nord du FP, définie par l’isotherme de 5°C. 

 

b. Caractéristiques des trajets des manchots royaux 
 

Les anomalies de température et de position du FP ont été confrontées à 2 périodes 

décrivant la durée d’activité des manchots au cours de leur trajet. La première période est 

comprise entre le départ de la colonie et l’arrivée au FP (limite Nord définie par l’isotherme 

de 5°C). La deuxième période correspond au temps où le manchot est resté au FP (entre la 

limite Sud et Nord  définies par les isothermes 4° et 5°C). 

 

c. Les paramètres démographiques des manchots royaux  
 

Afin d’évaluer les impacts des fluctuations environnementales sur la population de 

manchots de Crozet, nous avons utilisé la série à long terme du nombre de couple 

reproducteur de l’île de la Possession (Delord et al. 2004). Pour ceci, nous avons considéré les 

deux principales colonies, c’est à dire « Petite Manchotière » et « Jardin Japonais ». Pour 

analyser la tendance globale de la population, nous avons combiné les comptages avec les 

années manquantes des deux colonies en utilisant un modèle de régression log-linéaire avec 

une erreur de type Poisson à l’aide du programme « Trends and Indices for Monitoring Data » 

(TRIM, Pannekoek and van Strien, 1996) (cf. Delord et al. 2004 pour une description plus 

détaillée de cette méthode). 

 

2) Analyse des mouvements des manchots royaux et des structures 

mésoéchelle 

 

Les phases de déplacement et de recherche alimentaire active sont définies sur la base 

des vitesses calculées entre les localisations successives (Bost et al. 1997). Cette 

décomposition est donc basée sur le principe que les épisodes de recherche active sont 

caractérisés par une diminution de l’activité horizontale, i.e. une diminution de l’activité de 
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déplacement. Celle-ci est remplacée par une augmentation de l’activité verticale, i.e. l’activité 

de plongée, qui se traduit alors par des vitesses faibles. Sur cette base de vitesse instantanée, 

comparée à la moyenne des vitesses de tout le trajet, trois phases se distinguent: (1) La phase 

de transit, correspond au déplacement de la colonie jusqu’au premier épisode de 

ralentissement. (2) La phase centrale comprend la partie du trajet entre le début du premier 

épisode de ralentissement jusqu’à la fin du dernier épisode (la phase centrale peut ne présenter 

qu’un épisode de ralentissement). Durant cette phase centrale, les épisodes de ralentissement 

sont séparés entre eux par des épisodes d’accélérations. Les épisodes de ralentissement sont 

définis par une moyenne mobile de 5 vitesses successives inférieure à la moyenne des vitesses 

du trajet. (3) La phase de retour correspond au retour à la colonie, à la suite du dernier 

épisode de ralentissement. 

 

a. Relations avec les zones frontales mésoéchelle 
 

Le but était d’examiner le rôle des zones frontales dans la stratégie de recherche 

alimentaire des manchots royaux. Pour ceci, l’hypothèse suivante a été testée: les épisodes de 

ralentissement de la phase centrale des manchots, indicateur d’une recherche intense, sont 

associés à des gradients de température plus élevée que les autres phases. A chaque 

localisation est donc attribuée le gradient de température le plus proche à partir des grilles 

hebdomadaires de 9km de résolution. 

 

b. Relations avec les courants mésoéchelle 
 

Une première analyse a concerné les mouvements des manchots par leur direction 

réelle (et non apparente) en comparaison de la direction du courant dérivé des anomalies de 

hauteur d’eau. En effet, la direction apparente des manchots entre 2 localisations est la 

résultante du mouvement réel de l’animal et du mouvement des masses d’eau dans lesquelles 

il évolue, i.e. les courants. Le mouvement réel du manchot, défini par les paramètres Nu  (sur 

l’axe Est-Ouest) et Nv  (sur l’axe Nord-Sud), est donc calculé en retirant la composante liée 

aux courants, définie par les paramètres Cu  (sur l’axe Est-Ouest) et Cv  (sur l’axe Nord-Sud): 

 

Ru  = Nu  - Cv  

Rv  = Nv  - Cv  
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Les vecteurs totaux sont calculés par ( )22 vu + . L’angle formé par les vecteurs du 

courant et du mouvement réel du manchot est appelé la déviation angulaire (Fig. 3.9). Cette 

déviation entre la direction réelle du manchot et celle du courant sous-jacent est comprise 

entre 0° et 360°. Une déviation comprise entre 0° et 90° et entre 270° et 360° correspond à 

des directions dites similaires. A l’inverse, une déviation comprise entre 90° et 270° 

correspond à des directions opposées. Ces 2 situations ont été distinguées car une direction 

similaire se traduit pour l’animal par une force dans le même sens du mouvement du manchot 

alors qu’une direction opposée représente une force contre le mouvement du manchot. 
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Cu Cv
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2

α

Cu Cu

 

 
 
Fig. 3.9. Calcul de la déviation angulaire (en 2 temps) entre la direction réelle de nage du 
manchot et celle du courant géostrophique sous-jacent. 
 

Le rôle des courants sur les phases de recherche alimentaire des manchots a également 

été examiné. Sachant que les courants sont plus intenses sur le bord des tourbillons, 

l’hypothèse suivante a été testée: les épisodes de ralentissement de la phase centrale des 

manchots, indicateur d’une recherche intense, sont associés à des courants plus intenses (i.e. 

au bord des tourbillons) que les autres phases. A chaque localisation est attribuée la mesure de 

courant le plus proche à partir des grilles hebdomadaires de 0,3° de résolution. 
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D. Résultats 

 

La série des suivis Argos des manchots de Crozet a permis d’examiner les interactions 

avec leur environnement marin à 2 niveaux. La première analyse présente la variabilité 

interannuelle de l’environnement et l’ajustement des trajets des manchots, ainsi que les 

impacts sur la population (cf. annexe 3). La deuxième analyse étudie les mouvements et la 

stratégie de recherche alimentaire par rapport à l’activité tourbillonnaire, estimée par les zones 

frontales et les courants mésoéchelle (cf. annexes 4 et 5). Les résultats présentés ici font 

référence aux articles placés en annexe 3 (pour l’analyse interannuelle) et en annexe 4 et 

5 (pour l’analyse mésoéchelle). 

 

1) Variabilité interannuelle des trajets des manchots royaux et des 

conditions océanographiques 

 

- Suivi des conditions océanographiques 

La région prospectée par les manchots montre une grande variabilité des conditions de 

température mesurée par les satellites (Fig. 3. 10). Les fluctuations de position du FP sont 

fortement reliées aux conditions de température. Lorsque les températures augmentent, le FP 

est déplacé vers le Sud. En plus de cette variabilité, un événement exceptionnel s’est produit 

en 1997. Cet événement est une forte augmentation de la température associée à un 

déplacement important du FP vers le Sud, i.e. un éloignement de Crozet. Pendant l’année 

1997, les eaux étaient plus chaudes de plus de 2°C au-dessus de la moyenne de 1992 à 2006. 

Le FP était à 590km de Crozet en janvier 1997 alors que la distance moyenne du FP en 

janvier est de 270km, soit une distance multipliée par plus de deux. 

 

A plus large échelle que la zone prospectée par les manchots (50°/54°E, 46°/52°S), 

cette anomalie chaude de 1997 concerne le bassin de Crozet en entier, de 35° à 80°E en 

longitude et de 30° à 55°S en latitude. Elle enveloppe donc la zone de Crozet et est 

probablement à l’origine de l’éloignement anormal du FP vers le Sud. 
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Fig. 3.10. Séries des anomalies de température dans la zone prospectée par les manchots 
(50°/54°E, 46°/52°S), et des anomalies de position du FP calculée par la latitude estivale 
moyenne de l’isotherme 5°C entre 50 et 54°E (en bas). La carte des anomalies de température 
correspond à l’événement chaud de 1997 (en haut). 
 
- Suivi horizontal des manchots 

 La figure 3.11 illustre l’ensemble des trajets et la position moyenne du FP polaire pour 

chaque année de suivi des manchots. Ce suivi pluriannuel confirme la fidélité des manchots à 

leur zone d’alimentation estivale pendant la période de reproduction. En effet, les manchots 

ciblent le FP, et les variations de position du FP s’accompagne de variations des distances 
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parcourues par les manchots. Pour l’année 1997, le FP très éloigné au Sud de Crozet est ainsi 

associé aux trajets les plus longs en termes de distance à la colonie et de latitude atteinte. Par 

comparaison, le FP est proche de Crozet pendant les années relativement « froides », et les 

trajets sont très courts (par exemple en 2006). 

 

 

 

Fig. 3.11. Série interannuelle des trajets Argos des manchots royaux et des positions du FP de 
1992 à 2007. Les 2 traits indiquent les limites Nord (isotherme 5°C) et Sud (isotherme 4°C) 
du FP. 
 

 En plus de la distance parcourue par les manchots, il est intéressant d’examiner le 

temps passé par les manchots en élevage pour rejoindre leur zone d’alimentation et le temps 

qu’ils y passent. Ces paramètres sont examinés en relation avec les variations de la position 

du FP dans la figure 3.12. Selon une relation linéaire très nette et significative (p<0,01), les 

manchots mettent d’autant plus de temps pour rejoindre le FP que celui-ci est éloigné de 

Crozet. Sachant que la vitesse (v) est une fonction de la distance (d) et du temps (t) selon 

v=d/t, cette relation linéaire signifie que les manchots ne varie pas leur vitesse pour atteindre 

le FP, qu’il soit éloigné ou proche de Crozet. La relation suivante décrit le lien, également fort 

et significatif (p<0,01), entre le temps passé par les manchots au niveau du FP et sa position. 

Les manchots passent ainsi plus de temps au niveau du FP lorsque celui-ci est éloigné. En 

prenant 2 années contrastées, ces relations se traduisent par un trajet de 3 jours pour atteindre 

le FP et un temps de résidence au niveau du FP de 3 jours. En 1997, les manchots ont mis 8 

jours pour atteindre le FP et ils y ont résidé plus de 9 jours. 
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Fig. 3.12. Temps passé par les manchots en élevage pour atteindre le FP en fonction de la 
position du FP (en haut), et temps passé au niveau du FP en fonction de la position du FP (en 
bas) (moyenne±écart-type). 
 

- Suivi vertical des manchots 

Après avoir décrit l’activité horizontale des trajets des manchots, il était important 

d’avoir des informations sur l’activité verticale. L’activité de plongées a donc aussi été 

examinée en fonction de la variabilité interannuelle des conditions océanographiques. La 

profondeur moyenne de plongées des animaux équipés pour une année donnée a été comparée 

à la profondeur de la thermocline pour cette même année, sur la période 1995-2004 (Fig. 

3.13). Il a en effet été établi que les manchots plongeaient préférentiellement à la base de la 
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thermocline au cours de leurs plongées alimentaires (Charrassin & Bost 2001). La relation 

significative (p< 0.01) indique alors que la profondeur moyenne de plongée des manchots  

augmente avec l’enfoncement de la thermocline dans la colonne d’eau (Fig. 3.13). Une 

différence maximum de 50m des profondeurs de plongée correspond à une différence 

équivalente au niveau de la thermocline. Même si ces prédateurs sont capables d’atteindre de 

grandes profondeurs (300m), l’enfoncement important de la thermocline certaines années 

comme en 1997 signifie pour les manchots un effort de plongée plus important. 
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Fig. 3.13. Profondeurs moyennes des plongées en fonction de la profondeur moyenne de la 
thermocline sur de 1995 à 2004. 
 
- Suivi démographique : Impacts sur la population 

Pendant la série des suivis Argos entre 1992 et 2006, la population a présenté de fortes 

fluctuations (Fig. 3.14). Elle voit en particulier les effectifs de couples reproducteurs chuter 

brutalement en 1998, soit 1 an après l’événement chaud de 1997. Cette chute représente une 

diminution d’environ 60000 à 35000 couples reproducteurs, soit une chute de 40%. 

Auparavant, la population avait atteint un seuil, probablement en raison de l’effet densité-

dépendance (Delord et al. 2004), malgré une variation naturelle autour de ce seuil. Les 

effectifs sont restés bas pendant 4 ans avant d’amorcer une remontée jusqu’en 2004. 
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Fig. 3.14. Séries des anomalies de température dans la zone prospectée par les manchots 
(50°/54°E, 46°/52°S), et du nombre de couple reproducteurs à Crozet (moyenne±écart-type). 
 

 

2) Les relations entre les mouvements des manchots et l’activité 

mésoéchelle 

 

a- Les relations avec les zones frontales  mésoéchelle 

 

La figure 3.15 présente l’exemple d’un trajet caractéristique de manchot, présentant les 

vitesses, les mesures de SST et les gradients de SST correspondant à chaque localisation. Le 

trajet est composé des différentes phases, et notamment des épisodes de ralentissement de la 

phase centrale, indicateurs d’une recherche alimentaire plus intense. Ce trajet démontre que, 

malgré un trajet vers le FP, les épisodes de ralentissement ne correspondent pas 

systématiquement aux eaux les plus froides. Cependant, ces épisodes correspondent à des 

gradients de température plus élevés que la phase de transit. 
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Fig. 3.15. Paramètres mesurés lors d’un trajet de manchot (a) vitesse de nage calculée par une 
moyenne mobile sur 5 localisations successives (la ligne pointillée est la vitesse moyenne), 
(b) température, SST (la ligne pointillée représente la limite Nord du FP) et (c) gradients de 
température (gSST). Les barres grises indiquent les épisodes de ralentissement de la phase 
centrale. 
 

