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A. Cadre général

L’abondance et la distribution des organismes rmsarprésentent une grande
hétérogénéité sur une large gamme d’échelles tgmea temporelles (Steele 1991, Mann &
Lazier 2006). De tres nombreux travaux se sontast®s a la distribution spatio-temporelle
de la production primaire, notamment depuis le ifppement des satellites. En revanche,
moins d’informations sont disponibles pour les aiwe trophiques supérieurs. Ceci s’explique
principalement par les contraintes logistiques @ggs a I'échantillonnage de ces niveaux
trophiques, non mesurables par les satelliteseleEstmesures nécessitent en effet la mise en
ceuvre de campagnes océanographigues colteusesyensntogistiques et humains, et ne
permettent généralement d’échantillonner que ldselss régionales, voir locales. En
complément de ces études par des moyens a la rpertants, plusieurs auteurs (e.g. Croxall
1992, Furness & Greenwood 1993) ont proposé autddds années 1990 d'utiliser les
prédateurs marins supérieurs comme bio-indicatéeira distribution et de 'abondance des
ressources marines. En effet, leur position au seindes chaines trophiques leur confere
naturellement un statut d’intégrateur des écosyssemarins (e.g. Reid & Croxall 2001). La
stratégie d’acquisition des ressources des prédatearins supérieurs est ainsi influencée par
'abondance et la structuration hétérogene de lpuoges, elles-mémes contrblées par les
interactions entre la physique et la biologie. @esdateurs supérieurs sont plus accessibles
gue leurs ressources par I'observation en mer aoulg@ose d'appareil de télémétrie ou
d’enregistreurs d’activité a terre. Par ailleuls,donsomment des quantités considérables de
ressources, se chiffrant en centaines de milli@emgdnes par an a I'’échelle de I'océan global
(e.g. Guinet et al. 1996). Ceci leur confére um ipnificatif dans les échanges trophiques
marins. Ainsi, I'étude simultanée de la distributide ces prédateurs et de leur régime
alimentaire constitue un outil remarquable poudi&ula structuration des champs de proies a
différentes échelles spatiales (e.g. Hunt 1991auBeup d’études ont ainsi été menées sur les
relations entre la distribution des prédateurs sepes et les structures océanographiques a
grandes échelles telles que les structures fran{dignan 1998, Hunt et al. 1999, Bost et al.

Sous presse).

Problématique générale de la thése

Avec le développement de limagerie satellitaireig(F1.1) et des capacités

numériques, les études des phénoménes mésoédahellmrdre de quelques dizaines a la
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centaine de kilomeétres et de plusieurs mois a éahnoccupent une place grandissante dans
la compréhension actuelle de l'océan (Flierl & Mdi@iddy 2002, Lévy et al. 2008).
Simultanément, les progres considérables de lmé&ttée ont permis d’appréhender I'écologie
des prédateurs a des échelles spatiales trés (ims/entin & Weimerskirch 1990,
Weimerskirch et al. 2002). Cependant, peu d’'étudgsmis en commun ces connaissances,
afin de comprendre comment les structures mésdédhéuencent I'écologie des prédateurs
marins. L'objectif de ce travail de thése est dodiexaminer, par une approche
pluridisciplinaire, les liens entre la distributispatiale des prédateurs marins supérieurs et les
processus océanographiques a plusieurs échellesutetparticulierement les tourbillons
mésoéchelle. En effet, ces structures semblent jonedle déterminant, mais encore mal
évalué, sur la production et la structuration higdoe. Les tourbillons influencent
probablement la distribution spatiale et le comgroent des prédateurs exploitant les
ressources. Malgré I'observation de distributiondeutrajets de prédateurs en lien avec des
tourbillons comme chez les cétacés (Johnson 2086), les oiseaux (Nel et al. 2001, Pinaud
et al. 2005), les pinnipédes (Ream et al. 2005}ddeses (e.g. Ferraroli et al. 2008), et les
poissons (Domokos et al. 2007), encore trés petudBé ont exploré les processus
océanographiques sous-jacents. Ce travail de frépese par conséquent de préciser et de
quantifier pour la premiéere fois les relations enlta distribution et le comportement des
prédateurs et I'activité tourbillonnaire.

Fig. 1.1. Image de la température de surface deetadu 11/6/1997 montrant le Gulf Stream,
chaud (en rouge-brun), et 2 tourbillons renfernded eaux relativement chaudes (orange)
dans les eaux froides (bleu-vert). (Université 3oHopkins / Ocean Remote Sensing Group)
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Intérét de I'étude des cétacés en Méditerranée Qentale

La Méditerranée se préte particulierement a I'apipeodes interactions entre les
prédateurs et les phénomenes océanographiquesiauyptuéchelles. En effet, elle présente
toute la gamme de variabilité des phénomeénes plgsigt biologiques observée dans I'océan
mondial, a des dimensions « humaines » qui autdrise échantillonnage répété a I'échelle
du Bassin Occidental. Dans le cadre de ce trayail,examiné, a plusieurs échelles, les
relations entre les phénomenes océanographiquedViddliterranée Occidentale et la
distribution de prédateurs non contraints spatiafeim.e. les cétacés et plus particulierement
le rorqual commun, le dauphin bleu et blanc etdepdhin commun (Fig. 1.2).

Fig. 1.2. Dauphin commun (en haut a gauche) dauplein et blanc (en haut, a droite) et
rorqual commun (en bas).

Intérét de I'étude du manchot royal de Crozet (zdndienne de I'Océan Austral)

Dans le contexte de I'Océan Austral, les grandeegdrontales circumpolaires sont
des sites d’alimentation importants pour de nombrprédateurs. C'est le cas du Front
Polaire qui constitue le site d’alimentation prdglé des manchots royaux de Crozet (Fig.
1.3). Ces zones frontales présentent égalementanehilité a plusieurs échelles. Grace a
une seérie unique de suivi satellitaire de manchayaux sur 15 ans, je me suis intéressé a
linfluence de la variabilité du Front Polaire, particulier la variabilité interannuelle et celle
liée a la forte activité tourbillonnaire, sur legjéts des animaux.
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Fig. 1.3. Manchot royal en incubation. L’ceuf sautr® sous la poche ventrale.

B. Objectifs et structure de la these

1) Les cétacés de Méditerranée Occidentale

En ce qui concerne les cétacés de Méditerranéed€@nteie, les interrogations sur
leurs distributions étaient fondées sur des cosaat®es limitées dans I'espace et dans le
temps. En effet, ces connaissances sont essemigitdbasées sur des observations visuelles
qui ont principalement eu lieu dans la partie Ndudbassin et pendant I'été. En raison du
mangue d’échantillonnage adéquat pour I'étude dptadements saisonniers, de nombreuses
spéculations entouraient ainsi une possible mmmatiu rorqual commun a l'intérieur et a
'extérieur de la Méditerranée. L’objectif principde ce travail est d’étudier les interactions
entre les ceétacés et les processus dynamiques chéHleé L’objectif double if
d’amélioration des connaissances sur les cyclesiedsirdes cétacés a I'échelle du Bassin
Occidental eti{) d’étude des relations avec la dynamique maringoééhelle, a nécessité la
mise en place d’'un échantillonnage adapté a mhetsirignes régulieres des ferries. Ceci nous
a permis de définir l'utilisation des habitats deacés en Méditerranée Occidentale a
plusieurs échelles. Par ailleurs, un suivi indieldpar la télémétrie (balise Argos) de 8
rorquals communs a permis d’étudier leurs déplaotgsnenais aussi de définir leurs zones
préférentielles pendant plusieurs mois (2002-20D3js le cadre de I'étude de I'écologie des

cétaces dans le milieu méditerranéen, les objeattiient les suivants:



1) Dans un premier temps, j'ai examiné la distifrutdes observations visuelles des
cétacés et les trajets des rorquals communs aefifés échelles spatiales et temporelles. A
ces différentes échelles, jai étudié les intemngi avec les processus océanographiques

mesurésn-situ et par les satellites.

- A large échelle, les variations de distributiart permis de définir les zones
préférentielles des différentes especes des cét@ass variations a I'échelle d’un
cycle annuel et du Bassin Occidental (i.e. lesribistions saisonnieres) ont été

examinées en relation avec les phénomenes océahagpras.

- A mésoéchelle, jai cherché a définir les intéiats entre les cétacés et
I'activité tourbillonnaire. Je me suis intéressquantifier ces interactions d’'une part
par I'analyse descriptive des observations visaetteocéanographiques obtenues sur
les ferries en 2006-2007, et d’autre part en exantida position relative aux

tourbillons lors des trajets des rorquals obtemu2093-2004.

- A submeésoéchelle, jai examiné si les localisagi@btenues lors des trajets
des rorquals communs étaient reliées a I'actividénentaire, estimée par une méthode
Lagrangienne.

2) Dans un deuxiéme temps, la modélisation desitdsnde cétacés a permis de
définir des relations a plusieurs échelles avec vdembles environnementales pertinentes
issues des analyses précédentes. Ces relationstécesent I'utilisation de I'habitat des
prédateurs. La modélisation spatiale s’est révéléeoutil performant pour analyser les
données issues de plateformes opportunistes etgbadier la distribution et 'abondance des

animaux.

2) Les Manchots royaux de Crozet

Dans le contexte de I'Océan Austral, jai étudiénfluence de la variabilité
environnementale sur les trajets des manchots xogalCrozet. Le suivi pluriannuelle de 15
ans (la plus longue série de suivis d'animaux em anee jour, CEBC-CNRS) m’a tout
d’abord permis d’'examiner la variabilité interanieiedes trajets en relation avec les

variations de I'environnement et particulieremeantpbsition du Front Polaire. A plus fine



échelle, jai étudié le comportement alimentairs deanchots royaux, a travers I'étude de
leurs mouvements, en relation avec I'activité tdlobnaire dans laquelle ils évoluent. Jai
ainsi pu examiner les trajets en lien avec lesamsret les fronts mésoéchelle au cours des
différentes phases de mouvements et de rechenchenghire. De plus, ces voyages ont lieu
pendant I'activité de reproduction estivale, ou theanchots sont fortement contraints dans
I'espace par la place centrale que représentddaieoOrians & Pearson 1979), et également
contraints dans le temps par des trajets courts. ri@eis a permis d’explorer I'hypothése que
les manchots puissent utiliser les courants tdorbikires pour minimiser leur dépense
énergeétique liée a la nage durant la période aoits énergétiquement les plus contraints (i.e.
départ en mer aprés une longue période de jelereed.tLes objectifs concernant I'étude des

manchots royaux étaient les suivants:

3) Les études précédentes ont montré que les m@natieignent le Front Polaire pour
s’alimenter pendant la reproduction. Grace a cedtée de 15 ans de suivi Argos, j'ai pu
guantifier la relation interannuelle entre lesdtgjet les mesures satellitaires de température

de surface qui est un bon indicateur des zonesaliem

4) Jai étudié I'influence de I'activité tourbillomire sur les trajets et les mouvements
du manchot royal pendant la reproduction, ou lestrammtes énergétiques sont
particulierement importantes. Pour ceci, les viaesst les directions prises par les manchots
au cours de leurs trajets on été analysées erorekatec la présence de structures frontales et

des courants associés a l'activité tourbillonnaire.

Ce travail de thése ayant fait I'objet d’articlesbliés ou en cours de soumission,
ceux-ci sont intégrés en annexe (chaque annexanfaiéférence a un article). Les travaux
correspondants font I'objet d’'une synthése damsttie « résultats » des chapitres Il et lll. Le
chapitre Il aborde I'étude des relations entreisirithution des cétacés et leur environnement
a plusieurs échelles en Méditerranée Occidentatte @pproche multidisciplinaire et échelle-
dépendante est appliquée aux manchots royaux @aecesah Austral dans le chapitre 1ll. La
partie « matériels et méthodes » des chapitresllll @ecrit les zones et les modeles d’études,
les données et les différentes analyses employ@&eshapitre 1V « discussion » integre et
interpréte I'ensemble des résultats obtenus avantodiclure ce travail et de proposer des

perspectives de recherche.



Mais avant d’examiner en détail ces questions tiliegportant de procéder a des
rappels dans le domaine de l'océanographie physijuiologique, et de I'écologie des
prédateurs marins. En effet, cette thése se sitlistérface de ces disciplines. Avant d’en

comprendre les liens, il est donc essentiel d'epeker les bases.

C. Les phénoménes océanographiques a lorigine de

I’hétérogénéité spatiale et temporelle biologique.

1) La réponse biologique (production primaire) aux phé@omenes

océanographiques a différentes échelles

La production et la distribution biologique sontantées par de nombreux processus
physiques et biogéochimiques (e.g. Kaiser et ab520La colonne d’eau présente des
gradients verticaux en température, en densiténwniments et en lumiere. Il en résulte
globalement une stratification de I'océan avecdasx les moins denses a la surface. Ces
eaux correspondent généralement a une couchefdeeséclairée (euphotique) chaude et peu
salée avec de faibles concentrations en nutrimeéms. eaux denses profondes sont plus
froides, plus salées, et riches en nutriments. foalyction primaire est conditionnée par la
guantité de lumiere (e.g. Marra 1978) et de nutnimelisponibles (e.g. Dugdale & Wilkerson
1992). Par conséquent, les phénomenes a l'origumerdélange ou d’'un apport de nutriments
en surface contribuent & créer des conditions &bles a I'augmentation de la production
primaire (e.g. Eppley & Peterson 1979, LonghurstH&rrison 1989). Les écosystemes
productifs, saisonniers ou permanents, sont bagésesprincipe d’injection plus ou moins

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

La variabilité spatio-temporelle de la productiomin@ire est induite par des
phénomenes se produisant a difféerentes échelleglue 1.4 montre I'étendue des échelles
spatiales et temporelles des phénomenes océanagraphde I'échelle locale a I'échelle
globale. Elle met également en évidence l'inteistia des échelles spatiales et temporelles

pour I'ensemble des processus océanographiques.
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Fig. 1.4. Echelles temporelles et spatiales dexjpaux phénomenes océanographiques.

A I'échelle d’'un bassin océanique (exemple de €@t Atlantique en figure
1.5), la distribution de la production primaire edtuencée par la circulation globale forcée
par les systemes de vents (pompage d’Ekman) (Yetdak 1993). Ce transport d’Ekman se
traduit par des mouvements verticaux des massesu e grande échelle, composés de
remontées d’eau profonde (upwelling) au niveauaditesiits subpolaires, a I'équateur et sur le
bord Est des bassins, et d’'un enfoncement des eswstiperficielles (downwelling) au niveau
des circuits subtropicales. Par conséquent, leeszdiupwellings apparaissent globalement
productives, alors qu'a I'opposé, les zones de deeillimgs sont signées par une faible
production (oligotrophe). Une forte discontinuité ld production se distingue au niveau des
fronts. Les fronts sont créés par la confrontatides masses d’eau présentant des
caractéristiques physiques différentes. De tellssodtinuités de grandes échelles sont
observées au niveau du Gulf Stream ou encore aaumides fronts circum-Antarctique de
'Océan Austral (Park et al. 1993, Belkin & Gordt&896, Moore et al. 1999). Ces fronts
correspondent a la frontiére entre les eaux pala@tdes eaux tempérées et présentent un fort
contraste de production primaire révélé par leggesasatellites de couleur de I'eau a haute
résolution (Fig. 1.5 et 1.6).
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Fig. 1.5. (a) Climatologie des concentrations dercphylle de surface en Atlantique Nord

(image CZCS, NASA). (b a d) Cycles saisonniers qyps de la concentration en

chlorophylle de surface (trait noir) et de la pradeur de mélange (trait gris). b: floraison

tardive (manque de stratification) mais intenserfde quantité de nutriments), c: floraison
étalée b: faible floraison (manque de nutrimer(s)f) Image instantanée a haute résolution
de la chlorophylle par imagerie satellitaire respement du Gulf Stream et de la région

d’étude du programme POMME. (tiré de Lévy 2008).

Les observations satellitaires ont révélé une grahétérogénéité meésoéchelle et
submésoéchelle comme le montrent les zooms dee$igu5 et 1.6. Le Gulf Stream (Fig.
1.5) et la rétroflexion des Aiguilles (Fig. 1.6)s@n effet des courants intenses et des zones
frontales trés marqués, s’accompagnant d'une &&titourbillonnaire particulierement
importante. Les instabilités des courants engendiea phénoménes mésoéchelle, sous la
forme de méandres de la veine de courant, qui pewmoutir a la formation de tourbillons
(e.g. Strass 2002, Benitez-Nelson & McGillicuddyOgD L'activité submésoéchelle, de
'ordre de 1 & 10 km (cf. les échelles spatio-terafpes de la (sub)mésoéchelle en figure 1.4)
correspond a la variabilité de ces structures thonmaires et aux filaments. Elle permet par

exemple de distinguer un maximum de chlorophyllia gériphérie d’'un anneau du Gulf

11



Chapitre | Introduction

Stream (Hitchcock et al. 1993), ou bien encore atitdier une structuration de la
chlorophylle de l'ordre d’'une dizaine de kilométr@ans I'Océan Atlantigue Nord (Strass
1992).

Chlonophyd @ concentration [mg & m')

1.5 0

Fig. 1.6. Climatologie estivale des concentratideschlorophylle de surface dans I'Océan
Austral (images SeaWiFS, NASA). Les fronts corresfamt aux régions circumpolaires
productives. La région zoomeée au Sud-Est de I'Aiglu sud est la rétroflexion du courant
des aiguilles

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

Afin de comprendre comment les structures tounbilires peuvent créer des
conditions favorables a l'acquisition des ressaarpar les prédateurs, il est d’abord
nécessaire de définir ces structures et de comprdadr dynamique. L'imagerie satellitaire,
les mesurem situ (e.g. les campagnes océanographiqgues POMME, ELEBBIES, E-Flux
et CROZEX, etc.) et les modéles numériques ont réate facon concordante l'influence des
tourbillons mésoéchelle sur la production des éstesyes pélagiques (e.g. Taupier-Letage et
al. 2003, Lévy et al. 2005, Benitez-Nelson & Mciilddy 2008). L'amplitude de la
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variabilité spatio-temporelle biologique associé #ourbillons mésoéchelle (Fig. 1.5, e-f)
peut étre du méme ordre de grandeur que celledsseendant le cycle saisonnier (Fig. 1.5,
b a d). Cette amplitude est également comparabkdl& observée a grande échelle spatiale,
par exemple a I'échelle d’'un bassin océanique ptasé simultanément des régions

productives et des régions oligotrophes (Fig. 4)5,

Les tourbillons en domaine océanique ou cétier $&sus de I'amplification et du
détachement des méandres, créés par l'instabiég aburants. D’autres mécanismes de
formation de tourbillons peuvent se produire aéddhtes échelles. C’est notamment le cas
des tourbillons forcés par la topographie (Tintetrél. 1991, Aristegui et al. 1994, Pichevin &
Nof 1996, Bidigare et al. 2003). Deux types de bidlons sont distingués. Les tourbillons
anticycloniqgues (dans le sens horaire dans I'hémeisp Nord, et anti-horaire dans
I’hémisphére Sud) sont caractérisés par un cemh@ed associé a une épaisseur accrue des
eaux de surface (dépression centrale des isopyohd$verse, les tourbillons cycloniques
(sens anti-horaire dans I'hémisphére Nord, et @rdans I'hémisphere Sud) présentent un
centre froid associé a une remontée d'eau (isopyforenant un déme central). Selon les
principes de la photosynthese évoqués précédemnemntiourbillons cycloniques sont
potentiellement les plus favorables pour stimuéepioduction biologique. Cette stimulation
fait suite a la remontée de la nutricline dans ¢acbe euphotique par un mouvement
ascendant (upwelling, Fig. 1.7 tiré de McGillicudelyal. 1998). De plus, la remontée des
isopycnes dans la région centrale d’un tourbillgal@nique permet de maintenir une couche
de mélange peu épaisse. Cette stratification pefoqile est susceptible d’étre facilement
détruite lors de coups de vents modérés, permetiast de réinjecter des sels nutritifs par
mélange vertical dans la couche euphotique. Aureedés tourbillons anticycloniques,
'enfoncement des isopycnes va avoir tendance aterar la nutricline au niveau inférieur de
la couche euphotique. Un tourbillon anticyclonicgeza donc en général peu productif. En
revanche, la périphérie du tourbillon anticyclorgst souvent caractérisée par une structure
frontale liée a I'inclinaison des isopycnes. Il Esulte un mélange et un transport d’eau le
long, ou a travers, des isopycnes (Woods 197 7htéraction des tourbillons peut également
créer localement des mouvements verticaux propaesmélange et a la stimulation
biologique (e.g. McGillicuddy et al. 1998, Tauplestage et al. 2003).
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Fig. 1.7. Représentation schématique des coupésudaillons et de mouvements verticaux
associés. La ligne continue décrit la déflectiortivale d’un isopycne par la présence de deux
tourbillons adjacents de signe opposé. La lignetplgie indique comment I'isopycne peut
étre perturbé a la suite de linteraction des démxbillons. Iy représente la lintensité
lumineuse incidente, et 1% est la profondeur de la zone euphotique. (tirédeGillicuddy

et al. 1998).

Associés a cette activité tourbillonnaire, les pmanes submésoéchelle sont
caractérisés par une amplitude de la variabilitlogique qui peut étre équivalente, voir
méme supérieure a celle des tourbillons. La subéoesdle, qui est I'échelle des filaments
particulierement, favorise fortement la productiommaire (Levy et al. 2001, Lévy 2008)
ainsi que sa structuration spatiale (Fig. 1.8 tidéeLehahn et al. 2007) et sa dynamique
d’agrégation (Martin 2003). Par exemple, des fodmscentrations en chlorophylle trouvées
dans le sous-bassin Algérien ont ainsi été mesudé@s un tourbillon cyclonique de
cisaillement et dans les filaments lors des camga@LISA (4 campagnes réparties sur une
année, Taupier Letage et al. 2003). Dans le cadrpérience numérique sur la turbulence et
les processus de frontogenese, des liens fortse elatr dynamique mésoéchelle et
submésoéchelle ont été mis en évidence (Lévy &0all). C'est essentiellement sur les bords
des tourbillons et dans les filaments que les severticales et les apports en nitrate sont les

plus importants (Lévy et al. 1998, Lévy et al. 200Rans cette expérience, le centre des
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tourbillons, au contraire, est relativement bienolds et enferme les conditions

biogéochimiques de la zone de formation.

a) July 7, 1999

e ==
0 05 1 15
rngfmﬂ

Fig. 1.8. Superposition des filaments (lignes r®)iret des courants geostrophiques (fleches
blanches) aux concentrations de chlorophylles SE&Wcouleurs). (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 I'hétérogénéité du milieu sur les ratégies

alimentaires des prédateurs

Dans le cadre d’une recherche des proies strustai@es I'espace et dans le temps par
un prédateur, il est important d’introduire la wotid’acquisition optimale des ressources
(« optimal foraging », Stepens & Krebs 1986). Leatsigie d’acquisition des ressources
(Stearns 1992, Begon et al 1996) résulte d'un ebkerde décisions, en terme de
comportement et de distribution, relatives a I'oltiten d’énergie sous forme de proies. Cette
énergie est nécessaire a la survie, la croissdfme la reproduction, constituant I'histoire de
vie du prédateur (Boggs 1992, Stearns 1992). Liagité de cette acquisition se définit par

des compromis visant a minimiser la dépense énqugeassociée a la recherche et la capture
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des proies en méme temps que de maximiser I'agmantgétique (disponibilité, quantité et
gualité des proies). Les prédateurs ont par comsggavantage a ajuster en permanence leur
recherche alimentaire face a la distribution hééne de leurs ressources.

L'utilisation des habitats (ou sélection d’habit®psenzweig 1981) est souvent
'approche adoptée pour I'étude des interactionseetes prédateurs et leurs ressources.
L’habitat peut se définir comme I'ensemble desdart physiques environnementaux qu’'une
espece utilise pour acquérir ses ressources (BoBkennan 1993). C’est I'ajustement des
prédateurs et leur comportement qui définissentclesix de l'utilisation des habitats. Si
I'exploitation des ressources est la fonction ppgake et unique qui aboutit a la sélection
d’habitat, la distribution du prédateur devraitjsser a celle des proies jusqu’aux fines
échelles spatiales (Morris 1987). Cependant, laectiéh d’habitat n’est pas toujours
uniquement reliée a la ressource la plus abondaoééement. Les prédateurs parviennent a
optimiser leur recherche alimentaire par des orgaeasoriels leur permettant de détecter les
ressources, comme par exemple un systeme d’échioloadéveloppé par les odontocétes
(e.g. cachalot et dauphins; Richardson et al. 1@®@6gncore I'olfaction chez les oiseaux
procellariiformes (e.g. albatros et petrels; Neeital. 2008). Des difficultés de détection des
proies peuvent 'empécher d’estimer et/ou d’accédeitement aux proies. Dans ce cas, les
distributions des proies et des prédateurs peuvemas correctement correspondre (Hays et
al. 2006).

2) La réponse des prédateurs marins a la variabilité

environnementale

De nombreuses études ont montré que la structarate la production marine
influence la distribution spatiale des prédateerg.(Guinet et al. 2001). Les grandes régions
d'upwellings et de fronts sont par conséquent daseg privilégiées pour de nombreux
prédateurs marins supérieurs. Ces zones sont globat caractérisées par une forte
production primaire supportant une importante biesea des niveaux trophiques
intermédiaires comme le zooplancton et les petiissons pélagiques. Croll et al. (2005)
décrivent, au niveau des coOtes Californiennestelisité saisonniére d’'un upwelling (forcé
par le vent) et son influence sur I'écosysteme,pliytoplancton jusqu’a la présence de
grandes baleines s’alimentant sur d’importantesniigéa de krill. Par ailleurs, Bost et al.

(sous presgeont compilé les études menées chez les oiseales ehammiferes marins de
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'Océan Austral et montrent que les zones frontalest des sites d’alimentation intense
(Lutjeharms et al. 1985, Ainley & DeMaster, 199@kRomov et al. 1994, Tynan 1998, Hunt
et al. 1999).

Les stratégies d’alimentation des prédateurs (8¢e€h992) dépendent étroitement de
la distribution hétérogene de leurs ressourcest(Eiual. 1999). Comme pour les écosystemes
terrestres, la distribution hétérogene des orgagsset la notion d’agrégation (Charnov 1976,
Kotliar & Wiens 1990) aux différentes échelles sald@s caractéristiques majeures des
ecosystemes marins (Martin 2003, Mann & Lazier 200®rganisation échelle-dépendante
du zooplancton en essaims et celle des poissobares en sont une illustration (e.g. Eggers
1976, Haury et al. 1978, Hamner et al. 1988). lresgssus environnementaux a l'origine des
agrégations a différentes échelles sont alors @seledans les stratégies d’acquisition des
prédateurs. Par exemple, I'agrégation échelle-cdgrer du zooplancton en essaims denses
est a l'origine de la stratégie alimentaire adojaeles grands organismes filtreurs comme
les grandes baleines qui se nourrissent de biomasseplanctoniques considérables
(Acevedo-Gutierrez et al. 2002). L'estuaire du Stient présente, par exemple, deux
niveaux d’agrégation du zooplancton (kribuphausiacésassociés a deux niveaux de
distribution des grandes baleines. A I'échelle aégle, les fortes biomasses de krill sont
associées a un écosysteme productif d’'upwellireytéte du chenal Laurentien, attirant ainsi
de nombreuses especes de rorquals (Simard et%#l).1® I'échelle locale, les rorquals sont
concentrés au niveau des agrégations tres dendedl dpii sont créées de facon récurrente
en accumulant la couche de krill par les courantsndrée contre les bords du chenal (Cotté
& Simard 2005).

Par I'intermédiaire des ressources, les prédatearins répondent ainsi a I'ensemble
de la gamme d’hétérogénéité de I'environnementromgr@phique (pour une revue cf. Hunt et
al. 1999). La réponse de nombreux prédateurs sédastnpar exemple par I'ajustement de
leur activité de plongée face a la migration nystééale des proies (Williams et al. 1992,
Jonker & Bester 1994, Wilson et al. 1994, Bostle2@02), jusqu’aux variabilités de plus
grande échelle comme les cycles climatiques tedséénements ENSQaffectant les
populations de prédateurs (Guinet et al. 1998, ulatar et al. 2005, Crocker et al. 2006).

L El Nind — Southern Oscillation
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3) Importance des échelles et prévisibilité des ressmes

Ces dernieres années, une attention toute paétieuli été apportée a la prise en
compte des échelles dans I'étude des stratégiemrahires des prédateurs marins (Boyd
1996, Fauchald 1999, Fauchald et al. 2000, Fritd.e2003, Pinaud & Weimerskirch 2005).
L’hétérogénéité environnementale a plusieurs éebghleut étre conceptualisée comme un
systeme hiérarchique a différents niveaux d’agiégatdes ressources (Fauchald 1999). Cela
se traduit par des agrégations de plus en plusedeasnesure que I'on tend vers des échelles
fines. Les prédateurs marins vont le plus souvenindier la vitesse et augmenter la sinuosité
de leur déplacement, et éventuellement augmenteraletivité de plongée, pour optimiser
I'exploitation de I'agrégation (Benhamou 1992). @ars prédateurs marins ont, par ailleurs,
montré des ajustements échelle-dépendant par &étled leurs mouvements (Fauchald &
Tveraa 2003, Fritz et al. 2003, Pinaud & Weimergkiz005).

Par I'étude conjointe de la distribution et de Badance des prédateurs et de leurs
proies, il a été montré que des relations spatiteelles existaient a une échelle donnée et
disparaissent a d’autres, pouvant méme devenitinégdJacquet et al. 1996, Fauchald 1999,
Guinet et al. 2001). Dans la tentative d’estimerelation entre la distribution des prédateurs
et celle de la production primaire, le décalagephique empécherait la détection des
interactions a fine échelle, principalement enaaide I'advection (Hunt et al. 1999, Guinet et
al. 2001). Les mécanismes d’interactions peuverntbaiement provenir de deux processus :
des conditions favorables a la production et deénpimenes d’agrégation. Dans ce dernier
cas, l'agrégation des ressources est une consémuirecte a court terme de l'advection
horizontale et/ou verticale associé a lactivittubjgnésoéchelle. Ceci se traduit
potentiellement par des interactions entre lesgietats et leur environnement a des échelles
relativement fines. En revanche, la stimulatioridg@ue reliée a cette activité est le résultat
d’interactions complexes entre les phénoménes ghgsiet biologiques. Elle contraint de
prendre en compte le temps nécessaire a la migkaes d’un réseau trophique suffisamment
avanceé (au minimum zooplancton) pour attirer le&dateurs (Jacquet et al. 1996, Durant et
al. 2005).

Dans ce contexte d’hétérogénéité échelle-dépenddese ressources, une notion
essentielle pour le concept d’acquisition optimedela preévisibilitéles ressources et des sites

d’alimentation pour les prédateurs. Ces notions sgiges a I'expérience des animaux par la
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connaissance de leur milieu qui leur permet d'ajudeur stratégie d’acquisition des
ressources, c'est-a-dire l'utilisation de I'habifateimerskirch 2007, Hamer et al. 2007). La
prévisibilité des ressources est, de fagcon généralersement reliée aux échelles auxquelles
elles se produisent. Une structure physique a grawctielle comme un front présentera des
densités de ressources globalement preévisiblas,qudétérogénes dans I'espace (Hunt et al.
1999). A l'oppose, les agrégations tres densdmdeechelle sont plus difficiles d’accés aux
prédateurs en raison de leur caractére éphémere ldaemps et aléatoire dans I'espace
(Levin 1992, Hunt et al. 1999, van Franecker et28D2). La relation entre échelle spatio-
temporelle et prévisibilité de la ressource estefmis a moduler. En effet, de fortes densités
de proies peuvent étre relativement prévisiblesr ges prédateurs lorsque les processus
physiques a l'origine de ces fortes densités statitless dans I'espace et récurrentes dans le
temps, comme dans le cas d’agrégation de zooplasciodes reliefs bathymétriques (Cotte
et al. 2005, Stevick et al. 2008). On parle al@sgoints chauds » (« hot spots », Sydeman
et al. 2006). Par conséquent, les phénomeénes piagsigub)mésoéchelle ont une échelle de
temps et d’espace intermédiaire (Fig. 1.4) quiespond a celle des habitats des prédateurs
marins (Pinaud & Weimerskirch 2005). Ces échel@slent alors possible les ajustements
comportementaux des prédateurs et leur sélectibabdats favorables en raison d’une

prévisibilité des ressources (Pinaud 2005).

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

Les tourbillons influencent la biologie des écoégsts marins a travers deux
mécanismes principaux : la modulation (positivenégative) de la production et I'agrégation
(Flierl & McGillicuddy 2002, Bakun 2006). Depuis e€lgques annees, des études ont révélé
gue la présence de tourbillons est un facteur méant pour les performances de certaines
pécheries. Par exemple, un nombre accru de prisd¢bah albacore par unité d’effort est
observé en association avec les tourbillons (egmdkos et al. 2007). D’autre part, des
travaux indiquent que les prédateurs marins ajudéems trajets en présence de structures
tourbillonnaires. Les études menées principalersentes tortues marines suggéerent ainsi que
ces animaux se déplaceraient en lien avec la dypsourbillonnaire soit de fagon passive,
en dérivant avec les masses d’eau en mouvementlesdacon active (Luschi et al. 1998,
2003, Girard et al. 2006, Polovina et al. 2006, bandi et al. 2008). Il semble alors que les
zones d’activité tourbillonnaire intense peuvenistduer de véritables « points chauds » (e.g.

Davoren et al. 2003) pour les prédateurs maringrgeyrs. Les bénéfices des tourbillons
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peuvent étre interprétés soit en termes d’ajustemesn mouvements des animaux face aux
courants marins, soit en termes d’avantages tropkigpar une production accrue et une
rétention des proies (Polovina et al. 2004, 2006arR et al. 2005). Cependant, des
comportements contrastés ont été observés selandiesdus et/ou les espéces, concernant
I'utilisation de ces structures tourbillonnairesafid et al. 2006, Revelles et al. 2007). Il se
peut également que ces différences d'utilisatimvipnnent des caractéristiques physiques et

trophiques propres a chaque tourbillon au seinelm@me zone tourbillonnaire.
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A. Les cétaces et I'environnement physique et biolo gique
du Bassin Occidental Méditerranéen

1) Schéma général de circulation de surface et process

mésoéchelle dans le Bassin Occidental

La Méditerranée est une mer semi-fermée, caraéeegar une évaporation supérieure
aux preécipitations et aux apports d’eau douce @arivieres. Cette perte est compensée par
une entrée d'eau de surface en provenance de niijlee (« Atlantic Water », AW),
caractérisée par une température de ~16°C et Umitésale ~36 psu quand elle entre a
Gibraltar. Tout au long de son parcours en Méditege, 'AW est continuellement modifiée
sous l'influence atmosphérique et par les inteoastiavec les autres masses d'eau, et sa
salinité augmente jusqu’a ~38 psu. Au cours durleyannuel, 'AW qui entre est
alternativement plus ou moins chaude que les eésixlantes. La Méditerranée agit donc
comme une machine a transformer 'AW. A I'échelle Blassin Occidental, comme dans le
Bassin Oriental (cf. Millot & Taupier-Letage 2006y une revue détaillée de la circulation
des masses d’eau en Méditerranée), la circulagosudiace suit un circuit antihoraire le long

de la pente continentale (Fig 2.1).

L’AW nouvellement entrée par Gibraltar se dirigddag des cbtes espagnoles avant
de décrire un premier circuit dans I'Ouest de la diAlboran et un deuxieme plus variable
dans I'Est. Un courant puissant, le « jet Almeria®», donne ensuite naissance au courant
Algérien. Il coule le long de la pente continentalproximité des cotes en raison de la faible
étendue du plateau continental. Ce courant dequitssidizaines de 30-50 ci.gnaximums
enregistrés de 60-80 crif)sest relativement étroit (30-50 km) et profond@2mM0 m) & la
longitude de 0° (e.g. Benzohra & Millot 1995a, Vazdet al. 1996). Il devient plus large et
moins profond au cours de sa progression vers.|Estcourant est instable et génere des
méandres qui évoluent en tourbillons cotiers del@@-km de diametre, 100-1000 m de
profondeur, et de durée de vie de quelques semaigeslques mois (e.g. Millot et al. 1997,
courants Médiprod 5). Cependant, environ une a fi@sxpar an, un méandre plus important
se développe jusqu’a atteindre 100-200 km de di@néh créant a l'intérieur un tourbillon
anticyclonique. Le méandre et le tourbillon de taiche de surface sont superposés a un

tourbillon dans la couche sous-jacente (Obatoh @080, Fig 2.2), dont I'extension verticale
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peut atteindre le fond (environ 3000 m, Millot & Ufaer-Letage 2005). Cette dynamique
tourbillonnaire induit des phénoménes secondaieesuttmeésoéchelle, tels que les tourbillons
cycloniques de cisaillement submésoéchelle (~10v30K% des filaments (Taupier-Letage &
Millot 1988, Taupier-Letage et al. 2003). Les tallobs sont advectés vers I'Est par le
courant Algérien a la vitesse 3-5 km par jour. Bison de leurs dimensions horizontales et
verticales, les gros tourbillons ne peuvent frantthicanal de Sardaigne. Ils se séparent alors
du courant Algérien pour dériver au large. En géhées tourbillons dont la durée de vie est
la plus longue (jusqu’a 3 ans observés ; Puillatalet2002) décrivent alors un circuit
antihoraire a l'intérieur de la partie Est du sbassin Algérien. En raison du parcours des
tourbillons, I'AW récente est potentiellement distitée dans I'ensemble du sous-bassin

Algérien. Celui-ci est donc considéré comme unrk@sed’ AW.

Mistral

Tramontane

@ Sous-bassin Liguro-provencal

y Sous-bassin Algérien
@ Mer d’Alboran

@ Mer Thyrénienne

@ Mer Ligure

@ Mer des Baléares

— Circulation principale/permanente ++ Front Nord-Baléares
Circulation secondaire/recirculation £ ¥ * Zone de convection hivernale
= = % Tourbillons et méandres (instabilité) y Tourbillon induit par le vent

Fig. 2.1. Circulation de I'eau de surface d’origisiantique (AW) dans le Bassin Occidental
de la Méditerranée (d’'apres Millot & Taupier-LetaZf205)

Apres avoir franchi le canal de Corse, la veine\WI'A'yrrhénienne rejoint la veine
Ouest Corse pour donner naissance au courant Nordrge des cotes francaises, ce courant
Nord est caractérisé par une vitesse maximum decrs8', d’'une largeur de quelques
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dizaines de kilometres et d’'une profondeur de ~1%hong de la pente. Contrairement au
courant Algérien, le courant Nord présente uneabdiié saisonniére marquée. En hiver, |l
est plus intense, plus profond et plus étroit, auae forte activité meésoéchelle qui se
manifeste par des méandres dont 'amplitude etrigueur d’onde peuvent atteindre 60-80km
(Taupier-Letage & Millot 1986, Millot 1987, Alberalet al. 1995, Font et al. 1995, Sammari
et al. 1995). Les méandres peuvent déplacer leddeine du courant Nord de plus de 40km
au large en quelques jours (Conan & Millot 1995n&wo 1996, Stemmann et al. 2008).
Cependant I'évolution de ces méandres en tourlsilida été observée qu’exceptionnellement
(Pascual et al. 2002). Dans la partie Nord du Ba€xicidental, la période hivernale est
également associée a la formation d’eau densequasection profonde. Elle est engendrée
par les épisodes répétés de vents froids et secpr@mrenance du Nord (Mistral et

Tramontane), a l'origine d’'une évaporation interetede la coulée des eaux de surface

entrainant un mélange avec les eaux sous-jacengesSchott & Leaman 1991).

-
S
~

Fig. 2.2. Schéma d’'une instabilité du courant Alggrcomposée en surface d’un méandre
créant un tourbillon anticyclonique au niveau decéache superficielle et d’'un tourbillon
cyclonique de cisaillement, et montrant en profamdée développement du tourbillon
anticyclonique (tiré de Obaton et al. 2000)

Le Golfe du Lion est une région caractérisée parplateau continental étendu,
I'apport d’eau douce par le Rhone et I'influenceMistral et de la Tramontane. Au dessus du
plateau continental les eaux peuvent étre suffisamimrefroidies pour atteindre une densité
qui les fait couler. Ces eaux vont couler le loeg danyons qui entaillent la pente du plateau,
ces derniers étant également responsables de dndasl provenant de petites branches

déviées du courant Nord (Millot 1990). Pendantféets coups de Mistral, et particulierement
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en période stratifiée, les eaux du Rhbéne (panastid)entrainées vers le large et des cellules

d’'upwelling apparaissent (Millot 1979).

Dans la mer des Baléares, de nombreuses struatugeeéchelle sont observées,
généralement liées a linstabilité du courant Nomdis aussi a l'interaction avec I'AW
provenant du sous-bassin Algérien (Taupier-Letaddilfot 1988, Wang et al. 1988, Tintoré
et al. 1990, La Violette et al. 1990, Lopez-Garetaal. 1994, Pinot et al. 2002). Le front
Nord-Baléares indique la limite Nord du réservo&\W récente au Sud par rapport a '|AW
plus ancienne au Nord. Il s’agit principalementrdftont de salinité qui ne présente donc pas
systématiquement de gradient marqué de tempéi@inpez-Garcia et al. 1994). En hiver, les
forts vents dominants du Nord poussent le frontd\Baléares vers le Sud jusqu’aux iles
Baléares qui fixent alors la position la plus mieméle de la partie Ouest du front (Lopez-
Garcia et al. 1994).

2) Le milieu trophique dans le Bassin Occidental

a. La production a I'échelle du Bassin Occidental et |
cycle saisonnier

La Méditerranée est connue pour son caractere Igioleat oligotrophe en particulier
parce gu’elle ne présente pas de zone d'upwelliagemme comme sur les cbtes est de
I'Atlantiqgue et du Pacifique, par exemple. La prodion primaire la plus importante du
Bassin Occidental est localisée dans la partie Nerg. Morel & André 1991, Bosc et al.
2004). L'origine de cette production est la misdigposition des nutriments dans la couche
euphotique suite a l'intense mélange vertical makrLa floraison de printemps intervient
des que sont réeunies les conditions de lumieres edtrdtification de la colonne d’eau. Cette
floraison a été largement étudiée a partir des éesin situ (Claustre et al. 1989, Andersen &
Prieur 2000, Marty & Chiaverini 2002) ou a l'aide thodéles numériques (Lévy et al. 1998,
1999, 2000, Tusseau-Vuillemin et al. 1998). MoreA&dré (1991) ont décrit les variations
spatiales et saisonniéres de la production primairefaisant également mention d’'une
floraison en automne, d’intensité plus faible gu@iécédente. La production contrastée entre
le Nord et le Sud du Bassin Occidental se reflételes niveaux trophiques supérieurs. Le
front Nord-Baléares est considéré par Casanovadfl@mme une séparation biologique au
niveau de lagquelle un changement important se jirddas la faune d’Euphausiacés. C'est le
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cas du krillMeganyctiphanes norvegicaui est retrouvé dans les contenus stomacaux de
nombreux prédateurs marins comme le thon, les wiseerins et le rorqual commun dans la

partie Nord.