Lorsque l’ensemble des trajets (N=43) est analysé, les résultats indiquent que les 

épisodes de recherche intensive, sous forme de ralentissement pendant la phase centrale, 

correspondent à des zones de gradients de température significativement plus importants que 

ceux rencontrés pendant les déplacements. Ces déplacements comprennent les phases de 

transit et de retour, mais aussi les épisodes d’accélération de la phase centrale (tableau 3.1). 
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Trip phases gSST (%) U-test                            
(vs slowing-down 

episodes) 
 

Transit 
 

2.13 ± 1.28 P < 0.001 
 

Central 
Slowing-down episodes 

Speedup episodes 

 
2.95 ± 1.80 
2.65 ± 1.61 

 

 
 

P = 0.023 

Return 2.19 ± 1.36 P < 0.001 
 

Tableau 3.1. Gradients de température (gSST, moyenne±écart-type) de l’ensemble des trajets. 

 

  Les épisodes de ralentissement ont lieu préférentiellement au voisinage ou à 

l’intérieur du FP (Fig. 3.16). Cependant ces ralentissements peuvent également intervenir 

entre la colonie et le FP. Les zones frontales mésoéchelle sont générées par l’activité 

tourbillonnaire, plus intense au niveau des fronts (FSA et FP). Cette activité mésoéchelle 

module donc la distribution des masses d’eau à mésoéchelle, expliquant l’importante 

irrégularité du FP (Fig. 3.16) 

 

 

Fig. 3.16. Trajets simultanés de manchots superposés aux gradients de température. Les 
régions hachurées indiquent le Front Subantarctique (FSA) et le Front Polaire (FP). 
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b- Les relations avec les courants mésoéchelle 

 

Il est important de noter que les vitesses de nage des manchots sont en moyenne d’un 

ordre de grandeur plus élevé que l’intensité des courants (tableau 3.2). Pendant les épisodes 

de ralentissement, les courants rencontrés par les manchots sont significativement plus 

intenses que lors des phases de transit et de retour. Ils sont également plus intenses que lors 

des épisodes d’accélération de la phase centrale. Les gradients élevés de température et les 

courants intenses sont caractéristiques des conditions physiques du bord de tourbillon 

(tableaux 3.1 et 3.2). Les manchots sont, par conséquent, particulièrement associés à ces 

zones de bord de tourbillons pendant leur recherche intensive de nourriture. 

 

Trip phases Swimming 
speed (km.h-1) 

 

U-test 
(vs slowing-

down episodes) 

Current 
speed 

(km.h-1) 

U-test 
(vs slowing-

down episodes) 
Transit 

 
5.8 ± 4.0 

 
P < 0.001 0.23 ± 0.14 P < 0.001 

Central 
Slowing-down episodes 

Speedup episodes 

 
3.9 ± 3.6 
5.7 ± 4.1 

 
 

P < 0.001 

 
0.31 ± 0.18 
0.23 ± 0.13 

 
 

P < 0.001 

Return 6.4 ± 4.8 P < 0.001 0.24 ± 0.14 P < 0.001 

Tableau 3.2. Moyenne±écart-type des vitesses de nage des manchots et des courants sous-
jacents de toutes les localisations de l’ensemble des trajets. 
 
 

Les statistiques circulaires montrent que, sur l’ensemble des trajets, la majorité (74%) 

des manchots présentent une direction similaire à celle du courant pendant la phase de transit 

alors que la tendance semble inverse à la phase retour (39%) (Fig. 3.16). Pendant la phase 

centrale, les épisodes de ralentissement ne présentent aucune tendance (53%) relativement à la 

direction des courants. En revanche, les manchots ont à nouveau tendance (63%) à se diriger 

dans le sens des courants sous-jacents durant les épisodes d’accélération. Les manchots 

semblent donc nager avec le courant à la fois pour se rendre sur les zones d’alimentation, 

c'est-à-dire vers le Sud en direction du FP, mais également pour se déplacer entre les épisodes 

de recherche active. A l’inverse, les manchots revenant à la colonie nageraient 

majoritairement à contre-courant. 
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- Influence du stade de  reproduction 

Nous avons ensuite séparés les stades d’incubation et d’élevage du poussin (Fig. 3.17) 

pour évaluer si la contrainte énergétique, moins élevée pendant l’incubation que pendant 

l’élevage du poussin, peut influencer ces comportements. Tout d’abord, les manchots en 

incubation présentent d’avantage d’épisodes de ralentissement pendant la phase centrale que 

les manchots en élevage. Les manchots en incubation auraient ainsi plusieurs épisodes de 

recherche active alors que les manchots en élevage ne se concentrent que sur un épisode, 

probablement du fait de la contrainte de temps. Notons que la différence majeure entre les 

manchots pendant l’incubation et l’élevage s’observe lors de la phase retour où les manchots 

en élevage semblent davantage nager à contre courant que les manchots en incubation. 

 

 La figure 3.18 illustre les relations obtenues entre les trajets et les courants 

tourbillonnaires, malgré les vitesses des manchots bien supérieures à celles des courants. Les 

trajets montrent ainsi que les manchots nagent préférentiellement dans le sens du courant 

pendant la phase de transit et les épisodes d’accélération, quelque soit le stade de 

reproduction. Les mouvements de recherche intensive, situés sur le bord des tourbillons, ne 

semblent pas tenir compte de la direction des courants. La phase de retour à la colonie est 

directe et en ligne droite. Lors du trajet retour, les manchots ont donc tendance à se retrouver 

en sens opposé des courants qui étaient auparavant dans le même sens que les mouvements de 

transit et d’accélération. 
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Fig. 3.17. Fréquences circulaires des déviations angulaires entre la direction réelle du manchot 
(sur toutes les localisations des 43 trajets) et celle du courant sous-jacent pour les stades de 
d’incubation et d’élevage du poussin à différentes phases du trajet (a) transit, (b) accélérations 
et (c) ralentissements de la phase centrale et (d) retour. Pour chaque calcul de déviation, la 
direction de référence (=0°, désignée par la flèche) est celle du manchot, et les lignes 
pointillées séparent les directions similaires et opposées. 
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Fig. 3.18. Exemples de 2 trajets (1 en haut et 1 en bas). Chaque segment du trajet, superposé à 
la carte des anomalies de hauteur de la mer (SLA) et des courants, correspond à une situation 
hebdomadaire. Les localisations indiquées par des points représentent les épisodes de 
ralentissement. La flèche blanche indique la direction du trajet et l’étiole indique la position 
de Crozet. 
 

 

E. Discussion 

 

1) La fidélité interannuelle des manchots royaux de Crozet au Front 

Polaire 

 

En été, les manchots royaux de Crozet montrent une fidélité marquée pour le FP 

pendant leur voyage alimentaire (Bost et al. 1997, Guinet et al. 1997, Charrassin & Bost 

2001). Cette fidélité au FP se retrouve par ailleurs chez la majorité des populations de 

manchot royal distribuées autour de l’Antarctique (e.g. Bost et al. sous presse). Le suivi 

satellitaire des manchots réalisé depuis 1992 a montré un ajustement interannuel remarquable 

dont font preuve les manchots face à la variabilité de la position du FP, et en particulier lors 

d’un évènement environnemental exceptionnel (Bost et al. en préparation, annexe 3). Cette 
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fidélité est probablement liée à l’habitat de leurs proies préférentielles. En effet, de fortes 

biomasses de myctophidés ont été mesurées au niveau des fronts qui entourent Crozet au 

Nord et au Sud, respectivement le FSA et le FP (Pakhomov et al. 1996). La stratégie des 

manchots est donc basée à la fois sur des biomasses élevées de leurs proies, trouvées au 

niveau des fronts, mais aussi sur une accessibilité accrue des proies au niveau du FP. Le 

preferendum thermique peu profond auquel sont associés les myctophidés induit un effort de 

plongée moindre pour les manchots au niveau du FP en comparaison du FSA (Charrassin & 

Bost 2001). L’importance de l’accessibilité à la ressource, facilitée au niveau du FP, explique 

les relations obtenues entre les temps des trajets et l’éloignement du FP. Les relations 

montrent une très nette corrélation positive à la fois pour le temps passé pour atteindre le FP, 

mais également le temps de résidence au niveau du FP. Ces relations indiquent que les 

manchots mettent d’autant plus de temps pour atteindre le FP, et qu’ils y résident d’autant 

plus longtemps, que celui-ci est éloigné de Crozet. Ceci signifie que les animaux mettent plus 

de temps à reconstituer les réserves énergétiques quand le FP est éloigné. On en déduit que les 

manchots peuvent difficilement s’adapter à des événements exceptionnels comme celui de 

1997. En effet, à vitesse constante et en raison d’un temps de résidence proportionnel à 

l’éloignement du FP, les manchots doivent ajuster le temps et la distance de trajet en mer. Sur 

le plan vertical, l’activité de plongée est directement reliée à la thermocline, où les manchots 

trouvent leur proie (Charrassin & Bost 2001). Un enfoncement de la thermocline signifie donc 

pour les manchots un enfoncement des proies dans la colonne d’eau. Cet approfondissement 

des proies se traduit pour les prédateurs par une activité de plongées accrue pour les atteindre. 

Un réchauffement des eaux de surface implique donc non seulement un éloignement du FP, 

mais aussi un enfoncement de la thermocline. Ces effets combinés ont d’importantes 

conséquences sur l’activité horizontale et verticale des manchots royaux. 

 

Cette stratégie de fidélité au FP pour l’alimentation des manchots peut donc se révéler 

un désavantage dans le cas d’événement exceptionnel comme celui de 1997. La zone de 

réchauffement a concerné une large région, des latitudes tropicales jusqu’aux régions 

océaniques polaires en englobant Crozet et la zone prospectée par les manchots. En effet, 

l’épisode anormalement chaud a doublé la distance de la colonie au FP et a approfondi la 

thermocline d’environ 30m par rapport à la profondeur moyenne sur l’ensemble des années. 

Ces conditions environnementales ont conduit les animaux à augmenter leurs dépenses 

énergétiques. La plupart des oiseaux ont abandonné leur reproduction en cours. De telles 

difficultés d’approvisionnement ont été renforcées par une banquise (zone d’alimentation 
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hivernale des manchots) anormalement peu étendue l’hiver précédent. La conjugaison de ces 

facteurs a été fortement négative pour la survie des manchots puisque une forte diminution 

des effectifs s’est produite à la suite de cet événement. La conclusion de cet événement est un 

épisode de mortalité massive des adultes reproducteurs puisque les effectifs de la population 

sont restés à un faible niveau pendant 4 ans, ce qui correspond au temps de recrutement, i.e. 

l’âge de première reproduction des manchots. La population des manchots royaux semble 

donc pouvoir se remettre de cet événement exceptionnel, mais des répétitions successives de 

tels événements ne permettraient pas à la population une croissance suffisante pour 

compenser les chutes d’effectifs. 

 

2) Mouvements des manchots de Crozet en relation avec l’activité 

mésoéchelle  

 

Les zones frontales mésoéchelle semblent créer des conditions particulièrement 

favorables à la recherche alimentaire des manchots royaux (Cotté et al. 2007, Trathan et al. 

2008). Les gradients de température sont supérieurs pendant la phase centrale en comparaison 

des phases aller et retour. Ils sont également supérieurs pendant les épisodes de ralentissement 

en comparaison des épisodes d’accélération de la phase centrale, globalement située au niveau 

du FP. Comme pour les cétacés, les zones frontales sont probablement des zones où les 

manchots trouvent leurs proies de façon agrégée. Les poissons (myctophidés) sont pourtant 

des organismes mobiles et ils ne sont pas advectés dans les zones frontales (zone de 

convergence) au même titre que les organismes planctoniques. Cependant ils sont 

certainement attirés par les concentrations en zooplancton dont ils se nourrissent (Pakhomov 

et al. 1996). Les manchots augmentent leur activité de recherche en diminuant leur vitesse au 

niveau de zones où les courants sont relativement intenses. Ces animaux concentrent, par 

conséquent, leur activité de recherche alimentaire au bord des tourbillons plutôt qu’au centre 

où les gradients de température et les courants sont faibles. Les manchots nagent dans le 

même sens que les courants pendant la phase de transit et les épisodes d’accélération de la 

phase centrale. Cette tendance disparait pendant les ralentissements et le retour à la colonie. 

Pendant qu’ils se déplacent, les manchots peuvent tirer un avantage des courants pour 

augmenter leur vitesse de nage. En effet, les manchots doivent rapidement reconstituer leurs 

réserves énergétiques et stocker la nourriture pour la ramener rapidement au poussin 

(Kooyman et al. 1992). Nager avec les courants représentent également un gain énergétique 

supplémentaire en diminuant l’effort de nage. Ce gain est non-négligeable puisque les 
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animaux qui partent en mer viennent de jeûner pendant plusieurs semaines afin de couver ou 

de nourrir le poussin. Les courants peuvent fournir une aide aux manchots pour qu’ils 

progressent vers le FP et qu’ils atteignent rapidement une zone frontale favorable dans ce 

contexte dynamique à mésoéchelle au voisinage ou à l’intérieur du FP. Cette activité 

mésoéchelle génère, par conséquent, des zones favorables à la fois pour les déplacements et 

pour l’alimentation des manchots dans la région du FP. Il est important de noter que, pendant 

la phase de transit et les accélérations de la phase centrale, les relations obtenues avec les 

gradients de température et les courants sont les mêmes. Ces accélérations sont donc bien des 

déplacements, caractérisés par des mouvements des manchots dans le sens du courant et des 

faibles gradients de température, d’un épisode de ralentissement à un autre. Plus simplement, 

ces accélérations sont des épisodes de déplacement entre le bord de tourbillons voisins. Les 

accélérations présentent par conséquent les mêmes « propriétés » que le transit de la colonie 

jusqu’au premier ralentissement. 

 

La plus forte proportion de mouvements contre les courants en phase de retour chez 

les manchots en élevage, en comparaison des manchots en incubation, s’explique par des 

trajets différents. En effet, les différentes contraintes pour les deux stades de reproduction 

impliquent des trajets de type boucle (« loop ») pendant l’incubation et de type aller–retour 

rectiligne (« commuting ») pendant la phase d’élevage (Bost et al. 1997, Charrassin & Bost 

2001). Pendant la phase d’élevage, les manchots exploitent au maximum une unique période 

d’alimentation. Le trajet retour est donc très semblable au trajet aller, mais en sens inverse. Si 

l’animal a tendance à nager avec le courant pendant la phase aller, il se retrouve alors face aux 

courants au retour. Une telle flexibilité du comportement de recherche a été proposée par 

Hays et al. (2006). Ces auteurs ont décrit le cas des voyages longs post-reproducteurs des 

tortues, pendant lesquels ont été observées des relations contrastées entre le trajet du prédateur 

et son environnement. 
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Ce travail de thèse est basé sur l’étude de deux types de prédateurs marins supérieurs, 

les cétacés en Méditerranée Occidentale, et les manchots royaux de Crozet, situé dans la 

partie Australe de l’Océan Indien. Malgré des cycles de vie et des environnements très 

contrastés, des résultats similaires ont été obtenus chez les cétacés et les manchots: (i) Tout 

d’abord, nous avons mis en évidence que les interactions entre les prédateurs et leur 

environnement obéissent à des processus biologiques et physiques à plusieurs échelles 

spatiales et temporelles. En Méditerranée Occidentale, les suivis Argos et les observations 

annuelles ont apporté des éléments de réponses importants sur les grands schémas de 

distribution saisonniers des cétacés, en particulier du rorqual commun et du dauphin bleu et 

blanc. Le suivi Argos des manchots royaux sur 15 ans, constituant la plus grande série de 

suivis en mer de prédateur, a permis de quantifier l’ajustement interannuel des manchots à 

leur principale zone d’alimentation, i.e. le FP. (ii ) Ensuite, ces prédateurs paraissent 

particulièrement associés aux paramètres océanographiques indicateurs des structures 

(sub)mésoéchelle pour s’alimenter et pour se déplacer. L’originalité de ce travail tient 

beaucoup aux interactions avec les tourbillons et les filaments, jusqu’alors très peu abordées 

dans l’étude des facteurs environnementaux influençant les prédateurs marins. La discussion 

de ces principaux résultats s’articule, par conséquent, en deux parties. La première partie 

discute les avantages de l’approche multidisciplinaire et des analyses échelle-dépendantes 

dans le but d’étudier les interactions entre la distribution et les trajets des prédateurs avec les 

processus océanographiques. La deuxième partie aborde les mécanismes physiques et 

biologiques (sub)mésoéchelle influençant la distribution et les trajets, et les conséquences sur 

les stratégies d’acquisition des ressources des prédateurs marins supérieurs. 

 

 

A. Importance de l’approche multidisciplinaire pour  étudier 

les relations échelle-dépendantes entre les prédate urs 

marins et l’environnement 

 

1) Des méthodes adaptées à l’étude échelle-dépendante des habitats 

des prédateurs supérieurs 

 

Les études multidisciplinaires fournissent le plus souvent un « instantané » 

correspondant à une situation donnée de l’écosystème (Thiele et al. 2000, Johnston et al. 
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2005, Friedlaender et al. 2006, Tynan et al. 2005). Les écosystèmes des moyennes et hautes 

latitudes présentent pour la plupart une large gamme de variabilité, comme c’est le cas pour la 

Méditerranée et pour la zone Australe. Cette variabilité ne peut être complètement 

appréhendée par ce type d’échantillonnage ponctuel. La complémentarité des approches 

adoptées dans ce travail (i.e. approche descriptive, modélisation, suivi satellitaire des 

animaux, méthodes automatiques de détection des structures (sub)mésoéchelle)) a été 

nécessaire pour comprendre les interactions entre les prédateurs et leur environnement à 

plusieurs échelles. L’échantillonnage répété des observations des cétacés couplé aux 

paramètres océanographiques à partir des navires d’opportunité s’est ainsi révélé 

particulièrement pertinent. 

 

L’échantillonnage par les navires d’opportunité présente cependant des limitations: 1) 

Les profils obtenus sur un seul axe de l’espace (c'est-à-dire la ligne de transect) ne détectent 

que les gradients dans l’axe du transect. Les gradients perpendiculaires à l’axe du navire ne 

peuvent être détectés. Par conséquent, il est indispensable de coupler ces gradients 

unidirectionnels aux gradients omnidirectionnels provenant des mesures des satellites. 2) En 

raison de la nature même de l’« échantillonnage d’opportunité », il n’est pas possible de cibler 

les structures les plus marquées sur les images satellitaires du Bassin Occidental. C’est 

pourquoi nous n’avons pu échantillonner les tourbillons Algériens les plus marqués et de plus 

longues durées (au moins l’année d’échantillonnage), semblables à ceux décrits et suivis sur 3 

ans par Puillat et al. (2003). De tels tourbillons étaient présents pendant notre année 

d’échantillonnage dans la partie Est du sous-bassin Algérien. En effet, les tourbillons 

échantillonnés lors des transects étaient des tourbillons de plus faibles durées (quelques 

semaines), rarement re-échantillonnés d’une traversée à une autre. 

 

Les méthodes adoptées pour l’étude des cétacés et de leur environnement ont été très 

complémentaires. Dans le cas des navires d’opportunité, l’objectif était le suivi répété des 

interactions entre la distribution des animaux et la variabilité des conditions océanographiques 

sur une même zone. Le choix était donc porté sur la zone d’étude. Dans le cas du suivi Argos 

des rorquals communs, comme dans celui des manchots royaux de Crozet, l’individu est au 

centre de la méthode. Le choix n’est donc plus porté sur le zone d’étude, mais sur le suivi 

individuel des animaux et leur trajet quelle que soit la région prospectée. La combinaison des 

méthodes de suivi d’une zone et du suivi individuel des prédateurs est particulièrement 

pertinente. Dans le cas des manchots royaux, l’activité de plongée et la température en 
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profondeur étaient également enregistrées en plus des trajets de surface. Les informations 

provenant de ces profils de plongées sont très importantes puisqu’elles indiquent les relations 

entre la variabilité de la structuration de la colonne d’eau et le comportement de plongée des 

manchots lors de leurs recherches alimentaires. Ce travail a donc mis en évidence la 

pertinence de l’approche multidisciplinaire par une analyse des structures océanographiques 

et de la distribution, des trajets et du comportement des prédateurs à plusieurs échelles, de 

l’interannuelle à la submésoéchelle. Cet objectif est également celui du programme TOPP 

(« Tagging Of Pacific Pelagics ») du Recensement de la Vie Marine (« Census Of Marine 

Life », CoML), qui vise a mieux comprendre l’utilisation de l’habitat pélagique par les 

vertébrés et les grands céphalopodes du Pacifique Nord. Ce programme a utilisé toute une 

gamme de marques électroniques pour déterminer la distribution et le comportement 

d’organismes pélagiques. Les animaux marqués ont également servi de « profileurs » 

océaniques autonomes pour améliorer les observations rares pour l’océan du large (Block et 

al. 2003). 

 

2) Les habitats échelle-dépendants chez les cétacés de Méditerranée 

Occidentale et les manchots royaux de Crozet 

 

Les fortes valeurs explicatives des modèles obtenus pour les deux espèces de cétacés 

proviennent probablement du fait que la variabilité des densités de cétacés est correctement 

estimée par les variables environnementales à plusieurs échelles. A large échelle, les rorquals 

communs et les dauphins bleu et blanc sont globalement retrouvés dans le circuit antihoraire 

de la partie Nord, alors que les dauphins communs sont exclusivement localisés dans le sous-

bassin Algérien. A plus fine échelle, les habitats semblent différer, les rorquals préférant les 

zones relativement froides, et les dauphins bleu et blanc, les zones productives. Chez les 

manchots, les variations interannuelles des temps et des distances de trajets ainsi que leur 

activité de plongées sont remarquablement proportionnelles aux variations de 

l’environnement, en particulier au FP. Cet ajustement se vérifie dans le cas d’un événement 

extrême dont les importantes répercussions se mesurent jusqu’au niveau de la population. 

Malgré des habitats à grande échelle très différents, les cétacés de Méditerranée Occidentale 

et les manchots royaux de Crozet se situent dans des zones de fort dynamisme provoquée par 

la dynamique de (sub)mésoéchelle. 
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Les interactions à grande échelle, décrites en détail dans les chapitres II et III, 

correspondent globalement aux habitats des proies. Les ajustements de distributions des 

prédateurs aux variations saisonnières des masses d’eau ont été rapportés dans le cas des 

thons au niveau des côtes Californienne (Schaefer et al. 2007). Comme le suggère également 

nos résultats, l’ajustement de la distribution indique une affinité pour une région présentant 

une importante disponibilité de proies. La fidélité des rorquals et des dauphins pour la partie 

Nord du Bassin Occidentale et la forte affinité des manchots royaux au FP sont des stratégies 

pour s’alimenter sur des biomasses importantes de proies en minimisant la dépense 

énergétique. C’est probablement la raison pour laquelle les cétacés sont plus présents à 

l’année dans la partie Nord du Bassin. Ils trouveraient des conditions favorables 

d’alimentation, mais aussi pour d’autres activités comme la reproduction, ne nécessitant pas 

de migration. C’est également la raison pour laquelle les manchots ciblent le FP plutôt que 

FSA. Ce front présente pourtant des biomasses de poissons aussi importantes mais elles sont 

situées plus en profondeur (Pakhomov et al. 1996). Elles  sont donc moins accessibles pour 

les prédateurs qui doivent fournir un effort supplémentaire lors de la plongée (Guinet et al. 

1997). Les interactions (sub)mésoéchelle concernent davantage les phénomènes 

d’augmentation locale d’abondance des proies et leur structuration (Rodhouse et al. 1996, Nel 

et al. 2001, Johnston et al. 2005, Hyrenbach et al. 2006). Pour toutes les espèces considérées 

dans cette étude, nos résultats montrent clairement l’importance des zones de gradients 

horizontaux élevés en surface qui définissent les zones frontales (Sims & Quayle 1998). 

L’activité d’alimentation des prédateurs est donc fortement reliée à ces structures.  

 

3) Comparaison méthodologique des échelles de recherche 

alimentaire des prédateurs 

 

Les techniques d’analyse de la structure spatiale d’une distribution ou d’un trajet 

permettent également d’identifier les échelles d’interaction avec l’environnement. L’analyse 

fractale est une méthode qui utilise la dimension fractale en mesurant les changements dans la 

tortuosité d’un trajet sur plusieurs échelles, fournissant ainsi des éléments sur le 

comportement des animaux dans un environnement complexe hiérarchique. Cette analyse 

fractale, menée aussi sur les oiseaux marins (Fritz et al. 2003), montre que les prédateurs 

ajustent leur trajet en fonction de la distribution spatiale hiérarchique des ressources en proies 

et des facteurs environnementaux. Le trajet d’un rorqual commun équipé au large du Golfe du 

Lion a démontré des changements de comportement à plusieurs échelles à l’aide de cette 
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analyse (Mouillot & Viale 2001). En accord avec nos résultats sur la (sub)mésoéchelle, cette 

analyse, menée sur un trajet uniquement, a été interprétée par les auteurs comme une réponse 

aux phénomènes d’agrégation des proies dans une gamme d’échelles de 5 à 200km. Leur 

dimension fractale proche de 1, indique que le rorqual adoptait un comportement de recherche 

avec une alternance de grands déplacements en ligne droite et d’épisodes de sinuosité. Nous 

n’avons pu mener cette analyse fractale sur les suivis satellitaires des rorquals en raison d’une 

résolution insuffisante des données.  La méthode de First Passage Time (Fauchald & Tveraa 

2003, Pinaud & Weimerskirch 2005), analysant également la sinuosité d’un trajet, permet 

d’évaluer les échelles d’interaction des animaux avec leur environnement physique et 

biologique. Elle est basée sur des comportements de recherche active, appelée recherche en 

zone restreinte (area-restricted search, ARS). Chez les albatros étudiés dans la zone Australe 

de l’Océan Indien, cette recherche en zone restreinte est de l’ordre de la centaine de 

kilomètres, attribuant ainsi les interactions de ces oiseaux aux phénomènes mésoéchelle 

(Pinaud & Weimerskirch 2005). Enfin, les géostatistiques, et particulièrement l’analyse de 

krigeage, constituent une approche différente en prenant en compte la structure spatiale d’une 

distribution. La portée de cette structure est une information particulièrement intéressante, car 

elle correspond à la distance maximum à laquelle deux points sont corrélés. Cette analyse, 

menée par Dubroca et al. (2004), Dubroca (2005) et Monestiez et al. (2006) sur la compilation 

d’observations de rorqual commun dans la partie Nord du Bassin Occidental, montrent 

l’existence de deux portées (80 et 160km). Ces distances correspondent grossièrement à la 

dimension des phénomènes mésoéchelle. 