A T'échelle du Bassin Occidental, la floraison mvient en hiver dans la partie Sud
(janvier-février) alors qu’elle se produit au pentps dans la partie Nord (mars-avril) (Fig.
2.3). Dans la partie Sud (sous-bassin Algérien, atmditions oligotrophiques dominent en
été au niveau des tourbillons anticycloniques drgelaet de la cbte, en raison de
'enfoncement de la nutricline. En hiver, le mélange la couche de surface et les forts
mouvements verticaux causés par les vents plus $orit favorables au développement de la
chlorophylle (Puillat 2000, Taupier-Letage et aD3) Dans la partie Nord, le Golfe du Lion
présente des concentrations relativement élevéadape toute I'année. A l'inverse on
observe que le courant Nord se caractérise pacaeentrations faibles en chlorophylle avec
un contraste particulierement important avec I'emse de la partie Nord pendant la floraison

printaniere.

Les concentrations interannuelles en chlorophytiss@ntent une variabilité spatiale
importante et varient également d’une année aréali@osc 2002). La figure 2.4 illustre cette
variabilité avec des concentrations de chloroplpllles élevées sur une plus grande zone de la
partie Nord en 1999 par rapport a 1998. L'intenditénélange hivernal, permettant la mise a
disposition d'une quantité plus ou moins importamke nutriments pour la floraison
printaniere, est la principale raison de cette aldlité interannuelle de concentration en
chlorophylle.
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Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale

Hiver
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Ete
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Fig. 2.3. Exemple de la variabilité saisonnierelaleoncentration en chlorophylle en 1999
d’aprés les images SeaWifs dans le Bassin Occiddeaia Méditerranée (images fournies par
JRC/ECOMAR).

T 0T Y Y. BECOMEAR ENTT AN LM Ve M RECOPAR
Fig. 2.4. Exemple de la variabilité interannuell948 et 1999) de la concentration en
chlorophylle en avril d'aprés les images SeaWifmisdde 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 Occidentalié $n cycle saisonnier dont la
variabilité est principalement causée par le méahiyernal, la dynamique de moyenne
échelle peut moduler sa distribution et son intén@onan 1996, Lévy et al. 1999, 2000).
L’approche par la modélisation a permis d’examileréponse de la production primaire a
cette dynamique mésoéchelle (Lévy 1996). Les iilggomésoéchelle peuvent prolonger la
durée de la floraison en réapprovisionnement laltewe surface en sels nutritifs au fur et a

mesure de leur consommation.

Les zones frontales et les instabilités mésoéchgéiaérées par la circulation
influencent la distribution et 'abondance des oigmes (e.g. Gorsky et al. 2002, Stemmann
et al. 2008 pour les agrégats et particules). Dartgntes concentrations de larves de poissons
sont ainsi localisées au niveau du bord externeoduant Nord en mer des Baléares (Sabatés
et al. 2007). L'activité mésoéchelle joue un rétgortant sur la position du bord du courant,
et par conséquent sur la distribution des larves fdtes biomasses de zooplancton, et en
particulier du krill, sont enregistrées au niveaula zone frontale formée par le courant Nord
en mer Ligure (McGehee et al. 2004, Warren et@)42 Molinero et al. 2007). L’association
entre le krill et les rorquals communs en mer Légard’ailleurs été attribuée au front créé par
le bord du courant Nord (Relini et al. 1992, 199Msi Relini et al. 1992). Les cachalots ont
également été observés en association avec des fzontales dans la partie Nord du Bassin
Occidental (Gannier & Praca 2007).

Dans le sous-bassin Algérien, les tourbillons ctimwinent la situation biologique,
comme le montre la correspondance des signaturésng@rature et de couleur de 'océan
par 'imagerie satellitaire sur la figure 2.5 (TarpLetage 1988, Arnone et al. 1990, Taupier-
Letage et al. 2003). La section d’un tourbillon &lign pendant la période estivale montre la
distribution de la chlorophylle a I'intérieur dwidillon (Fig. 2.6). Elle présente un maximum
profond de concentration en chlorophylle avec ugagation spatiale entre le centre et la
périphérie. Elle présente aussi une subductiost-a‘elire un enfoncement de la chlorophylle
le long des isopycnes vers la zone centrale. Aeauwde la cbte Algérienne, les tourbillons
correspondent a des zones significativement plusrpa en surface, en contraste avec la zone

du courant Algérien plus productive. Puillat (200ftjribue cette différence au courant
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Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale

Algérien qui contourne et isole le tourbillon cétiavec le méandre. Les phénomeénes
secondaires tels que les tourbillons cycloniquesisi@illement, les filaments et les cellules
d’'upwelling permettent d’atteindre localement esédiquement des valeurs de concentration
en chlorophylle particulierement élevées pour lgssipassin Algérien (Puillat 2000, Taupier-
Letage et al. 2003). Cette variabilité spatio-terappe de la distribution et de I'abondance de
'échelon primaire semble avoir une influence sas Icommunautés zooplanctoniques
associées (Riandey et al. 2005). Des observatierla chégafaune du sous-bassin Algérien
(cétacés, requins, tortues) a été reliée a latamtion mésoéchelle de I'environnement
physique et biologique (Viale & Frontier 1994).

ALGERIA

Fig. 2.5. Images satellitaires du 28 Février 19@8. L'image (NOAA/AVHRR) de la
température de surface; les températures augmethiebleu au rouge. (b) Image (Modular
Optoelectronic Scanner, MOS) de la distribution laleconcentration en chlorophylle; la
concentration augmente du bleu au rouge. L'imageSMGt fournie par le DLR/Institute of
Space Sensor Technology. (tiré de Taupier-Letagé 2003)
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Fig. 2.6. Section d’un tourbillon Algérien anticgaique (été 1997): (a) température (°C), (b)
salinité, (c) concentration en chlorophylle (mgmet densité (lignes épaisses).
L’entrainement de la chlorophylle en profondeur tena subduction de la couche du
maximum profond de jusqu’a plus de 150m, du bond Ve centre du tourbillon (symbolisé

par les fleches). (tiré de Taupier-Letage et 80320
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3) Les cétacés du Bassin Occidental et le contexte slanctuaire

La Méditerranée abrite une grande diversité decédtaAu cours du siécle dernier, 21
espéeces de cétacés ont été rencontrées une faieiaa (Notarbartolo di Sciara 2002) et 8
d’entre elles sont considérées comme communesuabopmmun Balaenoptera physalis
cachalot Physeter macrocephalysiauphin bleu et blan&tenella coeruleoalladauphin de
Risso Grampus griseys globicéphale noirGlobicephala melgs grand dauphinTursiops
truncatug, dauphin communQelphinus delphis et ziphius Ziphius cavirostri. Parmi eux,
le rorqgual commun est le seul mysticéte (cétacanarfs), les autres étant des odontocetes
(cétacés a dents). Le rorqual commun se nourribrit@éfement de larges biomasses de krill
(principalementMeganyctiphanes norvegicéViale 1985, Besson et al. 1982, Orsi Relini &
Giordano 1992, Astruc 2005, Bentaleb et al. soesg®). Les dauphins et grands cétacées a
dents s’alimentent de proies de plus grande tedifeme des petits poissons pélagiques et des
céphalopodes (Orsi Relini & Relini 1993, Wiirtz & ale 1993, Boutiba & Abdelghani
1995, Blanco et al. 1995, Cafiadas & Sagarminag#®)19ette différence de régime
alimentaire confere a ces cétacés une place diterau sein du réseau trophique
Méditerranéen. Le rorqual commun se place donc aniweau relativement bas en

comparaison des cétacés a dents.

Ce travail de thése s’est particulierement axédsuix especes de cétacés, le rorqual
commun (Balaenoptera physalusdt le dauphin bleu et blan&tenella coeruleoalla La
premiére raison est qu'ils se situent a différant®aux trophiques qui peuvent correspondre
a des écologies contrastées. De plus, il s'agpeas/ement des grandes baleines et des
odontocetes les plus abondants dans le Bassin éxtald(Forcada et al. 1996, Forcada &
Hammond 1998). La raison supplémentaire est le m&de connaissances pour ces especes
qui font actuellement face a des contraintes ascdgeleur environnement, souvent d’origine
anthropique comme les collisions avec les naviféanigada et al. 2006). Je me suis
€galement intéressés au dauphin comneiphinus delphisqui présente le statut d’espece
en danger et dont TACCOBAMS (Agreement on the @owation of Cetaceans of the Black
Sea,Mediterranean Sea and Contiguous Atlantic Am@note le manque d’information, en
particulier sur leur abondance et leur cycle d’'alntation et de reproduction. Cette espéce a
vu sa population considérablement décliner jusdisparaitre du Nord du Bassin Occidental

dans les années 1970 (Bearzi et al. 2003).
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Parce qu’il s’agit de I'unique étude a I'échelle Bassin Occidental, les travaux de
Forcada et al. (1996) font références sur la bistion et I'abondance estivale pour plusieurs
cétacés (cf. également l'atlas préliminaire desc#d, Beaubrun 1995). Ces auteurs ont
estimé la population de rorquals communs en Méaditée Occidentale (excluant la mer
Tyrrhénienne) a environ 3500 (IC: 2100-6000) indidd et ils ont montré une présence
exclusive des rorquals dans la partie Nord du Bapsindant I'été 1991 (Fig. 2.7). La
présence des rorquals communs dans cette régipnobstblement reliée a la forte production
biologique et a d’importantes biomasses de kritl.effet, le rorqual commun est le deuxieme
plus grand rorqual au monde, avec une taille mogyele23m, une masse de 70tonnes et des

besoins alimentaires quotidiens équivalents a 8% ur masse.

N

Fig. 2.7. Transects échantillonés en 1991. Lex ceprésentent les observations de rorquals
communs (tirés de Forcada et al. 1996)

D'apres I'étude menée par Forcada & Hammond (1988)artir du méme
échantillonnage de 1991, les dauphins bleu et bitaoctrent également de fortes densités
dans la partie Nord (Fig. 2.8). Contrairement aaqjuals communs, ils sont aussi présents a
'échelle du Bassin. Ces auteurs ont estimé la latipn de dauphins bleu et blanc en
Méditerranée Occidentale (excluant la mer Tyrrhémé@ a environ 88000 (IC: 49000-
155000) individus. Les dauphins bleu et blanc gminicipalement localisés en domaine

pélagique en comparaison a d’autres espéces déidauppmme le dauphin commun et le
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grand dauphin (Aguilar 2000). Le mode dalimentatidu dauphin bleu et blanc est
opportuniste, et principalement composé de cépbdiepet de poissons pélagiques (Wiirtz &
Marrale 1993, Blanco et al. 1995, Astruc 2005, Spital. 2006). De nombreuses études ont
été menées sur cette espéece en raison de I'imggetind’'une épidémie de Morbilivirus qui
s’'est manifestée en 1990. Malgré une mortalité dessey, aucune étude n'a estimé les

conséquences sur la population en termes d’eff@agidilar 2000).

42°N

—— Cruise tracks on effort
— = Cruise tracks off effort
w—— Area limits

®  Striped dolphin groups
40°N A Common dolphin groups |
/. Mixed groups

36°N

6°W 4°wW 2°W 0° 2°E 4°E 6°E 8°E 10°E

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

Monestiez et al. (2006) ont compilé les observatigsuelles sur une dizaine d’années
dans la partie Nord du Bassin (Fig. 2.9). Les ralgmontrent ainsi une distribution estivale
hétérogene. lls sont absents pres des cotes, eldbslfe du Lion et dans I'Est du Golfe de
Génes. En revanche, deux zones de forte densi@rapgent, 'une entre la Corse et le
continent, et l'autre au large de Marseille. Ceendles données disponibles a ce jour sur la
distribution et I'abondance des rorquals commundeehombreux cétacés sont limitées a la
fois dans l'espace et dans le temps (Fig. 2.9). @@mées ne permettent donc pas de
connaitre la distribution des rorquals pendant yolec annuel, et a I'échelle du Bassin

Occidental.
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Fig. 2.9. Effort des observations visuelles de watgcommun dans l'espace (en haut a
gauche) et sur I'année (en haut a droite), compiléla période de 1993 a 2001, et carte
krigée (en bas) du nombre d’observations de rorgoamun par heure de 1993 & 2001 (tiré
de Monestiez et al. 2006)

Cette limitation a amené de nombreuses interrogatamncernant des déplacements
des rorquals en Méditerranée (pour une revue cfarlartolo di Sciara 2002). Des études
génétiques ont distingué les rorquals communs dditbtéanée de ceux de I'Atlantique
(Bérubé et al. 1998). Cette constatation a ameoenaidérer les animaux de Méditerranée
comme une population résidente, sans échangeslesanimaux Atlantiques. Des rorquals
ont été observés au niveau du détroit de Gibraffans cependant pouvoir leur attribuer
d’éventuels passages Atlantique-Méditerranée (dphanis et al. 2008). Des déplacements a
l'intérieur de la Méditerranée sont aussi propodéd,été dans la partie Nord du Bassin vers
des zones d’hivernage. Une telle zone a été récaemmapportée a Lampedusa, située au
voisinage de la Sicile, ou plusieurs rorquals comsng’alimentaient (Canese et al. 2006).

Cette hypothése est intéressante car ces déplatemerrespondraient aux floraisons
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successives dans la partie Sud en hiver et dapartee Nord au printemps. Cependant, la
présence des rorquals a été rapportée en mer Lppmdant la période hivernale par des
données visuelles (Laran & Drouot-Dulau. 2007) ebustiques (Clark et al. 2002). Par
conséquent, aucun échantillonnage n’'a permis dibigne vue synoptique des schémas
saisonniers de distribution et de déplacement degials communs ni des dauphins bleu et
blanc. Un échantillonnage régulier sur une année& d¥chelle du Bassin Occidental

permettrait également d’établir des relations alex processus physiques mésoéchelle

observés dans le Bassin Occidental, et ainsi, édgar les habitats des cétaceés.

Le sanctuaire Pelagos pour les mammiferes marins Maditerranée

(http://www.sanctuaire-pelagos.drgésulte de la volonté de la France, de [I'ltalie de

Monaco de protéger les cétaces, ainsi que lesatsbites impacts liés aux activités humaines.
Cette zone, correspondant approximativement a laligeire (Fig. 2.10), a notamment été
choisie car elle a été rapportée comme une airékmg¥atation du rorqual commun (e.g.
Panigada et al. sous presse). Or, cette zone n&segpie qu’une partie de I'aire de distribution
des rorquals communs et des dauphins bleu et bpemclant I'été. De plus, le peu
d’'information obtenu durant I'hiver ne permet passtimer I'importance de cette zone
pendant toute I'année. L'amélioration des connaisss a l'intérieur comme a I'extérieur de

cette zone est un élément important pour la gesigsranimaux qui fréquentent le sanctuaire.
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Fig. 2.10. Sanctuaire PELAGOS pour les mammiferasma en Méditerranée
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B. Les Données

1) L'imagerie satellitaire et I'étude de la moyenne éuelle

a. Les images de température et de concentration en
chlorophylle

L’activité mésoéchelle nécessite d’échantillonnena résolution spatiale élevée (< 5-
10km) sur des distances de plusieurs centainefiaieéires, avec un pas de temps journalier
pendant plusieurs mois (plusieurs années dans $e des tourbillons algériens). La
télédétection est donc une approche fondamentals Bé&tude de ce type de phénoméne
(Taupier-Letage et al. 1998). On peut mesurerrgérature de surface de la mer (SST) par
limagerie satellitaire, principalement NOAA (Natial Oceanic and Atmospheric
Administration) / AVHRR (Advanced Very High Resadlut Radiometer) et MODIS
(Moderate Resolution Imaging Spectroradiometerrdsmlution thermique est de 0,1°C et la
résolution spatiale est de un kilometre avec unedure de I'ordre de 3000km. L'imagerie
de température est basée sur l'utilisation des wamafrarouges qui n'ont acces qu’aux
premiers microns superficiels. Afin que la signatute cette pellicule superficielle soit
représentative de la température de la couche jaoeste, il faut donc que la couche de
surface soit mélangée. Ces conditions sont fréquemhsatisfaites en Méditerranée (Taupier
Letage et al. 1998). Par temps calme avec uneaitisolimportante (condition estivale), la
pellicule superficielle peut cependant se réchadtiealement de plusieurs degrés Celsius.
Pour cette raison, il est préférable d'utiliser ilmgages de nuit. Des images de concentration
de la chlorophylle ont également été utilisées (M®DEnN plus de I'objectif d’estimer les
concentrations de chlorophylle, la distributionldechlorophylle est un excellent traceur des
structures physiques, et en particulier de la mogeithelle (Park et al. 2002). La méthode de

calcul des gradients de température et de chlotlgpbst détaillée dans I’Annexe 5.

Le principal probleme des images satellites didpesi dans le visible et dans
linfrarouge est la présence de la couche de nudgesouverture nuageuse constitue une
limitation d’autant plus importante pendant I'hivgrériode a laquelle nous nous sommes
particulierement intéressés en Méditerranée. D&twean Austral, la couverture de nuages
est particulierement présente, au point que degosites (images moyennes de I'ensemble
des images disponibles sur une période) journaliege hebdomadaires sont souvent
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insuffisantes. Dans le but d’étudier les phénomeélgesioyenne échelle il est donc nécessaire

de compléter ces images par I'altimétrie.

b. L'altimétrie: principes et données

La topographie dynamique (ADT) a été utilisée conminuicateur de la circulation
marine (cf. encadré sur le principe de I'altimétrig partir des données altimétriques (0,125°
de résolution), et en ne considérant que la balantre la force de Coriolis et le gradient de

pression, il est possible de calculer les compesaat, V) des courants géostrophiques:

U:_g 0(ADT)
f oy
o= 9 9(ADT)
f  ox

Ou g est I'accélération causée par la gravitést le parametre de Coriolis, @ et dy sont

les distances sur I'axe Est-Ouest et Nord-Sud. itesse géostrophigue, correspondant a

I'amplitude des courants, est obtenue par la sonenw®rielle:v, =,/U° +V? .
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Principe de l'altimétrie

Estimée avec une précision de 2 cm, la hautela der (hauteur SSH), correspond a la mesure dzani
des océans a un instant donné par rapport a upecétle de référence. La profondeur réelle de eatant
pas connue partout avec précision, cette référppomet un repérage précis et homogéne. Le niveau
océans s'obtient par simple différence entre terdu satellite et la distance altimétrique. Leeaiv des
océans SSH représente plusieurs effets combin&me gart la surface de la mer en absence de tg
perturbations (vents, marées, courants, etc.),lépmgoide, reflete les variations d'attractiometgtre d'un
point a l'autre de la Terre, variations liées aifféences de masses et de densité importante®wuh+sol
marin ; d’autre part, la circulation océanique dgpencore topographie dynamique (ADT) qui compneme
partie permanente stationnaire, la topographie moyéMDT) (circulation permanente liée a la rotatie la
terre, aux vents permanents, etc.), et une pantierhent variable, 'anomalie de hauteur de la (B&A) (liée
a la variabilité mésoéchelle, etc.).

Pour accéder au seul effet de la topographie dignsmil suffirait de retrancher la hauteur de géoG a
la hauteur du niveau de la mer SSH. En pratiqugétéde n'est pas connu avec suffisamment de écet
c'est donc le niveau moyen de la mer (géoide ptaslation permanente) qui est retranché a SSHnalain
ainsi l'acces a la partie variable du signal ocfsmi ADT = MDT + SLA = SSH — géoide

La circulation permanente n'est pas immédiaterdédtite de l'altimétrie, qui permet de connaitredl
la surface moyenne océanique, qui résulte de leebrdue au géoide, et de la hauteur due a lala@ii@o
océanique. Il est donc nécessaire de combiner deméids altimétriques avec d'autres souraessit(,
satellites gravimétriques,...) pour déterminer {g&mment le géoide, et en déduire la circulation enog par
soustraction. La méthode utilisée pour calculWZT se décline en trois étapes (d’aprés Rio 2@07):

* La méthode directe fournit une premiére eation a grande échelle de la MDT, via l'utilisatida
modeéle MFSTEP (Mediterranean Forecasting Systemar Environment Predictions) model (Demirov
al. 2003) basé sur le code MOM 1.0 (Ocean Modekgod

* La méthode synthétique appliquée ensuite mmetette premiére estimation de la circulatiogargque
moyenne, grace a l'utilisation de données hydrqlogg et Lagrangiennes, ainsi que des données titjores
sur la période 1993-2002. Cette méthode consistéirér pour chaque observation du signal océaniqtz
la variabilité océanique vue par l'altimétrie.

* Enfin, on teste la cohérence du modele geéddes données issues de bouées.

Les anomalies de vitesses géostrophiques mespggesaltimétrie sont ajoutées a chaque MDT
maniére a obtenir les courants océaniques totas<courants sont ensuite comparés aux courantgése
par les flotteurs de surface.

La présence d'un minimum de deux satellites attimgées est nécessaire pour bien cartographieg¥divet
suivre ses mouvements, en particulier aux échalkesl00-300 km (mésoéchelle). La combinaison
données altimétriques améliore de facon conséquentescription de la mésoéchelle océanique, ehgede
réduire jusqu'a 30% les erreurs de cartographie.
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Fig. Cartes d'anomalies de hauteur de mer (SLA)ll¢uin 2003 obtenues avec Jason-1 + ERS-2 (hau
Jason-1+ERS-2+T/P+GFO (bas). La combinaison desé&bdsndes quatre satellites permet de révéler
tourbillons (zones entourées) qui étaient invisitda a peine discernables. (Crédits MFS/CLS).
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2) Donnéesn-situ (programme TRANSMED)

Le but étant de couvrir le Bassin Occidental deofflagépétée, la stratégie
d’échantillonnage la plus judicieuse était d’uélisa ligne d’'un navire couvrant régulierement
'axe Nord-Sud. Cet objectif correspondait a cefiin programme océanographique a
'échelle de toute la Méditerranée. Le programmeARNBMED a en effet pour but de
développer un réseau permanent de mesures hydjoksyides eaux de surface de la
Méditerranée en utilisant des navires d’opportun@é réseau privilégierait les zones de
formation d’eaux denses et la partie Sud des dassiBs, jusqu’alors moins étudiée que la
partie Nord. Les navires d’opportunité, comme lesriés, constituent une excellente
plateforme d’échantillonnage océanographique esorade la régularité et de la fréequence de
leur trajet (Fig. 2.11).
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Fig. 2.11. Routes potentielles du réseau de slaxe# de la Méditerranée TRANSMED. Les
zones ombrées représentent les zones de formatiamxddenses (http://www.ciesm.grg

L'installation d’'un systeme composé d'un thermosaiétre (acquisition de la
température et de la salinité), et d’'un fluorimétreesure de la concentration en chlorophylle
a) sur le car-ferry « Le Méditerranée » de la SNGifrespond ainsi a la premiere phase de
test de TRANSMED (Fig. 2.12). Le ferry traverseulégement (2 ou 3 fois par semaine) le
Bassin Occidental du Nord (Marseille) au Sud (AlggéAlger ou Bejaia, cf. figure 2.14).

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

La prise d’eau du systeme a été installée a unermeur de ~5 m sous la ligne de

flottaison. Afin d'éviter l'accumulation et le déeppement d’organismes vivant
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Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale

(« biofouling ») dans le systeme, un cycle de ¢hédion de 20min tous les 24h a été mis en
place. L'eau était pompée dans le systeme et ursummegrar minute était réalisée. Des
données a résolution dégradée (moyenne de 10mailgnEenvoyées en temps réel toutes les
heures par une transmission satellitaire (via E&sge INMARSAT), et disponibles sur un
site internet. Apres avoir appliqué un filtre Gaessles gradients de température, salinité et
fluorescence sont calculés par la difféerence dedaure maximum et minimum de 8 mesures
successives de chaque parametre, correspondantogenne a une distance de 5km. Le
systéme a fonctionné du début septembre a la fioboz 2006. Ensuite le car-ferry a été
stoppé pour toute la période hivernale, suivi damrét technique prolongé. L'acquisition des
mesures n'a pu reprendre que le 10 avril 2007 pam@e intervenant le 7 juin 2007 (cf. figure
2.13).

Fig. 2.12. Systeme Transmed

3) Les observations visuelles de cétacés dans le Bas3ccidental

Les données proviennent d’observations réalisées En12 septembre 2006 et le 26
juillet 2007. Toutes les deux semaines, deux olasewvs embarquaient sur un ferry de la
SNCM réalisant un aller-retour entre Marseille’atgérie. La majorité des traversées ont été
réalisée sur le ferry « Le Méditerranée », et quelgnes sur le ferry « Danielle Casanova »
guand le précédent était indisponible. Afin d’avaim suivi temporel du méme trajet, la

destination préférée était Alger. Lors de mauvacseslitions météorologiques, le trajet était
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repoussé a la semaine suivante ou la destinaticepsetait sur Bejaia dans la méme semaine.
Cette derniére alternative évitait le décalage da@thantillonnage. Dix-huit traversées ont
ainsi pu étre menées. Les allers-retours effectnéi® Marseille et Alger étant réalisés sur
deux jours, ceux-ci étaient composés de 2 péridabdsservation correspondant aux périodes
éclairéees. Nous avons donc difféerencié le trajet tfaversée), qui correspond a l'aller et
retour, et le transect, qui correspond a la péraidbservation allant de Marseille ou d’Alger
(ou Bejaia) jusqu’au coucher du soleil. Un trajetitéainsi composé de 2 transects: Yeehtre
Marseille et la fin du transect au Nord des Balgaee le 2™ entre Alger (ou Bejaia) et la fin
du transect au Sud des Baléares. Le planning desrgees est schématisé par la figure 2.13,

et toutes les traversées sont cartographiéesgule 2.14.

2006 2007
vV VeV b 4

Sept. | Oct. | Nov.| Déc.| Janv. Fevi Mars Avril Maj JuinJuil. | Aolt

PITTETE T1Tie i e

Fig. 2.13. Planning des traversées. Les flecheBmas représentent les traversées a bord du
ferry « Le Méditerranée », et en fleche pointillééss traversées a bord du « Danielle
Casanova ». Les triangles indiquent les traversgds systeme TRANSMED fonctionnait.

Marseille
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Fig. 2.14. Transects réalisés lors des 18 traverdée partie centrale du Bassin n’a pu étre
échantillonnée en raison du passage de nuit ddieszome.
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Les observations visuelles étaient effectuées gadaerelle du ferry, entre I'heure de
départ et le coucher du soleil. Afin de garantfficacité de la surveillance et une attention
soutenue, deux personnes se relayaient touteglees L’'observateur scrutait la mer jusqu’a
I’horizon sur 45° de chaque coté de la proue, d hoeet a I'aide de jumelles 7x50 réticulées
et azimutées. Diverses informations étaient notieges les trente minutes jusqu’au
crépuscule par la personne n'observant pas (=reas »). L’heure, la position et la vitesse
du ferry étaient relevées, de méme que des paresnét@téorologiques et hydrologiques du
ferry tels que la direction et la force du ventidmpérature de I'eau de surface, la température
de l'air et la pression atmosphérique. Enfin, useéneation de la hauteur de houle ainsi que
des indices de conditions d’observations étaienésn@oncernant la mer (selon I'échelle
Beaufort de 0, mer d’huile, a 6, grandes vaguespiy), la nébulosité (de 0, aucun nuage, a
8, ciel entierement couvert) et la visibilité géér(de 4, visibilité supérieure a 7 milles

nautiques (mn), a 0, brouillard). (cf. feuille ds@yvation en Annexe 7)

Lorsqu’un groupe de cétacés était détecté, towgesinformations étaient notées en
méme temps que les données concernant I'obseneltsméme. L'espece était déterminée,
ainsi que l'origine de l'observation (souffle, saumageoire, etc.), I'activité des cétacés
(alimentation, déplacement, repos, etc.), leurctima, la cohésion du groupe et enfin leur
réaction par rapport au navire (indifférence, éuiat, approche). Le nombre d’individus

noté correspondait a la moyenne entre le nombramalret maximal estimé.

Des jumelles azimutées et réticulées ont été égiipour évaluer I'angle et la distance
de I'observation. Ces 2 paramétres serviront pauige au calcul de la fonction de détection
des cétacés et a celui de I'abondance. L’anglee dfdgnimal observé au moment de sa
détection et le cap du ferry était ainsi calculacgrau compas. De méme, le nombre de
réticules entre I'horizon et I'observation au moinda sa détection était noté afin d’obtenir
une estimation de la distance radiale (= distandieecte » entre I'observateur et I'objet). Les

réticules employés ici sont une série de graduattiant de 0 a 14 (Fig. 2.15).
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Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale

Fig. 2.15. Schéma de la vue a travers les jumedlasulées et azimutées

La distance radiale est calculée a partir du nender réticules séparant I’horizon de
I'observation. Cette méthode est d’autant plus sgague I'observateur est haut au-dessus de
I'eau, ce qui était notre cas a bord du ferry. @elamet d’augmenter la précision de la lecture
du nombre de réticules, et donc de préciser laantist, pour des cibles lointaines. Afin
d’effectuer la conversion des réticules en distamadale, deux nouveaux parametres doivent
étre évalués : la distance a I'horizon H et ledactde conversion des réticules C (Kinzey et

al. 2000). Le premier se calcule de la maniéressue:

H = (2 M8 + h2}?

Ou r est le rayon de la Terre, r = 6371 km, h agtduteur au-dessus de I'eau a laquelle se
trouvent les binoculaires (25m pour le ferry « Léderranée » et 23m pour le « Danielle
Casanova »). La distance théorique a I'’horizon dzsic de 17.8 km sur le ferry «Le
Méditerranée » et de 17.1 km sur le « Danielle Gasa». Le facteur de conversion
correspond au nombre de radians par réticule. Beyumelles utilisées lors des observations
est de 0.005 radians par réticule. On obtient déofsrmule permettant de calculer la distance

radiale D :

D; = (r + h) sin( + A&) — (12 - [(r + h) cos + A[T)]2)?

Oua = arctan(H/r) ek est le nombre de réticules entre I'observatidihetizon.
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Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale

4) Le suivi télémétrique des rorquals communs

La télémétrie par balises Argos est basée surckpti®n d’'un signal radio émis par la
balise a intervalle de temps programmé. Une claasibn est établie en fonction du nombre
de messages recus par le satellite et de la ot la localisation obtenue. La derniére
classe (Z= localisation invalide) est exclue dealyses. Au mois d’ao(t 2003, 8 rorquals
communs ont été équipés de balises Argos, en coddbn avec I'équipe de B. Mate
(Université d’Oregon). Les balises sont constitudes tube en métal de 26cm de long et
1,9cm de diamétre sur lequel était incorporé urmbemique, afin de prévenir les infections
suite a la pose de la balise. Elles sont surmordée® antenne de 12,5cm. L'appareil était
posé a l'aide d’'un applicateur & air-comprimé atipatfune plateforme montée sur un
pneumatique. La pose de I'appareil nécessitaitpt@gher le rorqual a moins de 3m afin de
placer avec précision la balise jusqu’a 2m en adenta nageoire dorsale de l'animal, et
suffisamment sur la partie dorsale pour une trassionm Argos optimale a chaque retour en
surface du rorqual (Fig. 2.16). L'objectif étaitagtbir une durée maximale de la période de
suivi des rorquals, et surtout pendant la périaderhale. Les appareils étaient programmés
pour optimiser la durée de vie des batteries,-a'@bte une période d’émission de 4x1h par

jour pendant les 90 premiers jours et ensuite lesgid jours.

OUSSEAHOTACEAR S.C0NM

Fig. 2.16. Balise Argos utilisée pour le suivi $#tére 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 caramgte dans les zones ou les cétacés
ont été observeés ou localisés afin de comparer Egcenvironnement. Les anomalies de

hauteur dynamique, AD et d’amplitude de courantsalont été calculées:

ADTa= ADTobs— ADTmoy
Ca = Cobs — Gnoy

Dans le cas des observations visuelles, I'Ay et Gnoy (moyenne) sont calculées sur
'ensemble du transect correspondant a 'obsematis représentent les situations moyennes
de l'environnement lors des transects. L'AGWE et Gobs (observée) correspondent a
'observation. Dans le cas des localisations ArdgtSDT moy et Gnoy (moyenne) sont
calculées sur 'ensemble de la zone préférentéelke date de la localisation. lls représentent
les situations moyennes de I'environnement darmofe préférentielle pour chaque date de
localisation. L'’ADTobs et (obs (observée) correspondent a la localisation. Laezo
préférentielle comprend la majorité des localissid\rgos et correspond globalement a la
partie Nord du Bassin (cf. Fig. 2.24).

Les vitesses de déplacement calculées a partisdigss Argos correspondent aux
localisations dont I'intervalle de temps avec légédente localisation n'’excéde pas 1 ou 2
jours. Au-dela de cet intervalle, le calcul de igesse, sur une distance supposée rectiligne
entre 2 localisations, n’est plus réaliste caritdatice sera nécessairement sous-estimée en
raison du trajet sinueux des animaux (la résolutimaximale étant d’'une localisation par

jour).

2) Habitats mésoéchelle et localisations Argos relatment aux

tourbillons

Afin de ressortir d’éventuelles préférences rekdivles cétacés pour les parametres
océanographigues (température, salinité, fluoresfeancentration en chlorophylle, et leurs
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gradients), une « anomalie de parameétre » (Pa@ aaétulée pour chaque observatioa:+
Pobs— Pmoy. Pobsest la valeur du paramétre correspondant a 'eatien du cétacé ey

est la valeur moyenne sur I'ensemble du transeatlgpe lequel a eu lieu I'observation. De
cette maniére, les conditions océanographiquesasiaes de la partie Nord et Sud, séparées

au niveau du front Nord-Baléares, sont prises empte.

La position relative des localisations Argos auwxrhbillons a été examinée en utilisant
la méthode de détection automatique des tourbilfmarsles « angles sinueux » (« winding
angle », WA, cf. encadré sur la détection et l@igies tourbillons par la méthode WA). Les
tourbillons détectés et leur suivi sont comparés immages afin d’apporter des éléments de
validation de cette méthode WA a la zone médité&eane, appliquée par Chaigneau et al.
(sous presgeau Pacifique Sud. Pour quantifier cette relatonre les localisations et les
tourbillons, une estimation des positions des ralsjgommuns, relativement au centre et au
bord du tourbillon le plus proche (par la méthodA)W\est calculée par le rapport p=d/r (Fig.
2.17); d étant la distance de la localisation dqual au centre du tourbillon le plus proche, et
r correspondant au rayon du tourbillon sur I'axeQ@uand le rorqual est situé dans un
tourbillon, p est <1, et d’autant plus proche dgquldl est prés du centre. A l'inverse, si le
rorqual est situé a l'extérieur du tourbillon, gt e4, et d’autant plus grand qu’il en est
éloigné.

Tourbillon

r//"’_\
\ Localisation
r Argos

X
: d
vﬁ'

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

Afin d’estimer la significativité des résultats sle positionnement des rorquals
communs relativement aux tourbillons, ceux-ci dét@mparés a des distributions aléatoires.
Pour ceci, p a été calculé pour 100 positions @ikt pour chaque date ou une localisation
Argos a été enregistrée. Les localisations ayadtobtenues sur 98 dates, la distribution
aléatoire correspond a 9800 localisations tiréeshasard dans la zone principalement
fréquentée par les rorquals communs (cf. la zongoamtillé 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 méthodeA\lChaigneau et al. sous presse)

Détection: A partir des données altimétriques, et en ne dénant que la balance entre la force de Corip

et le gradient de pression, il est possible deutaides composantesi(, V) des courants géostrophiques. [La

vitesse géostrophique, correspondant a I'amplitude des courants, estrulet par la somme vectorielie;
=./u?+v?. La méthode WA est basée sur un critére géométramivant la définition d’'un vortex fourni pg

Robinson (1991), et selon laquelle un vortex exgtand les lignes d’écoulement instantané ont inérae
circulaire ou en spirale. Cette définition estarifjine de l'utilisation des courbes de ces ligd&coulement
pour la détection des tourbillons de moyenne éelellaide de I'algorithme de détection des WA @amen &
Post 2000, Guo 2004). Cette méthode caractérisgriature des tourbillons par un point représensamt
centre, et par une ligne fermée définissant la merdlu tourbillon. Pour chaque carte altimétriges, centres

=

lis

des tourbillons cycloniques/anticycloniques détecsbnt identifiés par les anomalies de hauteur ud’ea
minimun/maximum a lintérieur d’'une fenétre mobitke 1.25°x1.25°. Les lignes d’écoulement sont alors

calculées en suivant les trajectoires de particulselles lachées dans le champ de courant gdgstue. Le
processus d'identification du tourbillon est ensuiéalisé en 2 temps: la sélection des lignes dléotent
associées au tourbillon, et le rassemblement dediglistinctes correspondant au méme vortex. Esiadénmant
une ligne d’écoulement commencant au poinifRg.), composée de plusieurs segments, le WAadkghe
correspond a la somme cumulée des angles formésgaaires de segments consécutifs.

Fig. Représentation schématique des angles sirf\l¢A&x pour une ligne d’écoulement segmentée

La sélection permet d'associer les lignes d’'écoelenprésentant un WA élevgr‘ > 277, correspondant a um

courbe completement fermée, au centre d'un toorilPuis ces lignes appartenant a un méme tourtslbmt
regroupées. Chaque regroupement consiste donc ens@mble de lignes en rotation autour d’'un mémeéee
de vortex, et la ligne la plus a I'extérieure cepend au centre du tourbillon

Suivi: L'algorithme de suivi des tourbillons (Chaigneatuaé sous presgeest simplement basé sur |a

distance minimum D entre les tourbillons détectéisZcartes consécutives (Penven et al 2005). Bloague
tourbillon (g, identifié sur une carte a un tempt pour chaque tourbillorey) identifié sur la carte suivante a

tempst,, et tournant dans le méme sens gui¢a distance non-dimensionnel[eel e est définie par:

_ [AD]Z (AR]Z (AE]Z [AEKE]Z
Dele = || +|—| +| —=| +| ——
- D, R $o EKE,
Ou AD est la distance spatiale engget e;, AR, A¢ et AEKE sont respectivement le rayon du tourbillon,
vorticité et les variations d’énergie cinétique (ERA(U2+V2)) entree; et e, Do, Ry, & et EKEy sont

respectivement les échelles de grandeur caraaéest des tourbillondDy = 100 km), le rayon caractéristiqye

(Ro = 50 km), la vorticité caractéristique’(= 10° s?) et 'EKE caractéristique BKE, = 100 cmi s?).
Del ., représente ainsi le degré de similitude entre lesigbillons (c'est-a-dire que les valeurs faibleiquent

une grande similitude entre; et &). L'algorithme sélectionne donc les paires de hdlan (e, &) qui

minimise[)el ., et considére cette paire comme étant le mémeitiour, suivi det; at,. En raison d’une vitesse¢

de propagation n’excédant pas plusieurs kilomépagsjour (maximum de 10km™h Puillat et al. 2002), 14

c

a

D

distanceAD cherchée est restreinte a 150 km. Les tourbilmms/ent également « disparaitre » entre 2 cartes

consécutives, en particulier s'ils sont localisafresles traces au sol des satellites. Pour éeégurobléme le
méme tourbillon est recherché 2 semaines apresspariion. Seuls les tourbillons présentant unglaode
supérieure a 2cm sont sélectionnés en raison gédssion altimétrique, évitant les fausses détesti

La méthode géométrique WA s’est révélée particelfieant efficace en comparaison de la méthpde

Okubo-Weiss (OW). Cette autre méthode, largemélisée dans la détection des tourbillons, est baséales
criteres physiques, par la détection des vortexitdisant le parametre OW (Okubo 1970 ; Weiss 19§
attribue une importance relative de la pressiondetla vorticité dans I'écoulement. Par une étude

de

comparaison, la méthode WA semble détecter leshiltans avec plus de précision que la méthode QW

(surestimation du nombre de tourbillons par lahonde OW, Chaigneau et abus presse
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3) Localisations Argos et filaments par la méthode deSSLE

L’approche des exposants de Lyapunov de tailleefifiSLE, cf. encadré sur la
détection de filaments par la méthode des FSLEpat en compte I'évolution des courants
géostrophiques dans le temps (Lagrangienne), esplémentaire de la méthode WA qui
identifie les tourbillons & partir des courantsrainstant donné (Eulérienne). Elle permet en
effet d’évaluer la turbulence et I'advection chga@ par une méthode de traceur dans un
environnement dynamique qui se traduit par un chdenpitesse évoluant dans le temps. Les
filaments sont la conséquence de l'interactioneekt@olution des structures tourbillonnaires
de moyenne échelle. Afin d’estimer I'associationrendes cétacés et l'activité filamentaire,
nous avons, une nouvelle fois, utilisé les suigielitaires Argos de rorquals communs. Pour
chaque date ou une localisation était enregistt@@, positions étaient tirées aléatoirement
dans la zone principalement fréquentée par lesuatscqcommuns (cf. zone de la figure 2.24
en excluant le Golfe du Lion). Les FSLE correspanidala localisation, ainsi que celles des
positions aléatoires, étaient ensuite extraites. Vaeurs de filaments correspondants aux

localisations des rorquals sont ainsi comparéexavité submeésoéchelle de la zone.

Détection des filaments par la méthode des FSLEJddio et al. 2004)

Les données d'altimétrie sont également utilisgesir les analyses Lagrangiennes permetfant
d’appréhender les propriétés de transport. La niétlies exposants de Lyapunov est ainsi capableédee
les barriéres de transport et la formation descgiras filamentaires de (sub)mésoéchelle. A l'iseedes
méthodes Eulériennes qui sont basées sur des temsé@mndu champ de courant a un temps donné| les
méthodes Lagrangiennes permettent de suivre désybes dans le temps. Parmi ces méthodes, lesarfm
de Lyapunov en taille finie (« finite size Lyapunexponent », FSLE, d’Ovidio et al. 2004) en est das
plus simple. La FSLE est une généralisation du ephdes exposants de Lyapunov en séparations.firees
définition standard des exposants de Lyapunov feeeré@u taux exponentiel de divergence, moyennéisur
temps infini, de points initiaux infinitésimalememoches.