 

Toutes ces approches, en Méditerranée comme dans la zone Australe, soulignent ainsi 

l’importance de la moyenne échelle pour l’activité alimentaire des prédateurs. Cependant, 

encore très peu d’études ont cherché à comprendre quels sont les mécanismes d’interactions 

entre l’activité de moyenne échelle et les prédateurs marins. La seconde partie de cette 

discussion présente quelques mécanismes importants que suggèrent nos résultats. 
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B. Influence des tourbillons et des filaments sur l es 

stratégies d’approvisionnement des prédateurs marin s 

 

1) Les mécanismes des structures (sub)mésoéchelle 

 

a. Stimulation biologique et effets structurant de la 
(sub)mésoéchelle 

 

Les interactions des prédateurs avec les phénomènes dynamiques obtenus dans ce 

travail suggèrent que les processus de (sub)mésoéchelle jouent un rôle important sur 

l’écologie alimentaire des prédateurs. Précédemment, il était évoqué que cette influence était 

double, par un effet structurant du milieu marin et/ou par la stimulation biologique le long de 

la chaîne trophique (e.g. Flierl & McGillicudy 2003). Cependant, nos résultats ne permettent 

pas de faire la distinction entre l’effet de la stimulation biologique liée au tourbillon et le 

simple effet structurant de la ressource. Cette différenciation est d’autant plus difficile à 

établir dans le cas des prédateurs marins car elle nécessite la prise en compte d’un décalage 

spatial et temporel dû au passage des différents niveaux trophiques. L’effet de la stimulation 

biologique est difficilement estimable à cause de l’absence de données de biomasses de 

proies. Les hypothèses que nous pouvons émettre concernent, par conséquent, les relations 

avec la production primaire. L’effet structurant des processus de (sub)mésocéchelle est plus 

facilement interprétable à la vue des résultats obtenus sur les paramètres océanographiques. 

De plus, les phénomènes structurant la ressource semblent particulièrement importants pour 

un prédateur comme le rorqual commun dont la stratégie alimentaire est basée sur la densité 

des proies (Nemoto 1970). 

 

Les localisations des rorquals communs suivis par télémétrie indiquent que les 

animaux se situent préférentiellement au niveau du bord des tourbillons pendant l’été. Pendant 

la période hivernale, nous suspectons que la sous-utilisation des tourbillons est due à une 

modification de l’activité des rorquals. La préférence des rorquals pour le bord des tourbillons 

anticycloniques correspondrait à une production relativement élevée en profondeur (~100m), 

où a lieu la subduction d’une partie de la production vers le centre en raison de l’inclinaison 

de la pycnocline (cf. Fig 2.6; Puillat 2000, Taupier-Letage et al. 2003). Le bord des 

tourbillons semblent les zones les plus favorables à des lieux de concentration des proies des 

rorquals. Par comparaison, la distribution des cétacés en mer Ligure répond à la distribution 
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du krill (Molinero et al. 2007). Dans cette zone, de fortes concentrations de krill semblent 

reliées à la présence de la zone frontale qui caractérise le bord externe du courant Nord. En 

plus d’établir des barrières de transport où les particules vont s’agréger, l’activité filamentaire 

agit aussi directement sur le transport horizontal de la production en modulant sa distribution 

(en forme de filaments, de spirales, ou bien encore de lobes; Lehahn et al. 2007). Les zones de 

courants intenses vont avoir tendance à agir comme des barrières de transport en structurant et 

agrégeant les organismes zooplanctoniques comme le krill qui se comporte comme une 

particule dérivante sur le plan horizontale, malgré les migrations nychtémérales. Polovina et 

al. (2006) ont montré que les tortues concentraient leur activité alimentaire dans ces zones 

dynamiques au sein du Kuro-shivo en nageant à la fois avec et contre le courant. Domokos et 

al. (2006) explique que ce schéma d’accumulation des proies, notamment le 

zooplancton/micronecton, sur le bord des tourbillons n’est pas toujours observé et dépend 

probablement de la dynamique et de l’âge du tourbillon. Ces zones seraient donc ciblées par 

les prédateurs en raison de la convergence créée par les courants intenses. Cette hypothèse est 

également avancée dans le cas du suivi interannuel d’oiseau marin en fonction des situations 

dynamiques au sein du Courant de Californie (Yen et al. 2006). Afin de synthétiser les 

résultats obtenus, un schéma explicatif est proposé en figure 4.1. 

 



Chapitre IV  Discussion Générale  

 132 

 

 

Fig. 4.1. Schéma explicatif de l’influence des tourbillons sur la stratégie alimentaire des 
prédateurs marins supérieurs.  

 



Chapitre IV  Discussion Générale  

 133 

La capacité structurante des tourbillons dépend donc à la fois des caractéristiques des 

tourbillons mais aussi de celles de la proie considérée. Le krill, bien qu’effectuant des 

migrations nycthémérales marquées lui permettant d’ajuster sa distribution (McGehee et al. 

2004, Warren et al. 2004), sera ainsi plus sujet à l’advection causée par l’activité 

tourbillonnaire que les poissons pélagiques. Ces derniers, présentant une plus grande capacité 

natatoire, seront en revanche attirés par des conditions favorables à son alimentation, mais 

aussi à sa physiologie (métabolisme optimal à une certaine température par exemple, e.g. 

Kirby et al. 2000). En plus de l’effet structurant des tourbillons sur les ressources, il est 

également important de considérer leur histoire et leur durée de vie, en termes de production 

associée au tourbillon. Cette histoire (trajet et âge) du tourbillon conditionne le 

développement trophique, pouvant en faire une structure potentiellement intéressante pour le 

prédateur. Pour schématiser, un tourbillon naissant n’aura pas eu le temps suffisant au 

développement d’un réseau trophique, alors qu’à l’inverse, un vieux tourbillon sera appauvri 

en biomasse en raison de l’utilisation de la totalité des éléments nutritifs (Bakun 2006). Ce 

schéma se complexifie quand on considère qu’à tout âge, les tourbillons peuvent faire l’objet 

d’interactions et d’échanges avec les tourbillons voisins ou avec la côte via les filaments, 

apportant potentiellement éléments nutritifs et/ou organismes. 

 

b. Effet de la (sub)mésoéchelle sur l’accessibilité des 
prédateurs à la ressource 

 

Les structures (sub)mésoéchelle peuvent également influencer l’efficacité 

d’alimentation des prédateurs en raison des mouvements verticaux des masses d’eau 

(d’Ovidio et al. 2004, Lévy 2008). Ces mouvements vont avoir pour effet d’élever ou de 

descendre les masses d’eau, par la déformation des ispopycnes, auxquelles sont associées les 

proies. Un affaiblissement de la stratification aura aussi pour conséquence un mélange plus 

facile, puis une injection de nutriment en surface, suivie d’une augmentation du 

phytoplancton qui attire le zooplancton. Trouver des proies à une profondeur moindre est 

avantageux pour un prédateur plongeur car elle se traduit par une meilleure accessibilité à la 

ressource alimentaire  induisant, par conséquent, une diminution du coût énergétique associé à 

la plongée. De plus, cette élévation des proies peut s’accompagner d’une agrégation sur la 

verticale, élément important pour l’exploitation optimale des ressources par le prédateur. Ces 

conditions favorables se retrouvent soit à la bordure des tourbillons anticycloniques, 
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renforçant encore l’attrait de la bordure en termes de production et d’agrégation horizontale, 

soit au centre des tourbillons cycloniques (Bakun 2006).  

 

c. Prévisibilité des processus (sub)mésoéchelle pour les 
prédateurs 

 

La prévisibilité de l’activité mésoéchelle structurant la distribution des ressources est 

d’abord liée aux structures instables qui la créent. Dans le cas de la Méditerranée, il s’agit du 

courant Algérien, du courant Nord, et du front nord Baléares. Les tourbillons observés dans la 

partie Nord du Bassin Occidental, comme 06-1, semblent aussi récurrents puisque leur origine 

est attribuée aux vents soutenus en provenance du Nord (Pascual et al. 2002). Dans le cas de 

la zone Australe, il s’agit des fronts (FSA et FP). Les cétacés, non contraints de revenir à une 

place centrale (i.e. la colonie), peuvent ainsi rester dans une structure favorable et se déplacer 

avec elle jusqu’à ce que la ressource associée soit épuisée ou bien qu’ils aient reconstitué 

leurs réserves énergétiques. Les manchots doivent revenir à leur place centrale (« central 

place forager », Orians & Pearson 1979), puis repartir à la prochaine relève du partenaire. La 

recherche de la même structure définira la notion de fidélité au site d’alimentation. 

Weimerskirch (2007) propose que cette fidélité des oiseaux marins, en réponse à la 

prévisibilité de la ressource, soit déterminée par l’éloignement au site d’alimentation. Chez les 

manchots, le temps moyen du trajet en mer est d’environ deux semaines, ce qui signifie qu’un 

manchot peut revenir au site d’alimentation à un mois d’intervalle. Or, Cette période 

correspond au temps mis par un tourbillon pour se déplacer d’une distance égale à son 

diamètre (Park et al. 2002). Une analyse préliminaire de trajets consécutifs enregistrés sur 

quelques manchots semble montrer que les animaux tendent effectivement à présenter un 

deuxième trajet similaire au premier avec un ajustement à la nouvelle situation mésoéchelle 

dans la phase de recherche alimentaire du trajet. 

 

d. Influence des courants tourbillonnaires sur les 
mouvements des prédateurs  

 

La stratégie de recherche alimentaire par les prédateurs marins est un compromis entre 

les coûts et les bénéfices énergétiques (Costa 1991). Or, le déplacement des prédateurs 

nageurs, malgré un hydrodynamisme développé, représente un coût énergétique important en 

comparaison de la dépense énergétique des oiseaux volants (Costa 1991, Butler 2000). On 

peut donc s’attendre à un ajustement des mouvements des animaux nageurs par rapport à la 
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direction des courants, et notamment des courants tourbillonnaires, afin de diminuer la perte 

énergétique associé à l’effort de nage. Plusieurs études, en particulier chez les tortues (e.g. 

Luschi et al. 2003) ont établi un effet important des courants sur le déplacement des animaux 

soit de façon passive (i.e. à la façon de bouées dérivantes), soit de façon active, pour atteindre 

les zones de recherche alimentaire (Luschi et al. 1998, Lambardi et al. 2008). Cependant, très 

peu de travaux ont examiné cette influence chez d’autres prédateurs marins (Ream 2005). 

Chez les manchots, la relation obtenue avec les courants est particulièrement intéressante car 

ces prédateurs présentent des vitesses de nage très élevées, d’un ordre de grandeur en 

comparaison de l’amplitude des courants. Malgré ces vitesses, nager avec le courant pour 

atteindre le FP peut représenter une diminution de la dépense énergétique et du temps de 

transit qui n’est pas négligeable pour ces animaux fortement contraints, sortant d’une période 

de jeûne à l’incubation ou à l’élevage. Les tourbillons seraient donc important à la fois pour 

les zones de recherche intense, par la création de zones frontales stimulant et/ou concentrant 

les proies, mais aussi pendant le déplacement, pour diminuer la dépense énergétique et le 

temps de transit jusqu’à ces zones favorables. On notera cependant que des situations 

nuancées sont reportées sur les trajets des prédateurs par rapports aux tourbillons (Hays et al. 

2006, Revelles et al. 2007) où le statut et les conditions individuelles peuvent agir sur les 

stratégies d’acquisition des ressources relativement à ces structures. Les relations sont en effet 

modulées en fonction de la contrainte associée au stade de reproduction des manchots. Par 

comparaison au stade d’incubation, le stade d’élevage nécessite que les manchots reviennent 

rapidement à la colonie, avec une réserve de nourriture allouée au poussin; ce qui n’est pas le 

cas en incubation où le manchot ne reconstitue que ses propres réserves. Par comparaison, la 

contrainte est encore moins élevée chez les cétacés puisqu’ils ne sont pas soumis à une 

colonie. Il leur est donc possible de rester dans une structure favorable alors que les manchots 

ne peuvent y rester qu’un temps limité. Les manchots doivent alors obéir à un compromis 

entre le temps d’exploitation d’une zone favorable et les niveaux d’agrégation des proies qui 

peuvent rapidement évoluer en raison de la nature dynamique des strutures (sub)mésoéchelle. 
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CONCLUSION 

 

De l’océanographie à l’écologie…  

 

Les interactions entre les prédateurs et leur environnement à large échelle ont été 

interprétées comme une fidélité régionale propre à chaque prédateur, les cétacés dans la partie 

Nord de la Méditerranée Occidentale et les manchots au niveau du Front Polaire de l’Océan 

Austral. Cette fidélité est reliée à la stratégie alimentaire des prédateurs et aux habitats 

préférentiels de leur proie. Cette dépendance des manchots au Front Polaire se manifeste 

particulièrement lors d’évènement exceptionnel et impacte directement les populations. En 

revanche, les interactions des prédateurs avec les phénomènes mésoéchelle et submésoéchelle 

révèlent des mécanismes similaires entre des prédateurs aussi différents que les rorquals 

communs, les dauphins bleu et blanc et les manchots royaux, dans des milieux aussi 

contrastés que la Méditerranée Occidentale et l’Océan Austral. Strass (CIESM 2005) définit 

l’importance des phénomènes mésoéchelle dans l’Océan Austral: « les corrélations observées 

des différents niveaux du réseau trophique, de la physique aux prédateurs supérieurs, amènent 