Pour chaque point x a chaque instamn suit dans le temps I'évolution d’un traceur dgmarre en x ef
d’'un autre traceur situé a une distadgel’intégration est terminée lorsque les 2 traceum$ atteint une
séparation final& > do. Considérant I'intervalle de temps, pour atteindre la séparation des 2 traceurs, la
FSLE est calculé:

Mx,t, O, 5)=1Iogi
R O,

0

Afin de réduire la dépendance de la direction &Uf aceur, I'algorithme choisit 3 points formant yn
triangle équilatéral autour de x. L'intégrationteemine quand un de ces 3 traceurs a atteint laratpnds.
La valeurik dépend de facon critique du choix des échelldsmigueur: la séparation initialig et finaled;. do
doit étre proche de la résolution de la grille gpatde calcul des FSLE. Comme nous sommes in&sesia
(sub)mésoéchelle, nous avons choisidurr 0,05°. Les FSLE représentent ainsi l'inverse éelselles de
temps nécessaire a I'étirement de particules ageédg long d’'un front. La méme procédure peut étre
appliquée en intégrant les trajectoires des pdeticy en arriere » (backward in time). Dans ce leasF-SLE
sont plus importants dans les régions de conveegeraximale, alors que l'intégration « en avantosvrd
in time) attribue des FSLE plus importants aux gégide divergence maximale. Dans ce travail, nous I
sommes intéressés aux zones de convergence cordasp@ des zones de front, que nous pouvons cempar
avec d'autres catégories de traceurs (SST ou Cétl apus avons donc appliqué la procédure « backima
time ».

49



4) Utilisation des habitats, distribution et abondance par la

modélisation spatiale

La méthode standard pour estimer I'abondance dgmil@ions animales, et en
particulier pour les cétacés, est le « distancepag» appliqué aux transects linéaires. Le
principe est d'estimer la fonction de détectioresta-dire la distance moyenne jusqu’a
laguelle les cétacés sont détectés avec une plivhbalas 1. Cette distance est appelée largeur
de bande effective. En appliquant cette distanceait et d’autre des transects, les lignes
parcourues par le navire deviennent des bandesidsgur égale a 2 fois cette distance de
détection. L'abondance totale des cétacés estéstar extrapolation du nombre de cétacés
observés, sur la surface totale parcourue par Wrenaa toute la région échantillonnée,
multiplié par le nombre moyen d’individus par greufpJne condition a l'utilisation de cette
meéthode est un échantillonnage aléatoire assurentauverture de 'ensemble de cette zone
selon une probabilité égale (pour éviter les sugséchantillonnages de certaines régions de
la zone). Dans notre cas, nous avons utilisé lee$e appelés navires d’ « opportunité » (on
profite d’'un navire qui a une ligne non-dédiée abs$ervation) comme plateforme
d’échantillonnage. La condition de I'échantilloneagléatoire n'est pas respectée et il n’est
donc pas possible d’appliquer I'extrapolation poalculer 'abondance totale. Cependant, les
deux parametres de largeur de bande effective tilleemoyenne de groupe calculés par la
méthode de «distance sampling » sont nécessawmas galculer I'abondance par la

modélisation spatiale des distances d’attente.

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

Afin d’obtenir une bonne estimation de la largearbdinde effective, il faut s’assurer
(i) que g(0) (probabilité de détection sur I'axe dwire) est égale a 1, c’est-a-dire que tous
les individus positionnés sur la ligne de transextt détectés, eti) que les individus sont
repérés a leur position d’origine, avant un évdnmeuvement de réponse, c'est-a-dire la

fuite ou l'attraction des animaux par le navire.

- La largeur de bande effectivep (en metres) est calculée a partir de la distance
perpendiculaire entre la ligne de transect (i.ecdp du navire) et I'observation. La distance
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perpendiculaire Pest calculée grace a la distance radiale et ladgbservation selon la

formule: D =D . sinP)

Ou D est la distance radiale en métres (mf) Bangle en degré entre la ligne de transect et
'observation (Fig. 2.18).

) @

Probabilité de détection

o
v
[N

Distance perpendiculaire

Fig. 2.18. (1) Calcul de la distance perpendicaléi)) a partir de la distance radiale )2t
de l'angle d’observationd, et (2) histogramme de fréquence des distancempdiculaires
et fonction de détection.

L’ensemble de ces données est compilé dans leidbgidDistance 5.0.Béta 5» afin
d’ajuster une fonction de détection sur les digtanperpendiculaires. Les observations
correspondent a des conditions de visibilité torgosupérieures ou égales a 3 (visibilité
supérieure a 4 miles nautiques) et a un indicead'@¢ la mer toujours faible. Cependant,
suivant les recommandations de Buckland et al. {RQihe troncature des données les plus
éloignées de la ligne a été effectuée afin d’élaninl’éventuels points aberrants. La
probabilité de détection g(x) est ensuite estimggedifférents types de modeles, incorporant
ou non les covariables de conditions météorologiquauvant affecter g(x). Deux critéres
entrent en jeu afin de déterminer le meilleur medghjustant aux données: le Critere
d’Information d’Akaike (AIC) doit étre le plus fdib possible et le test gg sur la qualité de

I'ajustement doit étre le plus proche de 1.
- La taille de groupe attendue E[s]est également calculée par le logiciel Distange af

d’estimer un possible biais de détection des greu@e biais se traduirait par une meilleure

détection des grands groupes en comparaison dies getupes, a la méme distance. Cette
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approche ajuste une régression des moindres chriégarithme de la taille de groupe versus

la distance, menant a une pente si un biais es¢préce qui n’a pas été le cas.

b. Modélisation spatiale des distances d’attente

Une méthode alternative, pour estimer I'abondangeamir d’échantillonnage non
dédié a la méthode standard « distance sampliegt>]'approche basée sur les modeles
(Hedley 2000, Marques 2000). Elle combine la méthathndard (line transect/distance

sampling) et les analyses spatiales. Cette méthiadente 2 avantages :

- La densité étant modélisée a partir des donnébsetvations comme une fonction
des données environnementales associées a cevabiosex, des cartes de densités
peuvent étre réalisées. Elles permettent |la visatabn des variations spatiales (et non
plus un découpage arbitraire de la zone d’étudeseus-zones) et le calcul
d’abondance de n’importe quelle région de la zomude par l'intégration des

densités.

- Cette approche permet d'étudier les relationgeetd densité et les différentes
variables environnementales, c'est-a-dire I'études dchabitats. Les variables
significatives serviront au calcul de I'abondantes variables environnementales
testées sont: SST, Ch| gradients de SST et Ch] ADT, amplitude des courants

géostrophiques, bathymétrie et pente. La périodadeée sera également testée

La méthode de modélisation des distances d’attpriposée par Hedley (2000)
semble particulierement bien adaptée a notre étbanage a partir des navires
d’opportunité (Henry 2005). La distance d’attergedgfinie par la distance parcourue entre 2
observationsi et i+1. Les distances d’attente sont exprimées en ifonaies variables
environnementales a lI'aide de GAMs (Generalized ithdx Models, Hastie & Tibshirani
1990). La raison de l'utilisation de ce type de glecest qu’il ne requiert pas que les relations
soient linéaires. Il est en effet facile d’imagirdequel point les phénomenes biologiques ne
sont pas linéaires. Les GAMs permettent ainsi giflexibilité par I'intégration de fonctions
de lissage:
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g[E(li)]leO-'-sz(Zki)! izl!"'!n

Ou g est la fonction de lien entre les valeurs atteadde distance d’attentg(l;) et les

covariables explicativesf, est I'intercepte, f, sont les fonctions de lissage des covariables
explicatives,z, est la valeur de Id*™ covariable explicative & I&T®observation, et n est le

nombre d'observation.

Le lissage optimal est fixé par la fonction mgav ldgiciel R afin de limiter la
flexibilité offerte par les fonctions de lissagendJflexibilité excessive aboutirait a exagérer
'ajustement aux données par un lissage avec adedegré de liberté gu’il y a de points, ce
qui en ferait un mauvais prédicateur. Cependantéaision d’inclure ou de retirer une
covariable du modéle n’est pas automatique. La&uhae de décision proposée par Wood
(2001), essentiellement basée sur la valeur ddatan croisée généralisée (generalized cross
validation, GCV), a donc été utlisée. Le GCV estiniiefficacité de la prédiction
d’observations non utilisées dans I'ajustement daléte. Il choisit donc le modéle qui ajuste

au mieux les données et qui présente égalemermgradiction efficace.

La densité de surface D est alors estimée a l'delda distance d’attente, par la
relation inverse (plus la distance entre 2 détastiest courte, plus la densité est élevée)

démontrée par Hedley (2000) :

1

D(x.,.0) = outl
+1

Ouu est la largeur de bande effective (estimée péorietion de détection par la méthode de
distance sampling), étla distance d’attente. D est la densité de groapd,faut multiplier

par la taille de groupe E[s] pour obtenir la densitale. L’abondance est estimée en intégrant
I'ensemble des densités (=pixels) de la zone vosilwda carte de prédiction. La méthode de
bootstrap non-paramétrique permet de calculer wenvialle de confiance (a 95%) des
estimations d’abondance. Pour ceci, le trajet acltési 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 dafes Bassin Occidental avait pour
objectif d’examiner les relations entre les cétaggekeur environnement océanographique a
plusieurs échelles. Les résultasivants décrivent ces relations a large échelles da
premier temps, puis a mésoéchelle et a submésteaiek interactions échelles-dépendantes
sont enfin intégrées afin de modéliser les habitatslistribution et 'abondance des cétacés.
Les résultats présentés ici font références aux actes placés en annexe 1 (pour les

rorguals communs) et annexe 2 (pour les dauphinsd et blanc).

1) Distribution saisonniere des cétacés et interactien avec les

processus océanographiques a I'échelle du Bassindental

a. Les observations visuelles

Le tableau 2.1 synthétise les observations réaliggendant les 18 traversées
effectuées entre Marseille et I'Algérie (Alger oej&a). Sur la totalité des traversées, 83%
des rorquals communs et 85% des dauphins bleam®t biht été observés dans la partie Nord.

En revanche, les dauphins communs n’ont été obseue dans la partie Sud.

Régionalisation des Distance Nombre d’observations
transects parcourue (km)

Rorqual  Dauphin bleu Dauphin

commun et blanc commun

Nord des Baléares 4351 33 41 0

Sud des Baléares 3071 7 7 14
Total 7422 40 48 14

Tableau 2.1. Synthése du nombre d'observations3despeces de cétacé principalement
rencontrées et des distances parcourues (=transectailés) pendant la campagne
d’observation menée sur les ferries en 2006-2007.

Les distributions estivale (de juin a octobre)heternale (de novembre a mai) des

observations sont relativement semblables pourushagpece de dauphin (Fig. 2.19). En
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revanche, la distribution saisonniere des obsematde rorqual commun est beaucoup plus
variable. Les observations estivales sont concentdg@ns la partie septentrionale du Bassin
Occidental, tout en restant €loignées des cotesiem, elles sont davantages dispersées sur

'ensemble de la partie Nord.

Rorquals communs Dauphins bleu et blanc Dauphins communs
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Fig. 2.19. Observations visuelles pendant la périedtivale (juin a octobre) et hivernale
(novembre a mai) pour les rorquals communs, leplias bleu et blanc et les dauphins
communs.

La température et la salinité correspondant auxerbsions de cétacés sont
représentées en comparaison des grandes masses rdig@ontrées lors des transects
(diagramme TS, Fig. 2.20). Cette représentatiomper’illustrer les caractéristiques des
masses d'eau ou les cétacés ont été observés. drggals communs se distribuent
majoritairement dans 'AW modifiee de la partie Nofminimum: 37,7 et maximum:
38,4psu). Dans la partie Sud, les rorquals sorieégant associés aux eaux les plus salées
(salinité correspondant aux observations: minimuh83maximum: 37,5psu). Les dauphins
bleu et blanc ont été rencontrés dans toutes lessemad’eau, méme si la majorité des
observations ont eu lieu dans les eaux saléesputeti@ Nord. Les dauphins communs ont été

rencontrés uniguement dans la partie Sud, correlgmbdnpar conséquent a I'AW
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nouvellement entrée et peu salée (salinité correfgd aux observations minimum: 36,7 et

maximum: 37,3psu).

Rorqual commun Dauphin blew et blanc Dauphin commun
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Fig. 2.20. Diagramme TS de surface, températurd ,(3S) — salinité (psu), de I'ensemble
des transects. Les points de couleurs représemgsntvaleurs TS mesurées lors des
observations pour les rorquals communs, les daggileu et blanc et les dauphins communs.
Les points noirs correspondent a la période detifmmeement du systéme TRANSMED du
12/9/2006 au 26/10/2006, et les points gris, du}/2007 au 7/6/2007. La ligne pointillée
sépare la partie Nord et Sud des Baléares, i.pecdgement I'’AW nouvellement entrée et
peu salée de la partie Sud et 'AW plus anciennagcglus salée de la partie Nord.

Les observations ont principalement eu lieu dans denes d’ADT négative,
indicatrices de la circulation antihoraire de latigaNord (Fig. 2.21). Ces résultats montrent
également une |égére association des rorquals comanec les zones de courant intense.
Une tendance saisonniére semble moduler ces assosiguisque ces préférences pour les

ADT négatives et les courants élevés semblent dagamnmarquées en été qu’en hiver.
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Fig. 2.21. Anomalies de hauteur dynamique (ADTJ amplitude des courants correspondant
aux observations visuelles de rorquals communsefeesbre 2006 a juillet 2007. Une
anomalie est calculée par la différence entre I'AddUrant correspondant a I'observation et
la moyenne pour le transect correspondant a cesieraeation.

b. Les localisations Argos

Le tableau 2.2 synthétise les périodes couvertedepauivi satellitaire Argos des
rorquals communs ainsi que le nombre de localisatmbtenues par chaque balise. Sur les
huit balises, deux ont particulierement bien famutiées. En comparaison des six autres, ces 2
balises ont transmis un plus grand nombre de ksi#dins (meilleur transmission Argos) sur

une méme période de fonctionnement.
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N° Balise Premiere Derniere Nombre de
localisation localisation 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. Synthése du suivi satellitaire Arggaisé sur huit rorquals communs. Toutes les
balises ont été déployées en aolt 2003.

La distribution des localisations Argos de rorquainmun présente également une
variation saisonniére (Fig. 2.22). Les localisati@stivales sont concentrées dans la partie
septentrionale du Bassin Occidental, tout en réstalistance des cotes et en dehors du Golfe
du Lion. Pendant la période hivernale, les loctibsa sont dispersées sur I'ensemble de la
partie Nord du Bassin. Cette variation saisonngaectérisée par une distribution agrégée
dans la partie septentrionale en été suivie d’'uatiloution dispersée en hiver confirme la
tendance des observations visuelles. Sur les ¢tmgjtials suivis, un individu (balise 2910842)
est sorti du Bassin Occidental par le détroit der&iar. Il est ensuite resté un mois et demi
au large de la c6te Sud du Portugal avant quealastnission Argos ne cesse. Un autre
individu (balise 2910838) a franchi les bouchesBdaifacio pour ensuite retourné en mer
Ligure. En revanche, tous les rorquals se déplamaamtensemble de la zone Nord du Bassin
et ils ne sont pas particulierement résidentszatee Ligure ou au large du Golfe du Lion (les

2 zones de concentrations reportées par Monestadz2006, cf. figure 2.9).
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Période estivale Période hivernale
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Longitude Longitude

Balise 2910836 Balise 2910838 Balise 2910842 Balise 2923029
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Fig. 2.22. Localisations des rorquals communs pii satellitaire pendant la période estivale
(juin & octobre, en haut a gauche) et hivernaledgmdre a mai, en haut a droite), et trajets

individuels.

Les vitesses de déplacements estimées pour eéegailies de temps d'1 et 2 jours sont
similaires (Fig. 2.23). La majorité des vitessessfie@ent entre 0 et 5 km/h. Les séries
temporelles des vitesses sont également similpoesdes intervalles de temps d’'1 et 2 jours.
Les vitesses augmentent en aolt et septembretedrssuite assez variables, a I'exception des
vitesses du rorqual qui a quitté la Méditerranéae tbis en Atlantique, de mi-novembre a fin
décembre, celui-ci a en effet fortement diminuévisasse. De janvier a juin 2004, aucune

vitesse d'intervalle de temps inférieur a 2 jouesété obtenue.
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Fig. 2.23 Histogramme de fréquence et série tenipodes vitesses des rorquals communs
suivis d’'aolt 2003 a juin 2004. Les vitesses pas idtervalles de temps entre 2 localisations
<1 jour sont représentées par des barres blanché&histogramme et par les cercles dans la
série temporelle. Pour des intervalles de teg®purs, les vitesses sont représentées par des
barres noires et des points noirs. Les croix cpomedent aux vitesses des localisations en
Atlantique de I'individu portant la balise 29108¢tbur des intervalles de temg2 jours).

Les modeles de circulation de la Méditerranée meliq que la partie Nord du Bassin

Occidental est totalement occupée par une ciramatioyenne antihoraire. Cette circulation

moyenne est limitée au Nord par le courant NoraueBud par le front Nord-Baléares (Rio et

al. 2007). Superposées a cette circulation moydesdocalisations de rorquals communs se

situent au sein de ce circuit (Fig. 2.24).
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Fig. 2.24. Localisations satellitaires de rorguatsmmuns superposées a la circulation
permanente (Mean Dynamic Topography, MDT, tiré de & al. 2007) issue de la moyenne
1993-1999 des sorties du modéle MFSTEP. La cadeogttillé indique la zone contenant

'ensemble des positions.

La zone préférentielle des rorquals suivis parskafirgos est représentée par la zone
en pointillé au Nord des Baléares (en excluantdéexlu Lion, i.e. bathymétrie < 500m, Fig.
2.24). Cette zone exclue la région Atlantique peosfe par l'individu portant la balise
2910842. Une tendance saisonniere module l'assmtiate la distribution des rorquals
communs a la circulation antihoraire dans la pavised du Bassin (Fig. 2.25). En effet, les
rorguals sont principalement situés dans des ADJatides pendant I'été. Cette tendance
parait disparaitre pendant I'hiver. La série anleupkrmet également de mettre en évidence
une préférence des rorquals pour les régions deustsurelativement intenses. La aussi, une
tendance saisonniere parait moduler cette asswtiagisqu’elle est particulierement marquée

pendant I'été et semble s’annuler pendant I'hiver.
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Fig. 2.25. Anomalies de hauteur dynamique (ADTJ amplitude des courants correspondant
aux localisations Argos de rorquals communs d’@i@3 a juin 2004. Une anomalie est
calculée par la différence entre 'ADT/courant espondant & la localisation et la moyenne
sur I'ensemble de la zone préférentielle (définengd la figure 2.24) a la période de la
localisation. Les courbes sont des ajustementsipoljaux d’ordre 3.

2) Interactions des cétacés avec les processus océaaplgiques a

meésoechelle (tourbillons)

a. Cas détude de l'influence de la mésoéchelle sur la
distribution des cétacés

Les traversées du 28-29/09/2006 et celles, congésuidu 22-23/05/2007 et du 05-
06/06/2007 correspondent a une période ou le sgsTEHRANSMED était opérationnel. La
seconde raison pour laquelle ces traversées satéddtes est que le tourbillon 06-1, le seul a
avoir concerné les transects de la partie Nordptugieurs traversées, est a son maximum
d’activité (en amplitude et énergie cinétique) 828/09/2006 (Fig. 2.26).
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Fig. 2.26. Evolution temporelle des caractéristigde tourbillon 06-1 (c.f Fig. 2.27). La ligne
pleine représente I'amplitude (différence entreSlaA du centre et la SLA moyenne de la
périphérie du tourbillon, en cm). La ligne poiréél représente I'énergie cinétique (EKE, en
cm2.82, cf. encadré sur la détection et le suivi deghitlons par la méthode WA) du
tourbillon. La fleche indique le pic d’amplitude é¥nergie cinétique, correspondant a la
traversée effectuée le 28/09/2006 (c.f. Fig. 2.27)

On peut clairement distinguer l'influence du tolldn 06-1 au large du Golfe du Lion
sur les images satellitaires (Fig. 2.27). Les olz@ns sont situées entre le courant Nord et
le front Nord-Baléares. Le courant Nord est surteprésenté par des tempeératures élevées a
la cote. Son bord est représenté par un gradieBt@en 14km, associée a I'observation de 2
groupes de rorquals et d’un groupe de dauphinsdedai-s’étend une zone froide, qui résulte
du mélange induit par un coup de vent. Le frontdNBaléares, bien marqué par le front de
salinité (de 0.5psu sur 7km) s’accompagne ici d’taraontée importante de la température
(de 2°C). Les observations sont localisées suelfilamentaire associé au tourbillon 06-1,
bien visible sur I'image de température et de dpbylle. De méme, ce filament correspond
a des gradients élevés de température sur ledspasi surface. Dans la partie Sud, les
observations de dauphins bleu et blanc et de rtg@aanmuns sont associées a des gradients
brusques de salinité de I'ordre de 0.5psu en 8kdicateur de confrontation de masses d’eau
(entre 'AW récente et résidente) dont le trans@stt attribué a 2 tourbillons. Le tourbillon
attouchant a la cOte n'est pas détecté par la ™étMdA, probablement car sa signature

altimétrique n’est pas suffisamment marquée.

63



Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale

3 3
dua =
L N f
B = B i
=5 wrE B @
G G
= =
il g 3
= = g
= a = o
£ 7 E =
B R -
] (1.} ] 1]
i i - 13
=)
E E =
=3 S —_
é 2 a o - ha o
%




&
<«

Fig. 2.27. Traversée du 28-29/09/2006. (a) Imagdaedepérature de surface (température
croissante du bleu au rouge) et de la circulationtrait noir pointillé, (b) image des
concentrations en chlorophylle (concentration @aige du bleu au rouge), (c) image des
anomalies de hauteur de la mer, des courants gpbgjues et des tourbillons (cycloniques
en rose, anticycloniques en noir) détectés par éthade WA, et (d) image des filaments
calculés par la méthode FSLE. Le trajet du ferriy indiqué par la ligne rouge et les
observations visuelles des cétacés sont reportésdedu trajet (Iegende des cétacés en bas
de la figure: Bprorqual commun indiqué par une fleche blanche pleig; Sc, dauphin

bleu et blanc indiqué par une fleche noire pleineDd, dauphin commun ; pour les autres
cétacés observés occasionnellement : D, delphinitd&terminés ; Pm, cachalot ; Gm,
globicéphale ; Gg, dauphin de Risso). (e) Les [srafé surface de température, de salinité et
de fluorescence, avec le profil du gradient (sunbke chaque paramétre en vert foncé sont
représentés en dessous des images pour le thaje(aa gauche) et retour (a droite). Le
tourbillon 06-1 est indiqué sur les images, etigaaure sur les profils de température est
représentée par la double fleche. A noter les imagepées en 2, au niveau des Baléares,
composites de 2 images proches dans le temps poinuér la nébulosité des parties Nord et
Sud.

Pour les traversées successives du 22-23/05/200.72(E8) et du 05-06/06/2007 (Fig. 2.29),

le tourbillon 07-1 a croisé, d’Est en Ouest, lerahlredes 2 transects.

- Pendant le trajet du 22-23/05/2007, le transectets® le tourbillon 07-1. Une
diminution de la salinité de surface (0.5 psu s2kn®) et une petite augmentation de la
fluorescence caractérise le bord du tourbillon iggd’une tres Iégere diminution de la
température est associée au centre. Un rorqual conanété observeé sur le bord Nord

de ce tourbillon.

- Pendant le trajet du 05-06/06/2007, le transecydole bord Est du tourbillon 07-1.
C’est le raison pour laquelle I'influence du tolldn est moins nette sur les profils,
compareé au transect précéedent. Ceci se traduiireadiminution faible et progressive
de la salinité. Aucune signature de températurestn@nregistrée sur le profil.
Cependant, 3 observations de rorquals communs t@ntedregistrées au Nord du

tourbillon.
Pour tous les trajets décrits auparavant, le coukigerien (qui longe les cbtes sous la

forme d'un «jet » bien visible sur l'activité filzentaire) est signé par une température

relativement basse et surtout par une salinitéldaiGelle-ci est caractéristique de 'AW
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nouvellement entrée. Sur ces traversées, et sucbep d’autres (annexe 6), des observations
de dauphins bleu et blanc et de dauphins commurisaseociées a des gradients de salinité et

de température qui signent le bord Nord (versrigelade ce courant Algérien.

Sur tous ces exemples, les observations de cétacgsals ou dauphins, semblent avoir
eu lieu aux segments des transects présentantynaendjue marquée, a la fois sur les profils
TRANSMED, lorsque ceux-ci étaient disponibles,letles images satellitaires.

»
|

Fig. 2.28. Traversée du 22-23/05/2007. (a) Imagdaedepérature de surface (température
croissante du bleu au rouge) et de la circulationtrait noir pointillé, (b) image des
concentrations en chlorophylle (concentration @aige du bleu au rouge), (c) image des
anomalies de hauteur de la mer, des courants gpbgjues et des tourbillons (cycloniques
en rose, anticycloniques en noir) détectés par éthade WA, et (d) image des filaments
calculés par la méthode FSLE. Le trajet du ferry indiqué par la ligne rouge et les
observations visuelles des cétacés sont reportésdedu trajet (Iegende des cétacés en bas
de la figure: Bprorqual commun indiqué par une fleche blanche pleig; Sc, dauphin

bleu et blanc indiqué par une fleche noire pleineDd, dauphin commun ; pour les autres
cétacés observés occasionnellement : D, delphinitd&terminés ; Pm, cachalot ; Gm,
globicéphale ; Gg, dauphin de Risso). (e) Les [zrafé surface de température, de salinité et
de fluorescence, avec le profil du gradient (sunblkde chaque paramétre en vert foncé sont
représentés en dessous des images pour le thaje(aa gauche) et retour (a droite). Le
tourbillon 07-1 est indiqué sur les images, etigaaure sur les profils de température est
représentée par la double fleche. Le pic de saletide fluorescence sur les profils de gauche
est dU a la chlorination. A noter les images cogmde2, au niveau des Baléares, composites
de 2 images proches dans le temps pour diminue¥dalosité des parties Nord et Sud.
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Fig. 2.29. Traversée du 05-06/06/2007. (a) Imagdaedepérature de surface (température
croissante du bleu au rouge) et de la circulationtrait noir pointillé, (b) image des
concentrations en chlorophylle (concentration @aige du bleu au rouge), (c) image des
anomalies de hauteur de la mer, des courants gpbgjues et des tourbillons (cycloniques
en rose, anticycloniques en noir) détectés paréthade WA (au milieu a gauche), et (d)
image des filaments calculés par la méthode FSLHE(#eu a droite). Le trajet du ferry est
indiqué par la ligne rouge et les observationselles des cétacés sont reportés le long du
trajet (Iégende des cétacés en bas de la figureroBpual commun indiqué par une fleche
blanche pleine Sc, dauphin bleu et blanc indiqué par une fleche noirepleine; Dd,
dauphin commun ; pour les autres cétacés obsergéasionnellement : D, delphinidés
indéterminés ; Pm, cachalot ; Gm, globicéphale , @yphin de Risso). (e) Les profils de
surface de température, de salinité et de fluores;eavec le profil du gradient (sur 5km) de
chaque parametre en vert foncé sont représentésssous des images pour le trajet aller (a
gauche) et retour (a droite). Le tourbillon 07-1iadiqué sur les images, et sa signature sur
les profils de température est représentée pavuald fleche. A noter les images coupées en
2, au niveau des Baléares, composites de 2 imagebgs dans le temps pour diminuer la
nébulosité des parties Nord et Sud.

b. Les paramétres océanographiquesitu et satellitaires
associés aux observations de cétacés

L’objectif de cette analyse était de quantifier delations entre la présence des cétaces
et les variations a fine échelle de I'environnemerdrin. L’enregistrement simultané des
observations des cétacés et des mesures océanqgegih-situ (température, salinité et
fluorescence) par le systeme embarqué TRANSMEDtitoesin point fort de ce travalil.

Le tableau 2.3 rapporte les proportions d’obseovatide cétacés dans des eaux dont
les gradients de température et de salinité squérmurs aux gradients indiquant une zone
frontale. Ces valeurs de fronts ont été définies yra gradient de température/salinité d’au
moins un ordre de grandeur plus élevé que le gradi®yen d’une région (Federov 1986).
Malgré le faible nombre de cétacés rencontrés dbass zones frontales marquées, leur
proportion est relativement élevée en comparaisenlad proportion de zones frontales
rencontrées sur I'ensemble des transects. Cetteiagen aux zones frontales, supérieure a
ce qui est disponible dans I'environnement, seroblecerner les 2 especes de cétacés. Pour
les dauphins bleu et blanc, I'association concdese2 types de gradient (température et
salinité) dans la partie Nord et Sud du Bassinrsatjue les rorquals communs ne sont

associés qu’aux gradients de température de lee péotd.
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Espéces de cétacés Noys> 0,15°C.knT  Nops> 0,05psu.kri Nops total

Rorgqual commun N: 11 N: O Nnorg= 18
S:0 S:0 Nsud 7
Dauphin bleu/blanc N: 8 N: 4 Nnorg= 24
S: 17 S: 33 Nsus 6
Environnement N: 1,741,3 N: 0,741,0 Niransects Nord 8
S:1,1#2,7 S:10,210,8 Niransects sud 8

Tableau 2.3. Proportion (en %) d’observations daags dont les gradients de température et
de salinité (mesures du systetme TRANSMED) sontrseyod aux valeurs indiquées, pour les
transects Nord (N) et Sud (S). Pour I'environnemkst proportions de gradients supérieurs a
ces mémes valeurs sont indiquées sur I'ensembleatesects Nord (N) et Sud (S).

En adoptant une distance de 7km comme distanceoid;mage des zones frontales
(Doniol-Valcroze et al. 2007), la proportion d’obgtions correspondant aux zones frontales
augmente sensiblement pour les 2 especes de cdiBaBleau 2.4). En dépit de cette
proportion d’observation de cétacés au voisinagéralgs de température et de salinité, le
faible nombre d’observation ne permet pas de coadur une association significative avec

les zones frontales.

Espéces de cétacés o §D-7km]>0,15°C.knT  Ngpd0-7km]>0,05psu.kit  Ngystotal

Rorqual commun N: 17 N: 6 Nnorg= 18
S:0 S:0 Nsu 7

Dauphin bleu/blanc N: 8 N: 8 Nnor= 24
S: 17 S: 33 Nsus 6

Tableau 2.4. Proportion (en %) d’observations daags dont les gradients de température et
de salinité (mesures du systeme TRANSMED) sontrseyod aux valeurs indiquées, sur une
distance a I'observation inférieure a 7km, pourttessects Nord (N) et Sud (S).

Les anomalies, calculées sur les parameétres ocepiogues mesurées lors des
observations, permettent d’avancer des hypothesesdqgaux habitats préférentiels des
cétaces (Tableau 2.4 et 2.5). Les rorquals comrfitatdeau 2.4) ont une préférence pour les
eaux froides, relativement a I'environnement pragpdors des transects. La préférence des
rorquals pour les forts gradients de températutedagantage marquée pour les données
issues des images satellites que pour les donimésgu. Cette différence provient

probablement de la sous-estimation des gradients'g@zhantillonnagein-situ. Seuls les
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gradients dans l'axe du transect sont détectéspamn aux satellites qui permettent de
détectés les gradients dans toutes les directibes. dauphins (Tableau 2.5) montrent
également une préférence pour les zones de gradianés (plus marquée aussi dans les
données satellitaires que les donnéesitu). De plus, les dauphins ont été observés dans des
zones relativement productives. Malgré une proportnoins élevée d’observation dans la
partie Sud, les dauphins semblent étre associés grddients de salinité relativement élevés.
Prés des cotes, ces gradients de salinité corrdesppsouvent au bord du courant Algérien.
Plus au large, il s’agit du bord des tourbillons.

Parameétres Parameétres TRANSMED Paramétres satellitaires
Nnord n=18  Nsud st 7 Nnord nF33  Nsud st 7

Température N :-0.36 (x0.73) N : -0.58 (+x0.67)
S :-0.13 (x0.27) S :-0.03 (+0.16)
Gradient de température N : 0.07 (£0.24) N:1.31(£2.91)
S:-0.01 (+0.12) S :-0.22 (+1.25)

Salinité N :0.05 (+0.17)

S :0.30 (x0.05)

Gradient de salinité N : 0.00 (+0.07)

S :-0.09 (x0.09)
Fluorescence / Chlorophylle N :0.22 (+0.87) N :0.09 (+0.32)
S :-0.05 (x0.08) S :-0.01 (x0.01)
Gradient de Fluorescence / N :-0.01 (x0.34) N:0.31(+1.10)
Chlorophylle S:-0.17 (x0.09) S:-0.14 (+0.07)

Tableau 2.5. Habitats préférentiels des rorqualmneons. Moyennes et écarts-types des
« anomalies de parametres ». Une anomalie estléalpar la différence entre le paramétre
correspondant a I'observation et la moyenne sunrsé€enble du transect pendant lequel a eu
lieu cette observation. Ces anomalies ont été lémsua partir des mesurés-situ et
satellitaires. Les gradients des parametres satedh sont en %.
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Parametres Parametres TRANSMED Parameétres satellitaires
Nord (N)=24 Nsud (SFG Nord (N~ 38 Noud (sF7

Température N : 0.08 (+0.68) N :-0.06 (+0.78)
S:-0.01 (x0.13) S :0.06 (x 0.52)
Gradient de température N : 0.06 (+0.16) N:1.12 (+2.53)
S:0.10 (x0.31) S:0.51 (x 2.67)
Salinité N : 0.00 (+0.21)
S:-0.10 (x0.17)
Gradient de salinité N : 0.00 (+0.10)
S:0.07 (x0.11)
Fluorescence / Chlorophylle N : 0.29 (+0.68) N : 0.04 (£0.10)
S :0.30 (x0.61) S :0.05 (x0.08)
Gradient de Fluo / Chloro N : 0.06 (+0.58) N : -0.04 (x0.40)
S:-0.17 (x0.10) S :-0.02 (x0.32)

Tableau 2.6. Habitats préférentiels des dauphies bt blanc. Moyennes et écarts-types des
« anomalies de parametres ». Une anomalie estl@éalpar la différence entre le parametre
correspondant a I'observation et la moyenne sunséenble du transect pendant lequel a eu
lieu cette observation. Ces anomalies ont été lémsua partir des mesurés-situ et
satellitaires. Les gradients des paramétres sateh sont en %.

c. Localisation Argos des rorguals communs relativeamen
aux tourbillons détectés par la méthode WA

Avant d'utiliser la méthode des « winding-angleWX), il est essentiel de tester son
application dans la Bassin Occidental et particeiigent dans la partie Nord ou ont été suivis
les rorquals communs. La détection et le suivi tdesbillons par la méthode WA peuvent
ainsi étre comparés avec les images de tempétzutes résolutions. La figure 2.30 montre
le suivi d’un tourbillon anticyclonique au Sud dwl@ du Lion (hommé 06-1 dans la figure
2.27) par la méthode WA et a partir des imagesdgérature. Le trajet du tourbillon selon
les deux méthodes est relativement similaire. légipion de la position du centre et du bord
par la méthode WA est directement dépendante déslalution de I'altimétrie (18" de
degreé).
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Fig. 2.30. Suivi du tourbillon 06-1 par les imagkstempérature a haute résolution selon la
procédure décrite par Puillat et al. 2002 (tragim) et par la méthode WA (trait pointillé)

Une autre validation de la détection des tourbdlgrar la méthode WA a été de
superposer le bord et le centre des tourbillonsimages de température (Fig. 2.31). Pour
éliminer les mauvaises, seuls les tourbillons dégecsur au moins deux situations
hebdomadaires successives ont été conservées. drggesc et les bords montrent une
correspondance correcte avec les images de tempElat les images de concentration en
chlorophylle). Un tourbillon anticyclonique (03-d¢ longue durée (>4mois) au Sud du Golfe

du Lion a été particulierement bien détectés, néalgr |éger décalage vers I'Est relativement

————————————————

13/9/2006

aux images de température.
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Fig. 2.31. Centres et bords des tourbillons, détegiar la méthode WA, superposés aux
images de température et de concentration en ¢tiglle (en encadrés), d’Aolt a Décembre
2003. Les tourbillons anticyclonigues sont représeen noir, et les tourbillons cycloniques
en rose. Le tourbillon anticyclonique 03-1 se ret®sur les 4 images de température.

A chaque image de température de la figure 2.32 saperposées les localisations
Argos de tous les rorquals communs le méme joulaud, i.e. sur une fenétre de 3 jours. Il
ressort tout d’abord que les localisations se veat majoritairement dans les eaux les plus
froides de la partie Nord du Bassin. Ensuite, teslisations correspondent & des zones de
gradient important de la température de surfacestildonc possible que la distribution des
localisations Argos des rorquals communs soierdciss a I'activité mésoéchelle de la partie
Nord du Bassin. En effet, les structures tourbillaires, et particulierement les tourbillons de
longue durée comme 03-1, modulent la circulatiopeatvent influencer la distribution des

cétacés.
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Fig. 2.32. Images de température instantanées adlidations Argos de la journée
correspondante (x 1 jour, soit une fenétre de Bjode début aolt a mi-décembre (2 images
par mois). Chaque couleur de localisation estoaife a un individu.

L’'analyse du positionnement relatif au centre ebard des tourbillons, détecté par la
méthode WA, indique que les rorquals communs étaiarticulierement localisés sur le bord
des tourbillons pendant la période estivale (Né&é=Baolt a octobre, Fig. 2.33). Pendant la
période hivernale (Nété=64, de novembre a avri§, sSemblent étre peu associés aux
tourbillons. Les rorquals communs montrent ainsiajustement saisonnier a l'activité de
moyenne échelle au sein méme de leur zone préi@ientans la partie Nord du Bassin
Occidental. Dans cette analyse, seuls les tounsillsuivis sur 2 traces successives au

minimum sont pris en compte pour éliminer les acté.
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Fig. 2.33. Fréquence de la position des rorquatseons relativement aux tourbillons en trait
plein. Les zones pointillées (représentant lesuieéges moyennes + écart-types) sont issues
des positions tirées aléatoirement dans la zorguér@ée par les rorquals communs. Les
fréquences en dehors de la zone pointillée sonifgigtivement différentes des fréquences
aléatoires

3) Interactions des cétacés avec les processus océaapliques a

submésoéchelle (filaments)

Les FSLE calculées pour chaque traversée (Fi@, 2.28 et 2.29, et les traversées en
annexe 6) ont décrit l'activité filamentaire. llnsble qu'une proportion importante des
observations de cétacés soit associée aux filam€&mws filaments correspondent a des
gradients de température et de salinité mesuréke gaisteme TRANSMED (Fig. 2.27, 2.28
et 2.29, et les traversées en annexe 6). Commeglgere la superposition des FSLE aux
images de température et de concentration en giiglle (Fig. 2.34), les filaments indiquent
la présence de zones frontales marquées. Les filanm&enses se retrouvent donc souvent

aux bords des tourbillons.
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Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale

Lo- giude Est

Fig. 2.34. FSLE superposées a une image de terapi@ gauche) et une image composite
Nord/Sud de concentration en chlorophylle (a djoite

La figure 2.35 présente les fréequences cumulége$8EE correspondants aux tirages
aléatoires dans la zone préférentielle des rorquamtsmuns (i.e. localisations simulées), et
ceux correspondants aux localisations Argos. Leguads étaient fréquemment localisés au
niveau de filaments marqués (FSLE plus élevés)oemparaison d’une distribution aléatoire
(=simulée). Ceci montre une préférence des rorqpalsr ces zones dynamiques de
submeésoéchelle.

60

55 4

—e—simulé

50 —e—obsenvé

45 4

40 |

35 4

Fréquence (%)
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0 0,1 0,2 03 0,4 05
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Fig. 2.35. Fréquence des valeurs de FSLE (eri‘jocorrespondant aux localisations des
rorquals communs (=observé), et correspondant asKigns tirées aléatoirement dans toute
la zone fréquentée par les rorquals communs (=sjmlilest important de noter qu'il s’agit
d’'une échelle logarithmique.

77



La préférence des rorquals communs pour les filisneemble également présenter
une variation saisonniere (Fig. 2.36). Pendanttldgode estivale, les rorquals sont retrouvés
en partie sur des filaments particulierement maq(par des valeurs significativement
supérieures a la moyenne) alors que cette tendandea disparaitre en hiver. La diminution
du nombre de données en hiver nous oblige ceperdane certaine prudence vis-a-vis de

l'interprétation de ce résultat.

0.6

0.5 - ° o

0.4 Py
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Fig. 2.36. Valeurs de FSLE (en joyrcorrespondant aux localisations des rorquals consm
(points rouges), et moyenne + écarts-types (ttainpt+ trait pointillé) des valeurs de FSLE
correspondant aux positions tirées aléatoirememt tiaute la zone fréquentée par les rorquals
communs (=localisations simulées).

4) Combiner les interactions a différentes échelles po modéliser

les habitats, la distribution et 'abondance des ¢&cés

a. Modélisation des habitats des cétacés

Globalement, les résultats issus de la modélisationtrent que les fortes densités de
rorguals communs et de dauphins bleu et blancretmtuvées a large échelle au niveau des
ADT négatives, indicatrices du circuit antihoragte la partie Nord du Bassin. A plus fine
échelle, les cétacés sont situés dans des regiéssnpant des gradients élevés de parametres

physiques indicateurs d’'un fort dynamisme.
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Pour les rorquals communs, le modele sélectiondétiminsi le parametre temporel
(période de I'année), 'ADT, la température, leadients de températures et de chlorophylle
ainsi que I'amplitude des courants. Les paramégtingsiographiques (i.e. liés a la bathymétrie
tels que la profondeur et la pente), habituellenuitisés pour ce type d’analyse, ne sont pas
retenus (car non significatifs) par le modéle. baaentration en chlorophylle est également
exclue du modeéle. La figure 2.37 indique la formes donctions correspondantes aux
covariables retenues dans le modele. Les distatiagentes faibles, indicatrices des fortes
densités, sont présentent pour des zones froitdTchégatives, de gradient de température
élevé et de courants intenses. En revanche, laorelavec les gradients de chlorophylle est
complexe, probablement en raison de la prise enptmme périodes de floraison, ou les
gradients sont importants, et de périodes oligbiesp ou les gradients sont faibles. A
I'échelle du cycle annuel, les rorquals communs tneorh une variation saisonniere nette avec
de plus fortes densités rencontrées pendant Létgpourcentage de la variance des données

expliqué par le modeéle est trés élevé (81,8%).
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Fig. 2.37. Formes des fonctions de lissage degrdiftes covariables sélectionnées par le
modéle. L’'axe-y correspond aux distances d’attenkes rorquals communs. Les faibles
distances d’attentes, i.e. les fortes densités alguals, sont identifiees par les valeurs
inférieures a zéro. Les observations sont représsrgar des traits le long de I'axe-x.

La validation de l'efficacité de prédiction a étéalisée en appliqguant le modéle
construit a partir des données d’observation dé6ZlD7 au jeu de données indépendantes,
issus du suivi Argos de rorquals communs de 20@B+2&n alimentant le modéle par les

variables environnementales contemporaines a iadedu suivi satellitaire, des cartes de
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« prédictions » de densités ont pu étre dessineesngparées aux localisations Argos des
rorquals. La figure 2.38 montre que la distributides fréequences de densités prédites au
niveau des localisations satellitaires de rorgu@isymuns (en noir) est significativement

différente (two-sample KS tesB<0.001) de la distribution des fréquences de démsit

prédites dans toutes la zone comprise entre 38EEefcorrespondant a la zone échantillonnée
lors des traversées, en gris). Cette comparaisgigua que les localisations correspondent
bien & des zones ou les densités prédites sotiveateent fortes, comme représenté sur une

situation hebdomadaire par la carte (cf. annexe 1).
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Fig. 2.38. Fréeguence des densités prédites dateslboaone (entre 3°E et 6°E) et pour toutes
les périodes correspondant aux localisations gateds d’aolt & décembre 2003 (en gris), et
fréequence des densités prédites correspondanbaaksitions satellitaires (en noir). La carte
représente une situation hebdomadaire de densitégitgs avec les localisations
correspondantes (cercles blancs).

Pour les dauphins bleu et blanc, le modéle sélmufianclut I'ADT, les gradients de
température et la concentration en chlorophyllefiguare 2.39 indique la forme des fonctions
correspondantes aux covariables retenues dansdelend.es distances d’attentes sont faibles
pour des zones productives et des gradients dectatope €leveés, avec une préférence nette

pour la zone de circulation cyclonique de la paxk@d. L'exclusion du paramétre temporel
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(période de I'année) indique une absence de vamgaisonnieres, contrairement a ce qui a
été obtenu pour les rorquals. Le pourcentage deal@nce des données expliqué par le
modéle est moins élevé que celui des rorquals corarth,1%).
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Fig. 2.39. Formes des fonctions de lissage degrdiftes covariables sélectionnées par le
modele. L’axe-y correspond aux distances d’attedéssdauphins bleu et blanc. Les faibles
distances d’attentes, i.e. les fortes densités alghins, sont identifiées par les valeurs
inférieures a zéro. Les observations sont représsrgar des traits le long de I'axe-x.
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b. Modélisation de la distribution et de I'abondanaes d
cétacés

Aucune covariable de conditions environnementalasté retenue comme affectant
la capacité de détection des rorquals communssetiaephins bleu et blanc. Pour le rorqual
commun, la taille de groupe attendue est estimég3aindividus et la largeur de bande
effective a 864 m. Pour les dauphins bleu et blentaille de groupe attendue est estimée a
8,3 individus et la largeur de bande effective @ 21

L’abondance n'a été estimée que pour le dauphin bteblanc car notre période
d’étude a tout juste précédé la résurgence d'unladieacausée par un Morbilivirus. Cette
maladie touche les dauphins depuis I'été 2007.ticegion d’abondance par la méthode de
modélisation spatiale a déja été testée en congpara la technique conventionnelle des
transects en ligne (Gomez-Segura et al. 2006) ekémations d’abondance ont été réalisées
uniquement au mois d’aolt 2007 pour deux raisohsjedpart pour comparer nos résultats
avec I'étude de référence existante sur la pomulatie dauphins bleu et blanc (Forcada &
Hammond 1998); d’autre part, la faible couvertunageuse observée au mois d’aolt permet
d’obtenir des images complétes du Bassin pour lééheo c'est-a-dire une couverture spatiale
compléte des estimations de densités sur la bahdse ntre 3°E et 6°E (Fig. 2.40). Par
l'intégration des densités dans cette zone, unaddwe totale d’environ 38 000 (95% IC: 26
000-54 000) dauphins a ainsi pu étre estimée. luesfprtes densités sont situées au Nord des
Baléares. En revanche, les densités du Golfe du, lao niveau du panache du Rhoéne, sont

probablement surestimées en raison des concensdtis €levées de chlorophylle.
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Chapitre |l Les cétacés en Méditerranée Occidentale
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Fig. 2.40. Cartes de distribution des densités imedle dauphins bleu et blanc pour 3
situations en ao(t 2007. De gauche a droite: d&/3007 au 2/8/2007, du 15 au 17/8/2007, et
du 31/7/2007 au 2/9/2007. Les zones blanches éhte¢ 6° représentent la couverture
nuageuse.

E. Discussion

1) La fidélité régionale, les mouvements saisonniers ks relations

cétacés-environnement a large échelle

a. Les rorquals communs

A l'échelle du Bassin Occidental, les rorquals cams montrent une préférence
marquée pour la partie Nord tout au long de I'anhéedistribution estivale des localisations
satellitaires et I'extension latitudinale des olaé&ons visuelles correspondent a la
distribution estivale reportée par I'unique couuegtglobale du Bassin Occidental réalisée en
1991 (Forcada et al. 1996). Cette distributiorraduit dans le modéle par la relation avec les
hauteurs dynamiques négatives indicatrices duitiatiihoraire de la partie Nord du bassin.
La fréquentation de cette zone par les rorqualsi@stréponse aux importantes biomasses de
krill, proie quasi-exclusive des rorquals en Méd#aée (e.g. Orsi Relini & Giordano 1992,
Astruc 2005, Bentaleb et al. in press). Cette ihistion correspond globalement aux relations
obtenues par des études précédentes avec les pasuplysiographiques (fond, pente et
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distance a la cote). En effet, les observationsodguals correspondent toutes au large, en
dehors du plateau continental et de la pente @agardelli et al. 1992, Gannier 1995,
Forcada et al. 1996, Azzelino et al. 2008). Lati@faavec les eaux relativement froides,
également rapportée en mer Ligure (Panigada e2(f8), peut S’interpréter comme un
habitat du krill en Méditerranée pour des raisdmgsplogiques. En effet, la présence du krill,
Meganyctiphanes norvegican Méditerranée correspond a sa distributionuda méridionale
dans 'hémisphéere Nord (Labatt & Cuzin-Roudy 1996i. plus d’'une forte production, le
krill trouverait des conditions physiologiques faables dans les eaux plus froides de la partie

Nord du Bassin.

A I'échelle d’un cycle annuel, les densités de valg issues du modéle montrent une
nette variabilité saisonniéere. Cette tendance,icogg par les suivis satellitaires, indique une
distribution estivale agrégée (fortes densités3egitentrionale, et une distribution hivernale
dispersée (faibles densités), mais toujours dangattie Nord du Bassin. Cette variation
saisonniere de la distribution des rorquals coordpa celle de la position du front Nord-
Baléares qui fixe la limite Nord du réservoir d’AWn effet, le front Nord-Baléares, qui
occupe une position relativement septentrionalel@enl’été, est pousseé vers le sud par les
vents pendant I'hiver (Lopez-Garcia et al. 1994lldli& Taupier-Letage 2005). De plus les
rorquals modulent leur vitesse en fonction de l&ésosa Des vitesses faibles en été
caractériseraient une activité alimentaire. L’augtagon de la vitesse en hiver indiquerait un
changement d’activité orienté vers le déplacemestahimaux, possiblement pour l'activité
de reproduction. Le rorqual qui a quitté la Médaegée fait exception a ce cycle saisonnier.
Une fois sorti par Gibraltar, il a en effet fortemhealenti sa vitesse de nage pour séjourner un
mois dans une région en Atlantique, probablemeant p@limenter. En effet, cette région est
une ancienne zone de chasse au rorqual communsoanlgaux venaient se nourrir en

nombre (Bentaleb et al. sous presse).

Nos résultats apportent, par conséquent, des étérderréponse sur les mouvements
saisonniers des rorquals communs de Méditerrané@déntale. lls infirment I'hypothése
proposée au début de la thése, selon laquelle depials migreraient en réponse aux
floraisons différées entre la partie Nord et SudBéssin pour profiter successivement des
conditions trophiques favorables des 2 zones. GEpgnun suivi télémétrique de rorqual,
quittant la Méditerranée, et quelques observatamsorquals dans le sous-bassin Algérien

témoignent également de mouvements hors de laepiddrd du Bassin. En utilisant une
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approche isotopique (appliquée sur les fanons alegials échoués) permettant de connaitre
les zones fréquentées, Bentaleb et al. (sous pressestimé que 20% des rorquals quittent
saisonnierement la Méditerranée. A cela s’ajougeleservations rapportées au sud du Bassin
en hiver a Lampedusa, au sud de la Sicile (Canesg¢ €006). Nous proposons donc le
schéma selon lequel la majeure partie des roraquoaitgre une fidélité annuelle a la zone Nord
du Bassin Occidental selon un schéma de distribudigrégée en été et dispersée en hiver.
Cependant, des mouvements saisonniers a |'extésiedr I'intérieur de la Méditerranée, ou
bien encore quelques individus présents au SudadsiB, semblent concerner une proportion

mineure de la population.

b. Les dauphins bleu et blanc

Les densités obtenues de dauphins bleu et blanprésentent pas de variation
saisonniere. L'absence de tendance saisonniérecelBedauphins a également été observée au
large des cotes espagnoles, dans la zone cotigralee(du Golfe de Valence jusqu’au sud de
Carthagéne, GoOmez de Segura et al. 2006). A I'seyda zone Ligure est moins fréquentée
par les dauphins pendant I'hiver (Laran & Drouadddu2007). La zone Ligure serait
principalement une zone d’alimentation estivaleseiinble donc que les dauphins utilisent de
facon contrastée les différentes zones du Bassmd@ual. En raison de la stabilité des
densités, la zone au sud du Golfe du Lion présaittdes conditions trophiques favorables
pour les dauphins a I'année. Les conditions dynaesqgle la zone juste au sud du Golfe du
Lion, particulierement pendant I'hiver (convectiamwellings, échanges avec le Golfe du
Lion), permettraient le maintien d’'une productiarifisamment élevée pour que les dauphins
trouvent des proies (poissons et céphalopodesg ttarinée. Ces conditions ne seraient pas
remplies dans la mer Ligure en hiver. Par aillelarselation avec les eaux froides est absente
chez les dauphins, probablement car elles ne eafl@tas I'habitat de leur proie, différent de
celui des rorquals communs. Ces interprétatiortemetargement hypothétiques en raison du

mangue important de connaissances sur les prapbdtopodes) des dauphins.

Le modéle spatial obtenu pour les dauphins bleblaic a permis d’estimer leur
abondance, i.e. 38 000 individus dans la bandetsant le Bassin Occidental entre 3 et 6°E
au mois d’aolt 2007. Celle-ci est plus élevée dib 4ar rapport a I'étude de référence de
Forcada & Hammond (1998), qui a estimé 22 000 dasgblieu et blanc dans cette bande, a

partir de la couverture globale du bassin réales€@991. Les densités de dauphins calculées
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(0,38 dauphin.kil) sont en revanche assez similaires a celles regg®rdans d'autres
régions du Bassin Occidental, en mer Ligure er(i&€0.56; Gannier 1998) ou dans la zone
du Golfe de Valence jusqu’au sud de Carthagened(48; Gdmez de Segura et al. 2006). Ces
chiffres indiquent que les effectifs de dauphinsubkt blanc ont augmenté depuis 1991.
Cependant, les populations de dauphins étaient d@@inuées en 1991 puisque
I'échantillonnage avait suivi I'épisode épidémicie Morbilivirus en 1990 (Aguilar & Raga
1993). Or I'échantillonnage que nous avons réais&006-2007 précede de fagon fortuite
une résurgence du Morbilivirus au cours de I'ét®@720Raga et al. 2008). Par conséquent,
'abondance estimée par la modélisation montre auggmentation de la population suite a
I'épisode de 1990, i.e. un indice de rétablissendenta population. Elle donne également la
situation des effectifs juste avant la résurgemigémique de I'été 2007 (cf. annexe 2).

2) Distribution des cétacés et relations avec les stitures

(sub)mésoéchelle en Méditerranée Occidentale

Les zones frontales générées par les tourbillonsestfilaments influencent la
distribution des rorquals et des dauphins. Lesbibans les plus importants du Bassin se
rencontrant surtout dans la partie Sud, et lesitesnde cétacés étant largement plus faibles
dans cette méme partie Sud, on comprendra quelbsns sont donc plus particulierement
établies dans la partie Nord, ou se trouve la ngjoies cétacés. L'association des rorquals
communs avec le bord des structures tourbillonaam@duit une préférence pour les zones
dynamigues marquées par des courants importad&setones frontales. Dans le sous-bassin
Algérien, les cétacés sont le plus souvent assaiélsord des tourbillons (par exemple le
tourbillon 07-1) et du courant Algérien. Viale &drtier (1994) avait également proposé
linfluence des structures mésoéchelle sur la ibistion des prédateurs (cétaces, requins,
tortues) dans cette zone. Les dauphins communsemige uniquement dans la partie
méridionale du sous-bassin Algérien, ont été olgseswit trés proches de la cote, soit plus au
large, au bord du courant Algérien. Ceci s’expligae la distribution relativement coétiere de
ce cétacé (Aguilar 2000). Dans la zone du Golfd.idn, s’étendant au sud jusqu’a 42°N,
Royer et al. (2005) ont montré que les thons ropgésentaient une distribution hétérogéne.
Ces auteurs ont attribué leurs observations adsepice de zones frontales pendant la période
d’alimentation estivale des thons. Il est probahle ces zones frontales soient associées au
bord du courant Nord ou au bord des cellules d’Ulovgs liées au Mistral. La relation avec

des zones frontales a également été observée eliean Atlantique et Pacifique (Lutcavage
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et al. 2000, Inagake et al. 2001). Les observatdmnsachalot, odontocéte se nourrissant de
céphalopodes comme les dauphins, effectuées damastia Nord du Bassin Occidental de la
mer Ligure aux Baléares seraient aussi associéescaes frontales (définies par un gradient
supérieur a 0,1°C.kily Gannier & Praca 2007). Dans le Golfe du St-Layrés grands
rorguals sont liés a des zones frontales pendantpériode d’alimentation. Ces fronts sont
trés marqués en raison de remontées régulieres d’edgine polaire (Doniol-Valcroze et al.
2007).

Les séries temporelles de relations des rorquas s courants et les tourbillons ont
révélé une évolution de ces associations au cdursaycle annuel. Ces séries temporelles,
issues des suivis satellitaires et des observatmelles, montrent que le lien avec les
courants est particulierement marqué pendant I'BeEndant cette période, les rorquals
recherchent intensément les agrégations de krdtteCrelation diminue a I'approche de
I'hiver, suggérant un changement de l'activité¢ desquals et un arrét d’'une activité
alimentaire intense (pour une variation temporeaéida stratégie alimentaire, cf. Boyd 1996,
Charrassin & Bost 2001). En hiver, les rorqualsseeaient alors plus a la recherche des
concentrations de krill les plus denses. Cetteatian saisonniere des relations avec les
structures mésoéchelle est concordante avec legioas saisonniéres de distribution. Il faut
cependant étre prudent sur I'interprétation deséees temporelles en raison de la diminution

des données obtenues pour la période hivernajearioulier pour les suivis satellitaires.

3) Eléments de validation et problemes de la méthodeaddétection
et de suivi automatique des « Winding Angle » (WAappliguée a

la Méditerranée Occidentale

L’étude des phénoménes de mésoéchelle est sousalisée par |'utilisation de
l'imagerie satellitaire thermique a haute résoluti&n vue d’étudier les relations entre les
phénomenes physiques issues des données desesatdllia distribution des animaux sur de
longues périodes, l'analyse de ces images devegntlement considérable en raison du
nombre d’images disponibles (plusieurs par joursitilisation de méthodes automatiques et
objectives est rapidement devenue indispensablee#anche, si les méthodes automatiques
se sont révélées adaptées aux analyses préseatéesdalte these, la comparaison avec les
images thermiques a permis de mettre en évidenglgups problemes de détection/suivi, en

particulier pour la méthode WA appliquée a la M@ddnée. Cette méthode des WA n’a pour
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le moment été testée qu’en domaine océanique (@icy@r en comparaison de la méthode
OW qui a tendance a surestimer le nombre de téomkil Chaigneau et al. sous presse). Dans
le Bassin Occidental, un biais semble concernetélaction de la bordure des tourbillons
situés le long de la céte, dans le cas ou ceuxésegmtent des dimensions asymétriques avec
un centre pres de la cdte. La somme angulaire detews courants autour de ce centre
devant étre égale a 360°, la bordure sera plushpragie celle montrée par les images
thermiques. C’est le cas des tourbillons le londade6te Algérienne. De plus, au vue des
connaissances actuelles et des schémas acceptied @Taupier-Letage 2005), il n’existe
pas de tourbillons cycloniques analogues aux tansi anticycloniques. En effet les
tourbillons cycloniques observés sont des phénosseeondaires, de dimension (~10km) et
de durée de vie réduites (1- 2 semaines), commmlebillons cycloniques de cisaillement
observés dans le sous-bassin Algérien, ou entiasgec la formation d’eau dense (Lévy et al
1998).
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CHAPITRE Il

LES MANCHOTS ROYAUX DE CROZET




A. Les manchots royaux de Crozet et |'environnement

physique et biologique de 'Océan Austral

1) L'Océan Austral

a. Circulation de I'Océan Austral et les grands fronts

L’Océan Austral a été défini par Deacon (1933) Irttinalement par la combinaison
des parties Sud des océans Indien, Atlantique effidlee, et latitudinalement par son
extension du front subtropical au continent Anigre (Fig. 3.1). Il en résulte une masse
d’eau représentant 20% de I'Océan Mondial. Sa 8pié€iprovient du fait qu’il ne présente
pas de barriére continentale comme les autres sc8arprincipale caractéristique est donc la
présence du courant Antarctique circumpolaire (AGQ@®) courant intense circulant d’Ouest
en Est sans obstacle, a I'exception d’'un ressemeimathymeétrique formé par la péninsule
Antarctique et la pointe de I'Amérigue du Sud. L&a Austral se décompose
latitudinalement en différentes masses d’'eau sépgrar des fronts. Trois grands fronts se
distinguent ainsi du Nord au Sud (Fig. 3.1): lenfreubtropical (FST), le front subantarctique
(FSA) et le front polaire (FP). Le FST constituditaite Nord de I'ACC (Orsi et al. 1995) et
de I'Océan Austral (d’apres la définition de Dead®33). Plus au Sud, le FSA correspond a
la limite Sud des eaux subantarctiques et se dgfamil'isotherme de surface de 8°C (Park et
al. 1993, Orsi et al. 1995). Au Sud du FSA, le Eraspond a la limite Nord des eaux
antarctiques et se définit par l'isotherme de 2°ZD@m. Cette signature profonde correspond

a une isotherme de 5°C en surface pendant I'érl Ral. 1993, Park et al. 1998).
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Fig. 3.1. Carte de I'Océan Austral et des principfonts (d'apres Belkin & Gordon 1996,
Park & Gambéroni, 1997, Charrassin et al. 1999)

b. L'activité tourbillonnaire de I'Océan Austral

Les données satellitaires témoignent d’'une forteviee mésoéchelle tout le long de
'ACC (Fig. 3.2). Ces tourbillons sont suspectégaieer un rbéle essentiel dans le transport de
chaleur (Morrow et al. 2004). Bien que la jonctitun FSA et du FST, associé au courant de
retour des Aiguilles, généere l'activité mésoéchkllplus marquée de I'hémisphére Sud, le FP

est une zone présentant une activité tourbilloenamportante (Fig. 3.2 et 3.3).
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Chapitre 1l Les manchots royaux de Crozet
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Fig. 3.2. Energie cinétique tourbillonnaire (Eddgetic energy, EKE) moyenne (en (cm)s)
estimée a partir de l'altimétrie, et FP représ@atéle trait noir (tiré de Screen & Gillett 2008)
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Fig. 3.3. Situation dynamique hebdomadaire dansrégion de Crozet. Les fronts
subantarctique (FSA) et polaire (FP), représentgs zenes hachurées, sont définis
respectivement par les isothermes de surface 8-E1°€G5°C (d'aprés Park et al. 1993).
Crozet est représenté par I'étoile.
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2) Milieu trophique de I'Océan Austral

L’Océan Austral est caractérisé par un paradoxeueni il présente de faibles
concentrations en chlorophylle malgré des nutris@fiondants, en particulier les nitrates et
les phosphates (« high nutrient and low chloroppgitadox »; pour une revue cf. de Baar
1994). Cette faible production primaire a été htttie a la conjonction d'une disponibilité
limitée en fer (e.g. Martin et al. 1990, de Baiale 1995, Blain et al. 2007), des conditions
de lumiere défavorables dues a un mélange profwgd Tranter 1982, Sakshaug et al. 1991),
une limitation en silice (Tréguer & Jacques 199@Ji&n et al. 1993), et une forte pression
de broutage (Smetacek et al. 1990). Les zonesalemsont cependant des régions présentant
globalement une production biologique supérieurg aanes inter frontales. Les petits
poissons pélagiques (les myctophidés) présentanbidenasses élevées au niveau des fronts,

notamment au niveau du FP (Pakhomov et al. 1996)

Au niveau du FP, la production primaire est assaiéinstabilité de moyenne échelle
(Abbott et al. 2001, Strass et al. 2002). Une esplbn mise en avant serait la mise a
disposition des nutriments en surface, ou les ¢mmdi de lumiere sont favorables, par le
mélange verticale associé aux tourbillons. Lesdgdronts (FSA et FP) sont des régions trés
énergétiques ou regnent alors une activité intelessenoyenne échelle (Fig. 3.2 et 3.3),
stimulant la production biologique (Fig. 3.4) eugmt un réle important dans les bilans de

carbones (Strass et al. 2002).
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Chapitre 1l Les manchots royaux de Crozet

Antarctique

Fig. 3.4. Concentration en chlorophylle (croissahiebleu au rouge) dans la partie indienne
de I'Océan Austral, la derniére semaine de févA@d8. L’ACC représente le courant
circumpolaire Antarctique, et les zones blanchpsasentent les nuages. (Image MODIS)

3) Le manchot royal de Crozet

Les manchots royauwAptenodytes patagonicusivent en colonies (pour la mue et la
reproduction) sur les iles subantarctiques entteett56°S. La principale population mondiale
se trouve a Crozet, avec environ un million de ¢emipeproducteurs (soit 2/3 des effectifs
mondiaux, Woehler 1995), et consomme annuellemaninillion de tonnes d’organismes
marins (Guinet et al. 1996). L’archipel Crozetudidans le Sud Ouest de I'Océan Indien (ile
de la Possession: 51°45’ E, 46°25’S, Fig. 3.1 4}, &st 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 3ogés (Weimerskirch et al. 1992).
Pendant la premiere période d’incubation, les paites se relaient tour a tour, I'un jelne et
couve l'ceuf tandis que son partenaire s’alimentermar pour reconstituer ses réserves

énergétiques. L’incubation a lieu au début de I{@#&cembre et janvier, Fig. 3.5). Une fois
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I'ceuf éclos, les manchots entrent dans la deuxgmase : I'élevage, ou les adultes gardent le
poussin (Fig. 3.5). Pendant cette phase, ils vembid s’alimenter activement en mer pour
reconstituer leurs propres réserves énergétiquespgiorter de la nourriture au poussin
(jusqu’a 4kg). Cette période s’étale de février @asnjusqu’a I'émancipation thermique du
poussin. Celle-ci constitue le début de la troigigrhase de la reproduction pendant laguelle
les poussins se rassemblent en créche au seinabdotdie. Pendant cette période, les deux

parents participent simultanément a I'alimentatierleur poussin.

Incubation Elevage

Fig. 3.5. Manchot royal, en incubation (ceuf souysdehe ventrale) et en élevage du poussin

Le suivi satellitaire des manchots, réalisé pentlamtvoyage en mer au cours de cette
période de reproduction, a permis de mettre eneéeel une stratégie de recherche
alimentaire bien définie (Fig. 3.6). Bien que quelsg individus se dirigent vers le FSA, la tres
large majorité des manchots partent vers le Sud¢ ame zone de recherche alimentaire
active correspondant au FP (Bost et al. 1997, Geihal. 1997, Charrassin & Bost 2001). De
méme que le suivi Argos des animaux a mis en évaleme préférence pour cette structure
frontale, des enregistreurs de plongées y ont égale révélé une activité de plongées
nettement plus intense (Charrassin & Bost 2001t Bbal.en preparatiof. Ce choix pour le
FP plutdt que le FSA a été attribué a la dispoitébdes proies (Guinet et al. 1997). En effet,
les manchots royaux se nourrissent de poissongjigéts, les myctophidés (Cherel et al.
1993) que I'on retrouve en abondance au niveauddes fronts (Pakhomov et al. 1996).

Cependant, les manchots semblent devoir plongensmmiofondément au niveau du FP, par
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rapport au FSA, pour trouver leurs proies. Cettaimisation de la contrainte énergétique
associée a la recherche alimentaire semble aimsnter le comportement en mer de ces
animaux. De plus l'activité de plongée des manchmyaux se concentre pendant la journée
(Putz et al. 1998, Bost et al. 2002, Charrassial.e2002). Leur profondeur de plongée est
alors liee a la thermocline, ce qui suggere une@atnation des proies au niveau de cette
structure hydrologique (Charrassin & Bost 2001).

Fig. 3.6. Trajets de manchots royaux (en bleu) sz€ au Front Polaire.

L’analyse des comptages de la population reprodecde l'lle de la Possession
depuis les années 1960 a montré une rapide augimandas effectifs, particulierement dans
les années 1980 (Fig. 3.7). La stabilisation dpdpulation a la fin des années 1980 a été
attribuée au processus de densité-dépendance ¢{Deloal. 2004), qui est un facteur de
limitation intrinseque de la taille de la populatid_a capacité d’accueil par I'environnement
limite également la taille de la population. Unetdochute intervient dans I&™ partie des
années 1990, dont l'origine proposée est une am@realvironnementale pour le moment
inconnu. Aprés étre restée a un niveau relativernast la population semblent augmenter a
nouveau depuis 2002.
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Fig. 3.7. Nombre de couples reproducteurs de lalptipn de manchots royaux a Crozet
(combinant les effectifs des 2 grandes coloniel§ldede 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 pémature et de concentration en
chlorophylle ont été détaillée dans le chapitr8B}1-a. La température de surface de la mer
(SST) provient de I'imagerie satellitaire NOAA/AVHRet MODIS. La résolution spatiale est
de 9km. La résolution temporelle est hebdomadaimmposite hebdomadaire) en raison
d’'une couverture nuageuse quotidienne trop impteteans 'Océan Austral. La limite Nord
du Front Polaire est définie par l'isotherme 5°Qaetimite Sud est définie par I'isotherme
4°C (Park et al. 1993, Park et al. 1998).

Les fronts mésoéchelle sont identifiés par l'intédmire des gradients de SST. Pour
ceci, une fenétre glissante de&5ixels appliquée sur les images de SST permeaidaler la

pente (%):
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&BST . BST)
X oy

pente= x 100

Oux est la longitude e est la latitude. Un filtre passe-bas Gaussiergu&lsur une fenétre
glissante de &3 pixels, a ensuite été appliqué sur les pentes paier le bruit de haute

fréquence. Ceci permet de lisser les structuregdles

b. Les données altimétriques

L’anomalie de hauteur de la mer (SLA) a été utdissomme indicateur de la
circulation tourbillonnaire (cf. encadré sur lenmipe de I'altimétrie, Chapitre 1l §B-1-b). A
partir des données altimétriques, et en ne corsidéue la balance entre la force de Coriolis
et le gradient de pression, il est possible deutaldes composantedi(V) des courants

géostrophiques:

g=_9 d(SLA
f oy
\_/:ga(sus)
f  ox

Ou g est I'accélération causée par la gravitést le parametre de Coriolis, @ et dy sont

les distances sur I'axe Est-Ouest et Nord-Sud. itesse géostrophigue, correspondant a

I'amplitude des courants, est obtenue par la soweseorielle:vy =T’ +V* . Les analyses

ont été réalisées a partir de cartes hebdomaadter&sA de 0,3° de résolution.
2) Le suivi télémétriqgue des manchots royaux

Les trajets en mer des manchots ont été étudiagsde&p92 a 'aide de balises Argos.
Contrairement au suivi des rorquals communs daiijdctif était de connaitre les grands
déplacements saisonniers, le suivi des manchotixoge Crozet avait pour but de connaitre
leurs mouvements et leurs zones d’alimentation drg trajets relativement courts. Les
manchots étant suivis sur environ 2 semaines,ifraiate n’'était pas la durée des batteries et

I'acquisition des localisations a alors été beapqaus soutenue. L'intervalle de transmission
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Chapitre 1l Les manchots royaux de Crozet

était de 45s avec une période active/inactive dd_Bippareil pése 208g, soit 1,8% du poids

de I'animal.

Afin de minimiser limpact sur le succes de la ahrction, les manchots étaient
capturés sur la plage a leur départ en mer, sulteraléve du partenaire sur I'ceuf ou le
poussin. Pour réduire le stress de la manipulatiors, de la pose de I'équipement, un
capuchon opaque était posé sur la téte de l'anib@lbalise (PTTs; model Kiwisat 101,
Sirtrack Ltd., Havelock North, New Zealand) étdithahée dans le bas du dos des oiseaux
(Fig. 3.8) de maniére a limiter son impact sur dilgdynamisme (Bannasch et al. 1994). Pour
les mémes raisons, I'appareil est profilé et coyrbér épouser la forme du dos de I'animal.
Les appareils étaient collés sur les plumes avda d&sine a prise rapide époxy et renforcés
au moyen de serreflex. Les animaux étaient désésj@ipeur retour de mer. De 1992 a 2007,

125 manchots ont ainsi été équipés.

Fig. 3.8. Manchot royal équipé d’'une balise.

Afin d’obtenir des informations sur l'activit¢ delopgées des manchots et les
conditions de température dans lesquelles ils éwblules animaux ont été eéquipés
d’enregistreurs de plongées (« Time Depth Recosd€DR) pendant 8 saisons sur la période
1995-2004. Les oiseaux equipés étaient soit aw stawcubation soit en élevage du poussin.
Les TDRs déployés étaient des Mk5 3.0 (95x38x15 g, (Wildlife Computers, USA).

L’intervalle de temps de 6s entre 2 mesures deopd#ur et de température était constant.
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Les profils de température étaient moyennés eatrdescente et la remontée d’'une méme
plongée. La profondeur de la thermocline a éténdefpar le pallier de profondeur la plus

élevée a laquelle la température ne diminue plus.
3) Les effectifs de couples reproducteurs a Crozet

Les comptages des couples reproducteurs sontégales fagcon intermittente a partir
de photographies prises début janvier, périodegaelée les individus reproducteurs sont
aisément indentifiables en raison de leur espacemsgulier au sein de la colonie. Les
premiers comptages datent de 1962. lls sont réalésgulierement depuis 1981 (Delord et al.
2004).

C. Les méthodes

1) Analyse interannuelle des trajets des manchots roya et des

conditions océanographiques

a. Anomalies de température et de position du Front
Polaire

Dans un premier temps, la variabilité environnemlenta été caractérisée par la
température. Une anomalie de température estiv8léa & été calculée dans la zone

principalement prospectés par les manchots (Lodgia0° a 54°E, et latitude 46° a 52°S, cf.
figure 3.11) :

SSTa= SST— SSTnoy

Ou SSWy est la température estivale pour une année domm@ennée de décembre a février,

et SSToy correspond a la moyenne des températures estisatela période d’étude (de

1992 a 2006).

Afin de caractériser la variabilité interannuelle BP, ciblé par les manchots, une

anomalie de position EPa également été estimée sur la zone comprise Ehee54°E :
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FPa = FRy — FRnoy
Ou FR est la latitude estivale pour une année donnéegemme de décembre a février, et
FPmoy correspond a la moyenne des latitudes estivalesaspériode d’étude (de 1992 a

2006). La latitude prise en compte est la limitedNdu FP, définie par I'isotherme de 5°C.

b. Caractéristigues des trajets des manchots royaux

Les anomalies de température et de position durfété confrontées a 2 périodes
décrivant la durée d’activité des manchots au coerdeur trajet. La premiére période est
comprise entre le départ de la colonie et I'arria@eFP (limite Nord définie par I'isotherme
de 5°C). La deuxieme période correspond au tempsg mtanchot est resté au FP (entre la
limite Sud et Nord définies par les isothermegt43°C).

c. Les paramétres démographiques des manchots royaux

Afin d’évaluer les impacts des fluctuations envitementales sur la population de
manchots de Crozet, nous avons utilisé la sériomng lterme du nombre de couple
reproducteur de I'lle de la Possession (Delord.€294). Pour ceci, nous avons considéré les
deux principales colonies, c’'est a dire « Petitenthetiére » et « Jardin Japonais ». Pour
analyser la tendance globale de la population, maasns combiné les comptages avec les
années manquantes des deux colonies en utilisamodele de régression log-linéaire avec
une erreur de type Poisson a lI'aide du programifierds and Indices for Monitoring Data »
(TRIM, Pannekoek and van Strien, 1996) (cf. Deletdal. 2004 pour une description plus

détaillée de cette méthode).

2) Analyse des mouvements des manchots royaux et désustures

mésoéchelle

Les phases de déplacement et de recherche alimeeatdive sont définies sur la base
des vitesses calculées entre les localisations essimes (Bost et al. 1997). Cette
décomposition est donc basée sur le principe gsieépgsodes de recherche active sont
caractérisés par une diminution de I'activité homiale, i.e. une diminution de l'activité de
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déplacement. Celle-ci est remplacée par une augimamtle |'activité verticale, i.e. I'activité

de plongée, qui se traduit alors par des vitessbies. Sur cette base de vitesse instantanée,
comparée a la moyenne des vitesses de tout I¢ trajs phases se distinguent: (1) flzase

de transit, correspond au déplacement de la colonie jusquamier épisode de
ralentissement. (2) Lphase centralecomprend la partie du trajet entre le début dunpee
épisode de ralentissement jusqu’a la fin du dedgpesode (la phase centrale peut ne présenter
gu’'un épisode de ralentissement). Durant cettegbastrale, legpisodes de ralentissement
sont séparés entre eux par épsgsodes d’accélérationdes épisodes de ralentissement sont
définis par une moyenne mobile de 5 vitesses ssiassinférieure a la moyenne des vitesses
du trajet. (3) Laphase de retourcorrespond au retour a la colonie, a la suite elunidr
épisode de ralentissement.

a. Relations avec les zones frontales mésoéchelle

Le but était d’examiner le role des zones frontalass la stratégie de recherche
alimentaire des manchots royaux. Pour ceci, I'hlypsé suivante a été testée: les épisodes de
ralentissement de la phase centrale des mancinoisateur d’'une recherche intense, sont
associés a des gradients de température plus ébpweeles autres phases. A chaque
localisation est donc attribuée le gradient de tnawpire le plus proche a partir des grilles

hebdomadaires de 9km de résolution.

b. Relations avec les courants mésoéchelle

Une premiére analyse a concerné les mouvementsneashots par leur direction
réelle (et non apparente) en comparaison de latagiredu courant dérivé des anomalies de
hauteur d’eau. En effet, la direction apparente meschots entre 2 localisations est la
résultante du mouvement réel de I'animal et du recwent des masses d’eau dans lesquelles

il évolue, i.e. les courants. Le mouvement réehdnchot, défini par les parametregs (sur
'axe Est-Ouest) e, (sur 'axe Nord-Sud), est donc calculé en retilantomposante liée

aux courants, définie par les parametiggsur I'axe Est-Ouest) af. (sur 'axe Nord-Sud):
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Les vecteurs totaux sont calculés pdii® +v?). L'angle formé par les vecteurs du

courant et du mouvement réel du manchot est appealéviation angulaire (Fig. 3.9). Cette
déviation entre la direction réelle du manchot etecdu courant sous-jacent est comprise
entre 0° et 360°. Une déviation comprise entret(308 et entre 270° et 360° correspond a
des directions dites similaires. A linverse, unévidtion comprise entre 90° et 270°
correspond a des directions opposées. Ces 2 sitgabint été distinguées car une direction
similaire se traduit pour I'animal par une forcenglde méme sens du mouvement du manchot

alors qu’une direction opposée représente une faotre le mouvement du manchot.

@

Comparaison
des
directions
Direction Direction
similaire opposée
U. >0 90° U- <0

Direction réelle

T \7 Localisation
uRVR Argos
OO
@ ¢
1
Correction '
du \
courant N

Direction apparente 270

UAA

Fig. 3.9. Calcul de la déviation angulaire (en &ge) entre la direction réelle de nage du
manchot et celle du courant géostrophique sous{ace

Le rdle des courants sur les phases de recherichensdire des manchots a également
été examiné. Sachant que les courants sont plenses sur le bord des tourbillons,
'hypothese suivante a été testée: les épisodesaldatissement de la phase centrale des
manchots, indicateur d’'une recherche intense, assdciés a des courants plus intenses (i.e.
au bord des tourbillons) que les autres phasetague localisation est attribuée la mesure de
courant le plus proche a partir des grilles hebdiaitas de 0,3° de résolution.
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D. Résultats

La série des suivis Argos des manchots de Crogetrais d’examiner les interactions
avec leur environnement marin & 2 niveaux. La peeenianalyse présente la variabilité
interannuelle de I'environnement et l'ajustemens dejets des manchots, ainsi que les
impacts sur la population (cf. annexe 3). La demeénalyse étudie les mouvements et la
stratégie de recherche alimentaire par rappogdaiVité tourbillonnaire, estimée par les zones
frontales et les courants mésoéchelle (cf. anndxes5).Les résultats présentés ici font
référence aux articles placés en annexe 3 (pour fialyse interannuelle) et en annexe 4 et

5 (pour I'analyse mésoéchelle).

1) Variabilité interannuelle des trajets des manchotgoyaux et des
conditions océanographiques

- Suivi des conditions océanographiques

La région prospectée par les manchots montre warelgrvariabilité des conditions de
température mesurée par les satellites (Fig. 3.5 fluctuations de position du FP sont
fortement reliées aux conditions de températuresdue les températures augmentent, le FP
est déplacé vers le Sud. En plus de cette vat@biln événement exceptionnel s’est produit
en 1997. Cet événement est une forte augmentatonadtempérature associée a un
déplacement important du FP vers le Sud, i.e. oigi¢ment de Crozet. Pendant I'année
1997, les eaux étaient plus chaudes de plus de@d&ssus de la moyenne de 1992 a 2006.
Le FP était a 590km de Crozet en janvier 1997 alres la distance moyenne du FP en

janvier est de 270km, soit une distance multipti@eplus de deux.

A plus large échelle que la zone prospectée pambaschots (50°/54°E, 46°/52°S),

~

cette anomalie chaude de 1997 concerne le bass®raeet en entier, de 35° a 80°E en

longitude et de 30° a 55°S en latitude. Elle enwedo donc la zone de Crozet et est

probablement a l'origine de I'éloignement anormalFdP vers le Sud.
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Chapitre 1l Les manchots royaux de Crozet

Month:s 02 Year 1997
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Fig. 3.10. Séries des anomalies de température ldansne prospectée par les manchots
(50°/54°E, 46°/52°S), et des anomalies de positionFP calculée par la latitude estivale
moyenne de I'isotherme 5°C entre 50 et 54°E (e lhascarte des anomalies de température
correspond a I'événement chaud de 1997 (en haut).
- Suivi horizontal des manchots

La figure 3.11 illustre I'ensemble des trajetsaepbsition moyenne du FP polaire pour
chaque année de suivi des manchots. Ce suivi phue confirme la fidélité des manchots a
leur zone d’alimentation estivale pendant la péridé reproduction. En effet, les manchots

ciblent le FP, et les variations de position dud&tcompagne de variations des distances
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parcourues par les manchots. Pour 'année 199R lizes éloigné au Sud de Crozet est ainsi
associé aux trajets les plus longs en termes tiendis a la colonie et de latitude atteinte. Par
comparaison, le FP est proche de Crozet pendaranieses relativement « froides », et les

trajets sont tres courts (par exemple en 2006).
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Fig. 3.11. Série interannuelle des trajets Argasrdanchots royaux et des positions du FP de
1992 a 2007. Les 2 traits indiquent les limites dN@sotherme 5°C) et Sud (isotherme 4°C)
du FP.

En plus de la distance parcourue par les manchatst intéressant d’examiner le
temps passé par les manchots en élevage pourdejdaur zone d’alimentation et le temps
gu’ils y passent. Ces parametres sont examinéslation avec les variations de la position
du FP dans la figure 3.12. Selon une relation Ireéaes nette et significative (p<0,01), les
manchots mettent d’autant plus de temps pour mjeite FP que celui-ci est éloigné de
Crozet. Sachant que la vitessg ¢st une fonction de la distanad) et du tempst) selon
v=d/t, cette relation linéaire signifie que les manchwsvarie pas leur vitesse pour atteindre
le FP, qu’il soit éloigné ou proche de Crozet. €mtion suivante décrit le lien, également fort
et significatif (p<0,01), entre le temps passélpamanchots au niveau du FP et sa position.
Les manchots passent ainsi plus de temps au nokedtP lorsque celui-ci est éloigné. En
prenant 2 années contrastées, ces relations sgstatipar un trajet de 3 jours pour atteindre
le FP et un temps de résidence au niveau du FPjaes3 En 1997, les manchots ont mis 8

jours pour atteindre le FP et ils y ont résidé ple® jours.
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Temps de la colonie au FP (jours

Temps au FP (jours)
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Latitude du FP (Sud)

Fig. 3.12. Temps passé par les manchots en élgy@geatteindre le FP en fonction de la
position du FP (en haut), et temps passé au nigedtP en fonction de la position du FP (en
bas) (moyennezécart-type).