à la conclusion que la dynamique mésoéchelle du Courant Circumpolaire Antarctique créé les 

conditions limites qui déterminent le taux et l’amplitude des processus biologiques, et ainsi de 

la structure de l’écosystème ». Par conséquent, l’activité tourbillonnaire et filamentaire, qui 

caractérise l’ensemble des environnements instables, apparaissent jouer un rôle déterminant 

sur la distribution des prédateurs marins, leur mouvement et leur stratégie alimentaire à 

mésoéchelle. Ceci se traduit concrètement pour le prédateur par des augmentations locales de 

l’abondance des proies en raison de la stimulation biologique, par des phénomènes 

d’agrégations sur le plan horizontal et vertical, ou encore par une accessibilité accrue à la 

ressource. Nous supposons donc que cette activité de (sub)mésoéchelle, qui caractérise de 

nombreux environnement, influence une large gamme de prédateurs pendant leur recherche 

alimentaire. En effet, pendant les autres périodes du cycle de vie des prédateurs, les relations 

avec leur environnement peuvent être modifiées quand ils ne sont plus en recherche 

alimentaire. Ceci est suggéré par la variation saisonnière des relations avec la dynamique 

(sub)mésoéchelle chez les cétacés et par la modulation de ces relations selon le stade de 

reproduction chez les manchots royaux. 
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… de l’écologie à la conservation 

 

Cette étude démontre également l’importance de prendre en compte les échelles spatiales 

et temporelles pour une compréhension globale des relations entre la distribution des 

prédateurs marins et leur environnement. Ces relations échelle-dépendantes doivent être 

intégrées dans les modèles afin d’expliquer l’ensemble de la variabilité de distribution des 

observations de cétacés dans la zone échantillonnée. En choisissant les paramètres 

environnementaux pertinents à ces différentes échelles, les modèles obtenus peuvent présenter 

une forte capacité explicative. La modélisation, construite à partir des observations visuelles,   

présentée dans cette thèse a ainsi permis de définir les habitats des rorquals et des dauphins 

bleu et blanc. De plus, la distribution et l’abondance ont pu être estimées pour les dauphins 

bleu et blanc qui ont subi les effets d’une épidémie pendant la période qui a suivi la fin de 

notre échantillonnage. L’utilisation des modèles pour étudier les habitats, la distribution et 

l’abondance des cétacés se révèle un outil particulièrement important en termes de gestion et 

de conservation. En effet, les informations qui en découlent apportent ainsi des éléments de 

connaissances sur les cétacés répondant aux objectifs avancés par le sanctuaire pelagos. 

L’utilisation des navires d’opportunité constitue donc une plateforme d’échantillonnage 

pertinente. En effet, la mise en place d’un réseau coordonné de suivi par les plateformes 

d’opportunités, comme les ferries, est relativement simple en comparaison de moyens à la 

mer, coûteux au niveau financier aussi bien qu’en personnes. De plus, la mise en place d’un 

tel réseau, en choisissant comme nous l’avons fait des lignes de ferry stratégiques, permettrait 

un suivi fin de la distribution et de l’abondance des animaux. Ce suivi pourrait ainsi constituer 

une surveillance des populations qui se révèle extrêmement utile pour estimer les tendances 

des populations à court, moyen et long termes, comme par exemple l’effet de l’épidémie de 

Morbilivirus qui sévit depuis l’été 2007. En effet, la pérennité de l’échantillonnage que nous 

avons réalisé pendant l’année 2006-2007 sur  les années suivantes permettrait de quantifier 

l’impact de cet évènement sur les populations de delphinidés. 
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PERSPECTIVES 

 

 L’ensemble des relations établies dans ce travail de thèse aborde essentiellement le 

plan horizontal, aussi bien pour les données concernant les animaux (observations visuelles et 

suivi satellitaire) que pour les mesures environnementales in situ et satellitaires. Les processus 

intervenant sur le plan vertical ne sont inférés que par leur signature de surface. Afin de 

comprendre les mécanismes d’interaction des prédateurs avec les tourbillons et les filaments, 

en particulier les hypothèses sur l’influence des mouvements verticaux des masses d’eaux et 

l’effet structurant sur les proies, il serait utile 1) d’étudier des animaux équipés de balise 

Argos couplée à un enregistreur de plongées, comme cela est fait depuis les toutes dernières 

années sur les manchots royaux et sur les otaries à Kerguelen (les enregistreur de plongées 

utilisés dans le cadre de cette thèse n’étaient pas couplés à la télémétrie) , 2) d’obtenir des 

profils verticaux et des sections de la colonne d’eau. Pour ceci les balises Argos-CTD utilisées 

dans le cadre du programme « éléphants de mer océanographes » sont des outils idéaux 

permettant à la fois d’avoir la localisation de l’animal mais aussi ses profils de plongées et les 

mesures de température et de salinité associées. Ceci a fait l’objet d’un travail en 

collaboration dont un article est actuellement en préparation (Bailleul et al. en préparation), et 

qui confirme nos résultats sur l’importance de la périphérie des tourbillons. Dans le cadre du 

programme IPSOS-SEAL et du développement de ces balises, un nouveau capteur permettra 

d’avoir accès à la concentration en chlorophylle. 3) d’obtenir des données sur la ressource. Ce 

paramètre est un point crucial pour l’écologie des prédateurs marins, mais pourtant très 

rarement disponible. L’estimation de ce paramètre, à travers la distribution et l’abondance de 

la ressource, pourrait être réalisée par échosondage. En effet, équiper les navires 

d’opportunités d’échosondeur serait une approche extrêmement intéressante et 

complémentaire des données biologiques et physiques déjà récoltées. Cette approche 

permettrait de vérifier les interactions proposées dans ce travail entre les facteurs 

océanographiques et les prédateurs en activité alimentaire qui n’ont de sens qu’au travers des 

ressources. 

 

Les relations entre les trajets des prédateurs et les structures submésoéchelle trouvent 

une limite dans la mesure Argos dont la résolution de la localisation est de l’ordre de quelques 

kilomètres. La précision Argos peut donc masquer les relations et il est par conséquent 

nécessaire d’utiliser des outils ayant une plus grande résolution spatiale, mais aussi 
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temporelle. Les balises GPS seraient donc particulièrement recommander dans l’étude des 

liens avec les structures filamentaires puisque cette technologie présente une résolution 

spatiale de l’ordre du mètre, et une résolution temporelle pouvant atteindre la seconde. 

 

Afin d’aborder la prévisibilité  liée aux structures tourbillonnaires, j’ai entamé un 

travail sur l’effet de l’expérience à court terme sur la stratégie alimentaire des manchots. Pour 

ceci, les mêmes individus ont été suivis sur deux trajets consécutifs. Il s’agit alors d’examiner 

le rôle de l’activité tourbillonnaire, qui évolue d’un trajet de manchot au suivant, sur ces 

trajets successifs. Comme il a été évoqué dans la partie discussion, les analyses préliminaires 

montrent que la forme globale et la direction des trajets successifs sont très semblables. A 

l’inverse, la partie la plus éloignée de la place centrale s’adapte à la nouvelle situation 

tourbillonnaire rencontrée par l’animal en raison d’un changement de l’activité tourbillonnaire 

dans la zone à laquelle s’est intéressé l’animal lors du trajet précédent. 

 

Il serait également intéressant de pousser plus loin l’analyse de l’influence des 

courants sur les mouvements des animaux en étudiant l’optimalité des trajets des manchots 

relativement aux courants (collaboration avec P. Gaspard). De même que le CLS estime 

l’optimalité des routes de navire en termes de temps et de consommation de carburant dans le 

champ de courant Mercator, le but serait de transposer cette approche aux manchots. Le trajet 

réellement observé de l’animal pourrait alors être comparé aux trajets optimaux pour se 

déplacer d’un point A à un point B, le point A représentant l’endroit où l’animal s’est 

alimenté, et le point B représentant la colonie. La différence serait alors estimée en termes 

d’énergie dépensée ou économisée (comme le carburant) par l’animal. 

 

 Comme toute étude portant sur un domaine environnemental, il convient de terminer 

ces perspectives sur une note climatique. En effet, l’activité tourbillonnaire semble présenter 

une variabilité annuelle et interannuelle (Stammer & Wunsch 1999). Chaigneau et al. (sous 

presse) mettent en évidence une tendance significative de diminution de l’activité 

tourbillonnaire au niveau des principaux upwellings de l’océan mondial à partir des données 

altimétriques disponibles sur la période 1992-2007. Cette décroissance énergétique est 

attribuée aux conditions globales du réchauffement climatique. Il serait donc intéressant 

d’examiner en parallèle s’il existe des tendances liées à l’activité de recherche alimentaire 

(temps passé en mer plus long par exemple) pour les prédateurs fréquentant ces régions. 
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ANNEXE 1 
 

SCALE -DEPENDENT HABITAT USE BY A LARGE FREE -RANGING PREDATOR , 

THE MEDITERRANEAN FIN WHALE . 
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ABSTRACT:  While substantial effort has been allocated to study cetacean ecology in 

regional areas of the Western Mediterranean Sea (WM), there is a lack in our knowledge on 

large scale distribution in its variability, and on links with the WM dynamics. To investigate 

basin-scale distribution and abundance of striped dolphin, which face currently Morbilivirus 

epizootics resurgence, and their relationships with marine dynamics, we crossed 18 times the 

WM from French to Algerian coasts on ferries from early September 2006 to late July 2007. 

Spatial modeling allows to examine habitat use from such platform of opportunity and to 

estimate abundance. Most of striped dolphins were sighted north of the Balearic Islands where 

they are strongly associated to the cyclonic circulation defined by negative absolute dynamic 

topography. In Algerian basin, dolphins are rather found in recent Atlantic water mass. 

Densities of striped dolphin were also related to high gradients of sea surface temperature and 

areas of higher chlorophyll concentrations. These relationships suggest that dolphins were 

found in dynamical and productive areas generated by mesoscale processes which could 

create favourable foraging conditions. From encounter rates and modeling, there is no trend of 

seasonal variations of abundance. We estimated the abundance of striped dolphin in the area 

between 3 and 6°E as 38600 (95%-CI: 25900-53900). This is substantially more than the 

reference survey of WM in 1991, which report an abundance 43% lower. This latter 

abundance was probably affected by the 1990 epizootics, while our study corresponds to the 

situation just before the 2007 resurgence. 

 

KEY WORDS: Habitat use, Abundance and distribution modelling, Mesoscale oceanographic 

processes, Striped dolphin, Morbilivirus epizootics 



 

  

INTRODUCTION  

  Knowledge on cetacean distribution is not spatially and temporally homogeneous over 

the western Mediterranean sea (WM), especially when studying relationships with their 

environmental context. Because most of the data come from visual observations, this 

knowledge is limited in space and time. Spatially, observations were essentially carried out in 

the northern part of the WM, i.e. the Ligurian Sea including the Pelagos sanctuary (e.g. 

Panigada et al. in press ), and along the Spanish coasts (Cañadas et al. 2005, Gómez de Segura 

et al. 2006) often in the framework of conservation of wildlife populations through 

establishment of marine protected areas (MPAs). For this reason, the WM-wide survey 

realized in summer 1991 is the reference of cetacean populations in the WM (Forcada & 

Hammond 1998). Temporally, data acquisition was also limited to the summer season (review 

in Aguilar et al. 2000). Despite few previous studies attempts to study large patterns such as 

the seasonal abundance of cetacean in the Ligurian Sea (Laran & Drouot-Dulau 2007), no 

study has assessed the distribution of cetacean at both basin and annual scales.  

The biological production of the “oligotrophic” Mediterranean sea, from primary 

production to top predators, is influenced at basin scale by circulation and air – sea 

interactions. Along this basin circulation, mesoscale phenomena such as meanders and eddies 

modulate the biological activity implying a high spatial and temporal variability on the 

mesoscale (Morel & André 1991, Taupier-Letage et al. 2003). This can lead, locally and 

episodically, to unexpected high biological production for the WM (Taupier-Letage et al. 

2003). Many previous studies on marine ecology have linked distribution and abundance of 

marine predators to high biomasses of resources through biological stimulation and/or 

aggregation (e.g., Guinet et al. 2001). However most of them are snapshots of a given, and 

maybe ephemeral, situation of the environment, and they are not designed to consider the 

dynamical marine context. In order to accurately describe the interactions between cetacean 



 

  

and such dynamical oceanographic context, especially the mesoscale phenomenona, it is 

crucial to design a relevant mesoscale-dedicated sampling strategy, implying 

multidisciplinary high-resolution and long-term (at least an annual cycle) monitoring. Only 

this kind of dataset would give an idea of the variability of cetacean distribution and the links 

with the Mediterranean marine environment (Millot & Taupier-Letage 2004). 

Because of their regular and frequent path over the WM, opportunistic platforms such 

as ferries are relevant to collect such a dataset. Moreover, within the framework of developing 

spatial modeling analyses (Hedley et al. 2000, Redfern et al. 2006), platforms of opportunity 

are interesting samplers as data can be accurately exploited (Marques 2001, Henrys 2005), 

which was not possible through the classical distance sampling analysis (Buckland et al. 

2001). In addition to presenting several advantages, such as mapping animal abundance and 

investigating relationships between animal densities and environmental covariates, the ability 

of this approach and precision of estimates have been tested by comparison with conventional 

line transect analysis (Gomez-Segura et al. 2007). We focused our effort on straight transects, 

crossing the WM from northern to southern shores. Sightings of striped dolphins (Stenella 

coeruleoalba), in-situ oceanographic data, and remote-sensing images, will be simultaneously 

used to examine the spatio-temporal variability and relationship between dolphin distribution 

and oceanographic conditions. This variability could also give insights on potential 

movements of striped dolphins for which different seasonal patterns were reported according 

to the region. 