- Suivi vertical des manchots

Aprés avoir décrit I'activité horizontale des ttajeles manchots, il était important
d’avoir des informations sur l'activité verticale!activité de plongées a donc aussi été
examinée en fonction de la variabilité interanraeles conditions océanographiques. La
profondeur moyenne de plongées des animaux égpqésune année donnée a été comparée
a la profondeur de la thermocline pour cette mémeee, sur la période 1995-2004 (Fig.
3.13). Il a en effet été établi que les manchotmgaient préférentiellement a la base de la
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thermocline au cours de leurs plongées alimentdCearrassin & Bost 2001). La relation
significative (p< 0.01) indique alors que la pradenr moyenne de plongée des manchots
augmente avec I'enfoncement de la thermocline dansolonne d'eau (Fig. 3.13). Une
différence maximum de 50m des profondeurs de plngérespond a une différence
équivalente au niveau de la thermocline. Méme siprédateurs sont capables d’atteindre de
grandes profondeurs (300m), I'enfoncement importdmtla thermocline certaines années
comme en 1997 signifie pour les manchots un effegplongée plus important.
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Fig. 3.13. Profondeurs moyennes des plongées aidande la profondeur moyenne de la
thermocline sur de 1995 a 2004.
- Suivi démographique : Impacts sur la population

Pendant la série des suivis Argos entre 1992 &d,28(opulation a présenté de fortes
fluctuations (Fig. 3.14). Elle voit en particuliers effectifs de couples reproducteurs chuter
brutalement en 1998, soit 1 an apres I'événememictile 1997. Cette chute représente une
diminution d’environ 60000 a 35000 couples reprdducs, soit une chute de 40%.
Auparavant, la population avait atteint un seuibbablement en raison de l'effet densité-
dépendance (Delord et al. 2004), malgré une vanatiaturelle autour de ce seuil. Les

effectifs sont restés bas pendant 4 ans avant d&none remontée jusqu’en 2004.
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Fig. 3.14. Séries des anomalies de température ldamsne prospectée par les manchots
(50°/54°E, 46°/52°S), et du nombre de couple repectalrs a Crozet (moyennezécart-type).

2) Les relations entre les mouvements des manchots Edctivité

mésoéchelle

a- Les relations avec les zones frontales mésoéchelle

La figure 3.15 présente I'exemple d’un trajet c&estique de manchot, présentant les
vitesses, les mesures de SST et les gradients He@&spondant a chaque localisation. Le
trajet est composé des différentes phases, et noatndes épisodes de ralentissement de la
phase centrale, indicateurs d’'une recherche almrenplus intense. Ce trajet démontre que,
malgré un trajet vers le FP, les épisodes de iatmment ne correspondent pas
systématiqguement aux eaux les plus froides. Cepéndas épisodes correspondent a des

gradients de température plus élevés que la plesartit.
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Fig. 3.15. Parameétres mesureés lors d’un trajet a@ecimot (a) vitesse de nage calculée par une
moyenne mobile sur 5 localisations successivedigiee pointillée est la vitesse moyenne),
(b) température, SST (la ligne pointillée représdatlimite Nord du FP) et (c) gradients de
température (gSST). Les barres grises indiquengpésodes de ralentissement de la phase
centrale.

Lorsque I'ensemble des trajets (N=43) est analls®,résultats indiquent que les
épisodes de recherche intensive, sous forme detisslement pendant la phase centrale,
correspondent a des zones de gradients de temmésagnificativement plus importants que
ceux rencontrés pendant les déplacements. Cescdapats comprennent les phases de

transit et de retour, mais aussi les épisodes élé@ation de la phase centrale (tableau 3.1).
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Trip phases gSST (%) tbst
(vs slowing-down

episode}p
Transit 2.13+1.28 P <0.001
Central
Slowing-down episodes 2.95 +1.80
Speedup episodes  2.65+ 1.61 P =0.023
Return 2.19+1.36 P <0.001

Tableau 3.1. Gradients de température (gSST, mepswart-type) de I'ensemble des trajets.

Les épisodes de ralentissement ont lieu préfiémrhent au voisinage ou a
lintérieur du FP (Fig. 3.16). Cependant ces rasseiments peuvent également intervenir
entre la colonie et le FP. Les zones frontales gddsglle sont générées par l'activité
tourbillonnaire, plus intense au niveau des frofSA et FP). Cette activité mésoéchelle
module donc la distribution des masses d'eau a é@uvbsile, expliquant I'importante
irrégularité du FP (Fig. 3.16)

T I S e e I — L
A
FSA . 125
v N
ec -, " ' )
J
i
R 4 o ©
€L L
E : L
IS - Nl k75 W
- 4
S'C 3 =
i Z 1
| 9
Lo
50 1 5
=
% - 2.5
E
i - ]
- : il
P e e
4°C 40 &1 &1 52 63 54
Longitude °E

Fig. 3.16. Trajets simultanés de manchots supespas& gradients de température. Les
régions hachurées indiquent le Front Subantarciig8@) 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 agemanchots sont en moyenne d’'un
ordre de grandeur plus élevé que l'intensité desasus (tableau 3.2). Pendant les épisodes
de ralentissement, les courants rencontrés pamiaschots sont significativement plus
intenses que lors des phases de transit et derréiosont également plus intenses que lors
des épisodes d’accélération de la phase centrake gtadients élevés de température et les
courants intenses sont caractéristiques des conslitphysiques du bord de tourbillon
(tableaux 3.1 et 3.2). Les manchots sont, par cues#, particulierement associés a ces

zones de bord de tourbillons pendant leur rechartbasive de nourriture.

Trip phases Swimming U-test Current U-test
speed (km.H) (vs slowing- speed (vs slowing-
down episodds  (km.h?) down episodgs
Transit 58+4.0 P <0.001 0.23+0.14 P <0.001
Central
Slowing-down episodes 3.9 + 3.6 0.31+0.18
Speedup episodes 57+4.1 P <0.001 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. Moyennetécart-type des vitesses de dag manchots et des courants sous-
jacents de toutes les localisations de I'enseméxdetichjets.

Les statistiques circulaires montrent que, sursinble des trajets, la majorité (74%)
des manchots présentent une direction similairella du courant pendant la phase de transit
alors que la tendance semble inverse a la phaserrg89%) (Fig. 3.16). Pendant la phase
centrale, les épisodes de ralentissement ne pefgentcune tendance (53%) relativement a la
direction des courants. En revanche, les manchita aouveau tendance (63%) a se diriger
dans le sens des courants sous-jacents durantpissdés d'accélération. Les manchots
semblent donc nager avec le courant a la fois geurendre sur les zones d’alimentation,
c'est-a-dire vers le Sud en direction du FP, mgadednent pour se déplacer entre les épisodes
de recherche active. A [linverse, les manchots mameé a la colonie nageraient

majoritairement a contre-courant.
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- Influence du stade de reproduction

Nous avons ensuite sépareés les stades d'incubettidélevage du poussin (Fig. 3.17)
pour évaluer si la contrainte énergétique, moirevé&d pendant l'incubation que pendant
'élevage du poussin, peut influencer ces compoetgm Tout d’abord, les manchots en
incubation présentent d’avantage d’épisodes datiagement pendant la phase centrale que
les manchots en élevage. Les manchots en incubaticaient ainsi plusieurs épisodes de
recherche active alors que les manchots en élenagee concentrent que sur un épisode,
probablement du fait de la contrainte de tempsohtque la différence majeure entre les
manchots pendant l'incubation et I'élevage s’obsdors de la phase retour ou les manchots

en élevage semblent davantage nager a contre ¢auates manchots en incubation.

La figure 3.18 illustre les relations obtenuesrenltes trajets et les courants
tourbillonnaires, malgré les vitesses des mandbiets supérieures a celles des courants. Les
trajets montrent ainsi que les manchots nagenemgfiellement dans le sens du courant
pendant la phase de transit et les épisodes d&atién, quelque soit le stade de
reproduction. Les mouvements de recherche intensitgés sur le bord des tourbillons, ne
semblent pas tenir compte de la direction des odswrda phase de retour a la colonie est
directe et en ligne droite. Lors du trajet retdes, manchots ont donc tendance a se retrouver
en sens opposé des courants qui étaient aupadaasie méme sens que les mouvements de

transit et d’accélération.
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Fig. 3.17. Fréquences circulaires des déviatiogsilaires entre la direction réelle du manchot
(sur toutes les localisations des 43 trajets) k¢ ol courant sous-jacent pour les stades de
d’incubation et d’élevage du poussin a différemtieases du trajet (a) transit, (b) accélérations
et (c) ralentissements de la phase centrale ete{dur. Pour chaque calcul de déviation, la
direction de référence (=0°, désignée par la flpakst celle du manchot, et les lignes
pointillées séparent les directions similairespgiasées.
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Fig. 3.18. Exemples de 2 trajets (1 en haut et haesi). Chaque segment du trajet, superposé a
la carte des anomalies de hauteur de la mer (StAg< courants, correspond a une situation
hebdomadaire. Les localisations indiquées par daste représentent les épisodes de
ralentissement. La fleche blanche indique la dioactu trajet et I'étiole indique la position
de Crozet.

E. Discussion

1) La fidélité interannuelle des manchots royaux de Qyzet au Front

Polaire

En été, les manchots royaux de Crozet montrentfigiédité marquée pour le FP
pendant leur voyage alimentaire (Bost et al. 199dinet et al. 1997, Charrassin & Bost
2001). Cette fidélité au FP se retrouve par ailecnez la majorité des populations de
manchot royal distribuées autour de I'Antarctiqeeg( Bost et al. sous presse). Le suivi
satellitaire des manchots réalisé depuis 1992 anmhom ajustement interannuel remarquable
dont font preuve les manchots face a la variabiléda position du FP, et en particulier lors

d’'un événement environnemental exceptionnel (Bostl.een préparation, annexe 3). Cette
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fidélité est probablement liée a I'habitat de leprsies préférentielles. En effet, de fortes
biomasses de myctophidés ont été mesurées au niesafronts qui entourent Crozet au
Nord et au Sud, respectivement le FSA et le FPH&abv et al. 1996). La stratégie des
manchots est donc basée a la fois sur des biométsases de leurs proies, trouvées au
niveau des fronts, mais aussi sur une accessibitittue des proies au niveau du FP. Le
preferendum thermique peu profond auquel sont &stes myctophidés induit un effort de
plongée moindre pour les manchots au niveau dunFebomparaison du FSA (Charrassin &
Bost 2001). L'importance de I'accessibilité a laseurce, facilitée au niveau du FP, explique
les relations obtenues entre les temps des trafei®loignement du FP. Les relations
montrent une trés nette corrélation positive ala pour le temps passé pour atteindre le FP,
mais également le temps de résidence au niveauPduCEs relations indiquent que les
manchots mettent d’autant plus de temps pour dtteile FP, et qu'ils y résident d’autant
plus longtemps, que celui-ci est éloigné de Cra2eti signifie que les animaux mettent plus
de temps a reconstituer les réserves énergétiqpumaide FP est éloigné. On en déduit que les
manchots peuvent difficilement s’adapter a des éw&mts exceptionnels comme celui de
1997. En effet, a vitesse constante et en raison témps de résidence proportionnel a
I'éloignement du FP, les manchots doivent ajustdemmps et la distance de trajet en mer. Sur
le plan vertical, I'activité de plongée est direntmnt reliée a la thermocline, ou les manchots
trouvent leur proie (Charrassin & Bost 2001). Ufoecement de la thermocline signifie donc
pour les manchots un enfoncement des proies dacdane d’eau. Cet approfondissement
des proies se traduit pour les prédateurs par ctngté de plongées accrue pour les atteindre.
Un réchauffement des eaux de surface implique demcseulement un éloignement du FP,
mais aussi un enfoncement de la thermocline. Céstsetombinés ont d’importantes

conséquences sur l'activité horizontale et vertichds manchots royaux.

Cette stratégie de fidélité au FP pour l'alimemtatdes manchots peut donc se révéler
un désavantage dans le cas d’événement excepticonghe celui de 1997. La zone de
réchauffement a concerné une large région, detuda8 tropicales jusqu’aux régions
océaniques polaires en englobant Crozet et la poospectée par les manchots. En effet,
I'épisode anormalement chaud a doublé la distamcéadcolonie au FP et a approfondi la
thermocline d’environ 30m par rapport a la profamdmoyenne sur 'ensemble des années.
Ces conditions environnementales ont conduit lesnaumx a augmenter leurs dépenses
énergétiques. La plupart des oiseaux ont abandturéreproduction en cours. De telles

difficultés d’approvisionnement ont été renforcges une banquise (zone d’alimentation
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hivernale des manchots) anormalement peu étendiver’précédent. La conjugaison de ces
facteurs a été fortement négative pour la survie danchots puisque une forte diminution
des effectifs s’est produite a la suite de cet ém@ant. La conclusion de cet événement est un
épisode de mortalité massive des adultes repraghscpriisque les effectifs de la population
sont restés a un faible niveau pendant 4 ans, iceogespond au temps de recrutement, i.e.
'age de premiére reproduction des manchots. Laulatipn des manchots royaux semble
donc pouvoir se remettre de cet événement exceyipmais des répétitions successives de
tels événements ne permettraient pas a la popuolatize croissance suffisante pour

compenser les chutes d’effectifs.

2) Mouvements des manchots de Crozet en relation avéactivité

mésoéchelle

Les zones frontales mésoéchelle semblent créer cdasditions particulierement
favorables a la recherche alimentaire des mancbgtux (Cotté et al. 2007, Trathan et al.
2008). Les gradients de température sont supénmundant la phase centrale en comparaison
des phases aller et retour. lls sont égalementigupg pendant les épisodes de ralentissement
en comparaison des épisodes d’accélération deaseptentrale, globalement située au niveau
du FP. Comme pour les cétacés, les zones fronsales probablement des zones ou les
manchots trouvent leurs proies de facon agrégés.pbessons (myctophidés) sont pourtant
des organismes mobiles et ils ne sont pas adveldés les zones frontales (zone de
convergence) au méme titre que les organismes tplagqoes. Cependant ils sont
certainement attirés par les concentrations enlanofn dont ils se nourrissent (Pakhomov
et al. 1996). Les manchots augmentent leur actidgtéecherche en diminuant leur vitesse au
niveau de zones ou les courants sont relativemganses. Ces animaux concentrent, par
conséquent, leur activité de recherche alimentairbord des tourbillons plutét qu'au centre
ou les gradients de température et les courantsfaidies. Les manchots nagent dans le
méme sens que les courants pendant la phase dé ghtes épisodes d’accélération de la
phase centrale. Cette tendance disparait pendamallientissements et le retour a la colonie.
Pendant qu’ils se déplacent, les manchots peuvsstt an avantage des courants pour
augmenter leur vitesse de nage. En effet, les nmasi@oivent rapidement reconstituer leurs
réserves énergétiques et stocker la nourriture pauramener rapidement au poussin
(Kooyman et al. 1992). Nager avec les courantsesgmtent également un gain énergétique

supplémentaire en diminuant I'effort de nage. Cén gast non-négligeable puisque les
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animaux qui partent en mer viennent de jelner pgnglasieurs semaines afin de couver ou
de nourrir le poussin. Les courants peuvent fouume aide aux manchots pour qu’ils
progressent vers le FP et qu’ils atteignent rap&l@nune zone frontale favorable dans ce
contexte dynamique a mésoéchelle au voisinage dintarieur du FP. Cette activité
mésoéchelle génere, par conséquent, des zoneslitama la fois pour les déplacements et
pour I'alimentation des manchots dans la régiofrBull est important de noter que, pendant
la phase de transit et les accélérations de laepbastrale, les relations obtenues avec les
gradients de température et les courants sontéesas Ces accélérations sont donc bien des
déplacements, caractérisés par des mouvementsatehats dans le sens du courant et des
faibles gradients de température, d’un épisodeatimtissement a un autre. Plus simplement,
ces accélérations sont des épisodes de déplacemieatle bord de tourbillons voisins. Les
accélérations présentent par conséquent les mémepretés » que le transit de la colonie

jusqu’au premier ralentissement.

La plus forte proportion de mouvements contre msrants en phase de retour chez
les manchots en élevage, en comparaison des manehoincubation, s’explique par des
trajets différents. En effet, les différentes cairites pour les deux stades de reproduction
impliquent des trajets de type boucle (« loop »)dat I'incubation et de type aller—retour
rectiligne (« commuting ») pendant la phase d'é&evéBost et al. 1997, Charrassin & Bost
2001). Pendant la phase d’élevage, les manchoteig au maximum une unique période
d’alimentation. Le trajet retour est donc trés skale au trajet aller, mais en sens inverse. Si
'animal a tendance a nager avec le courant peridaitase aller, il se retrouve alors face aux
courants au retour. Une telle flexibilité du contparent de recherche a été proposée par
Hays et al. (2006). Ces auteurs ont décrit le @sswbyages longs post-reproducteurs des
tortues, pendant lesquels ont été observées agmons contrastées entre le trajet du prédateur

et son environnement.
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DISCUSSION GENERALE




Ce travail de thése est basé sur I'étude de dequestge prédateurs marins supérieurs,
les cétacés en Méditerranée Occidentale, et lexchogs royaux de Crozet, situé dans la
partie Australe de I'Océan Indien. Malgré des cyctle vie et des environnements trés
contrastés, des résultats similaires ont été obtehaz les cétacés et les manchaojsTqut
d’abord, nous avons mis en évidence que les irtterac entre les prédateurs et leur
environnement obéissent a des processus biologigugshysiques a plusieurs échelles
spatiales et temporelles. En Méditerranée Occitlsntas suivis Argos et les observations
annuelles ont apporté des éléments de réponsesrtanis sur les grands schémas de
distribution saisonniers des cétacés, en particdlierorqual commun et du dauphin bleu et
blanc. Le suivi Argos des manchots royaux sur 1§ aonstituant la plus grande série de
suivis en mer de prédateur, a permis de quantiigrstement interannuel des manchots a
leur principale zone d’alimentation, i.e. le FHi) (Ensuite, ces prédateurs paraissent
particulierement associés aux parametres oceéarfuguegs indicateurs des structures
(sub)mésoéchelle pour s’alimenter et pour se déplac'originalité de ce travail tient
beaucoup aux interactions avec les tourbillongeffilaments, jusqu’alors trés peu abordées
dans I'étude des facteurs environnementaux inflaenlkes prédateurs marins. La discussion
de ces principaux résultats s’articule, par consgfjuen deux parties. La premiére partie
discute les avantages de l'approche multidiscipnat des analyses échelle-dépendantes
dans le but d’étudier les interactions entre larithistion et les trajets des prédateurs avec les
processus océanographiques. La deuxieme partiedebles mécanismes physiques et
biologiques (sub)mésoéchelle influencant la digtitn et les trajets, et les conséquences sur

les stratégies d’acquisition des ressources deRpérs marins supérieurs.

A. Importance de I'approche multidisciplinaire pour étudier
les relations échelle-dépendantes entre les prédate urs

marins et I'environnement

1) Des méthodes adaptées a I'étude échelle-dépendadés habitats

des prédateurs supérieurs

Les études multidisciplinaires fournissent le plgsuvent un « instantané »

correspondant a une situation donnée de I'écosyst@riele et al. 2000, Johnston et al.
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2005, Friedlaender et al. 2006, Tynan et al. 20083. écosystemes des moyennes et hautes
latitudes présentent pour la plupart une large gardelvariabilité, comme c’est le cas pour la
Méditerranée et pour la zone Australe. Cette vidit@dbne peut étre complétement
appréhendée par ce type d’échantillonnage ponctielcomplémentarité des approches
adoptées dans ce travail (i.e. approche descriptivedélisation, suivi satellitaire des
animaux, méthodes automatiques de détection destugtes (sub)mésoéchelle)) a été
nécessaire pour comprendre les interactions emfreptédateurs et leur environnement a
plusieurs échelles. L’échantillonnage répété desendations des cétacés couplé aux
parameétres océanographiques a partir des navireppaftunité s’est ainsi révelé

particulierement pertinent.

L’échantillonnage par les navires d’opportunitéserite cependant des limitations: 1)
Les profils obtenus sur un seul axe de I'espa@sté-dire la ligne de transect) ne détectent
gue les gradients dans I'axe du transect. Les gnésliperpendiculaires a I'axe du navire ne
peuvent étre détectés. Par conséquent, il est peaéable de coupler ces gradients
unidirectionnels aux gradients omnidirectionnelsvenant des mesures des satellites. 2) En
raison de la nature méme de I'« échantillonnagembaotunité », il n’est pas possible de cibler
les structures les plus marquées sur les imagedliteaes du Bassin Occidental. C’est
pourgquoi nous n'avons pu échantillonner les tolobd Algériens les plus marqués et de plus
longues durées (au moins I'année d’échantillonnag@hblables a ceux décrits et suivis sur 3
ans par Puillat et al. (2003). De tels tourbilloétient présents pendant notre année
d’échantillonnage dans la partie Est du sous-basdgérien. En effet, les tourbillons
échantillonnés lors des transects étaient des itlmnd de plus faibles durées (quelques

semaines), rarement re-échantillonnés d’une tréeeisune autre.

Les méthodes adoptées pour I'étude des cétacésletdenvironnement ont été trés
complémentaires. Dans le cas des navires d’opptétuiobjectif était le suivi répété des
interactions entre la distribution des animauxaetdriabilité des conditions océanographiques
sur une méme zone. Le choix était donc porté smotee d’étude. Dans le cas du suivi Argos
des rorquals communs, comme dans celui des manah@sx de Crozet, I'individu est au
centre de la méthode. Le choix n’est donc plusépetr le zone d’étude, mais sur le suivi
individuel des animaux et leur trajet quelle qui korégion prospectée. La combinaison des
méthodes de suivi d’'une zone et du suivi individdek prédateurs est particuliérement

pertinente. Dans le cas des manchots royaux, Vigetde plongée et la température en
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profondeur étaient également enregistrées en astrdjets de surface. Les informations
provenant de ces profils de plongées sont tresrirapi@s puisqu’elles indiquent les relations
entre la variabilité de la structuration de la cwle d’eau et le comportement de plongée des
manchots lors de leurs recherches alimentaires.tr@ail a donc mis en évidence la
pertinence de I'approche multidisciplinaire par wmalyse des structures océanographiques
et de la distribution, des trajets et du comportentes prédateurs a plusieurs échelles, de
linterannuelle a la submésoéchelle. Cet objedtif également celui du programme TOPP
(« Tagging Of Pacific Pelagics ») du Recensementadéie Marine (« Census Of Marine
Life », CoML), qui vise a mieux comprendre l'utdison de I'habitat pélagique par les
vertébrés et les grands céphalopodes du Pacifiqud. \Ce programme a utilisé toute une
gamme de marques électroniques pour détermineridtibdtion et le comportement
d’'organismes pélagiques. Les animaux marqués oale@gnt servi de « profileurs »
océanigues autonomes pour améliorer les obsergatayes pour I'océan du large (Block et
al. 2003).

2) Les habitats échelle-dépendants chez les cétacésMiediterranée

Occidentale et les manchots royaux de Crozet

Les fortes valeurs explicatives des modéles obteous les deux especes de cétacés
proviennent probablement du fait que la variabitigs densités de cétacés est correctement
estimée par les variables environnementales aepitsséchellesA large échelle, les rorquals
communs et les dauphins bleu et blanc sont glolaiemetrouvés dans le circuit antihoraire
de la partie Nord, alors que les dauphins commansexclusivement localisés dans le sous-
bassin Algérien. A plus fine échelle, les habitgmblent différer, les rorquals préférant les
zones relativement froides, et les dauphins bleblatc, les zones productives. Chez les
manchots, les variations interannuelles des temme® distances de trajets ainsi que leur
activité de plongées sont remarquablement proporétbes aux variations de
'environnement, en particulier au FP. Cet ajusteirse vérifie dans le cas d’'un événement
extréme dont les importantes répercussions se emsjusqu’au niveau de la population.
Malgré des habitats a grande échelle trés différdas cétacés de Méditerranée Occidentale
et les manchots royaux de Crozet se situent dangates de fort dynamisme provoquée par

la dynamique de (sub)mésoéchelle.

127



Les interactions a grande échelle, décrites enildétms les chapitres Il et I,
correspondent globalement aux habitats des prdies. ajustements de distributions des
prédateurs aux variations saisonnieres des massas dnt été rapportés dans le cas des
thons au niveau des cétes Californienne (Schaef@t 2007). Comme le suggére également
nos résultats, I'ajustement de la distribution duai une affinité pour une région présentant
une importante disponibilité de proies. La fidéli&s rorquals et des dauphins pour la partie
Nord du Bassin Occidentale et la forte affinité denchots royaux au FP sont des stratégies
pour s’alimenter sur des biomasses importantes méep en minimisant la dépense
énergétique. C’est probablement la raison pourdigues cétacés sont plus présents a
lannée dans la partie Nord du Bassin. lls troulsta des conditions favorables
d’alimentation, mais aussi pour d’'autres activitésnme la reproduction, ne nécessitant pas
de migration. C’est également la raison pour ldguiels manchots ciblent le FP plutét que
FSA. Ce front présente pourtant des biomasses ideqns aussi importantes mais elles sont
situées plus en profondeur (Pakhomov et al. 198KBgs sont donc moins accessibles pour
les prédateurs qui doivent fournir un effort suppdétaire lors de la plongée (Guinet et al.
1997). Les interactions (sub)mésoéchelle concerndatvantage les phénomeénes
d’augmentation locale d’abondance des proies etdeucturation (Rodhouse et al. 1996, Nel
et al. 2001, Johnston et al. 2005, Hyrenbach €2Cfl6). Pour toutes les espéces considérées
dans cette étude, nos résultats montrent claireiemportance des zones de gradients
horizontaux élevés en surface qui définissent l@seg frontales (Sims & Quayle 1998).

L’activité d’alimentation des prédateurs est domtedment reliée a ces structures.

3) Comparaison méthodologique des échelles de recheech

alimentaire des prédateurs

Les techniques d’analyse de la structure spatialaeddistribution ou d’'un trajet
permettent également d’identifier les échelles tdliaction avec I'environnement. L'analyse
fractale est une méthode qui utilise la dimensraotale en mesurant les changements dans la
tortuosité d'un trajet sur plusieurs échelles, fisgant ainsi des éléments sur le
comportement des animaux dans un environnement legmiérarchique. Cette analyse
fractale, menée aussi sur les oiseaux marins (Etitzl. 2003), montre que les prédateurs
ajustent leur trajet en fonction de la distributapatiale hiérarchique des ressources en proies
et des facteurs environnementaux. Le trajet d’uqual commun équipé au large du Golfe du

Lion a démontré des changements de comportemehiséeqrs échelles a I'aide de cette
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analyse (Mouillot & Viale 2001). En accord avec mésultats sur la (sub)mésoéchelle, cette
analyse, menée sur un trajet uniquement, a étératée par les auteurs comme une réponse
aux phénoménes d'agrégation des proies dans unengaitéchelles de 5 a 200km. Leur
dimension fractale proche de 1, indique que leuar@doptait un comportement de recherche
avec une alternance de grands déplacements endigite et d’épisodes de sinuosité. Nous
n'avons pu mener cette analyse fractale sur legsssatellitaires des rorquals en raison d’'une
résolution insuffisante des données. La méthodEird Passage Time (Fauchald & Tveraa
2003, Pinaud & Weimerskirch 2005), analysant égal@ma sinuosité d'un trajet, permet
d’évaluer les échelles d’interaction des animauecaleur environnement physique et
biologique. Elle est basée sur des comportementecterche active, appelée recherche en
zone restreinte (area-restricted search, ARS). Gdsealbatros étudiés dans la zone Australe
de I'Océan Indien, cette recherche en zone regtredst de l'ordre de la centaine de
kilometres, attribuant ainsi les interactions de céseaux aux phénoménes meésoéchelle
(Pinaud & Weimerskirch 2005). Enfin, les géostajists, et particulierement I'analyse de
krigeage, constituent une approche différente engrt en compte la structure spatiale d’'une
distribution. La portée de cette structure estinf@mation particulierement intéressante, car
elle correspond a la distance maximum a laqueliex gmints sont corrélés. Cette analyse,
menée par Dubroca et al. (2004), Dubroca (200M)ogtestiez et al. (2006) sur la compilation
d’observations de rorqual commun dans la partiedNdu Bassin Occidental, montrent
'existence de deux portées (80 et 160km). Cesamiggts correspondent grossierement a la

dimension des phénoménes mésoéchelle.

Toutes ces approches, en Méditerranée comme daoesdaAustrale, soulignent ainsi
limportance de la moyenne échelle pour l'activitimentaire des prédateurs. Cependant,
encore trés peu d'études ont cherché a comprengie gont les mécanismes d’interactions
entre l'activité de moyenne échelle et les prédataunarins. La seconde partie de cette

discussion présente quelqgues mécanismes impogaeatsuggérent nos résultats.
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B. Influence des tourbillons et des filaments sur | es

stratégies d’approvisionnement des prédateurs marin S

1) Les mécanismes des structures (sub)mésoéchelle

a. Stimulation biologigue et effets structurant de la
(sub)mésoéchelle

Les interactions des prédateurs avec les phénondyresmiques obtenus dans ce
travail suggérent que les processus de (sub)mésigcjpuent un rdéle important sur
I'écologie alimentaire des prédateurs. Précédempilegtiait évoqué que cette influence était
double, par un effet structurant du milieu marifoetpar la stimulation biologique le long de
la chaine trophique (e.g. Flierl & McGillicudy 200&ependant, nos résultats ne permettent
pas de faire la distinction entre I'effet de lansilation biologique liée au tourbillon et le
simple effet structurant de la ressource. Cettémtihciation est d’autant plus difficile a
établir dans le cas des prédateurs marins canétessite la prise en compte d’'un décalage
spatial et temporel d0 au passage des différemeank trophiques. L'effet de la stimulation
biologique est difficilement estimable a cause @dence de données de biomasses de
proies. Les hypothéses que nous pouvons émettieegmnt, par consequent, les relations
avec la production primaire. L'effet structurantsdeocessus de (sub)meésocéchelle est plus
facilement interprétable a la vue des résultaterals sur les parameétres océanographiques.
De plus, les phénomeénes structurant la ressouroéleet particulierement importants pour
un prédateur comme le rorqual commun dont la gfi@t@imentaire est basée sur la densité

des proies (Nemoto 1970).

Les localisations des rorquals communs suivis @déntétrie indiquent que les
animaux se situent préférentiellement au niveabatd des tourbillons pendant I'été. Pendant
la période hivernale, nous suspectons que la silisation des tourbillons est due a une
modification de I'activité des rorquals. La préfiéce des rorquals pour le bord des tourbillons
anticycloniques correspondrait a une productioatre#ment élevée en profondeur (~100m),
ou a lieu la subduction d’'une partie de la prodarctiers le centre en raison de I'inclinaison
de la pycnocline (cf. Fig 2.6; Puillat 2000, Taupietage et al. 2003). Le bord des
tourbillons semblent les zones les plus favorablédes lieux de concentration des proies des

rorquals. Par comparaison, la distribution descé&san mer Ligure répond a la distribution
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du krill (Molinero et al. 2007). Dans cette zone, fdirtes concentrations de krill semblent
reliées a la présence de la zone frontale qui t&iae le bord externe du courant Nord. En
plus d'établir des barrieres de transport ou leiqudes vont s'agréger, I'activité filamentaire
agit aussi directement sur le transport horizodéala production en modulant sa distribution
(en forme de filaments, de spirales, ou bien enderlbes; Lehahn et al. 2007). Les zones de
courants intenses vont avoir tendance a agir codendarriéres de transport en structurant et
agrégeant les organismes zooplanctoniques comnigillequi se comporte comme une
particule dérivante sur le plan horizontale, malg migrations nychtémérales. Polovina et
al. (2006) ont montré que les tortues concentrdiEmt activité alimentaire dans ces zones
dynamiques au sein du Kuro-shivo en nageant aisaafec et contre le courant. Domokos et
al. (2006) expligue que ce schéma daccumulatiors deoies, notamment le
zooplancton/micronecton, sur le bord des tourbdlorest pas toujours observé et dépend
probablement de la dynamique et de I'dge du tdorbilCes zones seraient donc ciblées par
les prédateurs en raison de la convergence crédespeourants intenses. Cette hypothése est
également avancée dans le cas du suivi interamfmiseau marin en fonction des situations
dynamiques au sein du Courant de Californie (Yeralet2006). Afin de synthétiser les

résultats obtenus, un schéma explicatif est propodégure 4.1.
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Chapitre 1V Discussion Générale
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Fig. 4.1. Schéma explicatif de l'influence des tollons sur la stratégie alimentaire des
prédateurs marins supérieurs.
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La capacité structurante des tourbillons dépend dola fois des caractéristiques des
tourbillons mais aussi de celles de la proie cansie. Le krill, bien qu’effectuant des
migrations nycthémérales marquées lui permettagjuster sa distribution (McGehee et al.
2004, Warren et al. 2004), sera ainsi plus sujet'advection causée par lactivité
tourbillonnaire que les poissons pélagiques. Cesiels, présentant une plus grande capacité
natatoire, seront en revanche attirés par des tionslifavorables a son alimentation, mais
aussi a sa physiologie (métabolisme optimal a weréaine température par exemple, e.g.
Kirby et al. 2000). En plus de l'effet structurashs tourbillons sur les ressources, il est
également important de considérer leur histoirlewt durée de vie, en termes de production
associée au tourbillon. Cette histoire (trajet efe)a du tourbillon conditionne le
développement trophique, pouvant en faire une tstrea@otentiellement intéressante pour le
prédateur. Pour schématiser, un tourbillon naisséatira pas eu le temps suffisant au
développement d’'un réseau trophique, alors quevdise, un vieux tourbillon sera appauvri
en biomasse en raison de I'utilisation de la tt#aties éléments nutritifs (Bakun 2006). Ce
schéma se complexifie quand on considére qu’aaget les tourbillons peuvent faire I'objet
d’interactions et d’échanges avec les tourbillonssins ou avec la céte via les filaments,

apportant potentiellement €léments nutritifs etioganismes.

b. Effet de la (sub)mésoéchelle sur l'accessibilités de
prédateurs a la ressource

Les structures (sub)mésoéchelle peuvent égalemerituemcer [Iefficacité
d’alimentation des prédateurs en raison des mouwesmeerticaux des masses d’eau
(d’Ovidio et al. 2004, Lévy 2008). Ces mouvementmtvavoir pour effet d’élever ou de
descendre les masses d’eau, par la déformatiorspl@sycnes, auxquelles sont associées les
proies. Un affaiblissement de la stratificationaaussi pour conséquence un mélange plus
facile, puis une injection de nutriment en surfaclivie d'une augmentation du
phytoplancton qui attire le zooplancton. Trouves geoies a une profondeur moindre est
avantageux pour un prédateur plongeur car elleasit par une meilleure accessibilité a la
ressource alimentaire induisant, par conséqueetdiminution du colt énergétique associé a
la plongée. De plus, cette élévation des proies pawccompagner d'une agrégation sur la
verticale, élément important pour I'exploitationtiopale des ressources par le prédateur. Ces

conditions favorables se retrouvent soit a la barddes tourbillons anticycloniques,
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renforcant encore l'attrait de la bordure en termdesgproduction et d’agrégation horizontale,

soit au centre des tourbillons cycloniques (Bakd6).

c. Prévisibilité des processus (sub)mésoéchelle pesr |
prédateurs

La prévisibilité de I'activité mésoéchelle struent la distribution des ressources est
d’abord liée aux structures instables qui la créPans le cas de la Méditerranée, il s’agit du
courant Algérien, du courant Nord, et du front nBaléares. Les tourbillons observés dans la
partie Nord du Bassin Occidental, comme 06-1, sentldussi récurrents puisque leur origine
est attribuée aux vents soutenus en provenanceodii (Rascual et al. 2002). Dans le cas de
la zone Australe, il s'agit des fronts (FSA et HRs cétacés, non contraints de revenir & une
place centrale (i.e. la colonie), peuvent ainsieredans une structure favorable et se déplacer
avec elle jusqu’a ce que la ressource associéepuitée ou bien gu’ils aient reconstitué
leurs réserves énergétiques. Les manchots doieseinir a leur place centrale (« central
place forager », Orians & Pearson 1979), puis tepata prochaine reléve du partenaire. La
recherche de la méme structure définira la notien fidélité au site d’alimentation.
Weimerskirch (2007) propose que cette fidélité déseaux marins, en réponse a la
prévisibilité de la ressource, soit déterminéeljgimignement au site d’alimentation. Chez les
manchots, le temps moyen du trajet en mer est o@mdeux semaines, ce qui signifie qu’un
manchot peut revenir au site d’alimentation a unism@intervalle. Or, Cette période
correspond au temps mis par un tourbillon pour éplater d’'une distance égale a son
diamétre (Park et al. 2002). Une analyse préliménde trajets consécutifs enregistrés sur
guelques manchots semble montrer que les animagdené effectivement a présenter un
deuxieéme trajet similaire au premier avec un ajustg a 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 pg@damarins est un compromis entre
les colts et les bénéfices énergétiques (Costa)l@®] le déplacement des prédateurs
nageurs, malgré un hydrodynamisme développé, repte@sin colt énergétique important en
comparaison de la dépense énergétique des oisedamts/ (Costa 1991, Butler 2000). On

peut donc s’attendre a un ajustement des mouvendestenimaux nageurs par rapport a la
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direction des courants, et notamment des courantbitionnaires, afin de diminuer la perte
énergétique associé a l'effort de nage. Plusietudes, en particulier chez les tortues (e.qg.
Luschi et al. 2003) ont établi un effet importaesdourants sur le déplacement des animaux
soit de facon passive (i.e. a la fagcon de bouéeganées), soit de facon active, pour atteindre
les zones de recherche alimentaire (Luschi eto®81Lambardi et al. 2008). Cependant, tres
peu de travaux ont examiné cette influence chemtia prédateurs marins (Ream 2005).
Chez les manchots, la relation obtenue avec lesntaiest particulierement intéressante car
ces prédateurs présentent des vitesses de nageélémges, d’'un ordre de grandeur en
comparaison de I'amplitude des courants. Malgré vitesses, nager avec le courant pour
atteindre le FP peut représenter une diminutionaddépense énergétique et du temps de
transit qui n’est pas négligeable pour ces aninfattement contraints, sortant d’'une période
de jelne a I'incubation ou a I'élevage. Les tolobis seraient donc important a la fois pour
les zones de recherche intense, par la créatia@oes frontales stimulant et/ou concentrant
les proies, mais aussi pendant le déplacement, giminuer la dépense énergétique et le
temps de transit jusqu'a ces zones favorables. Geran cependant que des situations
nuancées sont reportées sur les trajets des puesig@i@ rapports aux tourbillons (Hays et al.
2006, Revelles et al. 2007) ou le statut et leditimms individuelles peuvent agir sur les
stratégies d’acquisition des ressources relativé@ers structures. Les relations sont en effet
modulées en fonction de la contrainte associéetae sle reproduction des manchots. Par
comparaison au stade d’incubation, le stade d’'@eveécessite que les manchots reviennent
rapidement a la colonie, avec une réserve de rorgrallouée au poussin; ce qui n'est pas le
cas en incubation ou le manchot ne reconstituesqaegropres réserves. Par comparaison, la
contrainte est encore moins élevée chez les cé@madgu’ils ne sont pas soumis a une
colonie. Il leur est donc possible de rester daressiructure favorable alors que les manchots
ne peuvent y rester qu'un temps limité. Les margluativent alors obéir & un compromis
entre le temps d’exploitation d’'une zone favoradtides niveaux d’agrégation des proies qui
peuvent rapidement évoluer en raison de la natymardique des strutures (sub)mésoéchelle.
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CONCLUSION

De I'océanographie a I'écologie...