The large scale and high resolution multidisciplinary study was conducted just before 

the current massive die-offs which were very recently reported as the consequence of the 

resurgence of dolphin morbilivirus epizootic (Raga et al. 2008). In this framework, we report 

here the pre-epidemic ecological status and abundance of striped dolphin. 



 

  

MATERIALS AND METHODS 

Observation and environmental data. Observations were originally planned on a 2-

week period. However the meteorological conditions and the ship’s exploitation scheme 

limited this effort. Data were collected during 18 trips between 12 September 2006 and 26 

July 2007 on a ferry, used as a “platform of opportunity”, crossing the WM from Marseille 

(France) to Algiers and Bejaïa (Algeria) (Fig. 1). Transect is defined here by a continuous on-

effort search time. Thus, a trip has two transects, one from the French coast until the end of 

daytime on day 1, north of Balearic Islands, and the other from the Algerian coast until the 

end of daytime on day 2, south of Balearic Islands. Observations were made from the bridge 

(25m high) of the ship, with the unaided eye and binoculars equipped with reticle and 

compass. A visual angle of 90º centred on the trackline was surveyed to ensure as much as 

possible that all animals directly on the trackline were spotted, which is the g(0)=1 

assumption (Buckland et al. 2001). The ferry travelled at a mean speed of ~20 knots. Two 

observers relayed continuously during daytime. When a cetacean school (single or several 

individuals) was sighted, ship location, time, radial distance and angle to the sighting, and 

group size were recorded. Information on meteorological factors that could affect sighting 

conditions was also recorded. 

Environmental data were obtained from in-situ and satellite sources. The 

oceanographic and meteorological in-situ data were collected underway with a system 

installed on board the ferry (TRANSMED program∗). It is composed of a thermosalinometer, 

which pumps surface water (~3 m) and records the hydrological parameters (temperature and 

salinity), and of a fluorometer that estimates the phytoplankton chlorophyll a concentration, at 

a resolution of one measurement per minute. We used also the satellite observations of the sea 

surface temperature (SST), of the chlorophyll concentrations (visible/ocean color imagery) 

                                                 
∗ test phase to develop a network to monitor the surface of the Mediterranean using ships of opportunity, an 
initiative from the CIESM (Commission Internationale pour l’Exploration Scientifique de la Méditerranée). 



 

  

and of sea level (altimetry). The NOAA/AVHRR (Advanced Very High Resolution 

Radiometer, available on http://poet.jpl.nasa.gov/) sensor, measuring the SST, is an extremely 

efficient tool to track the mesoscale features (e.g., Taupier-Letage 2008). Chlorophyll a 

images are obtained from MODIS (Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer, 

available on http://oceancolor.gsfc.nasa.gov). Their spatial resolutions range from ~1km to 

4km and the WM is fully covered within one daytime period. Owing to cloud coverage, we 

used satellite 3-days composite images corresponding to environmental conditions of 

observation data. We also used weekly merged products of absolute dynamic topography 

(ADT) at 1/8º resolution (Ssalto/Duacs distributed by Aviso, available on http://atoll-

motu.aviso.oceanobs.com). Bathymetric data are extracted from the ETOPO2 database (from 

the national geophysical data center, available on http://www.ngdc.noaa.gov). Temperature 

and chlorophyll gradients, slope, and geostrophic currents were computed as described in 

Cotte et al. (2007). 

Modeling dolphin densities. Line transect sampling from design-based method is the 

standard tool to provide information on abundance and distribution in cetacean population 

(Buckland et al. 2001). An alternative technique relevant to surveys that have not initially 

been designed to achieve equal coverage probability is the model-based approach (Hedley et 

al. 1999, Marques 2001), in which line transect sampling is combined with spatial analysis. 

Data from such surveys can then be combined when fitting descriptive models of 

heterogeneity in animal density, thus imparting information on how animals use their habitat, 

and how populations behave over time (Williams et al. 2006). We used here a method based 

on modeling distances between detections, called waiting distances (Hedley 2000). This 

method has theoretical appeal as it avoid the subjective choice of cell size and zeros inflated 

datasets generated by the classical method which consist in dividing transects into separate 

cells (Henrys 2005). Waiting distance models have been used to estimate density because in 



 

  

areas of high density the waiting distance between detections is short (Buckland et al. 2004). 

The waiting distances were modeled using generalized additive models (GAMs, Hastie & 

Tibshirani 1990) with a logarithmic link function of the set of spatial environmental 

covariates. To handle over-dispersion, a gamma distribution was used. We used GAMs in our 

analysis, fitted in package mgcv for program R (Wood 2001), because they offer flexibility 

through smooth function applied to each explanatory variable (Wood 2003). Smoothing 

splines were fitted using multiple generalized cross-validation (mgcv). The amount of 

flexibility given to a model term is determined in a maximum likelihood framework by 

minimizing the GCV score of the whole model. The general structure of the model was: 

[ ] ∑+=
k

kiki zflEg )()( 0β ,  i=1,…,n  (1) 

where l i is the waiting distance, 0β is the intercept, kf  are smoothed functions of the 

explanatory covariates, kiz  is the value of the kth explanatory covariate in the j th observation, 

and n is the number of observations. While the optimal amount of smoothing is automatically 

determined by mgcv, the decision on including/dropping a model term is not. We adopted the 

model specification procedure proposed by Wood (2001), essentially based on the lowest 

generalized cross validation (GCV) score. The density surface was then obtained by using the 

formula:  
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where µ̂  is the effective strip half-width, and l i the waiting distance. We then multiplied by 

the estimated clustered size to calculate the total dolphin density. Using gridded dataset of the 

explanatory variables included in the model, abundance is estimated by integrating the density 

surface under the area. The non-parametric bootstrap was used to obtain 95% confidence 

intervals for the estimates of abundance. The trips, not transects, were used as the resampling 

units and were sampled 1000 times with replacement. 



 

  

To obtain µ̂ , we estimated the best detection function from conventional and multi-

covariates (conditions of sightings) distance sampling (MCDS) method (Marques 2001, 

Thomas et al. 2002) using the software DISTANCE 5.0 beta 5 (Thomas et al. 2002). The 

perpendicular distances were right truncated prior to the analysis, following the 

recommendations of Buckland et al. (2001). The best detection function was selected using 

Akaike’s information criterion (AIC) and chi-squared goodness of fit test. The mean cluster 

size was also estimated by DISTANCE to detect school size bias, i.e. the tendency of 

detection for large and small school at the same distance range. The approach fits a least-

squares regression of log of school size on the distance, which yields a slope when bias is 

present (not the case here). 

 



 

  

RESULTS 

Over the year, most of the sightings of striped dolphin schools (~85%, Table 1) 

occurred in the northern part of the WM, i.e., north of the Balearic Islands (Fig. 1). Encounter 

rates (number of dolphin schools / km) in the northern part of the WM over the year indicate 

that there is no seasonal trend, and especially no marked difference between winter and 

summer periods (Fig. 2). 

The best fitting model of detection probability was a half-normal key function with 

cosine series expansion and adjustment terms. No environmental covariate seemed to affect 

the detection of dolphin. The expected mean cluster size of striped dolphin was 8.8 (CI: 6-

12.8) and the effective strip half-width was estimated to be 224 m. Based on the lowest GCV 

score, the selected spatial model excludes the temporal covariate, confirming the lack of 

seasonal trend of density. It includes absolute dynamic topography (F=4.40, edf=3.87, 

P=0.006), SST gradient (F=2.88, edf=2.04, P=0.040) and Chl a concentration (F=2.95, 

edf=1.48, P=0.049). Depth, slope, SST, geostrophic currents and gradient of Chl a 

concentration failed to enter the model as a covariate. The deviance explained by this model 

was 50.1%. The shapes of the functional forms for the smoothed covariates, conditional on 

the other covariates being included in the models, are shown in figure 3. Waiting distance was 

low, i.e., density was high, in areas with low ADT. Density was also high in areas with high 

Chl a concentration and high SST gradients. 

We then compared in-situ oceanographic parameters, especially the salinity which is 

the only parameter not available from remotely sensed imagery, at each sighting with the 

mean value of the corresponding transect when on-effort (Fig. 4). For the salinity, there is a 

preference of waters with lower salinity in south, while no such preference exists in the north. 

In-situ data of SST and Chl a fluorescence confirm the previous results of the model. 



 

  

Dolphins did not show preference of SST range while they are found in higher Chl a 

fluorescence in both north and south part of the WM.  

 The transect carried out in late September (28-29 sept. 2006) shows sightings of 

striped dolphins in both the northern and southern parts of the WM (Fig. 5). The in-situ 

oceanographic profiles of the surface water from the on-board system depict a typical summer 

situation with colder and saltier water in the north, and warmer and lower salinity water 

(recent Atlantic water) in the south. However in both parts there is a spatial variability. In the 

north there is a weak relative minimum of salinity shorewards corresponding to the Northern 

Current’s signature during summertime. In the south the amplitude of the variability is also 

well marked, especially in salinity. Dolphins were sighted in areas where steep changes of 

SST and high Chl a fluorescence occurred. These parameters underline the mesoscale 

circulation highlighted by high-resolution satellite imagery (1km –0.1°C SST) and in-situ 

data. In the northern transect, sightings were associated with the external border of the 

Northern Current and with the edge of an eddy. In the southern transect, the sighting was 

associated with the edge of a coastal Algerian eddy, well marked by low salinity, SST 

variability and a peak of Chl a fluorescence. The transect was also located along an other 

eddy just north of the previous mentioned coastal eddy. However no dolphin was seen within 

this oceanographic context which is relatively similar to the neighbouring eddy from the in-

situ profiles. The main difference lies in SST gradient that is relatively low in the offshore 

eddy. 

 Distributions, abundances and confidence intervals are estimated for 3 situations in 

August 2007 (early, middle, and late August) in order to test if our estimates are not 

dependant of short spatial and temporal scale (i.e. local) conditions. We then compared with 

the abundance of striped dolphins during August 1991, during the large-scale epizootic event 

(Forcada & Hammond 1998). We estimated a constant abundance of relatively 38600 (95% 



 

  

CI: 25900-53900), 37900 (95% CI: 24800-52400), 38600 (95% CI: 27500-51400) striped 

dolphins for this month in the area between 3° and 6°E. In this stripe, predicted densities are 

substantially higher in the north. We estimate a mean density of 0.38 for the north area, i.e. 

north of Balearic Islands, and 0.12 for the south area, i.e. south of Balearic Islands. Predicted 

densities are globally higher offshore French and Spanish coast and lower close to the coasts, 

despite high densities in the area corresponds to the Rhône river plume. 



 

  

DISCUSSION 

The north-south distribution in our study confirms the large-scale pattern of the 

reference work on cetacean carried out in summer 1991, where striped dolphins were also 

mostly found north of Balearic Islands (Forcada & Hammond 1998). The link with the 

absolute dynamic topography suggest that dolphins were mostly found within the mean 

cyclonic circulation in the north part of the WM, limited to the north by the Northern Current 

and to the south by the North Balearic front. Despite the fact that a correlation exists between 

the dynamic height and the surface temperature (Rio et al. 2007), dolphins were mostly found 

in low ADT but they did not seem to target colder waters. Temporally, i.e. for the seasonal 

abundance, we can only compare our results with regional studies. A seasonal variation in the 

cetacean abundance was reported in the Ligurian sea, and particularly for the striped dolphin’s 

(Laran & Drouot-Dulau 2007) while, as in our study, dolphins were observed over the year in 

the central Spanish Mediterranean with no detected seasonal changes (Gómez de Segura et al. 

2006). It suggests that the seasonal variations in abundance of striped dolphins depend to 

areas of the WM, and that some areas can be used as summering / wintering areas while 

others present year-long occurence of striped dolphins. The year-long occurence of striped 

dolphins we report south of the Gulf of Lions could be associated with high production 

available to dolphin preys. Indeed, the high primary production within this area is especially 

driven by the mixing generated by the strong NW winds (Mistral) (Morel & André 1991, 

Bosc et al. 2004), and in a minor part by land runoff from the Rhône as an important source of 

nutrient and fertilization process combined with upwelling driven by winds (Estrada 1996). 

Moreover, the structure of the Northern Current, flowing along the shelf of the Gulf of Lions, 

markedly changes seasonally.  During winter, the Northern Current is narrower and deeper 

than during summer and it displays enhanced mesoscale variability (Conan et al. 1998, Millot 

1999). The mixing mechanism induced by the intensification of cross-slope current between 



 

  

the shelf and the slope waters may lead to the seaward export of particulate matter (Durieu de 

Madron et al. 1999), which may be then available to dolphin preys during the oligotrophic 

winter season. 

The striped dolphin is an opportunistic feeder, mainly exploiting a wide variety of 

pelagic prey. In the Mediterranean sea, the dominant prey species are (bathy)pelagic 

cephalopods while the diet consists of a large variety of mesopelagic fish in the northeast 

Atlantic (Spitz et al. 2006). The preference for low salinity in the Algerian basin and the 

absence of such preference north of Balearic Islands could reflect a difference in diet of 

striped dolphin through this habitat use. The diet composition was mainly reported over the 

northern part of the WM (Blanco et al. 1995, Würtz & Marrale 1993) characterized by the 

presence of the Northern Current flowing modified Atlantic waters from the Ligurian sea to 

the Almeria-Oran jet (Millot & Taupier-Letage 2005). However, striped dolphin in the 

Algerian basin could target preys associated to water mass recently entered from Atlantic. 