Les interactions entre les prédateurs et leur enmgment a large échelle ont été
interprétées comme une fidélité régionale proprharue prédateur, les cétacés dans la partie
Nord de la Méditerranée Occidentale et les manchotsiveau du Front Polaire de I'Océan
Austral. Cette fidélité est reliée a la stratégienantaire des prédateurs et aux habitats
préférentiels de leur proie. Cette dépendance daschots au Front Polaire se manifeste
particulierement lors d’évenement exceptionnelngpacte directement les populations. En
revanche, les interactions des prédateurs avgahi&somenes mésoéchelle et submésoéchelle
révelent des mécanismes similaires entre des @@danussi différents que les rorquals
communs, les dauphins bleu et blanc et les mancimtaux, dans des milieux aussi
contrastés que la Méditerranée Occidentale et B®dkustral. Strass (CIESM 2005) définit
'importance des phénomenes mésoéchelle dans IfO&éatral: « les corrélations observées
des différents niveaux du réseau trophique, ddyasigue aux prédateurs supérieurs, amenent
a la conclusion que la dynamique mésoéchelle duadoircumpolaire Antarctique créé les
conditions limites qui déterminent le taux et I'dinygle des processus biologiques, et ainsi de
la structure de I'’écosystéme ». Par conséquerttjigé tourbillonnaire et filamentaire, qui
caractérise I'ensemble des environnements instabfgsaraissent jouer un réle déterminant
sur la distribution des prédateurs marins, leur vement et leur stratégie alimentaire a
mésoéchelle. Ceci se traduit concretement pourddapeur par des augmentations locales de
'abondance des proies en raison de la stimulatimiogique, par des phénoménes
d’agrégations sur le plan horizontal et vertical, encore par une accessibilité accrue a la
ressource. Nous supposons donc que cette actieit@sub)mésoéchelle, qui caractérise de
nombreux environnement, influence une large game@rddateurs pendant leur recherche
alimentaire. En effet, pendant les autres périatlesycle de vie des prédateurs, les relations
avec leur environnement peuvent étre modifiées djuds ne sont plus en recherche
alimentaire. Ceci est suggéré par la variationosaiere des relations avec la dynamique
(sub)mésoéchelle chez les cétacés et par la madulde ces relations selon le stade de

reproduction chez les manchots royaux.
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... de I'écologie a la conservation

Cette étude démontre également I'importance dedpeeen compte les échelles spatiales
et temporelles pour une compréhension globale eéstions entre la distribution des
prédateurs marins et leur environnement. Ces oestiéchelle-dépendantes doivent étre
intégrées dans les modeles afin d’expliquer I'eridende la variabilité de distribution des
observations de cétacés dans la zone échantillonBée choisissant les paramétres
environnementaux pertinents a ces différentes kxshéés modéles obtenus peuvent présenter
une forte capacité explicative. La modélisatiomstauite a partir des observations visuelles,
présentée dans cette thése a ainsi permis derdéfnhabitats des rorquals et des dauphins
bleu et blanc. De plus, la distribution et 'abonda ont pu étre estimées pour les dauphins
bleu et blanc qui ont subi les effets d’'une épidépeéndant la période qui a suivi la fin de
notre échantillonnage. L'utilisation des modélesipétudier les habitats, la distribution et
'abondance des cétacés se révele un outil pagremhent important en termes de gestion et
de conservation. En effet, les informations quidécoulent apportent ainsi des éléments de
connaissances sur les cétacés répondant aux &bjagincés par le sanctuaire pelagos.
L'utilisation des navires d’opportunité constituend une plateforme d’échantillonnage
pertinente. En effet, la mise en place d’'un réseaardonné de suivi par les plateformes
d’opportunités, comme les ferries, est relativems&ntple en comparaison de moyens a la
mer, colteux au niveau financier aussi bien quersgnnes. De plus, la mise en place d’'un
tel réseau, en choisissant comme nous l'avonsiéaitlignes de ferry stratégiques, permettrait
un suivi fin de la distribution et de 'abondanasdnimaux. Ce suivi pourrait ainsi constituer
une surveillance des populations qui se réveleémeément utile pour estimer les tendances
des populations a court, moyen et long termes, compan exemple 'effet de I'épidémie de
Morbilivirus qui sévit depuis I'été 2007. En efféd, pérennité de I'échantillonnage que nous
avons réalisé pendant I'année 2006-2007 sur laéeansuivantes permettrait de quantifier

limpact de cet évenement sur les populations dighdt@dés.
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PERSPECTIVES

L’ensemble des relations établies dans ce tralaithése aborde essentiellement le
plan horizontal, aussi bien pour les données colacgies animaux (observations visuelles et
suivi satellitaire) que pour les mesures environer@alesn situ et satellitaires. Les processus
intervenant sur lglan vertical ne sont inférés que par leur signature de surfafie. de
comprendre les mécanismes d’interaction des prédatvec les tourbillons et les filaments,
en particulier les hypotheses sur l'influence desimements verticaux des masses d’eaux et
I'effet structurant sur les proies, il serait utilg¢ d’étudier des animaux équipés de balise
Argos couplée a un enregistreur de plongées, coonataeest fait depuis les toutes derniéres
années sur les manchots royaux et sur les otarkerguelen (les enregistreur de plongées
utilisés dans le cadre de cette thése n’étaientpaplés a la télémétrie) , 2) d’obtenir des
profils verticaux et des sections de la colonnaud.d?our ceci les balises Argos-CTD utilisées
dans le cadre du programme « éléphants de mer agegrines » sont des outils idéaux
permettant a la fois d’avoir la localisation deniimal mais aussi ses profils de plongées et les
mesures de température et de salinité associéed. &dait I'objet d’'un travail en
collaboration dont un article est actuellement g¥ppration (Bailleul et al. en préparation), et
qui confirme nos résultats sur I'importance de daighérie des tourbillons. Dans le cadre du
programme IPSOS-SEAL et du développement de césebalin nouveau capteur permettra
d’avoir acces a la concentration en chlorophyl)ed’8btenir des données sur la ressource. Ce
paramétre est un point crucial pour I'écologie @eddateurs marins, mais pourtant tres
rarement disponible. L’estimation de ce paramétreavers la distribution et 'abondance de
la ressource, pourrait étre réalisée par échosend&m effet, équiper les navires
d’opportunités d’échosondeur serait une approchetrémement intéressante et
complémentaire des données biologiques et physigi@a récoltées. Cette approche
permettrait de vérifier les interactions proposétens ce travail entre les facteurs
océanographiques et les prédateurs en activitéeataire qui n'ont de sens qu’au travers des

ressources.

Les relations entre les trajets des prédateurssestiuctures submésoéchelle trouvent
une limite dans la mesure Argos dont la résolutierta localisation est de I'ordre de quelques
kilométres. La précision Argos peut donc masquer ridations et il est par conséquent

nécessaire d'utiliser des outils ayant une plusndgarésolution spatiale, mais aussi
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temporelle. Ledalises GPSseraient donc particulierement recommander datade des
liens avec les structures filamentaires puisquée cttchnologie présente une résolution

spatiale de I'ordre du metre, et une résolutionp@relle pouvant atteindre la seconde.

Afin d’aborder laprévisibilité liée aux structures tourbillonnaires, j'ai entanné
travail sur I'effet de I'expérience a court terme fa stratégie alimentaire des manchots. Pour
ceci, les mémes individus ont été suivis sur deajpets consécutifs. Il s’agit alors d’examiner
le réle de I'activité tourbillonnaire, qui évoluéud trajet de manchot au suivant, sur ces
trajets successifs. Comme il a été évoqué danarteemliscussion, les analyses préliminaires
montrent que la forme globale et la direction degets successifs sont trés semblables. A
linverse, la partie la plus éloignée de la pla@ntrale s’adapte a la nouvelle situation
tourbillonnaire rencontrée par I'animal en raiséundchangement de I'activité tourbillonnaire

dans la zone a laquelle s’est intéressé I'aninral dio trajet précédent.

Il serait également intéressant de pousser plus llahalyse de linfluence des
courants sur les mouvements des animaux en étudogiimalité des trajets des manchots
relativement aux courants (collaboration avec Pspaed). De méme que le CLS estime
'optimalité des routes de navire en termes de geatgle consommation de carburant dans le
champ de courant Mercator, le but serait de trasepeette approche aux manchots. Le trajet
réellement observé de I'animal pourrait alors &omparé aux trajets optimaux pour se
déplacer d’'un point A a un point B, le point A répentant I'endroit ou I'animal s’est
alimenté, et le point B représentant la colonie.diféérence serait alors estimée en termes

d’énergie dépensée ou économisée (comme le cathpear’animal.

Comme toute étude portant sur un domaine enviraengal, il convient de terminer
ces perspectives sur une note climatique. En dfetjvité tourbillonnaire semble présenter
unevariabilité annuelle et interannuelle (Stammer & Wunsch 1999). Chaigneau et al. (sous
presse) mettent en évidence utendance significative de diminution de [lactivité
tourbillonnaire au niveau des principaux upwellirgsl’'océan mondial a partir des données
altimétriques disponibles sur la période 1992-20CQe&tte décroissance énergétique est
attribuée aux conditions globales du réchauffen@matique. Il serait donc intéressant
d’examiner en paralléle s'il existe des tendandéssla I'activité de recherche alimentaire

(temps passé en mer plus long par exemple) pogréeiateurs fréquentant ces régions.
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ANNEXE 1

SCALE -DEPENDENT HABITAT USE BY A LARGE FREE -RANGING PREDATOR,

THE MEDITERRANEAN FIN WHALE .

Cotté, C., Guinet, C., Taupier-Letage, |., MategRRetiau, E.
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1. Iotrodieciicn

Singm the heteroganeity of coranographic conditicredrives abundance, distribution_and
asallabllity of prey, it k& essntial to understand how foraging. predators Inte@c with
thiir dynamic environment at various spatial and temporal scales. 'We examined the
spatin-temperal relatinnships betwesn cceanogmphic featumes and abundance of fin
whales (Balseroptera phyvalus), the lasgest free-mnging predator in the Wastern
Muditeranean Sea (WM L thmolgh two independent appmaches, Frst spatial modeling
wias used to estimate whale densify, using waiting  distance (the distance betwaen
detections] for fn whales along ferry toute across the WM, inrelation o remetely
sepsed oceanographic parametsrs. At a large scale (hasin and ear) fin whales exhibired
fidelity to the northern WM with a summer-agerezgated and winter-dispersed pattern
At mesoscals (20-1W00km] whales were found in colder saltier | from an an-beand
syitemn ) and dynamic arex: defined by stoep atimetmic and femperature gradients
Second using an independent fin whale satellite tracking dataset, we showed tha
tracked whales weme affectively preferentially located i favomble habitts, e inamaz
of high predicied denzities as identified by our previpus model wsing coeancgraphk
data mnt:émpnnnnﬁu.l to the tracking perod. We suggest that the |large-scale Adelity
cofresponds (o emporlly and spatially precictable habitat of whale favgrite pray, the
northern kil [ Megrapeaphines narvegor), while mesoscale relationships are likaly to

“\dentify areas of high prey concentration and availability.

& 2009 Puhlished by Elsevier Lod

19949 ), Very large-scale oceanographic {eatures such as the
clreumpolar boundary {Tynan, 1998) to fhe-ccale pro-
cesses such as small fronts {5tms and Quayle, 1998 ) were

Spatio-temporal varfztons in the distelbution of fora-
ging marine top predatoes are interpreted as @ direct
response o, changes I prey distribution, density and
avatlability, which in tuen largely depend on hiophysical

processes at different spatio-tempaoral scales (Huot e al,,

* Comeapunding sither s Centte dPudes Dologiques de. Chiss
CHES, 79300 WVilliers en Boi Pance Tel 33549097039 Lx
=135 4086526,
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therelore reported o affect prey disteibution, which in
turn influenced the disteibution of foraging predators,
Howewer, direct information on prey  abundance and
distribution are generally lacking because of the difficulty
of assessing these paramelers over large aréas. As a
conseguence, the spatlal distelbution of large marine
predators, such 25 large beleen whales, s Investigated in
relation 0 biophysical oceanograptoc features Chat are
known to structure the abundance of prey (eg. Tynan ot
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al,, 205; Friedlender et al, 2008} In the context of the
hetemgeneous manne environment, where blophysical
processes are eghly dynamic nospace and tme, interac-
thens of predatars with thelr marine enviromment s e
investigated at adequate spatizl but also tempora) Scles:
Environmental varlabilty, which affects the [loraging
artivities of predators, has been found to be dedsive at
same scales amd not others (|aoquet et al, 1996; Guinet of
al., 20 ; Austin et ), 2006 L endfication of apprapriste
seales of envimpmental processes s thus important (o
understanding of the predator—snvironment relatonship

Finwhales are the bargest Tree-ranging predators of the
semi-enclosed  Mediterranean Sea. This: species feeds
primarily an the northern kel Megamyctiphanes norvesion,
wehich bs commmeon in the North Atlantic but bs 4 bso found in
the Western Mediterranean (W), the southeriomost
location of the species. Numerous studies have reported
that high densities of o whales e located in the
northern WM during summer (Forcada et al. 1996),
although the geographical tmbalance between eastern
ntl westem basin Is partly due o 2 lack visuz] elfort in
the eastern basin (Mo sirtolo di Sclicce et al, 2003 1 Fin
whales have also been reporied to be markedly pelagle
and are wyplezlly found in areas of wlder surface water
relatively to the whole WM (Forcada et al, 1996) and in

areas of high productivity during the preceding spring

seagan (Norarbartolo di Sciarea et 2l 003; Ltaye of al,
2004} However, wvery little information s avallable
concerming the habitat of fin whales and thelr possible
v ment patterns because of the paucity of date from
Lhe southern part of the W 2 from the winter seasor.
To our knowledge, spatial anad temporal scales have rarely
been taken into account in studles of the interactions of
|zt g Tree- mnging predators, such as fo whales; with their
environment. There 15 growing evidence of the impor-
tarpce of blophysical processes at the mesoscale, spatially.
corsiderad 1o be 20-100km and temporally (o be weeks
tr maonths (Leyy, 2008) 0 the foraging stralegies of
various land-based predators such as turtles (Haw et 21,
2006; Polovina et al, 2006; Lombardl et al, 2008} seals
(Ream et 2l 2005, and pengueins (Cotté of al., 2007)
Along the marne dreoolation of the WM, mesoscale
processes, such as eddles, modulste blological activity,
imptying- high spatial and remporal variability { Morel and
Andre, 1997 Levy et 2L, 1998; Taupler-Letage et 2l, 20034
This mesoscale activity could substentzty alfect lnlerac-
tons between the physical environment, prey, and their
predators through the local enhancement of productivity,
agpregation processes, and avatlability of prey to free-
tanging predators

In order to examine ineractions of 2 predator with is
environment, a propecly designed sampling prolocol is
needed (o détect patterns over 3 ranpe of temporal amd
spatial scales, A5 spedlied by ecologists (Fuchald et sl
2000} and oteanographers (Tauplee-Letsge, 2008 ) this
Jeads o a trade-ofl between the spatial coverage of large
areas to detect lerge-scale patterns and small sampling
Intervals o examine small-sle processes. Indeed, en-
viranment-prodator interactions at scales smaler than
the nominal resolution would be missed because of
unsuifabile sampling. Here we carried out such s samphing

strategy through surveys across the Wh at high spatizl
resolution for both predators and envicommentsl  para-
meters during one yean Qbtainmng such fine-scale data is
necded o analyze the var ability of cetacean distribution
appropiate to the spatio-temporal varkbility of the
eivinonmental features The dwllenge o developing
habltat-use models that take into account the spatlo-
termporal emvlronmental vanability has been recently put
forward by Bedfein e al, (2006, This approach relies on
carefirl selection of environmental variables that have
thetr own spatio-tempiral scale of varability, reguiring
previous knowledge of the vatiability of each of then

In this study, we conducted  an nterdisaplinary
Inwestizgation of Lthe scale<dependent habitat use of a large
free-ranging predator, the fin whale, (o understand the
consequence of predator—emdmnment interactions on
foraging activity. We used the omblnaton of yvear-long
wheale sighting data and =gt fremole sensing oceano-
graphic data, colleded song transects crossing the Wi,
ta model fin whale densities according 1o oceanoera phic
parameters, Using an lndependent datisst from satellite
tracking of several individual fin whales, we then
compared the obssresd Argos locatlons of the tageed
whales o predicted habitat wse estimated from ocsano-
graphic data contemporaneous to the tracking period.

2 Methods
21 Observarion, rricking and emvironrmenial datag

We used so-called “platforms of opportunity” to collect
whale sighting data because of the ships’ regular and
frequent paths aver the WM. Data were collected during
18 surveys between 12 September 2006 and 26 July 2007
ot 4 Terry crossing Trom Marselle ( France) to Alglers and
Bejaia (Algeria) (Fig. 1) Olservatians were made from the
bridge (25m high ) of the ship, with the unsided e and
binoolars cquipped with eyeplece reticles and compass
A dsual angle of 90° centered on the trackline was
surveyed D ensure as much as possible that all anieals
directly on the tracklive were spotted, the @0 =1
assumiption of distance sampling protocals (Buckland et
#l, 2001 % The ferry travelled at 20 knots mean- speed. Two
olservers alterpated  ohservation duties  continumesly
during daytime at | -h intervals, This defined the oo-elRat
perinl, the off-effort penod corresponding o mighttine
When 2 eelacean school (single or severa | lndivl duals) was
sighted, the ship’s location, the time, the radial distance
atl angle from the ship o the sighting, @nd group size
wiere recorded. nformation on meleoralogical factors that
could affect sighting conditions was also recomded.

Envlmiumental dats were obtained from (n-situ and
salellite sources, The oceansgiaphic and meteoralogical
In-situ data were colleced undersay with @ system
installed)  on-board  the ferry i TRARSMED program
framework (lest phase to develop 2 network to msinilor
the surfze of the Mediterranean wsing ships of oppor -
pity, from a CIESM (Commmission Internationale  pour
I'Exploration Sdentifigue de |2 Miditerranee) mitiative)
It is composed of a thermosalinometer, which reosrdy

Please ‘cite this aiticle as; Cotte, C, et al., Scale-dependent habltat use by o lange free-ranging predator. the
Whediterranean fin... Deep-Sea Research 1(2000) doi:10.1016/f.der 20081 2008
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hydralogical parameters ol sea-surface teimperdtune (S5T)
and sallplty, and a (uorometer that  estbimates  the
phytwoplanktan chlorophyll concentration from the oo
excence signature of sampled Seawater. Surfice waler
(=3 m depth) was pumped 1o the on-board system that
torile one medsurement per minute, We also nesd satelllte
obiservations of the 85T of the chloraphyll concentratioms
{visiblelocean color imagery ) and of sea level (altimetry ).
The NOAAAVHER {National Gceanic and Atmosphetic
Adminstration Advanced Very High Resolution Radio-
meter, avallable ar hrepipost iploesa g ) sensor, mea-
surng the 85T, Is an extremely elfident tool Tor tracking
mesoscale. oceancgraphic features leg Tauplerc-Letdge,
2008). Chiorophyll-a (Chia) images are obtained from
MODIS (Moderate Resolution bnaging Spedrocadionseter,
available on hitp: foczancolorgsfonasagovy, Thie spatial
resolution of hoth datzsets ranges om -1 to 4 ki, and
the Wi ds fully covered within one dayvtime period, To

reduce gaps o the-satellite date coverage due to cloud
coverage, we used 3-day composite lmages coreesponding
Lo the envivommental conditions st the time and location
of the corresponding observation data, For ses ciroalation
wie used satellite-de rived sea—surface altimetey datain the
form of weelly merged products of abeolute dynamic
topograply (ADT) 4l 18" resolutlon (Ssal/Duacs dis-
tribrited by Archiving Validation and [nterpretation of
Salellite and Oceanosraphic data (AVISOL avallable an
hitp: faloll-mohwaviso oceaiobamm). These high tem-
poral and spatial cesolutlons  were relevant Inooour
Investigations of mesoscale Interactions between whale
digtribution and fast-moving envirommental prooesses
Bathymetrle data were extracied from the ETOPG2
database {(from the natfonal geophysical dats center,
available on b waw npde noaagov), Temperature
and chlorophyll gradients, bottom slope, and geostrophic
currents: were computed as described in Colir el al
{2007,

During Augist 2003, 8 fin whales were equipped with
satellite trading devices, These semi-tmplantable tags
(260m 0 length « L9%cm in dizmeter) consisted of a
Telonics™ Argos ST-15 transmitter in 2 stainless steel tube,
incorporating a fexible 12 5%m whip-anterma, o Bexible
d-cm salvwater switch [SWS), and two solid flanges
(08 = 15cm) to prevent inward migration, Hall of the
upper housing was coated with 25g of Gentamycin®
sulfate antbjotic in methacrylate {Eudragrit™ ), designed
for extendeéd time-relezse of the antildaotic. The =g was
apphied uwsing an wepowered applicator { Hewde-forgensen
el zl, 20400 P with 7 bar pressure from 2o elevated 1-m bow
pulpit mounted on @ G-m igid-holl inflatable bost with a
115 hip outboard motor at a distanee of <3m from the
whale. Tags were deployéd 2-0m in front of the dorss] fin
area an the domsal surface of the whale To conserve
batteries and extend tag operation, tags transmitied for
oy four 1-b perbods daily For 90 days and then every 41h
day thereafter. A saltwater switch and milcroprocessor
were used 1o conserve battery power by Hmiting trans-
missbons to times whin the tag was out of the water 2nd
colndding with optimal Argos sstellive coverage, We used
screening criteria Tor Acgos location classes 0-3 based on
feasible swimming speeds (Mate e al, 19899,

22 Modeling whale densities

Line transed sampling rom deslgn-based methods 15
the standard ool to provide information on abundance
aitd distribution in cetarean population {Bucklsnd et 2l
2001 An zlermative technigue relevant to surveys that
have not indlially been designed to achiove squsl coverase
probability is the model-based approach (Hedley et al.
1990 Margues, 2001}, in which lire transect sampling is
combined with spatizl analysls. Data from such suveys
can then be combined when fttng descriptive models of
heterogeneity in animal density, thus imparting nform-
o on how animals use their habiltat, and how popuila-
tions behave over Hme {Willlams er al. 2008}, We used
here a2 ethod bassd on modeling distances betwien
detections, called waiting distances (Hedley, 2000% This

Please clle this article as: Colté, C el al.
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method has theoretical appeal as it avords the subjective
cholte of cell size and zeros Inflated datasers penerated by
thee classical method of dividing transects into sepatate
cells (Henrys, 2005], Waiting distancé models have been
wsied to estimate density beczuse in 2reas ol hgh densiy
the walting distance between deteclons ls shorl (Buck-
land et al, 2004} The waltng distances were modeled
using generalized additive maodels (GAMs Hastie and
Tibshiranl, 1990 ) with & loganthmic lnk function to the
set of spatial environmentsl covaria tes. Datas were fitted 1o
GAMs in package “mgoy” of the statletics program B
{Wood, 2001 ). We used GAM s tnour atabsis because they
ofter flexitality through smooth funciowns applied toeach
explanatory vadable (Wood, 2003), Smoothing splines
were ftred using muoltiple generalized cross-validation
(v}, The amount of Dexibility given 1o a model term is
determined In & maxddmum Hieelihood Tramework by
mmmiing the GOV scores of the whole model The
pgenersl structure of the model was

EEU = fiy +¥fuz;u}. i=1...n 1]

where I; |s the walting diszooe, [Ty Lhe inteepl, i the
smenothed functions of the explanatory civariates, o, the
vilue of the kth explanitory covanate in the jth observa-
thom, and 0 is the number of observations. While the
optimal - amwunt of smoothing s automatically deter-
ke by omigoy the decision on induding/dropplog
model term s nol We adopled the model speclfication
procedure proposed Iy Wood (2000 }, essentlally based on
the lowist peneralized crossvalldation (GCV) score. To
handle over-dispersion, & gamima distribubon was used.
The density surface was then obtained by calculating the
inverse of the walting aréa, defined as twice the offective
strip hall-width tmes the walting distance:

D{-ﬁ+1.ﬂj=_,.l £l

2y
wihere f s the effective strip halFowidth and | the waiting
distance, We then multiplied ly the estimated clister slie
to calculate the total whale density.

Toablain &, we estimated the best (from WG deteaion
function Trom distance sampling method using the soft-
ware DISTANCE 50 beta 5 (Thowmas e 2l 2002} We
selected the multiple covariabe distance sampling (MCDS )
method (Mamgues, 2001 Thomad et al, 2002}, a3
covariiles, particulacly meteorological pmroameters, may
influence the defection probability, The perpendicular
distances were tight fruncated peior o the  amalysis,
[alowlng the pecommendatbon of Buclklamd et al (2001}
The best detection funcrion was selected using Akalke's
information critenon CAIC) and chi-sgua red goodness of fit
test Effective strip hall-widih and estimated cluster siee
woere rnputed and used in the formuda for density
eslimatton using walting distance, The mean cluster slze
was #stimated by DISTANCE o detect school side hias, e
the tendency of detectian for large and small school st the
same distance range The approach fits @ least-sgisares
regression of log of school size versus distance, which
ylelds a2 slope when 1ias is present (whidh Is nol the case
herel

T T T T T

=10 5 0 5 10
Langhuds

Fige 2 Locatinim of the Sght atellie 1l emetr v tagad i wiades during
s timuined | Auguat -Ootober, uppsr pansi) and winte o Hovember-May,
lowwer ganell

23 Habimat use and predicted densites

The analysis of habitat use compared environments)
coditions corresponding (o the visual obsepvations or
Arpos locations and the cnvironmentzl conditions avail-
able within the entire sampled arca. For the whale
sightlng dataser, the sampled drea was the lerry transect
cotresponding 1o a glven observation For the Aroos
location dataset, we considered the sampled area as the
aréa covered by most of the locatdons, e between 3°E and
YE north al the Balearc lslands (Fig. 2L

Sincewe had twa inde pendent datasers 2t our disposal
(lerry obseryvations i 2006-2007 amd Argos locations in
20032004 ), war were able 1o test the efficiency of our
model constructed from e transect datasel by compar-
ing the distibution of Amees location daa within the
habital predicied by the model. We conside ned our model
eflicient whenever fin whale Argos locitlon distribution
shoewied toward predicted Tavorable fin whale habitat, Le,
areas of high predicied whale dengities as devived from
the transect study and using Phe weekly satellite oceano-
graphic parameters temporally spproprizte lo the fin
whale tracking period being analyeed.

3 Results

A total of FE22km were surveyed on-effort during
which 40 sightings of fin whale schools were observed
over the year The Balearic area was nol covered by
transects. Most of the sghtings (M= 33) ocurred in the

Please cite this attide as; Cotte, €, et al., Scale-dependent habltal use by a lage free-ranging predator the
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northern part of the W, e, norcth of the Baleanc slands
(Fg. 1L Satellite locatons from the eight tracked fin
whales from August 2005 o June 2004 were 2150 found
mmaindy in the northern WL and only one whale made 2
shart excursion out into the Atlantic Ocean (Fig 21 The
tracked fin whales were thus found mostly In the northern
patt of the WM, where they were sgpregated durl ng
surrmer Their winter disteibution was moee dis persed but
sUll north of the Balearic 1slands Tor 2l but one mdividual.

The best fitting model of detection probability was 2
halFnormal key function with no adjustinent tenms, Le,
no covarizte effécts on the probability of detection The
lack of influence of sea state on détection function may be
dige 1w the high platform of ferries sllowing 2 better
detedion of whales- {as 1o Williams er al, 20068), The
expected mean cluster size of fin whales was 027, and the
effective strip hatwidth was estimated to be BG4 m (See
Web Appendix B), Based on the lowest GOV score, the

selacted spatial model includes: months (Fazs =226,
p=0081) S5T (Fig= =420, p=7.18), 55T gradient
{F;=515. p=0039), Chl-a -geadlemt (Fopz =447
p=00104 ADT (Fras= 276, p =0,0611 and geostrophic
current amplitude (F)= 306, p= 0093 Depih, bottom
slope, and Chl-a falled to enter the model a5 cvarlates
The explanatory power of this model was very high; the
adfusted B saore (Wood, 20017 for the model was 068,
and the deviance explained by the model was 8185 of the
observed data distribution. The shapes of the functiona]
formes [or the smoothed covarldtes, conditional on the
other covarfates belng Included In the models, sre shown
in Fig 3 Walting distinoe was low, Lo, density was high,
during the sumimer season amd, conversely, walting
distance was high inowinter, corresponding o 4 dedrease
In whale denslty from swmmer b0 winter Densily was
high in colder water and Inaceas with a bgh-teinpersture
gradiznt. The relationship with the Chi-o gradient is quite

] 8 -
= E_ = E-
o 4. o 4.
0 0-
4
0

12 14 16 18 20 22 24

Ses surface temperaturs (S5T)
B
5 § &
Z g 0
i -2
L
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comple since il included penads of phytoplaniton bloom
(high Chiza} and oligotrophlc (low Chl-a ) periods, Density
was also high inaveas with low (negztive ] ADT and where
the speed of derived geostrophic current was high
When the environmental parameters st each olserva-
Hon were compared bo the corresponding mean value of
the transect when on-ellort, fin whales were found in
colder and saltior waters where the gradients of 55T, and
Chl-z to 2 lower edent, were marked {Table 11 This
confirmeed the relationships (o the mode between whale
density and the measured environmental parameters, One
Hustrative survey is givien in Flg. 4, where fin whales were
observed innocthern and southern W (corresponding to

Tabile 1

MeateSE of dilfsrende between smimonmenial peameien st =ch
almervation and the mean valus af the trameet [from
the departure of the boat wil dis b correipnding fo the sntlem o
nafthern paral tie )

Mgyl parsmesien TRAMTDED in- Sarsliil=

aim MEMUTEFIS

AEskall v S
SET (") AN =085 ~050=65
SET gradie (%) - Q44 188
Fuodmeeny (relathve uady) o= .
Cilaimgm ™) Q=0 n
Chd- = sl [T . 2134434
Saliitdty 12 =018 -

44

T

Fig- 4. Magh ol sea surface temperatine, $litsl lcations. of witsle alrsena tors, and TS (tempecaty e sllooy} disgram lar the suney perad 28.30

the wolder and saltier waters in the lemperature-salinity
diagram),

A simlar analyss was conducted with tracking data,
where environmeental parametecs from satellite altmetry
carresponding w each Argos location wers compared to
the mean valie over the entire area al the tag |location
period (Fi 5L Finwhales were located mostly in apeas of
lovwer ADT and stronger cutrents in summer and rhrough
late fall {see the animation in Appendiz AL nowinter these
rendencies tend 1o disappear, before strengthening b late
spring However, the scarcity of data for that | stier period
could lead to incorréct interpretations

Asa validaton of the model, frequency distribution of
predicied densities at whale locations from Argos iracking
i= significantly different Tram the distribution of predicted
densities in the whale area, Leall the plxels between 3°
and 67E (two-sample KS test, p-=(0L001 ) {Fig. 6} Thus, the
tracked whales wers fourdd in areas whe e high dendities
of whales were predicted by the model, showlng that
treacked whale locations correspond 1o predicted lavorable
areas,

4 Discussion

The necessity of using interdisciplinacy approaches Lo
understand the foraging ractics of marine predators has
been established through comparlsan of thelr distribe-
thon, abundance, and at-sea movements with enviroc-
meen (] processes, as well as their associations with prey

]

Ry

T B ] 10 "

Sepmmber 2006 Argws inlicsts ciculition whits cindet &e fin whafe olmervatim dotted lines are ane-efBif transeos. and fed points in e TS

disgiam sf= TS conlitinm af thelocatiate af whals ol rations
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distribution data {johnston et al, 2005; Friedle ndereral,,
20006, Tynan et al,, 2005 ), Howeyer, these [nterdisciplinary
studies are usually snapshots of 2 gven situation at a
given pedod and do nol consider the Emporal scles
Adaptive sampling strategies aré therefore regquired (o
catch spatizl and temporal interacions from large o fine
seales, Implylng that sampling effort must achlewve lamge-
seale coverage with high sampling intensity,

Our results peveal two disting scales of interactions
between predators and their environment, AL large scale,
fin whales exhibited 2 well-marked ssasonal gycle in thime,
and basin-wide pzattern In space. The link with ADT
suggests that whales were Tound mostly within the mean
cyclonic croulation In the vorthern part of the W,
limtited o the nocth by the Mocthern Current and w the
south by the Narth Balearic front (Hio et al, 2007 ) Since
sl hismwrical information on fin whale distribution In
Lhee WM had been obiained only from the pocthemn part of
the Wh and from the sumimer season, fin whale seasonal
e menl  patterns were the subject of considemble
speculation, but little substantve data. |n our study,
change in density of whale sighting zlong transects and
satellite tracking established that fn whales do not
migrate during winter, but Instead dispersed with a cleat
tendency to remzin porth ol the Balezoc Islands, reflect-
ing 2 reglonal Bdelity (o the northern W exhibited by
st individuals. Howeyer, we could nol delimil precisely
the southern bogndary ol whale distribution from the
sightings since the Baledrc area was ool coversd by
transects, Our resulty confirm year-round presence of
whales, even il less abundant during winter, as reported
fram observations tn the Ligurkin Sea | Laran and Drouot-
Dulaw 2007} and from acoustic recards (Clark =t al.,
2002} Mﬁuucrn.:nh. were. also recorded across the Tyr-
rhesriian Seqoand Gibraltar Stralt, confirming the linkage of
recently reported wintering areas within the Mediterra-
neat, where fin whales were observed feeding on another
lrill species Nycriphanes couil (Canese el gl 2006), and
in Atlantlc Ocean (Bentaleb e al. in revision). However,
cormbining the approaches ol stabile Bsotopes 0 the baleen
plates and satellite tracking, Bentalel o al {in revision)
report that fin whales migrating in the Atlantic are & small
propartion of the population (less than 20}, Most of fin
whale seasunal moverments appear to be heter charactor-
lzed as movements acrpss-a (exible habitt marging Le
agiregation and dispersal in the northern W, than the
dispersal of individuzls between disorele  habutats, e
mlgration outside the northern WM including the Atlan-
tic. Colder znd saltier waters are impartant paramelecs at
basin seale, as they are generally charsctedstic of the
northern water of the WM (Millon, 199493, the preferred
habitst of the northern krill in the WAL Indeed, modified
Atlantic water [n the nopthern part of the WM, where
mvost wizles fave been observed or remaotely located, are
globally more productve than recent Atlantc water in Lhe
sauthern part of the W (Morel and Andee, 1991} These
environmental facors, particulacly the high spring pro-
ductivity in the porthes n modified Atlantic water, sustzin
kerill occurrence and population dynamics (Labar and
Cuzin-Roudy, 1996},

The high explanatory power of the model poposed
here for Wh fin whales {s probalily due to the fact that
both large and mesoscale whale—snviromment interac-
Hons have been caplured through the mliple covarldtes
While the large-srale pattemn is characterized by higher
denisities of fin whales during summer than winter In the
northern colder water of the WM, other relationships
reveal that mesascale processes alfect whale distribution.
At mesoscale, Megher whale densities are found in areas
defined by high current speed and steep change in
temiperatute. High-temperabure change and geostrophic
currenl speed, sstimated on s weekly resolution | Le., nag-
smoothed by monthly or seasonal composites] s
Indicative of dynamic areas generated by the mesoscale
processes in the W, Rested within large-scale patierns
actually corvesponding to thelr prey habdtat, whales
seeined to sped fically targer dynamic areas 2t mesoscale,
Since the mesoscale activity modilates the distribution ol
primery production and probebly kel Ldisteibution, tking
into account mesoscale processes through relevant oces-
nographic parameters peomll one to cope with the large
Interannual variability observed in fin whale distribution
(Panlgada et al, 2005; Monestlez ¢t al, 2006}, which ls
ol possilile with static physiographic parameters. That {s
why our model, constructed from 2006 o X007 visusl
data, s able 1o retrospectively predict whale lo@tions in
2032004,

Mesaicale features fn the WM are miostly deplcted by
eddies, meznders, and fronw, and they are particalacly
varizhle in tme and space. Association of op predators
with iresoscale Fronts has also been veparied in the open
ooean {Sims sl Quayle, 1998, Cottd et 2, 2007] and
within the Medilerrdnean for med tuna (Boyer ebal,, 2000,
A they have a strong aggregalive polential, mesbscale
pridesses can be impartant for whales  since  they
cosuime  lirge  rooplanliion bWomasses. Indeed kelll
patchiness is olten associated 0 advective processes
{Fledilng el al, 2001: Cotle and Simard, 2005 The
nocthern kel is #n active vertical swimmer (diel wertical
milgration) but Is strongly Influenced by horizontal
currents a5 |t canmot 2ustain swinmmning speeds equivalent
to the speeds ol these currents (Cotté and Simard, 2005,
I addition to this prey patchiness senerated at the
mesnscale, oceanographic processes probably also influ-
ence the avalability of these prey o predators, Indeed,
these mesoseale proceses sre often linked w vertical and
sheraring movermnents of water masses (hal can lead toa
localized elevation of prey in the water column, This
increase of prey accessibility iz likely important Tor
Mediterranean fin whales 35 thelr dives are the deepest
récorded for rgsticele species (470 m from Panlgada el alo
19499 ) because of the atypically deep kelll layer in the WM
{Sardou et al, 1996), Energy expenditure associzied with
diving activity should be substantially decreased in the
case of shallowsr prey patches, Although most whales in
this =tudy were observed or satellite tracked in the
northern WM, whale obssrvations in the southern WM
were also systematically assocated with the edge of
eddies {as shown n Fig. 4). Eddies are dynamics) leafures
that daminatz the droeulaton of the Algerian basinalong 2
lrasin-wide path Jmited by the Marthern Baleznc front
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They propagate af up 3-5knfday, and they evolve in
shape, amplitude and depth, with a lifetime that was
reparted 1o reach 3 years [Puillatet al, 20027, so they are
supposed 1o be cxtremely mportant in beem of condition-
ing and strocuning the producion of thewhole arez, High
densities of pooplankion scoustical detection have been
reported Lo co-ocour with the presence of ceosans in the
highly dynamic cantext of the Algerian basin {Viale and
Frontler, 1994)

The seasonal pattern of mesoscale habiizr use by
remolely tracked fn whales (Fle 5] suggests thal the close
association of predators with dynamic areas decresses in
winter. This denates a seasonal Foraging strategy, with an
active sumimer Totaging season during which fin whales
aggregated i the regianal habitat of krill, especially
within areas of highly mewscle dynamics, while during
Che winter season, whales disperssd within the northern
WM and tended to taceet less s peciliczly dynamic areas,
Even [l opportunistic leeding events can ocor, the winter
period may be allocated 1o other activitdes of he whale
life eycle such as reproduction. This shows that wha-
le—=nvirormment interactions could e season-de pendent
correspanding to & shift of whale actlvity, probably in
response o ssasonal changes noprey availability, While
habitat use has boen reparied o be dependent on spatial
scale several times, the influence of temparal sale Le.,
change of habitat wse of large marine predstors over thme,
has rarely been Investigated (Boytl, 1996), These results
are partlcularly interesiing since Lhey sug@gest that oost
Tin whales rerman all year in Mediterranea o, mostly in the
northern WM, as a means of coping with the seasonal
changes in the life cycle of their prey, Blue whales wire
also reported o use the reglon ofl soutbeeen Chils as both 2
leeding and nursing area (Hucke-Gaste ef al, 2004)
contradicting the genecal pattem of whales to Gst and
breed in temperate walers and migrate to polsr waters 1o
fesd. This pecaliarity of staying in the nothern Wh 2l
wear long Is o our knowledge, the first described for fin
whales asevokid by Notarbirolo di Sdics et al (20031

The large-sczle pattern of whale habitat use |s
probably driven by the cycle of lelll in assoclation with
envirammental conditfons, Blological production in the
WM Is defined by a seasanal cvele, With intense mixing in
winter, stratification of the water coluimn 2nd noreasing
light conditions in spring, leading to higher phytoplznkion
grazing by kelll |n summee | Liba b and Cisin-Roudy, 1996
However, the abuyndance and distribution of the keoll,
corstituting the variable part of the production of whale
prey patches, i Ukely 0 be modulated by the major
mesiscale dynamic processes, These mesoscale processes
abe characterized by lower predictabllity than the large-
scale production and distdbutlon o kelll {(for 2 review of
the predicability of resources for matine predators, of.
Wieimnerskdreh, 2007 ) However, although the missascale
prey concentration processes are highly varable in Hme
and space, they are assoclated with physical processes, Le.
frontal zones and sbrong curreils These enviranmienlal
features cen potentizly indlcabe amas of prey aggregation
at the mesoscale, This lforaging behavior was sugpested by
[ractal analysis on 2 previous Mediterranean whale
trafectory (Mouillor and Viale, 200011 The foraging

strateey of whales implies 2 trade-of [ between searching
for the most concentrated Tood while remaining in the
large and perststent arves of keill habitat, Le the nocthern
WM relatively o the whole Mediterranesn Sea, which Is
generally known o ke “oligotmophic”, I cin be supposed
that whales assoclated with the edge ol eddies in the
southern WM, Le, outsizle the main kelll babitat, may not
wiel be engaged in intense but opportunstic Torzeing, as
they were observed In the early and late foraging periods,
ar they be representative of animals feeding on prey other
than kel possibly opepods, an alternative Teeding
sralepy sugrested by low tsotopic nitrogen ratios (Benta-
leb et al, in revison) and macrozooplankton blomasses
{Riahadey et al_ 2045),

Ivestigations of envinonme nt-preda o e Factions 1o
understand their foraging strategy 15 now possible thanks
to the grester avallability of remote sensing data and
imagery products Tor Lirge areas of the world's: oceans,
comining information on o varety of physical and
blological parameters at several temporal and spadal
seles The modeling approach we wused in this study, 2nd
which we have validated with an independent satellite
tracking dataset, enabled us o examine which environ-
mental processes possibly drive the distribution and
Toraging scale-dependant tactics of a large, wide-ranging
marine predaor the fin whale. However these analyses
require previos knowledge of remporal and spatial scales
of environmental parameters supplicd to the models that
iy @fect these Interactions. In additdon o addressing
important ecogical guestions, owr predictive distribobion
and density mudeling approach could e a wsefil ool Lo
predict whale haldtat in the context of growing human
ot ritireses fraffic that has produced wioseally bigh rates of
collisions between ships and whales In recent decades,
usuzHy with lethal cnsequence for the whales (Panigada
et &l 200456)
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ANNEXE 2
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ABSTRACT: While substantial effort has been alkechto study cetacean ecology in
regional areas of the Western Mediterranean Sea)(\Whdre is a lack in our knowledge on
large scale distribution in its variability, and kmks with the WM dynamics. To investigate
basin-scale distribution and abundance of stripgdhdn, which face currently Morbilivirus
epizootics resurgence, and their relationships miénine dynamics, we crossed 18 times the
WM from French to Algerian coasts on ferries froamnlg September 2006 to late July 2007.
Spatial modeling allows to examine habitat use fsuoh platform of opportunity and to
estimate abundance. Most of striped dolphins wigtgexd north of the Balearic Islands where
they are strongly associated to the cyclonic cattoh defined by negative absolute dynamic
topography. In Algerian basin, dolphins are rafloeind in recent Atlantic water mass.
Densities of striped dolphin were also relateditihlgradients of sea surface temperature and
areas of higher chlorophyll concentrations. Thetationships suggest that dolphins were
found in dynamical and productive areas generayandsoscale processes which could
create favourable foraging conditions. From enceurdtes and modeling, there is no trend of
seasonal variations of abundance. We estimateahimedance of striped dolphin in the area
between 3 and 6°E as 38600 (95%-CI. 25900-539010%. i§ substantially more than the
reference survey of WM in 1991, which report anratance 43% lower. This latter
abundance was probably affected by the 1990 ep&athile our study corresponds to the

situation just before the 2007 resurgence.

KEY WORDS: Habitat use, Abundance and distributimodelling, Mesoscale oceanographic

processes, Striped dolphin, Morbilivirus epizootics



INTRODUCTION

Knowledge on cetacean distribution is not spigtiahd temporally homogeneous over
the western Mediterranean sea (WM), especially whtrlying relationships with their
environmental context. Because most of the dataecdram visual observations, this
knowledge is limited in space and time. Spatiallyservations were essentially carried out in
the northern part of the WM, i.e. the Ligurian Sealuding the Pelagos sanctuary (e.g.
Panigada et al. in press ), and along the Spaoissts (Cafadas et al. 2005, GOmez de Segura
et al. 2006) often in the framework of conservatioh wildlife populations through
establishment of marine protected areas (MPASs). thiw reason, the WM-wide survey
realized in summer 1991 is the reference of cetagegpulations in the WM (Forcada &
Hammond 1998). Temporally, data acquisition wae hisited to the summer season (review
in Aguilar et al. 2000). Despite few previous saglattempts to study large patterns such as
the seasonal abundance of cetacean in the Lig@@&n(Laran & Drouot-Dulau 2007), no
study has assessed the distribution of cetacdamtlatbasin and annual scales.