Indeed, although cephalopods are generally the main preys of striped dolphins in the WM, a 

regional variability occurred in dolphin diet (Astruc 2005). The diet in the north part consists 

essentially of cephalopods with fish and crustacean as secondary items, while fish is nearly 

important items than cephalopods in the diet of dolphin in the Algerian basin. This is in 

accordance with the feeding strategy reported in the strait of Gibraltar where striped dolphins 

belong to the cetacean group linked to the inflowing surface water mass from Atlantic and 

where the vertical distribution of striped dolphin was shallower than common dolphin’s likely 

due to differences in their diet (de Stephanis et al. in press). Since striped dolphins seemed to 

prefer the waters with low salinity in the Algerian basin, they should be found close to the 

Algerian coasts where the Atlantic waters flow forms the Algerian Current (Millot & Taupier-

Letage 2005). However we have observed dolphins relatively far from the Algerian coasts. 

The Algerian Current is very unstable and it leads to the generation of meanders of few tens 



 

  

of km in wavelength and eddies which transport offshore waters characterized by lower 

salinity. As striped dolphin in known to be more pelagic than the other delphinids, they could 

target this water mass in pelagic areas due to offshore transport by the mesoscale activity. 

Relationships between animal densities and covariates at relatively high spatial and 

temporal resolutions (few kilometers, and days) allow us to interpret these interactions in the 

context of mesoscale dynamics. Since this mesoscale dynamics modulates the oceanographic 

and biological environment, it is important to not average spatially and temporally the data 

over long and wide areas, because it would result in smoothing out the phenomena. This 

would be the case, for example, for transient upwelling cells induced by strong northerly wind 

events (few days) in the Gulf of Lions or for the eddies propagating (3-5km/day ) in the 

Algerian sub-basin (e.g., Puillat et al. 2002), which cannot be identified on monthly to annual 

composite satellite images. Previous studies in coastal areas usually reported that cetaceans 

were mainly related to static physiographic parameters, i.e. depth and slope, while dynamical 

environmental processes are more rarely investigated. The open sea is characterized by 

relatively constant depth (center of the basin) whereas high variability of the environment 

generated by the mesoscale dynamics dominates areas far from the coasts. It also emphasizes 

the difficulty in examining relationships between environmental parameters and cetacean 

distribution from a temporally pooled dataset.  

Our results show that striped dolphins observations are linked to the dynamical 

environment. This link is especially highlighted by the relationship with SST gradient which 

defined frontal zones. Such important changes in SST are found in turbulent areas generated 

by eddies, meanders and filaments in both north and south part of the WM. The transect 

shown in figure 5 illustrated this link with mesoscale processes. The salinity is homogeneous 

in the north part. However, dolphins seemed to be associated to steep changes of SST, which 

reflected here from north to south the external (offshore) edge of the Northern Current (Millot 



 

  

& Taupier-Letage 2005), the edge of an eddy, and the north Balearic front characterized by 

abrupt changes in both SST and salinity. In the south, dolphins were also associated with the 

edge of an eddy, corresponding here to rapid change of SST and low salinity, associated with 

a peak in high Chl a concentrations. Although striped dolphins were found in areas with high 

Chl a concentrations, it is very likely that our model surestimates the densities of dolphins in 

the northernmost coastal area corresponding to the east of Gulf of Lions. Here, the plume of 

the Rhône river corresponds to high Chl a concentrations but this area is too close to shore to 

present such high densities of striped dolphin which is known to be more pelagic than the 

other delphinids such as common and bottlenose dolphins (Cañadas et al. 2002). The 

mesoscale habitat use of striped dolphin is relatively similar to fin whale’s reported from 

concurrent observations and from satellite tracking (Cotté et al. submitted). Since the frontal 

zones defined by steep changes in SST seem to be important for striped dolphins, our results 

suggest that the mesoscale dynamics create favourable foraging conditions. Although mobile 

and transitory, mesoscale processes could potentially present high production, corresponding 

here to higher Chl a concentrations, attracting and aggregating both cephalopods and 

mesopelagic fish. Such influence of the mesoscale circulation on the distribution of the 

production and on different trophic levels until predators has been reported within the 

Algerian basin (Viale & Frontier 1994). The presence of aggregated preys is not necessarily 

the consequence of high Chl a concentrations but concomitant outcomes of oceanographic 

processes leading convergence at frontal zones and favourable conditions of phytoplankton 

growth (Franks 1992).  The lack of association with geostrophic currents as reported for fin 

whales (Cotté et al. submitted) could be due to the strong influence of advection to krill 

distribution while mesopelagic cephalopods and fish are mobile preys. Frontal zones in open 

sea were reported to be linked with other teutophageous predators such as sperm whale in the 

WM (Gannier & Praca 2007). 



 

  

Estimate of abundance and its confidence interval, in the area between 3° and 6°E, is 

substantially higher (by 43 %) than is 1991with a mean abundance of 22100 dolphins from 

reported densities in areas north and south of Balearic Islands (Forcada & Hammond 1998).  

Despite more abundant than in 1991, dolphin density we report from the northern area (0.38 

dolphin/km) is slightly lower than densities reported more recently in the Ligurian sea, (i.e. 

0.56  from Gannier 1998), and in central Spanish Mediterranean, (i.e. 0.49 from Gómez de 

segura et al. 2006). The difference with the reference study of Forcada and Hammond (1998) 

is substantial for the north area (where these authors reported a mean density of 0.23) while 

their density in the south area (0.08) is close to ours. Actually, abundance of striped dolphins 

from the 1991 survey was conducted post an epizootic mass mortality (Raga et al. 2008). A 

resurgence of the epizootic caused by the dolphin morbilivirus seems to occur through a new 

outbreak of die-offs recorded from Spanish and French coasts. From stranding analyses, the 

pattern of this new epizootic resembles the previous die-offs in 1990, beginning at both 

similar region and time of the year with the same course of infection. The transects carried out 

over the year from September 2006 to late July 2007 give therefore the status of the 

population of striped dolphin prior the newly event of epizootic morbilivirus (Raga et al. 

2008). We do not have enough information on dolphin life cycle to definitely interpret the 

comparison between abundance during the first reported epizootic episode in 1990 (Forcada 

& Hammond 1998) and our pre-resurgence abundance. However, the increased density 

observed between 1991 and 2007 suggested that the population of striped dolphin may have 

recovered, at least in part, from the 1990 epizootics. 

The difference in abundance between 1991 and 2007 is especially marked north of 

Balearic Island, where densities of striped dolphins were higher, compared to south. This 

confirms the hypothesis assuming that epizootics are density-dependant phenomenon (Black 

1991), i.e. high population density is likely to facilitate the emergence and the propagation of 



 

  

morbilivirus infections like the 1990 outbreak. In order to assess precisely the effects of this 

new epizootic event, similar survey protocol from platform of opportunity should be carried 

out. In the current context of changes of the marine environment, the effects of epizootics 

should be particularly important to investigate as environmental stress, directly or indirectly 

caused by human activities, could precipitate the epizootics. 
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Table 1. Surveyed distance and number of sightings from early September 2006 to late July 

2007 

 

 

Western Mediterranean 
areas 

On-effort distance 
(km) 

Group number 

North of Balearic Is. 4351 41 

South of Balearic Is. 3071 7 

Total 7422 48 



 

  

Fig. 1. Surveys in the studying area and locations of striped dolphin sightings. 

 

Fig. 2. Encounter rate of striped dolphins over the year (from September 2006 to July 2007). 

 

Fig. 3. Functional forms of the waiting distance for the smoothed covariates included in the 

GAM. 

 

Fig. 4. Environmental preference of striped dolphins. Difference between the in-situ value of 

SST, salinity and Chl a fluorescence at the sighting and the mean value of the corresponding 

transect (from the coast till dusk) in the north (black bar) and in the south (white bar) ± 

standard deviation. 

 

Fig. 5. Map of satellite sea surface temperature, dolphin sightings, and in-situ surface 

parameters of the transect 28-30 September 2006. White arrows indicate circulation, white 

rectangles are dolphin sightings and continuous lines are on-effort transects. Black points on 

the map draw the sea surface temperature (SST) profile from in-situ data collected by the on-

board TRANSMED system, using the transect line as the x-axis (the two y-axis are 

perpendicular to the transect line). Dolphin sightings (gray arrows) are also located along the 

in-situ oceanographic profiles of SST (higher panel, the same profile on the map), salinity 

(middle panel) and Chl a fluorescence (lower panel). Hatched part is off-effort, corresponding 

to the nighttime. 

 

Fig. 6. Maps of predicted striped dolphin densities (in units of dolphins per km²) for a) the 

beginning (31/7 to 2/8), b) the middle (15 to 17/8), and c) the end of August 2007 (31/8 to 

2/9). White areas in the stripe are cloud coverage. 
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Fig. 3 
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Tracking Penguins reveals impacts of climate on southern food webs 
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The Antarctic Polar Front is a major physical boundary of the Southern Ocean 

supporting among the highest fish biomass around Antarctica (Collins et al. 2008, 

Pakhomov et al.1996). Virtually still unexploited and poorly located, myctophid fish 

constitute a target resource for a variety of Antarctic marine predators (Lea et al. 2003, 

Cherel  et al. 2007) and play a key role in oceanic food webs (Huntley et al. 1991, 

Pakhomov et al. 1996). The impacts of climatic variability on the myctophid food webs 

remains however unknown especially because of rough conditions and logistic 

constraints in the roaring forties. Here, we show that the tracking of one of their main 



 

  

predator, the king penguin (Bost et al. 1997), reveals short and long term change in 

myctophid fish distribution in the Indian Ocean. By using the longest time serie on at-

sea movements of a top marine predator, we report remarkable concurrent changes 

between inter-year location of front and penguin foraging parameters in connection 

with large scale climatic anomalies. Some unexpected positive temperature anomalies 

occurred in the south Indian basin inducing an increase in foraging range and 

ultimately an abrupt decline (40%) in the breeding population. This decrease is strongly 

related to the interaction between warm anomalies during summer and ice extension 

during the previous winter. These high temperature anomalies were independent of 

ENSO events, but strongly related to the dipole centred in the southern Indian Ocean. A 

progressive change in penguins swimming direction since the end of the nineties 

indicates a modification in oceanic fish habitat. This is the first demonstration that at-

sea distribution of tracked predators reflects short and long term effects of mesoscale 

climatic anomalies on food webs. 

During the last 15 years, the at-sea movements of king penguin from the Baie du Marin 

colony, Possession Island (46. 422 S, 51.866 E), Crozet archipelago, South Indian Ocean, 

were almost annually monitored (15 years of data) in relation to oceanographic features (see 

methods). The Crozet archipelago is the stronghold of the whole king penguin population 

holding more than 1x106 pairs, i.e. more than 50 % of the world population (Guinet et 

al.1996).  King Penguins (Aptenodytes patagonicus) are long distance foragers and deep 

divers (mean foraging range 338 km, mean diving depth: 192m, Charrassin & Bost 2001, 

Charrassin et al. 2000) and feed mostly on small oceanic myctophids fish (Cherel & Ridoux 

1992). 

To find myctophids during summer, king penguins mostly exploit the Polar Front,  the  

northern limit of polar waters, located hundreds of kilometres south of Crozet. The polar front 

is defined by the northernmost extent of the subsurface 2°C temperature minimum, which 

corresponds to a sea surface temperature (SST) of 4 to 5°C (Park et al. 1993, 1998).  



 

  

To quantify the feeding success of penguins at the front we deployed feeding recorders 

sensors on penguins tagged with time-depth recorders on king penguins rearing chicks 

(Figure 1). When the birds foraged in the area of polar front, the total number of prey caught 

per day steeply increase (mean 422 + 253 preys) with respects to the transit phase (119 + 33 

preys, P<0.05). Likewise the penguin catching success per dive was 2 fold higher at the front 

(mean 5.7 prey + 0.6 vs 2.8 during transit, P<0.05). 

Between 1992 and 2006, conditions of temperature varied throughout the last 15 years 

in the South Indian Ocean, affecting PF position (Figure 2).  Penguin foraging ranges are 

remarkably linked to the PF locations (Figure 3a), which both exhibited considerable inter-

annual latitudinal variability. More the front was distant from the colony, more the penguins 

extended their foraging trips southward (Figure3b). The penguins were more affected when 

attending small chick by contrast to the incubation period (r² = 0.56 for brooding birds, P< 

0.05, incubating: r² =0.30, n= 43, P<0.001). The travelling time from colony to polar front and 

the time spent at the front were also positively related to the distance of the front (r²= 0.91; r² 

=0.8, respectively, P< 0.01). The temperature of the Polar frontal zone water mass induced 

differences in the mean depth of the thermocline and penguins depth as revealed by penguins 

instrumented by depth –temperature recorders. Thermocline depth at the polar frontal zone 

was significantly deeper as the sub-surface temperature increased (r²=0.50, n= 7 years, range 

150-210 m). This change in thermocline depth affected also the penguin diving behaviour. 

Penguins dived then deeper as a response to the thickness of the Sea surface Mixed Layer (r² 

=0.66, n= 7 years, range: 131-187m). 