The biological production of the “oligotrophic” Medrranean sea, from primary
production to top predators, is influenced at basgale by circulation and air — sea
interactions. Along this basin circulation, mesdsgzhenomena such as meanders and eddies
modulate the biological activity implying a high aj@l and temporal variability on the
mesoscale (Morel & André 1991, Taupier-Letage et2803). This can lead, locally and
episodically, to unexpected high biological prodmetfor the WM (Taupier-Letage et al.
2003). Many previous studies on marine ecology Hankeed distribution and abundance of
marine predators to high biomasses of resourcesughr biological stimulation and/or
aggregation (e.g., Guinet et al. 2001). Howevertnobshem are snapshots of a given, and
maybe ephemeral, situation of the environment, ey are not designed to consider the

dynamical marine context. In order to accuratelgctide the interactions between cetacean



and such dynamical oceanographic context, espgdid mesoscale phenomenona, it is
crucial to design a relevant mesoscale-dedicatednpk@g strategy, implying
multidisciplinary high-resolution and long-term (east an annual cycle) monitoring. Only
this kind of dataset would give an idea of the afaitity of cetacean distribution and the links
with the Mediterranean marine environment (MillofT&upier-Letage 2004).

Because of their regular and frequent path oveWNI opportunistic platforms such
as ferries are relevant to collect such a datdsateover, within the framework of developing
spatial modeling analyses (Hedley et al. 2000, &®edét al. 2006), platforms of opportunity
are interesting samplers as data can be accumtplgited (Marques 2001, Henrys 2005),
which was not possible through the classical dtasampling analysis (Buckland et al.
2001). In addition to presenting several advantagigsh as mapping animal abundance and
investigating relationships between animal dersiied environmental covariates, the ability
of this approach and precision of estimates haea bested by comparison with conventional
line transect analysis (Gomez-Segura et al. 200@)focused our effort on straight transects,
crossing the WM from northern to southern shoreghtihgs of striped dolphinsStenella
coeruleoalbyd, in-situ oceanographic data, and remote-sensiages, will be simultaneously
used to examine the spatio-temporal variability exdtionship between dolphin distribution
and oceanographic conditions. This variability cbalso give insights on potential
movements of striped dolphins for which differeaasonal patterns were reported according
to the region.

The large scale and high resolution multidiscipnstudy was conducted just before
the current massive die-offs which were very relyengiported as the consequence of the
resurgence of dolphin morbilivirus epizootic (Ragal. 2008). In this framework, we report

here the pre-epidemic ecological status and abwedainstriped dolphin.



MATERIALS AND METHODS

Observation and environmental dataObservations were originally planned on a 2-
week period. However the meteorological conditiand the ship’s exploitation scheme
limited this effort. Data were collected during ttips between 12 September 2006 and 26
July 2007 on a ferry, used as a “platform of opait/”, crossing the WM from Marseille
(France) to Algiers and Bejaia (Algeria) (Fig. Tansect is defined here by a continuous on-
effort search time. Thus, a trip has two transeamts, from the French coast until the end of
daytime on day 1, north of Balearic Islands, areddther from the Algerian coast until the
end of daytime on day 2, south of Balearic Islai@lsservations were made from the bridge
(25m high) of the ship, with the unaided eye anmbbulars equipped with reticle and
compass. A visual angle of 90° centred on the lirsekvas surveyed to ensure as much as
possible that all animals directly on the trackhmere spotted, which is the g(0)=1
assumption (Buckland et al. 2001). The ferry treadeht a mean speed of ~20 knots. Two
observers relayed continuously during daytime. Wéertacean school (single or several
individuals) was sighted, ship location, time, eddlistance and angle to the sighting, and
group size were recorded. Information on meteoio&ddactors that could affect sighting
conditions was also recorded.

Environmental data were obtained from in-situ aatelfite sources. The
oceanographic and meteorological in-situ data welected underway with a system
installed on board the ferry (TRANSMED programit is composed of a thermosalinometer,
which pumps surface water (~3 m) and records thiediygical parameters (temperature and
salinity), and of a fluorometer that estimatesghgtoplankton chlorophyk concentration, at
a resolution of one measurement per minute. We alsedthe satellite observations of the sea

surface temperature (SST), of the chlorophyll cotreg¢ions (visible/ocean color imagery)

“test phase to develop a network to monitor théasarof the Mediterranean using ships of opporiain
initiative from the CIESM (Commission Internatioaglour I'Exploration Scientifique de la Méditerrané



and of sea level (altimetry). The NOAA/AVHRR (Adwaed Very High Resolution
Radiometer, available on http://poet.jpl.nasa.gsef)sor, measuring the SST, is an extremely
efficient tool to track the mesoscale features.{d.gupier-Letage 2008). Chlorophwll

images are obtained from MODIS (Moderate Resoluliiwaging Spectroradiometer,
available on http://oceancolor.gsfc.nasa.gov). MHeatial resolutions range from ~1km to
4km and the WM is fully covered within one daytiperiod. Owing to cloud coverage, we
used satellite 3-days composite images correspgridienvironmental conditions of
observation data. We also used weekly merged pteadi@bsolute dynamic topography
(ADT) at 1/8° resolution (Ssalto/Duacs distribubgdAviso, available on http://atoll-
motu.aviso.oceanobs.com). Bathymetric data areebetd from the ETOPO2 database (from
the national geophysical data center, availablbtgn//www.ngdc.noaa.gov). Temperature
and chlorophyll gradients, slope, and geostroptircents were computed as described in
Cotte et al. (2007).

Modeling dolphin densities.Line transect sampling from design-based methdides
standard tool to provide information on abundanue @distribution in cetacean population
(Buckland et al. 2001). An alternative techniquevant to surveys that have not initially
been designed to achieve equal coverage probaisilibe model-based approach (Hedley et
al. 1999, Marques 2001), in which line transect @iarg is combined with spatial analysis.
Data from such surveys can then be combined wihigmgfidescriptive models of
heterogeneity in animal density, thus impartingginfation on how animals use their habitat,
and how populations behave over time (Williamsle2@06). We used here a method based
on modeling distances between detections, calletingalistances (Hedley 2000). This
method has theoretical appeal as it avoid the stibbgechoice of cell size and zeros inflated
datasets generated by the classical method whitsistan dividing transects into separate

cells (Henrys 2005). Waiting distance models haaenbused to estimate density because in



areas of high density the waiting distance betwdstactions is short (Buckland et al. 2004).
The waiting distances were modeled using genedhbzelitive models (GAMs, Hastie &
Tibshirani 1990) with a logarithmic link functiorf the set of spatial environmental
covariates. To handle over-dispersion, a gammailalision was used. We used GAMs in our
analysis, fitted in package mgcv for program R (\W@001), because they offer flexibility
through smooth function applied to each explanatanable (Wood 2003). Smoothing
splines were fitted using multiple generalized sraalidation (mgcv). The amount of
flexibility given to a model term is determinedarmaximum likelihood framework by

minimizing the GCV score of the whole model. Thagmal structure of the model was:

g[E(Ii)]:ﬂO-'-z fi(24) i=1,...,n 1)

wherel; is the waiting distances, is the intercept,f, are smoothed functions of the
explanatory covariates,; is the value of th&" explanatory covariate in th& observation,

and n is the number of observations. While thenopltiamount of smoothing is automatically
determined by mgcv, the decision on including/ding@m model term is not. We adopted the
model specification procedure proposed by Wood 1208ssentially based on the lowest
generalized cross validation (GCV) score. The dgrssirface was then obtained by using the
formula:

1
2[1 |:ni+l

D(%.,.0) = 7

where [l is the effective strip half-width, aridthe waiting distance. We then multiplied by

the estimated clustered size to calculate the tmtihin density. Using gridded dataset of the
explanatory variables included in the model, abugdas estimated by integrating the density
surface under the area. The non-parametric boptataa used to obtain 95% confidence

intervals for the estimates of abundance. The,tripstransects, were used as the resampling

units and were sampled 1000 times with replacement.



To obtainfi, we estimated the best detection function fromveational and multi-
covariates (conditions of sightings) distance samypIMCDS) method (Marques 2001,
Thomas et al. 2002) using the software DISTANCEW2® 5 (Thomas et al. 2002). The
perpendicular distances were right truncated padhe analysis, following the
recommendations of Buckland et al. (2001). The desdction function was selected using
Akaike’s information criterion (AIC) and chi-squargoodness of fit test. The mean cluster
size was also estimated by DISTANCE to detect Siciae bias, i.e. the tendency of
detection for large and small school at the sarsdce range. The approach fits a least-
squares regression of log of school size on tharmtg, which yields a slope when bias is

present (not the case here).



RESULTS

Over the year, most of the sightings of stripegtoi schools (~85%, Table 1)
occurred in the northern part of the WM, i.e., haot the Balearic Islands (Fig. 1). Encounter
rates (number of dolphin schools / km) in the nemthpart of the WM over the year indicate
that there is no seasonal trend, and especialiyaraed difference between winter and
summer periods (Fig. 2).

The best fitting model of detection probability wabkalf-normal key function with
cosine series expansion and adjustment terms. Wooamental covariate seemed to affect
the detection of dolphin. The expected mean cluster of striped dolphin was 8.8 (Cl: 6-
12.8) and the effective strip half-width was estieabto be 224 m. Based on the lowest GCV
score, the selected spatial model excludes thedeahpovariate, confirming the lack of
seasonal trend of density. It includes absoluteadyo topography (F=4.40, edf=3.87,
P=0.006), SST gradient (F=2.88, edf=2.840.040) and Chh concentration (F=2.95,
edf=1.48,P=0.049). Depth, slope, SST, geostrophic currendsgradient of Cha
concentration failed to enter the model as a cat@riThe deviance explained by this model
was 50.1%. The shapes of the functional formsHersmoothed covariates, conditional on
the other covariates being included in the modeks shown in figure 3. Waiting distance was
low, i.e., density was high, in areas with low AOensity was also high in areas with high
Chl a concentration and high SST gradients.

We then compared in-situ oceanographic paramedgpecially the salinity which is
the only parameter not available from remotely sdnmagery, at each sighting with the
mean value of the corresponding transect when famtéFig. 4). For the salinity, there is a
preference of waters with lower salinity in souilile no such preference exists in the north.

In-situ data of SST and Chlfluorescence confirm the previous results of tloeleb.



Dolphins did not show preference of SST range wihiéy are found in higher Chl
fluorescence in both north and south part of the WM

The transect carried out in late September (28e28. 2006) shows sightings of
striped dolphins in both the northern and soutlpamts of the WM (Fig. 5). The in-situ
oceanographic profiles of the surface water froendh-board system depict a typical summer
situation with colder and saltier water in the hoegnd warmer and lower salinity water
(recent Atlantic water) in the south. However irttbparts there is a spatial variability. In the
north there is a weak relative minimum of salirshorewards corresponding to the Northern
Current’s signature during summertime. In the saghamplitude of the variability is also
well marked, especially in salinity. Dolphins wesighted in areas where steep changes of
SST and high Chd fluorescence occurred. These parameters undénknmesoscale
circulation highlighted by high-resolution satelitmagery (1km —0.1°C SST) and in-situ
data. In the northern transect, sightings wereaaten with the external border of the
Northern Current and with the edge of an eddyhingouthern transect, the sighting was
associated with the edge of a coastal Algerian addil marked by low salinity, SST
variability and a peak of Cla fluorescence. The transect was also located aargher
eddy just north of the previous mentioned coastdiyeHowever no dolphin was seen within
this oceanographic context which is relatively $gamio the neighbouring eddy from the in-
situ profiles. The main difference lies in SST gead that is relatively low in the offshore
eddy.

Distributions, abundances and confidence interagdsestimated for 3 situations in
August 2007 (early, middle, and late August) inesrtb test if our estimates are not
dependant of short spatial and temporal scalelgical) conditions. We then compared with
the abundance of striped dolphins during Augustl188ring the large-scale epizootic event

(Forcada & Hammond 1998). We estimated a constamdance of relatively 38600 (95%



Cl: 25900-53900), 37900 (95% CI: 24800-52400), IBEH% Cl: 27500-51400) striped
dolphins for this month in the area between 3° il In this stripe, predicted densities are
substantially higher in the north. We estimate ameensity of 0.38 for the north area, i.e.
north of Balearic Islands, and 0.12 for the sou#faai.e. south of Balearic Islands. Predicted
densities are globally higher offshore French apdn@h coast and lower close to the coasts,

despite high densities in the area correspondset®hone river plume.



DISCUSSION

The north-south distribution in our study confirthe large-scale pattern of the
reference work on cetacean carried out in summet \Where striped dolphins were also
mostly found north of Balearic Islands (Forcada &ntttnond 1998). The link with the
absolute dynamic topography suggest that dolphere wostly found within the mean
cyclonic circulation in the north part of the WNhited to the north by the Northern Current
and to the south by the North Balearic front. Desthie fact that a correlation exists between
the dynamic height and the surface temperature éRab. 2007), dolphins were mostly found
in low ADT but they did not seem to target coldeaters. Temporally, i.e. for the seasonal
abundance, we can only compare our results witlomagstudies. A seasonal variation in the
cetacean abundance was reported in the Ligurigrasdgarticularly for the striped dolphin’s
(Laran & Drouot-Dulau 2007) while, as in our studg)phins were observed over the year in
the central Spanish Mediterranean with no detes¢@donal changes (Gomez de Segura et al.
2006). It suggests that the seasonal variatioabiumdance of striped dolphins depend to
areas of the WM, and that some areas can be usearasering / wintering areas while
others present year-long occurence of striped dudpi he year-long occurence of striped
dolphins we report south of the Gulf of Lions cobklassociated with high production
available to dolphin preys. Indeed, the high priynmanoduction within this area is especially
driven by the mixing generated by the strong NWdsiMistral) (Morel & André 1991,
Bosc et al. 2004), and in a minor part by land fiifrom the Rhone as an important source of
nutrient and fertilization process combined witlwefing driven by winds (Estrada 1996).
Moreover, the structure of the Northern Curremdwihg along the shelf of the Gulf of Lions,
markedly changes seasonally. During winter, thetidon Current is narrower and deeper
than during summer and it displays enhanced melgogaaability (Conan et al. 1998, Millot

1999). The mixing mechanism induced by the intéretibn of cross-slope current between



the shelf and the slope waters may lead to theaeb@xport of particulate matter (Durieu de
Madron et al. 1999), which may be then availablddiphin preys during the oligotrophic
winter season.

The striped dolphin is an opportunistic feeder,ntyagxploiting a wide variety of
pelagic prey. In the Mediterranean sea, the doniipigy species are (bathy)pelagic
cephalopods while the diet consists of a largestyaiof mesopelagic fish in the northeast
Atlantic (Spitz et al. 2006). The preference fowlIsalinity in the Algerian basin and the
absence of such preference north of Balearic Islaondld reflect a difference in diet of
striped dolphin through this habitat use. The dahposition was mainly reported over the
northern part of the WM (Blanco et al. 1995, Wi&tMarrale 1993) characterized by the
presence of the Northern Current flowing modifietthAtic waters from the Ligurian sea to
the Almeria-Oran jet (Millot & Taupier-Letage 200%jowever, striped dolphin in the
Algerian basin could target preys associated te@magass recently entered from Atlantic.
Indeed, although cephalopods are generally the praiys of striped dolphins in the WM, a
regional variability occurred in dolphin diet (Agtr2005). The diet in the north part consists
essentially of cephalopods with fish and crusta@sasecondary items, while fish is nearly
important items than cephalopods in the diet opdwl in the Algerian basin. This is in
accordance with the feeding strategy reportedersthait of Gibraltar where striped dolphins
belong to the cetacean group linked to the inflgnsarface water mass from Atlantic and
where the vertical distribution of striped dolpkas shallower than common dolphin’s likely
due to differences in their diet (de Stephanid.eharess). Since striped dolphins seemed to
prefer the waters with low salinity in the Algeribaasin, they should be found close to the
Algerian coasts where the Atlantic waters flow ferthe Algerian Current (Millot & Taupier-
Letage 2005). However we have observed dolphimgively far from the Algerian coasts.

The Algerian Current is very unstable and it letdhe generation of meanders of few tens



of km in wavelength and eddies which transporthadfe waters characterized by lower
salinity. As striped dolphin in known to be mordguagc than the other delphinids, they could
target this water mass in pelagic areas due thaféstransport by the mesoscale activity.

Relationships between animal densities and coesriat relatively high spatial and
temporal resolutions (few kilometers, and daygvalls to interpret these interactions in the
context of mesoscale dynamics. Since this mesodgakemics modulates the oceanographic
and biological environment, it is important to @werage spatially and temporally the data
over long and wide areas, because it would reswdirioothing out the phenomena. This
would be the case, for example, for transient ufpmgetells induced by strong northerly wind
events (few days) in the Gulf of Lions or for thadees propagating (3-5km/day ) in the
Algerian sub-basin (e.g., Puillat et al. 2002), ehhcannot be identified on monthly to annual
composite satellite images. Previous studies istabareas usually reported that cetaceans
were mainly related to static physiographic paramsgti.e. depth and slope, while dynamical
environmental processes are more rarely investigdige open sea is characterized by
relatively constant depth (center of the basin) iels high variability of the environment
generated by the mesoscale dynamics dominatesfardasm the coasts. It also emphasizes
the difficulty in examining relationships betweamwvgonmental parameters and cetacean
distribution from a temporally pooled dataset.

Our results show that striped dolphins observataredinked to the dynamical
environment. This link is especially highlighted tye relationship with SST gradient which
defined frontal zones. Such important changes i &8 found in turbulent areas generated
by eddies, meanders and filaments in both northsanth part of the WM. The transect
shown in figure 5 illustrated this link with mesake processes. The salinity is homogeneous
in the north part. However, dolphins seemed todsea@ated to steep changes of SST, which

reflected here from north to south the externdsfaire) edge of the Northern Current (Millot



& Taupier-Letage 2005), the edge of an eddy, archtirth Balearic front characterized by
abrupt changes in both SST and salinity. In thehsalolphins were also associated with the
edge of an eddy, corresponding here to rapid chah§8T and low salinity, associated with
a peak in high Chh concentrations. Although striped dolphins were tbunareas with high
Chla concentrations, it is very likely that our modefestimates the densities of dolphins in
the northernmost coastal area corresponding tedbeof Gulf of Lions. Here, the plume of
the Rhone river corresponds to high @ldoncentrations but this area is too close to stwre
present such high densities of striped dolphin tvisdknown to be more pelagic than the
other delphinids such as common and bottlenosehadd{Cafiadas et al. 2002). The
mesoscale habitat use of striped dolphin is redgtigimilar to fin whale’s reported from
concurrent observations and from satellite track®@otté et al. submitted). Since the frontal
zones defined by steep changes in SST seem todwetamt for striped dolphins, our results
suggest that the mesoscale dynamics create favedorbging conditions. Although mobile
and transitory, mesoscale processes could potgmi@sent high production, corresponding
here to higher Chd concentrations, attracting and aggregating boph&epods and
mesopelagic fish. Such influence of the mesosadedalation on the distribution of the
production and on different trophic levels untiégators has been reported within the
Algerian basin (Viale & Frontier 1994). The preseit aggregated preys is not necessarily
the consequence of high Ghtoncentrations but concomitant outcomes of oceapbac
processes leading convergence at frontal zonetaandrable conditions of phytoplankton
growth (Franks 1992). The lack of association wgglostrophic currents as reported for fin
whales (Cotté et al. submitted) could be due testheng influence of advection to krill
distribution while mesopelagic cephalopods and &ishmobile preys. Frontal zones in open
sea were reported to be linked with other teutopbag predators such as sperm whale in the

WM (Gannier & Praca 2007).



Estimate of abundance and its confidence inteinahe area between 3° and 6°E, is
substantially higher (by 43 %) than is 1991with @am abundance of 22100 dolphins from
reported densities in areas north and south ofdBaléslands (Forcada & Hammond 1998).
Despite more abundant than in 1991, dolphin demgityeport from the northern area (0.38
dolphin/km) is slightly lower than densities realtmore recently in the Ligurian sea, (i.e.
0.56 from Gannier 1998), and in central Spanisklitderanean, (i.e. 0.49 from Gémez de
segura et al. 2006). The difference with the refeeestudy of Forcada and Hammond (1998)
is substantial for the north area (where theseaasitteported a mean density of 0.23) while
their density in the south area (0.08) is closeuxs. Actually, abundance of striped dolphins
from the 1991 survey was conducted post an epizowdiss mortality (Raga et al. 2008). A
resurgence of the epizootic caused by the dolplrbitivirus seems to occur through a new
outbreak of die-offs recorded from Spanish and émeroasts. From stranding analyses, the
pattern of this new epizootic resembles the preydig-offs in 1990, beginning at both
similar region and time of the year with the samerse of infection. The transects carried out
over the year from September 2006 to late July 20& therefore the status of the
population of striped dolphin prior the newly evehepizootic morbilivirus (Raga et al.
2008). We do not have enough information on dolpifencycle to definitely interpret the
comparison between abundance during the first tep@pizootic episode in 1990 (Forcada
& Hammond 1998) and our pre-resurgence abundarmeetkr, the increased density
observed between 1991 and 2007 suggested thabpldapion of striped dolphin may have
recovered, at least in part, from the 1990 epizsoti

The difference in abundance between 1991 and Z083pecially marked north of
Balearic Island, where densities of striped dolphiere higher, compared to south. This
confirms the hypothesis assuming that epizootiedansity-dependant phenomenon (Black

1991), i.e. high population density is likely teilgate the emergence and the propagation of



morbilivirus infections like the 1990 outbreak.drder to assess precisely the effects of this
new epizootic event, similar survey protocol frolatform of opportunity should be carried
out. In the current context of changes of the neenvironment, the effects of epizootics
should be particularly important to investigateeagironmental stress, directly or indirectly

caused by human activities, could precipitate fhea®tics.
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Table 1. Surveyed distance and number of sighfirays early September 2006 to late July

2007

Western Mediterranean  On-effort distance Group number

areas (km)
North of Baleatric Is. 4351 41
South of Balearic Is. 3071 7

Total 7422 48




Fig. 1. Surveys in the studying area and locatafrstriped dolphin sightings.

Fig. 2. Encounter rate of striped dolphins overydar (from September 2006 to July 2007).

Fig. 3. Functional forms of the waiting distance ttte smoothed covariates included in the

GAM.

Fig. 4. Environmental preference of striped dolghiifference between the in-situ value of
SST, salinity and Chd fluorescence at the sighting and the mean valdleeoforresponding
transect (from the coast till dusk) in the norttadi bar) and in the south (white bar) +

standard deviation.

Fig. 5. Map of satellite sea surface temperatusgghdn sightings, and in-situ surface
parameters of the transect 28-30 September 200&e\Ainows indicate circulation, white
rectangles are dolphin sightings and continuoteslere on-effort transects. Black points on
the map draw the sea surface temperature (SSTiepir@im in-situ data collected by the on-
board TRANSMED system, using the transect linehasctaxis (the two y-axis are
perpendicular to the transect line). Dolphin sigbs (gray arrows) are also located along the
in-situ oceanographic profiles of SST (higher patied same profile on the map), salinity
(middle panel) and CH fluorescence (lower panel). Hatched part is oftw#f corresponding

to the nighttime.

Fig. 6. Maps of predicted striped dolphin densifiasunits of dolphins per km?) for a) the
beginning (31/7 to 2/8), b) the middle (15 to 17&)d c) the end of August 2007 (31/8 to

2/9). White areas in the stripe are cloud coverage.
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ANNEXE 3

TRACKING PENGUINS REVEALS IMPACTS OF CLIMATE

ON SOUTHERN FOOD WEBS

Bost, C.A., Cotté, C., Barbraud, C., Delord, K. Haah, Y., Guinet, C.,
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Tracking Penguins reveals impacts of climate orirsmua food webs

Charles A. Bost Cédric Cott& Christophe BarbraddKarine Delord, Yves
HandricH, Christophe GuinétJ.B. CharrassihYoung Hyang Park

Centre d’Etudes Biologiques de Chizé, CEBC-CNR$60¥illiers en Bois.
’Département Ecologie, Physiologie et EthologietitusPluridisciplinaire Hubert Curien
(IPHC). ® Equipe DOC/LOCEAN/USM402, Département Milieuxetiements Aquatiques

Muséum National d'Histoire Naturelle

The Antarctic Polar Front is a major physical boundary of the Southern Ocean
supporting among the highest fish biomass around Aarctica (Collins et al. 2008,
Pakhomov et al.1996). Virtually still unexploited ad poorly located, myctophid fish
constitute a target resource for a variety of Antactic marine predators (Lea et al. 2003,
Cherel et al. 2007) and play a key role in oceanfood webs (Huntley et al. 1991,
Pakhomov et al. 1996). The impacts of climatic vaability on the myctophid food webs
remains however unknown especially because of rougtonditions and logistic

constraints in the roaring forties. Here, we showhat the tracking of one of their main



predator, the king penguin (Bost et al. 1997), rexas 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 reporemarkable concurrent changes
between inter-year location of front and penguin feaging parameters in connection
with large scale climatic anomalies. Some unexpedi@ositive temperature anomalies
occurred in the south Indian basin inducing an incease in foraging range and
ultimately an abrupt decline (40%) in the breedingpopulation. This decrease is strongly
related to the interaction between warm anomaliesuring summer and ice extension
during the previous winter. These high temperatureanomalies were independent of
ENSO events, but strongly related to the dipole céred in the southern Indian Ocean. A
progressive change in penguins swimming directiorirece the end of the nineties
indicates a modification in oceanic fish habitat. Fis is the first demonstration that at-
sea distribution of tracked predators reflects shorand long term effects of mesoscale
climatic anomalies on food webs

During the last 15 years, the at-sea movementsgfpgenguin from the Baie du Marin
colony, Possession Island (46. 422 S, 51.866 Egz&karchipelago, South Indian Ocean,
were almost annually monitored (15 years of datagiation to oceanographic features (see
methods). The Crozet archipelago is the strongbbte whole king penguin population
holding more than 1xf@airs, i.e. more than 50 % of the world populaiiGuinet et
al.1996). King Penguin®ptenodytes patagonicuaje long distance foragers and deep
divers (mean foraging range 338 km, mean divingldef®2m, Charrassin & Bost 2001,
Charrassin et al. 2000) and feed mostly on smahoic myctophids fish (Cherel & Ridoux
1992).

To find myctophids during summer, king penguins tiyasxploit the Polar Front, the
northern limit of polar waters, located hundred&itdmetres south of Crozet. The polar front
is defined by the northernmost extent of the sutbhsar2°C temperature minimum, which

corresponds to a sea surface temperature (SSToB4A (Park et al. 1993, 1998).



To quantify the feeding success of penguins afrtre we deployed feeding recorders
sensors on penguins tagged with time-depth receteking penguins rearing chicks
(Figure 1). When the birds foraged in the area of polartfrtre total number of prey caught
per day steeply increase (mean 42258 preys) with respects to the transit phase §139
preys, P<0.05). Likewise the penguin catching sseper dive was 2 fold higher at the front

(mean 5.7 prey 8.6 vs 2.8 during transit, P<0.05).

Between 1992 and 2006, conditions of temperaturiedraghroughout the last 15 years
in the South Indian Ocean, affecting PF positligire 2). Penguin foraging ranges are
remarkably linked to the PF locatiorfiadqure 3a), which both exhibited considerable inter-
annual latitudinal variability. More the front wdsstant from the colony, more the penguins
extended their foraging trips southwaFigure3b). The penguins were more affected when
attending small chick by contrast to the incubapenod (r2 = 0.56 for brooding birds, P<
0.05, incubating: r?2 =0.30, n= 43, P<0.001). Tlaeiling time from colony to polar front and
the time spent at the front were also positivelgtesl to the distance of the front (r2= 0.91; r?
=0.8, respectively, P< 0.01). The temperature efRblar frontal zone water mass induced
differences in the mean depth of the thermoclire @@nguins depth as revealed by penguins
instrumented by depth —temperature recorders. Toaime depth at the polar frontal zone
was significantly deeper as the sub-surface tenyrerancreased (r2=0.50, n= 7 years, range
150-210 m). This change in thermocline depth adi@eliso the penguin diving behaviour.
Penguins dived then deeper as a response to tkadlss of the Sea surface Mixed Layer (r?

=0.66, n= 7 years, range: 131-187m).

The waters were anomalously warm in 1996-97, fr@pt&nber 1996 to April 1997
with a T°C peak in February, inducing an unusuatisward shift of the PF, up to 300 km.
km with respect to the mean position. The deptthefSurface Mixed layer was 110 m, i.e.
30 m deep with respect to normal years (Charraasith Bost 2001). During this abnormal
warm year, the penguin total dive rate (i.e. a proiforaging effort) was the highest

(321km) and foraging range of penguins attendinglischick extended as far as 590 km



during 1996/1997 i.e. about twice more than dunagnal years. As the maximal foraging
range corresponds to the most intense feedingopére trip (Bost et al. 1997), this indicate
that the most favourable areas for fish accessilmbnsiderably shifted from year to year and

poorly feeding conditions such as during the 198&ry

An astonishing result of the study was a long-telrange in global travelling bearing of
penguins and areas visited over the study pefRal(e 3). Penguin bearing shifted
progressively from southeast in the early 90s tdtssest 10 years later, concurrently to a
shift of colder water from east to west of CroZ&péarman s’ rank correlation
Hmpy/direction : r2 = -0.79, P<0.05, n=13). Thisailly indicates a progressive change in

myctophid habitats over the last 15 years.

The remarkable southward shift of the front dussghmer 1997 reflected abnormal
warming of the South Indian Ocean in the Crozeirbddis climatic event is statistically
disconnected with the Southern Oscillation and Aatiia Oscillation. However the Polar
Front location is closely related to the climatrigm of the recently discovered Indian Ocean
Sub Antarctic Dipole centred at around 42 ° in@rezet basin, with two poles of opposite
polarity in the tropical (-25 S) and Antarctic Zene60) explaining the major part of SST
variability from subtropical to Antarctic watersSAD, Park & Cotté submitted)(r2=0.63,
P<0.001 Figure 3). Interannual shifts in the PF location reflecexpected large scale
climatic teleconnection. Indeed ISAD and PF logatoe linked with strong anomalous
convection in the tropical convergence (Faucheetal. 2003) south off the Java area via
fast atmospheric teleconnection (Park & Cotté sttiedhi. Ultimate consequences of such
climatic anomalies had strong effect on the kingguen demography. In relation with the
resulting poor prey availability the population exienced a 40 % drop from 1996/1997 to
1998. The stepwise procedure for selection of chgnoints indicated that the decrease at the
early nineties was the combination of density depene effect and external factors, as the
population growth rate decreased as the populatmmnincreased. In addition to poor summer

conditions due to the strong warming, previouscizeditions seem to have play a major role.



During winter 1996 in the Antarctic area visitedthg penguins during their winter trips
(Bost et al. 2004), the sea-ice extent was indeastidally low. The increased foraging effort
over 2 successive key feeding periods has neggtafEdcted the breeding success and clearly

recruitment and adult survival therefore affecting population growth rate.

Myctophids fish are opportunistic mezooplanktonstaners (Pakhomov et al. 1996)
that have strict thermal optimum (2.6 to 5°C, Hyll®81). In the Polar frontal zone, these
fish appear clearly more accessible for the persguirmand below the thermocline where they
dive preferentially (Charrassin & Bost 2001). Cgpam thermocline depth during warmer
years may explain why the penguins dived deep#rampolar frontal zone and experimented
difficulties to find their main prey. In addition some abnormal climatic conditions that had
affected their distribution, a decrease in zooptianlavailability may also have drastically
drop their feeding resources during the abnormat.y€ing penguins are long-lived seabirds
(Weimerskirch et al. 1992, LeBohec et al. 2007)wiweer, face to such abnormal climatic
conditions, these predators clearly appear to hayledifficulties to locate fish and their

survival over the winter season has been drastiaéfiécted.

Understanding the responses of the marine food weebsvironmental variability and
climatic anomalies is essential to assess the pak@mpact of global warming. Climatic
anomalies and their effects on regional environadesdnditions are known to impact the
behaviour and reproduction success of top predéBumet et al 1994, Inchausti et al.2002,
Weimerskirch et al. 2003). Until now the long-temmonitoring studies of population size and
demography parameters of top-predators of the autcean have however been linked
only to the SOI impact and long term global warmihhis work constitutes the first
demonstration that distinct climatic anomaliesndian Ocean have drastic effect on the at-
sea distribution and ultimately demography of sotagctic top predators. It also shows that
climate change and Southern Ocean warming in tlweefunight have major effect on some

key unexploited fish resources.



Methods

Penguin satellite tracking.Between 1992 to 2007 penguins of the study coleene

instrumented each summer with satellite transmééeh summer excepted in 1995, totalizing
106 exploitable tracks. We instrumented randomlgcted penguins leaving their colony

after having been relieved on their egg or smatlichThe same number of females and males
instrumented. We used Kiwisats 101, Telonics STidDBoyocom T2038 transmitters. The
transmission interval ranged between 45 and 6@véacan on-off interval of 6 hours. The

front of the transmitters were hydrodynamicallygto limit the drag effect (Bannasch et

al. 1994). The transmitters were fixed to the feedlof the back with a cyanolycrate adhesive
securized with cables-ties. The Trip direction wakulated relatively to the meridian of

Crozet. Toward the east is positive angle and tdwae west is negative angle.

Penguin feeding activities To obtain detailed insights into the feeding\attiof
penguins, we used fast-response temperature sensbesoesophagus together with time
depth recorders (king penguins, 3 seasons, n=ip@epl birds). Oesophagus temperature
loggers were attached to birds either using a neasive method or surgically implanted
(Charrassin et al. 2001). The diving behaviour bbfds was monitored over 7 seasons
(1996-2004) so that birds were studied over eanimser. Birds studied were either
incubating or brooding (1 - 4 weeks chick). Altdging trips were performed by different
individuals. TDRs deployed were Mk5 3.0 (95x38x1mn%0g (Wildlife Computers, USA).
The time constant was 6 s, and when a TDR was mioetaeen 2 water baths at different
temperatures, 95% of the total temperature charageattained in less than 20 s. The vertical
temperature profiles have been calculated by auegagmperatures from both ascent and
descent phases of the diveée defined for each bird the cumulative vertiogptth traveled
per trip (dive rate) because it was the best aviglamtegration of time spent diving and of
vertical distance traveled, accounting for the tamailable for foraging (Boyd et al. 1994).

Mean total dive rate ranged from 182.5 km+84 (196921 km + 61(1997)



Environmental data base

The Northern limit of the Polar front defined as 8PC surface isotherm (Park et al.,
1993). PFA is the anomaly of PF position, i.e.Btkeis located south or north of its mean
position for a given month. position of the Polaoiit in the sector between 50/54E. We
computed sea surface temperature anomalies (SSTdAYem ice extent anomalies (SIEA)
south of Crozet, respectively in the sub-antatatea frequented by king penguins during
summer and in the polar sector during winter (Giesin and Bost, 2001). The SSTA and
SIEA data derived from satellite measurements,eesgely AVHRR/MODIS and SSMI.

The SST parameter is the most used oceanic panatoetetect ENSO events (Tourre and
White, 1995). E-W SSTA was estimated by the difiersbetween the mean SSTA east and

west of Crozet.

Démographic parameters:

The breeding population at Crozet Archipelago, Beut Ocean, was inferred from the
breeding pairs of the two largest colonies «P#ligachotieére» and «Jardin Japonais». Each
count of breeding penguins was made using photbgregken in January, when birds
incubating an egg are clearly distinct because #neyegularly spaced on their nest. To
analyse the overall (25 years) population trendcarmabined the time series with missing
observations from both colonies, and performedydileear regression model with Poisson
error terms using the program Trends and IndiceMfmitoring Data (TRIM) (Pannekoek
and van Strien, 1996). As in Delord et al. (200v9,used firstly a model with change points
at each time-point, and used then the stepwisetsmerocedure to identify change points
with significant changes in slope based on Waltstesth a significance-level threshold value
of 0.01. We considered over-dispersion and seoiaktation since they can have important
effects on standard errors, although they havellysualy a limited effect on the estimates of

parameters (Pannekoek and van Strien, 1996). Naried® was used.



Based on population size estimatesas modeled as a functiongf (density
dependence) and both environmental parameters S8USIEA. Relationships of each
parameter with were examined separately with a normal distribuéiad an identity link.
Interactive effects between density and environraedtbetween the two environmental

parameters were also investigated.
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{up to 100 jom width ) exhibit high. herizontal spatial madients in
cament speed, temperature, salinity and density, as well as enhanced
wvertical dronlation associated with battymetric featumes | Deacon
1633, 8D, Franks, 19692, Belkin and Gandon, 1996 [ncreased marine
productivity and biomass. sometimeatexceptional levels with respect
o |nterfrontal waters masses. often characterize frontal zones
{Lmjeharms et al, W85 Alnloy and DeMaster 1990, Pakhomov
etal. 1994; Hunt et al, tad)

It & awell known that apex predators associate with fionts whers
they find Gvoumble leeding conditions whatever the oceanic system
[Bering Sea; Kinder ot al. 1983] Norh Adantics Brown and Gaskin
1aE8: Gulf Sream: Haney 19864%y Eastem Tropic) Pacific: Brips
etal PEET) Califomia Boundary Curment System: Haefer, 2000, Anley
et al. J003). Two main nonexcusive hypotheses have been propesed
o meplain why front are important detenminants of prodators’ at-saa
distributions. Arst. prey supply can be increased atthe fonts because
of ‘enhancement of local primary pmdoction. Secand, the higher
agmrejation of marineg oraanisms may result from prey tramsport (o
the fromis by comvergence proceses (Hun ot al. 19060 Mompby, 1995
Hunt et al. 299 Spear etal. 2001 ; van Franecker ot al., 2000 |

In seuthern waters the logitics of at-sea studies can be oicead-
Ity difficult particularly rroe due to the distances from home ports
imeaived in thiswork rough ssas and high ssasonality. Conseguently
at-sra studies on predares andfronts have been limited in space and
tme althourh, fortunately several works have beenconducted within
tightly coordinated multidisciplinany cruises at regional scales (eg
Ainley ot al 190 Micol et al. 2000; wn Franecker ef al. 2002) Over
the same time period the exponential development of bio-lomring
ard the use of remote snsing technologies have provided consider-
able insight into the association between predators and fronts These
studien have mported inogroat detail on how individually tracked
seabirds and mammals o= fronts [Best et al, 1997, Croll et al. 1988
Ceargss etal. 2000; Boohlert etal. 2001, Boyd et al. X001, Charrassin
and Bost, 2001, Welmerskirch of al. 2002 Wilson el al. 20025
Charrassinetal. 2004; Bailleul et 4l 200721 Several studies have also
memitared the diving adtivity or feeding success of the individsally
tracked predators (n relation fo ccmamic features (Bost ot all 1997,
Wilson et-al_ 2002 Lea and Dubroca, 2003; Weimerskioch st al_
2007} Diving predators equipped with miniaturized: dwlr.gi @
simultaneously record eceanographic paametes ltcnﬂlﬂtiﬂl! andt
sallnity) have provided nformation on bath the leeation of areas of
hiological interest explored and the i sy physical f\aafm:zs ol the
framal zomes (Boehlert et al. 2001; Chamazsin and’ Bostuzont;
Charrassin ot al, 2002, 2004; Sokelov et gl 3005; “Baifleul et al.
20{173), Himaever. vary fow stidies have ingluded TS
reml time. meliable, sossions in wivich pray were grmpled

In this paper, we raview stutizs nfﬂ'm l'ditﬁllﬂilp between top
predators and frents in the Southern Deean north 16 the subtmpic.
following definitions in Dpacon (193 34 This includes the ssuthern
zones of the Indian Atlantic and Pacific Cdans, from the Subtropical
Front 2 the Timit of the Antarctic mﬁﬂnmr, thus encompassing the
Antarctic Circumpalar Cmm‘-qnﬂw\q:ﬂ-assm.ated ooeanic fronts
This review bilids on, asiyedl, the tuge amount of work that has been
accomplished on assaciation of these predamrs with frontal zones
elawhem inthe Mdﬁkﬂmﬂmrwﬂm {e.z Wynine- Edvyards,
1935, van Qordt and Kroft 1953 Pocklington, #979; Ainley and
Boekelheide 1984 A‘i!’iqrvr.lj. WEA; Ribic angd Ainley, 98§89, Hunt
etal, 1990; Veit and Hunt1900: Ainloyet al, 1994; Huntet al, 1909;
wan Frangcker et al. 2003

Wi attempt to provide new insights mto seemingly simple bt
actuaihy comple questions: Wiy do apex predators strongly assadiate
with frontal zones? Do marine predators forage at fronts because they
respond to plysical properties assocated with prey andfor becansa of
some changein biotic factors {Le_ merely Feod) 7 We will irst examine
the wlative impartance to top predators of the different frontal zones
in the context ol their diet and teeding ecology Thmugh an at-sea

perspective we shall assess top predator frontal assodation from a 1m
macTo- to the fine scale We use information from at-sea surveys to 1
point out some possible mechanms for the ohserved assodation. 1
Then by ising findings from bio-lopging, we shall describe distiner 1w
Fraging strategies in relation to fine- to mesoscale physicl procssses 117
that determine the preferential use of fonts ™

2 Definition of fronts 5.1

Theloscation of fronts and macrascale water masses of the sauthem 1m0
regions of the Indian. Atlantic and Pacific oceans. together with major i3
Islands discussed in the present paper. are shown in Fg. L Three major oz
frents leon a north-south gradient as bllows: the Subtropical Front 1=
{5TF). the Suhantamtic Frant (SAF) and the Pplar Front (PR {Orsietal. ua
05 Belkin adeﬂﬂn‘:ﬂQElThtSIFdH’mlts the narthernlimitof s
the Antarctlc Clroompoelar Cument (ACD {ﬂ‘! et al., 1985) and 1w
corresponds to the boundary of . ifeesouthern Ocean [following e
Ceacon, ©33) chhamrmcmcﬁﬂzﬁgsm of the Southem s
Ooean [Deacon, 1962: LutjeharmsSand Valeogine, 1985 Ors ot al.
195 | The PF sap:rmﬂ!mmu;hmﬁwﬂm Palar Frontal Zone 140
(PFEL This front marks whele Antaictic Suffice Waters sink below the 1
wamer Subantarctic Wated=s {Qzacon, Y857 |, The ['F has been defined siz
as the northemmestaxtentof the subsurfice temperatume minimum 24
of 1 °C which mpd__:_t&iﬁ]’uf 45 C in summer (Tark ot al_ 1ad
63, 19038 ) The PR barderod on the outh by the PRand theSAFon ws
the niorth {Befidin and ﬂwﬁil 1061 Anally the nerthern limit of the 1is
pack-ice defines’ Uhq:-.".lrm‘t of rhc oold Antarctic Zone and . coincides 147
apprimately with the sauthern boundary of the ACC. Within this 14
zone the eathern paitaf the Antartic Ciroumpelar Cument [5BF) i= o
characterized oy 4 series of myres. mther than directional floe {Mim|
et J!'IJ.["J]. It gorresponds o the poleward exent of the shealed 1
mﬂcmrﬁWw Circumpolar Deep Water { Orsi et al_1995] Oose w1y
btheAntarctic. fentinenial shell breaks soch as the shelfbreak of the 15
Rost Sea andl the Antarctic Slape Front |ASF] are areas of key impor- 14

wtance inhislogical production (Ainley and DeMaster. 990; Smith s

ttal, 2007) 16

Az 1 Incaremaf themamfon e ang ooeam reomeod the Smnhemn Ocean | from Grmetal.
ey iediin and Condon, 1996; Pak and CantsEmom, 190L S5TF Saoh Sobwopica
Fronm: S8 So wopeat fem s A8 Sotuniotic b PE: Pokr Bronn SS00F: Seuttem A0
o, S8 Socrthern B ounctory afiche ACL Meom e refe o folie mg: §: Mo ad e
Extwand lalands; 20 Cromed bedands; 3; Fergusien Anchipelaga; 40 Heand and Solomald
tkmaty; & Macoane i, & Campbell Bnd
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3. Data uwed