The waters were anomalously warm in 1996-97, from September 1996 to April 1997 

with a T°C peak in February, inducing an unusual southward shift of the PF, up to 300 km. 

km with respect to the mean position. The depth of the Surface Mixed layer was 110 m, i.e. 

30 m deep with respect to normal years (Charrassin  and Bost 2001). During this abnormal 

warm year, the penguin total dive rate (i.e. a proxy of foraging effort) was the highest 

(321km) and foraging range of penguins attending small chick extended as far as 590 km 



 

  

during 1996/1997 i.e. about twice more than during normal years. As the maximal foraging 

range corresponds to the most intense feeding part of the trip (Bost et al. 1997), this indicate 

that the most favourable areas for fish accessibility considerably shifted from year to year and 

poorly feeding conditions such as during the 1997 year. 

An astonishing result of the study was a long-term change in global travelling bearing of 

penguins and areas visited over the study period (Figure 3). Penguin bearing shifted 

progressively from southeast in the early 90s to southwest 10 years later, concurrently to a 

shift of colder water from east to west of Crozet (Spearman s’ rank correlation 

Hmpy/direction : r² = -0.79, P<0.05, n=13). This clearly indicates a progressive change in 

myctophid habitats over the last 15 years. 

The remarkable southward shift of the front during summer 1997 reflected abnormal 

warming of the South Indian Ocean in the Crozet basin. This climatic event is statistically 

disconnected with the Southern Oscillation and Antarctic Oscillation. However the Polar 

Front location is closely related to the climatic origin of the recently discovered Indian Ocean 

Sub Antarctic Dipole centred at around 42 ° in the Crozet basin, with two poles of opposite 

polarity in the tropical (-25 S) and Antarctic Zones –60) explaining the major part of SST 

variability from subtropical to Antarctic waters (ISAD, Park & Cotté submitted)(r²=0.63, 

P<0.001, Figure 3). Interannual shifts in the PF location reflect unexpected large scale 

climatic teleconnection. Indeed ISAD and PF location are linked with strong anomalous 

convection in the tropical convergence (Fauchereau et al. 2003) south off the Java area via 

fast atmospheric teleconnection (Park & Cotté submitted). Ultimate consequences of such 

climatic anomalies had strong effect on the king penguin demography. In relation with the 

resulting poor prey availability the population experienced a 40 % drop from 1996/1997 to 

1998. The stepwise procedure for selection of change points indicated that the decrease at the 

early nineties was the combination of density dependence effect and external factors, as the 

population growth rate decreased as the population size increased. In addition to poor summer 

conditions due to the strong warming, previous ice conditions seem to have play a major role. 



 

  

During winter 1996 in the Antarctic area visited by the penguins during their winter trips 

(Bost et al. 2004), the sea-ice extent was indeed drastically low. The increased foraging effort 

over 2 successive key feeding periods has negatively affected the breeding success and clearly 

recruitment and adult survival therefore affecting the population growth rate.  

Myctophids fish are opportunistic mezooplankton consumers (Pakhomov et al. 1996) 

that have strict thermal optimum (2.6 to 5°C, Hulley 1981). In the Polar frontal zone, these 

fish appear clearly more accessible for the penguins in and below the thermocline where they 

dive preferentially  (Charrassin & Bost 2001). Change in thermocline depth during warmer 

years may explain why the penguins dived deeper in the polar frontal zone and experimented 

difficulties to find their main prey. In addition to some abnormal climatic conditions that had 

affected their distribution, a decrease in zooplankton availability may also have drastically 

drop their feeding resources during the abnormal year. King penguins are long-lived seabirds 

(Weimerskirch et al. 1992, LeBohec et al. 2007). However, face to such abnormal climatic 

conditions, these predators clearly appear to have high difficulties to locate fish and their 

survival over the winter season has been drastically affected.  

Understanding the responses of the marine food webs to environmental variability and 

climatic anomalies is essential to assess the potential impact of global warming. Climatic 

anomalies and their effects on regional environmental conditions are known to impact the 

behaviour and reproduction success of top predators (Guinet et al 1994, Inchausti et al.2002, 

Weimerskirch et al. 2003). Until now the long-term monitoring studies of population size and 

demography parameters of top-predators of the Southern Ocean have however been linked 

only to the SOI impact and long term global warming. This work constitutes the first 

demonstration that distinct climatic anomalies in Indian Ocean have drastic effect on the at-

sea distribution and ultimately demography of sub-antarctic top predators. It also shows that 

climate change and Southern Ocean warming in the future might have major effect on some 

key unexploited fish resources. 



 

  

Methods 

Penguin satellite tracking. Between 1992 to 2007  penguins of the study colony were 

instrumented each summer with satellite transmitter each summer excepted in 1995, totalizing 

106 exploitable tracks. We instrumented randomly selected penguins leaving their colony 

after having been relieved on their egg or small chick. The same number of females and males 

instrumented. We used Kiwisats 101, Telonics ST10 and Toyocom T2038 transmitters. The 

transmission interval ranged between 45 and 60 sec with an on-off interval of 6 hours. The 

front of the transmitters were hydrodynamically shaped to limit the drag effect (Bannasch et 

al. 1994). The transmitters were fixed to the feathers of the back with a cyanolycrate adhesive 

securized with cables-ties.  The Trip direction was calculated relatively to the meridian of 

Crozet. Toward the east is positive angle and toward the west is negative angle. 

Penguin feeding activities. To obtain detailed insights into the feeding activity of 

penguins, we used fast-response temperature sensors in the oesophagus together with time 

depth recorders (king penguins, 3 seasons, n= 7 equipped birds). Oesophagus temperature 

loggers were attached to birds either using a non-invasive method or surgically implanted 

(Charrassin et al. 2001). The diving behaviour of 51 birds was monitored over 7 seasons 

(1996-2004) so that birds were studied over each summer. Birds studied were either 

incubating or brooding (1 - 4 weeks chick).  All foraging trips were performed by different 

individuals. TDRs deployed were Mk5 3.0 (95x38x15 mm, 60g (Wildlife Computers, USA).  

The time constant was 6 s, and when a TDR was moved between 2 water baths at different 

temperatures, 95% of the total temperature change was attained in less than 20 s. The vertical 

temperature profiles have been calculated by averaging temperatures from both ascent and 

descent phases of the dives.  We defined for each bird the cumulative vertical depth traveled 

per trip (dive rate) because it was the best available integration of time spent diving and of 

vertical distance traveled, accounting for the time available for foraging (Boyd et al. 1994). 

Mean total dive rate ranged from 182.5 km+84 (1999) to 321 km + 61(1997) 

 



 

  

Environmental data base: 

The Northern limit of the Polar front defined as the 5ºC surface isotherm (Park et al., 

1993). PFA is the anomaly of PF position, i.e. the PF is located south or north of its mean 

position for a given month. position of the Polar Front in the sector between 50/54E. We 

computed sea surface temperature anomalies (SSTA) and sea ice extent anomalies (SIEA) 

south of Crozet, respectively in the sub-antarctic area frequented by king penguins during 

summer and in the polar sector during winter (Charrassin and Bost, 2001). The SSTA and 

SIEA data derived from satellite measurements, respectively AVHRR/MODIS and SSMI. 

The SST parameter is the most used oceanic parameter to detect ENSO events (Tourre and 

White, 1995). E-W SSTA was estimated by the difference between the mean SSTA east and 

west of Crozet. 

Démographic parameters: 

The breeding population at Crozet Archipelago, Southern Ocean, was inferred from the 

breeding pairs of the two largest colonies «Petite Manchotière» and «Jardin Japonais». Each 

count of breeding penguins was made using photographs taken in January, when birds 

incubating an egg are clearly distinct because they are regularly spaced on their nest. To 

analyse the overall (25 years) population trend, we combined the time series with missing 

observations from both colonies, and performed a log-linear regression model with Poisson 

error terms using the program Trends and Indices for Monitoring Data (TRIM) (Pannekoek 

and van Strien, 1996). As in Delord et al. (2004), we used firstly a model with change points 

at each time-point, and used then the stepwise selection procedure to identify change points 

with significant changes in slope based on Wald tests with a significance-level threshold value 

of 0.01. We considered over-dispersion and serial correlation since they can have important 

effects on standard errors, although they have usually only a limited effect on the estimates of 

parameters (Pannekoek and van Strien, 1996). No covariate was used. 



 

  

 Based on population size estimates, r was modeled as a function of Nt (density 

dependence) and both environmental parameters SSTA and SIEA. Relationships of each 

parameter with r were examined separately with a normal distribution and an identity link. 

Interactive effects between density and environment and between the two environmental 

parameters were also investigated. 
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ANNEXE 4 
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ANNEXE 5 
 

MOVEMENTS OF FORAGING KING PENGUINS  

THROUGH MARINE MESOSCALE EDDIES  
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ANNEXE 6 
 

Observations, profils et images obtenus lors des 18 traversées effectuées entre le 
12/09/2006 et le 27/07/2007 
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ANNEXE 7 
 

Fiche d’observation des cétacés  
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Résumé 

Comprendre comment se distribuent les prédateurs marins, comment évolue cette 

distribution sur un cycle annuel, et surtout quels sont les facteurs océanographiques 

responsables de cette distribution à plusieurs échelles, sont des questions fondamentales à 

l’interface entre l’océanographie et l’écologie. Cette thèse s’est donc attachée à la mise en 

place d’une approche multidisciplinaire pour décrire les relations entre la distribution et les 

trajets des prédateurs marins et leur environnement à plusieurs échelles, particulièrement à 

(sub)mésoéchelle. 

A grande échelle, le rorqual commun et le dauphin bleu et blanc présente une fidélité 

annuelle à la partie Nord de la Méditerranée Occidentale. La combinaison des observations 

visuelles et du suivi Argos indique que la majorité des rorquals communs présente une 

distribution estivale agrégée dans la partie septentrionale et une distribution hivernale 

dispersée dans la partie Nord. La distribution des observations de dauphins bleu et blanc ne 

présente pas de variations saisonnières. Les observations de cétacés couplées aux mesures 

océanographiques, obtenues à partir d’une plateforme d’opportunité (ferry), ont permis de 

définir les habitats des cétacés. La modélisation spatiale des densités de cétacés prend en 

compte les relations à large échelle et à (sub)mésoéchelle, puisque les deux espèces sont liées 

à des zones frontales marquées. Ceci permet de plus d’étudier la distribution et l’abondance 

des cétacés, qui sont des objectifs majeurs en termes de gestion des espèces. 

Les manchots royaux ajustent leur trajet et leur comportement de plongée aux variations 

interannuelles du Front Polaire. Cet ajustement se manifeste au niveau de la population par 

une chute brutale (~40%) des effectifs à la suite d’un évènement exceptionnellement chaud. 

Les manchots ajustent également leur mouvement à l’activité tourbillonnaire au niveau du 

Front Polaire. Ils ont ainsi tendance à se déplacer dans le sens des courants et à s’alimenter au 

niveau des zones frontales, générés tous deux par les tourbillons. 

L’originalité de ce travail est d’avoir particulièrement mis en évidence et quantifier 

l’influence de la (sub)mésoéchelle par l’interaction des prédateurs marins avec l’activité 

tourbillonnaire et filamentaire. Ces interactions se manifestent par un lien fort des prédateurs 

avec les zones dynamiques générées par les tourbillons, qui se caractérisent par des fronts et 

des courants intenses, et particulièrement sur leur bord. Nous suggérons que les phénomènes 

de (sub)mésoéchelle stimulent et structurent l’environnement et la ressource, et conditionnent 

donc la distribution et les mouvements des prédateurs. 

 
Mots-clés: Cétacés – Méditerranée – Manchot royal– Océan Austral – (sub)mésoéchelle 



 

  

Abstract 

Understanding marine predator distribution, its variations through an annual cycle, and the 

oceanographic factors driving this distribution at several scales are crucial challenges at the 

frontier between oceanography end ecology. This PhD aimed to use a multidisciplinary 

approach to describe the relationships between distribution and tracks of predators and their 

environment at several scales, especially at (sub)mesoscale.  

At large scale, both fin whale and striped dolphin exhibited fidelity to the northwestern 

Mediterranean. Both visual sightings and satellite tracking indicated that most fin whales 

tended to be aggregated in the northernmost part of the basin during summer and spread in the 

whole northern part in winter, while striped dolphins did not exhibit any seasonal variations of 

their distribution. Combined cetacean and oceanographic observations obtained from platform 

of opportunity (ferry) permit to characterize cetacean habitats. Spatial modelling of cetacean 

densities takes into account relationships at large scale and at (sub)mesoscale, since fin whale 

and striped dolphins are associated to steep frontal zones. This allows to estimates accurately 

distribution and abundance of cetaceans which are both major objectives of species 

conservation. 

King penguins adjust their trip and their diving behaviour to interannual variations of the 

Polar Front. Trough this adjustment, an abrupt decline (~40%) of the population is caused by 

a exceptionally warm event. Penguins adjust also their movements to the eddy activity within 

the Polar Front.  They tend to swim in similar direction to the current and to forage at frontal 

zones, both generated by mesoscale eddies. 

The novelty of this work was to highlight and also quantify the influence of the 

(sub)mesoscale through the interactions of marine predators with eddy and filamentary 

activities. These interactions are represented by a strong link between predator and dynamical 

areas generated by eddies, defined by fronts and intense currents, especially at the edge. We 

hypothesized that the (sub)mesoscale processes stimulate and shape the marine environment 

and resources, conditioning predator distribution and movements. 

 

Keywords: Cetacean – Mediterranean – King penguin– Southern Ocean – (sub)mesoscale 
 

 