W have considered shadies published during the past S0vearson at-
soa distribartion and foraging ecology of top predatars Sofan mastof the
at-seastudies have beenmade in the southern zone of the Atlanticwith
however Intensive work conducted also In the Ress 52a and in the
southern zone-of the Indian Ocean. Few studies concem the 75% of the
emaining water massss around the Antarctic continent {Weehleret al,
2003). In addition we hawe gathered information fom 34 biglogiing
shdies conducted on the mowements of severm! predators [fur seals
clephant szalz, albatrosses. peoguins) Predators’ diet information in
mlation o their at-sea distriition mmains poorly knmsamn, and perhaps
ot satisfactory to be categnriring dict based on the Hmited land-hased
shafies. These studies alko mostly concern breeding hirds tied o
fommgrg for offopring o dudng alimited portionof the annoal cycle In
any attemgt to distinguizh the main trephic niche of the specis com-
mmities over sobendod periods we have also wied data from wecont
stable isatope studies when available (Cherel o 3l 2005)

4, Atsoa distribution and foraging ecoloxy of mp prodators from
ship survers

4.1, Macrinsals level

Mamy stodies Fave poimted oot the adstence of seabird atsem-
blazes mlated to distingt water masses {Ribic and Ainley, 108889,
Wahl et al. 1985; Ribic and Ainloy, 1997). Accordingly, each hiogeo-
grphical zone being considered herein [ie. the Subtopical, Sub-
antarctic. Molar Frontal and Antarctic zones) holds particular seabird
asmmiblapes {South Adantic: Abrama 198 5a; Ainley eral. @00 Vet
1905; Smth Pacific; Adnley and Beckelheide 1264, East Antarctica:
Woehler et al. 2003, Raymond and Woehler, 2003). Overall, the

steepness of horzontal temperatume and salinity gadients of surface.

waters. the distance to the ice edge and ice type determine the
changs ohserved inavifaunal composition [Peckdington, 1974 Afnley
and Bookelheide 1984; Abrahami 1985 Ainley et al. 19940 Vait

1351 Few studles have investizated whether thesy abind assem-

blages rasult from a comman esponse to specific physical fomes of

evolved members {Alnky of al, 1994, Ribic and Alnkw 19971

A1 South Atbrtic Ocean

In the Smuth Atlantic Ocean, four gmgapﬂnly ﬂhhm,l:hjsmn
based on seabind composition were peintad dut (Velr (995]
Importantly. each cluster comesponds fo 3 major zmne. including the
Patapanian Shelf the SAZ the PFE anﬁ;hnim afthe SAF (i in
theSubtropical Zone). The mﬂnmfmﬂmﬂdﬁmth{:m'{ﬂ] i
higher than in the Patagoniin Shelf [271 the PFZ (30) ar the SZ
{Subtropical Zare, mspu:ﬁ].amamgamﬁl larger nuombers pear
the fonts with sharp bieaks in specksomposition. As noted by
Abramis (19853 who wokedin) watersolf ssuthern Africa, asmuch &
At of the varation In seatiieg atnndaq!uﬂhe explained in terms af
ervimnmeal g;'iilﬂt!lhimmﬂt presse, salinity air and water
temperaturs wind strength |

south of the APF s, e Scotia-Weddell confluence rezion (56
65°5; Tﬂ—iﬂ"W’l three Fssernblages of abind species Kave been
]ih'r'.luﬁu! | Adriley ﬂ__a_l 1964). One & aszodated with the pack-io.
Another includes the “$pelies \sing the adjacent open ocean. Sl
arsther inciudes species found [ar away within the PFZ This latter
asemblage appears similar to that described in the PFZ identified in
ihe Seuth Atlantic during semmer{ Veit and Hant 1291,

1.2, South Pacific Ocemn

Lajge ovrlaps in seabind species coour in the Pacific Ocean
betwien the ice-free waters of the Antarctic Zone and the Subantarctic
and hetween the Subartarctic and the Subtropical Zone. Overal| the

avifaunas in Subantarctic and Subtopical waters ane less distinctive 17
than those in the Antarctic or In tropical waters [Ainley and na
Bookethnlde, 1984; Ainkey et al., 1984). Thus the APFand the 5TF am 1
cleardy ot the classical avifaumal bamlers pxpected at least in the
South Pacific. Once smth of the APE. the pack-ive sdge 53 mchman =0
effective boundary with cearly distinctive avifana compared to z2
Antarctic apen waters. Subantarctic and tropical waters. The PF ap- =21
prars to'be amomr effective avifaunal hamier anly in the Drake Passage 224
where an extreme sharp horizental grdient in water densdty oo

A 13, Sottheast mdian Dosan o

In the sector East of Antarctica {Prydz Bay) 3 seabisd assemblapes o7
wone pointed st from 3 duster analysis of-ab ma-shesrvations o=
collectod oyver 20 yrars an the avian commpinity MWachleretal 2003), s
Aszemblage | s congistent with the infiux, presence and departure of xu
the @ residont breeding specirs hm;!il!lagg 3 |s dominated by nor- 250
bmeding summer Visitors visit Bay from sub-Antarctic and =
tempamte kcalities. Atsamblape 2 Tesults uﬂm overdap n time and
spaceof theze 3 assemblages |t comprises ﬁrl 45 specics/taxareportod 1
fraam Prycdr Baz.raMJsmmﬁmHm migEmmmer inareas with less ns
than % ige. Overal] a stabilicy nfﬁ!w Setémblages was eparted o .'nd.
the study period (Woghieteral. 2003)

4.2 Mesmmk Jmt-;_ru :uw s”uflmj
421 Antmrctie shelfBrealfmms E=)

In the .ﬂlﬂ'.l:d;l.ﬁ nume s us studies have shown the imporanoe of a0
joe edpe habitats.and of the Marginal lce Zone, as well a8 the s
imparanee of shelf Break or the Antarctic Slope Front | ASF) fronts, to 2u
marine predators (oo Alnloy and faoohs, 19E1; Ribic and Ainley, EEE; M
Ainkeyand Debdaster, W00, fibic et al. 1991, Alnley ot al, 1994). 20
Upweling of Srcumpalar Deep Water along the continental siopes e

o

*gruatly increazes kocal marnine productivity. High seabird hiomass has 2

Bren reported over the ASF in-a number of instanoes: Ross Sea { Ainley w7
ang Jacohs 14E1; Alnley et al. 1584 Veitand Braun, ME4); Amundsen s
and Bellingshausen seas (Ainley & al 1998); W\edd:ll—s-l:um e
conflrnee {Veit and Hunt, 1992 ); Western boundary of the Jntarl:ﬂl: oo
Peninsula, South Shetlind Islands and off the castern eoast of South =
America (Velt and Braun, 1284; Ainley and De®Master. B0). Impor- 22
tantly such fronts cormespond to disting boundaries between pelagic 23
spahird communities (Velt and Bragr, 1984 Alnley ot al. 1984, 1085, =y
Aindey and DeMaster, 19501 Ha

4200 Roes Sea. The ResSeds continental shell 17071507 is the =a
Targest of the Antarctic and the mest spatially extensive region ofhigh s
productivity-in the Southern Ocean Shelf break occurs deeper than 2
200 m, with kewer slepe reaching 3000 m depth | Smith et al, 3007), 4
Heie, zeabird density and biomass are > 10 fold greater thaninad jacent 20
waters { Vet and Braun, 1984 | Somebird hiomasses ranging from 50 to 2
150 kgflom® have been fmmd [Aniey, 19851 The dominant spocies s
inzhore of the ASFame the Wilson' storm potme] Orearites oceomicus, =
Snow potm| Parktmma nivea, Antarcic petre] Thalrssaivs amgorticn, &9
Adelie penguin Prgoscelty adelize and emperor penguin Ajpenodytes w66
Jorger. The Dove pron Pochyprile desiom, Licht-mantled Sooty 2
albatmes Phaebetrn polbebram and Mattled petrel Prerodroma mallis s
are obsenwd only offshom from the frent Veitand Braun, 9841 The e
biomass of sea mammals (Crabeater seals Lobpdon cocinaphams | and
whales ane alsoelovated close to the ASF [Ainley, 1985; Acklews etal_ o
20037 Ainley et al_ 2007ab] Hizherturbulence and biomass inwaters m
af the shelf and upper slope ang coeanic frontal stuctune probably oz
drivesgreater bislpgical prosuct vity and concentatian of target prey. @
such as the Antarctic frill Euphaga superba for marine mammal: and o
birds {Ackdeys =t al 2003; Alnleyetal, 2007ab] bsr )

4202 Amundsen Sag ( [30-H00°W) and Bellinpehowsan Seq (1007 me
FO'WL I these twe szas. avaricty of subsurface fronts cocuran both 27

o i e 1

dﬂ.mWﬂmwﬁbmwww s and mammals of the ssuthem corans.
WG] jmamys 20081 L2

i
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sices ol the shelf break, at shallower depths from wiest (o eastand with
warmer and saltier waters on the northem sides. These fronts are
more restricted in their wertical dimension and have a smaller
hodzontal temperatare gradient than those from the Ross Sea As a
consaquence, seabitd dansity and bismass are mxh lower [Anlgy
et al. WAL in the Amundsen Sea, the seabird disribution is goite
similar tothat inthe Ross Sea. with higher bird bigmass at shelf braak
front. Converssly, in the Bellingshausen Sea, seabird blomass does not
differsvert e fromt and the continental sheil. This may berelated to a
prater stratification of the water calirm over the shelf andfar mare
plentiful coastal maoumes

4213 The Weddell-Scotia mogfience.  To the forth and east of the
Orkney {shinds {60°35'5 A5"10'W). the Woddel|-Sootia gonfluence
corresporids to the interbee of thie ACC and the Wedde]l Sea Gyre. Thi=
abrupt horizontal transition between two disting water masses
(+2.0°C to - L5 "Cin the upper 400 m) & biologically important {Veit
and Humt, 1952 Ainlor et al, 19094 | Eleated seabind numibsers have
been reported near this front at the stecpest physical gmdient
(verall fronts doze o the colonies and over insular slopec are
impartant summer feading grommds to ome ool Antarctic specics
sisch a8 Chinstap penmuins Pymecels memrticn aed Fulmars Fd-
marus - gacirldes but alss to subantarctic species Veit and Braun,
1=, Aindey o al 1991 19941 The Conflumnce is Important o
seabirds and marine mammals in the winter as well { Ribicetal_ 1961,
Alnley et al. HBad)

4,22, Oceanic fronty

4221 Sephird In the South Atlantic. the highest mean seabird
species richness and diversity were eported at the STF and SAF
respectively, with syuid- and plankton-feeders praking at the STF and
the PF| Griffithy ot al_ 1982 L The maxima of ssabird shundances ooour
a3 a series of Gaussian distribution curves with the highest valies
ohserwd in the wicinity of the 5TF. Over the PF some very variable
mean seabird densities have bren reported during summer |1 6820
indlvidmalfkmi. Up to 400 prianstkm® wer obseryed in rhg}mm
Mlantic during tansacrs from Cape-Town to Amtarcrica. Likewisehizh
dendiy signals asaciated with the STFand SAF have beenrepartedin
the South Pacific (Ainley and Bockelhoide, BE4L

At the 5TF and PF. macroplaniton hiomass |s htﬂq' tham in the
imterfrontal zaves {Pakhomov ot 3l 1950), Thesedwo fronts iferin
thelr hiological activitiss The 5TF is an area of hlghnr mrlmarny
production [E-Sayed, 1994 and therefore Suppiets higher pelage
miacroplankton stocks than doss the PR [Rkhomgeand Fronoman
2000), This latter i cansiderad mtnam mafked seassnal
changes [Pakbomoey =t al 194944 In nmmst lﬂuuﬂun.lu‘ky al the
STF &5 more unifarm (Bl Sayed 1988; Comisaiet al 1553); These
differences in produdivity and mifw_u.'blllij} may explain the
attraction of the STF for seabinds.

Specigs differences existin ﬂu_ e of phese fronts, depending on
body size and diet lane sj'ﬁdd. such as alhatmsses md gadfy
peirels, that pamially dspend on :quId [Cherel and Klages, F08|
dominate weahird biomass near the'STF ’C.nﬂir.‘m et al_ 19R¥) Prion:
dominate near the PR angd are numerms at the STC These small
specics feed primiadly on macmrocplankton Hroughout the war
[Cherel ot al .'J.IIJE‘J.'S_Q;_\EI:].H more flodble in their diot {such a
Kermelen petrel Prersdmme brevirestrs | are most numenous atthe TR
sontinward (Griffiths et 2l 1987 Alnley et 3l 1004]

To sum up, the maximum values of seabird diversity and abun-
dances coincide with oczanic fronts, as defined by ST Few stisdics
report mated seabird abundance atthe PF, the highest meanseabird
species richness and divesity being reported at the 5TF and SAF,
respectively. The varjances explained by 55T gmdients. however,
are wmually <30% (Abrams, 195531 One explanation is the mismatch
between the spatial scale at which seabird abundance is observed and

the spatial scale of physlcal gradients {Schncider 19901 This a2
mismatch results from the length of the cansal chain from the e
physical provess o proy inchiding the intermadiate twe-step chains. 2u
ie; fromts o prey and prey to seahird {Schneider 1990) BT

4227 Whals,  Messscle whale distribition has been dimetly 56
related to oceanographic features at the SEF. The circumpolar e
distibution of haleen whales and sperm whales Phgsater macm- 547
cephahs during summer reflects the high |atinde penetration of s
the mutrisnt-rich Upper Clmumpalar ep Water tansported aast- a9
ward by the ACC. At the southern boundary, Upper Circumpolar Deep 10
Wiater upwells and replenishes nutrients necessany to sustain arimary
pregiuction and planitonic food ‘wobs. Therefare, the lighest con s
centrations of Blue whales Bulenapemm muscilis, Humphack whales asg
Mamptrm rmaemigiae, An whales B _;ﬁ'dmhtx and Minks whales S
(R bonmenss| have been found southof the southem boundany, as
including 3 =trong asodaticn with the .Mmky of al. 200Tah), me
retlecting the distribution pattems of thelrmain pray, the Antamtic n7
Krill (Tyman. 086 Nicol e al. 2000) Along the coastline. ooean a5
cirvirlation processes drive the sediczextmt and asociated biological 2w
productivity from phytoplakten to whales throegh krill Where the s
coastal current becomes wider the botindary ooours farther offshore
iNé gemeTates Teater seake Selent s 2 consequence, the area of
krill awailability far the widles will be g encompassing the asi
suthern limit af the boungd ary Mical ot al. 20001 Ee T

Mentls of the Southom Oozan, whals may also beneht from ass
favourable feeding conditions Thus Sei whales B bowalis are o
concentrated close o the STF {Cotte et al_ unpublished datal Prey
compasifingof Sei whales is diverse and. amounts to about B0 s
djlfclq:n spcch, dominated by copepods {Budylenlo, 15781 This
wide rangp of toed is most pronounced in wammer waters whem am
dpecies mﬁusyk high. especially Brcopepods (Errhifetal 1997} In st
e southern Indian Ocean, the highest density of larm cotaceans has b7z
beeflifound-along the ssuthern fank of the Kerzuelen Plateau and 57

“morthern edge of the Princoss Elizabeth Trough Here, the distritution @

ofiwhales {meostly Sperm whales Plyseter mocmoephal, northem am=
Minkes whales B acwtomsimrs and Humphack whales) calnicides with a7

“the mean position of the suthern fromt of the ACC and the smrhem s

boundary of the ACC The topographic steering effect of these am
Eatures of the ACC at this place of the Kerguelen Flateau brings &
shoaled, nutrient-rich Upper Croompolar Deep Water to an higher 20
latitude than in adjacent basins [Tynan, 1997} High density areas of &
Humphack Whales, Southern right Whales Fubgsliera gustralis. male 2z
Sperm Whales, and Bottennye Whales Hyperoadon plonifons scour 852
dlong thewids mrander of the southernboundany of the ACCbetween 224
BO-10° [Matstioka ot al. 3003} Whales may here henefit from s
precictably enhansced marine producthvity due tohigh macronutrient s

= in the surfade mixed layern the bopwcnal shealing in grckenic &7
arigdies, the presace of 4 compley bathymetry, and advection of a ==
tongue of ice northward along the sastem side of the plateay [Tyman, o
ATy, £

42.3, Edifies £

The mle of mesoscale sddiss m feeding sucorss of top predators of s
the Sputhem Ocean has been recently emphazized (Mel et a1, J001; =
ot ot al. 2007 Bailleu] et al- 2007a), Eddies are ¢ hamcterized by
increase in maring productivity and sooplankton biomas mlative (o
adiacent waters {Seki of al. 2001; Nalovina etal. 2004; Hymenbach =
ot al. 2006). The upverlling amd down welling processes inducad by wy
eddy vorticity induce aggrezation of prey (Olsom and Backines, 1985 w5
Hyrimbach ef al. 2006} Myctophid fish tend o concentrate along the e
perphery of warmm, anti-coycloniceddies where amuch higher biomass us
of zooplankton and micronekton is found {Olsonand Backhus, W5, 40t
Fakhomow of al. 19584; Makhomov and Froneman, 2000; Hymenbach an
ptal 2005). Crustaceans may be forced tomove upwand in decaying 4
warm eddies to say at their pefered temperafume. Predatons of W

irticls 2l The imporsnce.
'Mnmnngf:ﬁﬁn ST rarsye J0DAT 1022

of coeansgraphic fionis @ marine bisds and mapynals of the suthem oceans,
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myctophid such as the southern baracodina Magrisudis pricnosy and
the cephalopod Martinln Hyodes also oocur here (Mel ef al, 200 )

43, Small sale kvl (<105 of km)

4.31. Small seale disfribution patterns

Within coeanic fronts of southem waters vadation in the small-
=cale dlstritution of seabirds has been oxplained directly by physlcal
and-hiological processes anly In a limited number of cases One case
imeolved intensie Interdisciplinary suneys at the PF ncar the
Creemerich Meridian m conjundtion with the Jaint Glebal Oeean Flug
Stdy (wan Fanecher e all 2002) Overall, the highest ssabirgd
demities wen those of plankton Beders [up to 400 Lﬂl’ﬁl’i{iu.l”l{m‘"].
concentrated at sieep wmpemiure prdients. Sguid and fish feeden
however, womt much jess sbundant than plankton foeders, md
shonved little corelation with the phyzsical patterns at this scale. At a
wider spatial wale {49-53"5 and 6-13°E] saabird densities gonerally
repond to increased productivity in the PR Broad-nilled prion
{Mchypiila vittata), one of the commonest =pecies feeding at the
subaarface on small copepods exhibited 3 remarable. positiye
amodation with fontal emperature zradients—phyto plankton vari-
ahlkes in spite of the front dymamice Pricns wero reported in hichest
densities {averagm IBA/km®) in the 4 3 isotherm area during
summer, The spatial coberence of the front appeans t=parsist enough
to allow the development of zooplinkton stocks at an energetically
relevant threshold for these predators (van Franecker et al. 2002)
Less clear relationships were found with larger zeoplanktan
[+500 pm} in the Soothem Drake passage and Brandsfield Strait
{Heipeman ot al, 19891

4.3.2 fuadar fron s

Although spatially restricted. Insular fronts are biolozically
important, increasing both the marine productivity and troephic
transfer Tates (B Sayed et al 1979; Wolinski and Hammer. t'm

Anley and DeMaster, 19001 Non-fiying diving predatorns whos'

foraging range & limited are particularty amodated with dnsslar
fronts For mample, high densities of Macamnd penguing Eudupres
chrmolaphiues and Antarctic fur seals Arcrocephahs gazelin forage in the

area of upwelling fronts along the narthwest coast nf.&m.th Cn;gu_

!Cramall et al. 1985). Prions alio actively feed there dny prayﬁmbahﬁr
forced to the surface by strong tidal arrent { Reid geal, 19997, Amother
smample was found, around the Pince Edwarl achipelige (4775,
35°E). where continuous advection of prey for taq predators mailts
from consistently high winds t hat increase the effectofthe sastward
finwitng ACC This advection appean sufficient tocom pErsate for the
daity consumption of cuphausiids aver the shitt by plankton feeden
{mostly sudyptid penguins Eudypres) hll‘t"h'f_-'l“ftl]:lpﬁr.t the Beding
activity of myctophid consumers (King peoguins Aptersdyie paage-
et ) [ Perissinotts and wqummz;, Finallg at the western side of
the Cronet shelfbreak (46°5 50°F), abotie 83 km off Hog Iddand, a
significant upwelling accursand induces dense apmremtion of eding
prinm [Stahl, 1983) Ty "

4.4, Comperisom with, 14w Gnem

In ¢ontrast o, the ﬁ.nw.l:ri: regken the Arctic contingntal shell
hreak fronts are 6f m:nuiary importane fnr pelagic biolipical
production and prcdﬂl't concentaton This B mainly becase of
shallpwer hathymetry and less active carments [ Ainley ared DeMaster;
T Hunt, 1991 Huntet al, 10007 Midshelf fronts {inner and middle
shelf] hawe been identified as relevant for carben fus 0 marine
predaters that concentrate bere (Schneider and Hunt 10821 The
importance of midshelf fronts has not yet been investigated in much
detail in the Southem Ocean (Ainley and Dehaster, WG0L Oceanic
fronts are particularly important for the feeding ecology of numerom
plankten Federsinthe Arctic especially auks [Meteleship and Evans,

1985, Schielder, 1990; Huntotal_ 1989). Here the fronts interact with e
the bathymetry in shallow waters to indoce predictable sutace 67
features aperegating prey [Hunt ot al. 19991 The closer proximity of w=
such physical dlscantinuities m the bresding. mlony (wsually o
=200 km) Iz of key imps tance for these diving foragers with limited im
Tange. AT
At a broader scale. the role of seanic ronts differs between the 4rz
two polar reglons for two main reasons Arst, hiologlcal activity at am
Southern Ocean fromts & less important. This activity must be con- a4
sidared with respoect to badground productivity of the surrounding 47
water masses [Alnloy and DeMaster, 19900 Second, in the Seuthem am
Ocean, the fronts eoeur over larger spatial swales. They are usnuaily 477
mofe disant from the breading colonies beonse of the scarcity of ams
potential treeding sites | islnds ). Seabirds must then wave] Garther o 4
remater aneas than parthérn spocies [Hunt ot al, |999) Thay com- 40
persate by their abllity to uee strong winds for gliding [ahatmeses. 4
potmels. privnc or by fast swimming-az Haeoe pengoing o fat-much: G
Higher cost. hewever, than r-mlmmlﬁl gﬂhrglmd snaring achvities; i
Butler, 2000] 48l

4.5, Comparizon with the Norts Adaee Scean 45

Culf Stream eddies play 3 ley trophic mla in the Morth Atlantic {e.g 4
Haney, 1986 h). These eddis are smalland episcdiv phisical features 457
comsisting of anentrmimed wam filament and a cold cyclonic aore, 1w
Here !ai:lﬂ spcdts shenw strong affinities for sinzle water mass do
Bridled terns ﬁ!rﬂiﬂmﬂﬂﬂﬂﬁﬂwﬂﬂlm with warm filaments of the am
Gulf Stmarn [Hdnqr 19864), similar to the association feported for a1
thuse land the Sooty tem Stermg fuscota) with mesoecale s
oddies in h_.;om:hgm Indian Ocean (Hyrembach et al, 2006) Deep abs

ivingcetamans such as heakad and spemmowhales use shelfedpeand as

ulf Stream waters off the northeast Americm ooast (Waring et al. i
J0Ey, I(ﬂﬂ Bocause eddivs of the Gulf Stream exhibit stmng as
radients in physical (S5T gradientstand biotie {chlomphyll concen- ai
tration| pmperties, it is difficult to point out the most |11q:|un.antm
ervirenmantal featums attracting predators.

A6 Comparisan. with the frapi B

The significance of fonts to apex predators differs strongly ao
between the southern oceans and the troples {Ballince and Pltman, soz
1955 ) First thent are feweropportunitiss intropical areas (seasurace s
temperature > 23 °C Ashmaole, 1971 Ballance and Pltman. 1999 far sod
physical forcing becawse of the scarcity of shell systoms. excluding the s
geurrenee of shelf break fronts {Longhurst and Pauly, 1987 Second, we
at a larpe =cale seabinds are associnted pemerally mor with curment 207
systeins than with water mazses [Ribic =t al. 1907), L= in the we
Seuthern Ocean however thermoedine depth and topogaphy plays 4 an
muajor rale in pray mﬂm in the tropice and in the stuctunng af s
hahitats of seabird guild: (Ballanoe and Pitman 1909 Ballanoe ot 3l s
20071 Chama=in and Boat, 2001; Vikhis & al. 2006} Planktivwoms s
respond to the fronts like in the Seuthem Ocean whereas plscivomes 810
can be wnalfected by a front’s presence. They are however strongly 54
dependant v depth-and intensity of the thermodling ie the front 512
correspniding o the subsurface horizontal boundary sspeciatly with 14
respect to it depth and imensity (semi-permangnt Equaterial Froot, 517
gastemn tropical Pacific. Spoar e al. 2001). Oveill the highest 1a
demitis of fsh-eating species predicted by models correspond o 519
areas with a sharp thermoding or 3 well stratified water column s
which arz ako Bvouwrable amme for foraging hmas angd dolphin: on
{Ballanoe o al. 2001 Spear ot al. 2001), The difference betwerm i
piwivors vi phnktivores spabird seem to reflect the process inducing om
the availability of their proy {Spear et al. 20011 The best habitat s
maodel of plankton-feeding seabirds corresponds to amas of cool =
surbie waters well mixed waters with 2 much shallower thermodine s
(<3 m) that concentrate prey at the suface. To catch ther poey asr
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{fying fish, sguids | tropical seabirds wse the activites of commensal
tunas and dolphing found in cose assaclation with the horizontal
thermedline boundary {Ballance of al. 2001; Spear etal., 20011 Some
differences in water clarity between the tropics and the Antarcic
waters [lower ve higher productivity, respectively) alse ply an
important mie in prey accessibility In Antarctic waters. mare nurhid
vaater favour a greaterconcentmation of pray in the upper layems of the
water {prey being mome hidden ) in asogiation with strong tempera-
turejdensity pmdients and higher local primany prod sctivity [Adnley
17T Spear et al, 2001 )

Mumicrons studies have epored  seabind-—eddy assoclations:in
tropical and subtropical waters. Recently these associations were
imeestigated in the sultmopical Indian Ocean by comparing the
presmcejabisence and abundance ol the most abundant faxa in
relation b the main envirenmental variables {Hyrenbachetal . 3006)
Seabirds wning addizs are more stongy asmciated with hahitai
pammeters =ucli & warm 55T and distance fromithe clesest breeding
colany. To determine the respective influence of hiotic and plysical
pammeters of eddis on seabird foraging behaviour it i important o
deal with canfonnding factors such S5T mradlents and Asociamd
chilerophy] concentration. Itis also necessary to consider provessss at
smaller scale (ephemeral convergerees and diveroemees) which In
tum concentrate prey angd their predators. Finally the ssabind —eddy
Association must be considered in the lammer scale patterns of
messscale variability across the basine coeanogmaphic context [Hyr-
enbach et alo W06} as slmady pointed out for ome subantardic
predators (Cotd et al, 2007; Baillowl ot al. 300 7al

.7, Seavonal chonges in frontal wse by seobirds

Few studies have had the opportunity to imvestigate temporal
changes in the structire of ssabind communliy at southern fronts.

.71 Sootia- Weddell con Rience

Twe sabird assemblages ocour during winter (Alney ot al . 84T
the pack ice assemblage with Antarctic species and the near ice open
water mssemblage that includes some true PFE specles [d'rvlng_ptrzl
Pelecanoides spp. Kergoelen and Blee petrels Holobaser ebenglean)
Curing sprinz. three assemblages hawe been reporfed: the pa:k lige
aswmblage. anear to ice assemblage n‘u:lu:lmgﬂiﬂ-.ﬂnti!{a:l'_u wateT
assmhlage (with the addition of Fairy prion Pochyphda timer and
Black-Betlied storm petrel Fragerts tropica, two trug PF2 speciestand 3
far-from ice open water assemblage (including Whitechinned petre|
Procellorin seguinsctalis and Light-Mantled, Creyoheaded Dismadea
chrymoatomn and Black- Browed alhatross Dlsmedeg melomphns | In
auturmn, the apen water assemblag: ingdudes tear to and-far from ics
spesirs {abatrosses), As a resulf, the pmhﬂ"u{ species in the open-
vater assemivlageds higher than inwinter. The pack- for assemblage i
quite similar to the spring situation To summarize, e dependant
spocies maintain their associatian with theithahitat all wear mund. In
contrast, the two open- w:t.rimhl:gﬁ [Inchigting birds from the
PFE) exhibited [mportant snmpnli, changz Opei-water species,
which are not adapted 18 emploit e wsources, vacate high latindes
of the Southem Oceanin Winter 3t a-time when maring productivity
falls toa minimal leve] [Ainlewet al., B04)

4.7.2, Sputhem Insficr Ogean

Seanomu ] survmyes acmins the SAFand I'TE show mportant changes
Inspeciesuze of frontal areas during the course of the year [Sahletal.
10851 During winter. the seabird biomass i relativedy low overalmest
all water masses including the ST 3AF and PE The s=ahind hiomass s
similar over Subantarctic and Antarchc waters. with most petrel
species (White-chinned petrels. Prions, Stom petrels] almost com-
pletely disappear from these areas. Albatrosses (Yellow-nosed Dio-
mafep chlavorhyichos, Wandering. Diomedea elms and Sooty
Phoeherrly fusca albatrosses) are also much les abundant at this

timie. Faraging zones ot the diferent species are moresegrezated than s
in summer. In spring and sady sommer, the seahird biomass overcold sa:
waters of the PR broomos muich higher than ower porthom s
Subtropical waters Between the berinming and the end of summer. s
the bulk of seabird bismass moves to the south, possibly becawse of s
the delayed vertical migation of zooplankton ar higher latiiude (Stahl s
o al. EES], bt

A detailed study reports the seasonal use of southem fromts by s
Short tailed shearwatess Myfomus temdmsds. (ts based on 23 years of s
at-zpa surveys in the Indian Ocean betwesn Austmalia and East s
AntEmtica (Worhler, 1997, Werhler ot al. 20061 Betveeen the end w
of winter and early summar a prominent peak of sheanwvater density oo
s amadabed with the PR From late spring to cady aubumn, 3 3econd e
peak in the depsitizs s abserved do= o the AD As summer e
progresss, 4 southward and westwapd shift of the shearwaters &
distribution up to the joe e pe limit is obsepeed At thiv fime the bimds as
are stil] somstrained by the prese noeafpackion. As the Marginal loo as
Zome retraats soothward, the shoarwaters Torame over the Antarctic &
contingntal shelf. The mle of AD Still remaing i be separated from e
thome of the shelf broak a]ﬂ'ﬂ‘hﬁ.ﬂil i:!zmil_ It i Hiely howearr e
that these physical ]m'o&c!ﬁ: Act INAYTHTEY ta indease proy avail am
abiliry for these predators 4 ata, }mywhﬂufthiﬂrhrued]ng orcle This ate
svinthwart shift corresponts to the harehing pericd. ie an increase in ez
ihe ety domand e their chicks The higher produtivity of the e
Margrinal ice Zonecat his time may explain wiy these predators a4
pamadowally forage south af the PFin late summern thousands: of s
kilametres away{iathler et al. 2006) i

A48, Copbomfluy 10 marine predatos o the frontal cones @7

“Estimations of the consumytion of marine pesurces by predatpr s
fommunities, of southem waters are speculative becamse of the sis
rnuljﬁdn biases involved. This includes a lack of data about primary &0
preductionin lares amasand sasonal changesinmarine productivity, ex

mited information ahout: predators diet, enerzetic costs of brha- e

gurs and energiticcontent of proy, habitat use and abundance, and ex
the e of theoretical values of enerey requirement and assimilation &4
efficlency (Aintey, |985; Croncall eral_ 1985; van Franeker et al 4992 g
Lainet of al, B0 Waehler, 1957; van Franeker ot al. 1997 | Keeping &
in ming these inherent imitations. the ammsal carbon consumption by e
=abims can be roughly estimated between 0070 to 0085 g Cm*y in e=
the area of the PF [Abrama, 19850, van Franecker ctal. 2002] This d
cormesponds to anly Q0100 of the whole primary -preduction. ao
The carbon flas to birds was found higher at the PF than at the STF. &
Such carbon Auxes. however, are Ave boten times lower than vales e
mtimated inosaa jor amas (Weddell Sea) where whale and =eal s
populations contribute much more significantly o the total carban au
fha: [ vam Franeker ot al. 1957, 2]

5 Top predator foraging activities in fromtal arcs: contribution of o
indfividual racking studics =1

Individual tracking of breeding manne binds and mammals has sz
revealed that frontscan be major arcas for fo@ging activities during s
the breeding seqson Some species exhibit 4 combined feafing s
smtegy expluiting both frontal zones over decp waters and neritic s
mne= Finally some predator forage extensively in cerfain aroas ads
dominated by complex interactions bebween the provimity of a front 40
hartymetry and advection by cormnts AT}

5.1 Flying senkirds plharomes s

The remarkable powersaving of gliding flight results ina mlatively e
low enertic cost of movwements that enables albatrosses and petrels e
to Evape at large distances from their breeding colonies. Species s
spocific differenoes in the useof the marine environment exist with &9
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some species being spedalized in the exploitaton of fronts Wei-
merskirch, 1998; Rindlife Interrational 2004].

511 Black-browed albotmss and Grey-headad albatmess

Black browed ad Crey-headed albatrosses breed together at
soveral locallties. including South Georgla (Seuth Athnric Ocean
S5, 35°E'W], Kergualen (Seuth Indian Doean, 497155 88°35'E)
and Macgoarie (southwest corner of the Pacific Ooean, 54°30%,
158°60'E, Fiz 21 Sateilitetmacked Black-browed alhatrosses from
Kergoelen and Campbel lslhnd (Sowth Paclfic 52°32'S, 160°B0°F)
depended strmngy on the PF for fod acquisidon. AL South Georzia
whemw the species reliss pntensively on krill and fish, no specific
asmdiation with the PF was found [Prince ot al. 1908], There Rlack-
browed albatrosses mostly divide their ting at-sza between disting:
shelfareasin the Narth and South of this Blaid the nothwest odge ol
the continental shelf of Smuth Grney [=lands and the eceanic PFZ m
the Narth (Prnce et al | 1998),

Kerpuelen Black browed albatrosses rely mestly on Ash and
perform commuting tipe often moving in-a sraight line o some
specific areas over the outer shelf and inner shelf break that almest
coincides. with the doseb-located PR {about 40 km off the coast;
Charal eral_2000) At Camphell Bland, these hirds show-a combined
feading stmategy exploiting both the extensive surrounding shelf area
together with the omank envirohment However in contrast o
Kermiselen, the PFis located 1500 kimto the south o fthe idand { Waurh
et al., 1959, Azt 4 series of short frips over the contirental shelf
whiere they rely on fish, the zame ingividualsvisit the PF during lenger
trips [Fig- 21 Dunng thesetnps, they bed msthy on cepimalopods such
as Martiala hyadesi. Thus the importance of the TF for thee
atbatrosses leads to contrasted foraging sategies, depending on FF
location relative to that of the breeding cokeny Strategies mnge from
shorttrips only at Kenpuelen to analternation of shortand long tripsat
Campbell (sland The use of such a two-fold strategy s commaon
for dlbatrosses and petrels rearing: chicks [Weimerskich ot 4,
1954, allowing Campbell Black browed albatmsses. to Head their
chick frequently with lood caught on the shelf break (fishespand to

mstore their body reserves in the productive PFwaters faraway the

T
Grey-headed alhatresses at all loclities appear tabe sven more.
dependent an the PF than Black browed albatrosse. They may

concentrate as much as 0% of their time at sea, u!!ip,gmthesdnr
cephalopod proy as Black browed albatrasses. Seeha distinctimin the
pse of oceanic habitats by these two specios stgg;u:l‘_t a spatial

o'

e g

Nroew W

Fig. 2 ieeame foragmy orgm of Pack-Srowed afstrom e fiom Camphed blmd, ¥aofic
Smuber Ooean (fom Wangh =t al, 15935 The Pols Foon mositon wes detemmoned
Trom: contemp aramea o moan ghiy 357 data base (RS bepraded Ciohal feman Senvices
Sk, Heyoalts and Smeth, 19927

segregation that |s stll poorly undemtood [Waugh et al. [999). For dez
Grey-hoaded albatmosses. birds appear to iuse different foraging ma
stmtegies socording to the sage of the breeding opcle. Incubating dbd
albatrosses fmm Mardon islmd {South IndlanOoean, 467645 3744 E | e
concentrate thelr foraging activities at the edpe of positive and de
negative sea surface helght anomalies that are likely to be eddles asa w7
result of the imeraction between the Agulhas return coment and the dw
Madagascar ridge (Mel et al. 2001), They exploit these small scile weo
features inthe 5TFand the SAE. In comtmst. chick-rearing binds forage mo
misstly around negative height anomalies south of the PFand no 7o
famaging trip was observed to the STF at that time. Diet samples from me
tracked afbatrozses showed that binds taw] to exploit the edpe of 7
wanm eddies whene they caught mesthy the predatony fish Muagmieds
privad and the squid Martiola ysdes These two prey specls ae s
prodatars of myctophid fish {which apg also prezentin the abatross e
dizt ) and may be moe concentrated at beth warm and cold eddies o7
bocauze of -3 much higher svailable hismass of zoaplankean and e
micTonektan | Pakchamaoy e al. 160, Pa'lHurmw:nd Fromeman, 2000, i
At South Georgia, a preliminary. mvﬂ-ﬂg&um indizated that Groy- 110
hradad alharrosses s ash’llhrlm'glng behaviour at warm eddies 71

{Rodhoise ot al. 1096), |1 12
5.2 Diving predotys T13

Tracking studies have shown that diving predators am highly 714
specialized i the ime of fronts Becaise they expleit the thee 2
dimensiens of thewater column, they cn take advantage of vertical 7o
physical discontinuities at fronts and lave access to deeper dwelling F1r
proythan flying birds iR

52 1, Pur seals) e

Sateilitg-tracked fermale Subantarctic fir seals Arciocephals m
rrgicalic from Amsterdam 1slind ware found to farage mainly at the
STE, (Grarzes et al. 2000) and to follow the seasonal latitudinal 7z
varation of this front [Beauplet o 3l 20041 Their foraging hahitat is 7o
associated with the northem limit of the STF during eady summer, T
located G0 to 130 o south of Amsterdam lsland. In winter as the 5TF ma
migrates 250 km north of Amsterdam IHand, fur seals Increase their 7m
taraging range op to 530 km from the |sland o3

At Kergoelen lactating Antarctic fur seals Amtorephaliss gozells v
target mainly waters along the shelfbreak that ame assoriated with the rm
eastem side of the PF {Guinet ot al. 2001; Lea and Dubroca, 2003). 70
Analysls of the thermal slgnature recorded by the logeer camried by the 7
seals I in g apmement with the lecation of the PR suggesting i
enhanced availability of their myetophid prey there At South Georgha, 72
female Antarctic fur sealz exhibit four categsries of spatially well- 7o
defined trips [ Saniland ol 2004). Shortintermediate frcation trips ras
are concentmted in the frontl regon asseciated with an up-welling 7
where the fur seal dive deep The thiee sther categories ocoutred 77
within South Geargia shelf water {Shart Shallow-lecation tripsi fr =
toward the west (long intermediate-location trips) and shallow shelf 7
water [k deep-location tripsl k1]

522 Flephant seak T

The PFZ constitutes an important faraging sector for the Kermeelen fag
population 6f Elephant seals Mirousga feonina This species under- s
takes long migrations thioughout the southem waters in search of 14
prey (Fz 31 and they regularky dive o ~400-1500 m Four distinet fas
behavioural strateries have been reported; a) peligic foragers that 1a
spend mostof theit time travelling alona frontal amas within the ACC 17
) ssals rithin the PR that undertake 4 pronounced dumal veitical 74
migration asspciated with 3 tempematare minimum at mght and 2 e
temperature maximum during the day while seals within the SAF s
zone recond no divrnal tempemture varlation; ciother sals that wem 720
coastal benthic foragers. spemding most of their time diving Lo the s
seaflonr along the Amtarctic continental shelf edge; and finalty, d ) the 720
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loe-pdepe pelaglc Tompers that sperd most of thelr time [ the vidinity
of the pack-ice adan

Maonitering the changes in drift tate of the seals {2 proxy for body
composition) allows distinguishing pedods of mlative Btening from
pericds when =#als become leaner {Biow et al, 20063 ). By comelating
thise changes with coeansgraphic physical parameten and beha-
vioural stratepies. it & possible to characterise Important leeding
“hotspots”, Concerning the Atlantic sector most of these spots are
within the ACC and illustrate the importance of the PF as a main
foraging area. In the Indian and Pacific sectors. 3 greater pmporton of
the fémales are found foragineg alome the ice edee and a smallen
proportion within frontal structires. mainly at the PF {Bailleal ot 4l
2007ab). Theses differences in foraging preferences between popula-
tioms illustrate the plasticiiy of individuals and populations In thelr
relianoe on fronts.

Within the PF area Elephant ssals are confronted to specific
pceanographic features such as eddles. Cold cyclonic diesfookd-
core | can issue fmm the PE Warmer anticylonic eddiss { wam-cone]
can come: from metth of the SAF (Mel et al, 2008 Satefiite- tradked
indlviduals preferentially followed the edoe of eddleg’ The oument
directions within eddy Reld do not seem to influsnee the movements
af seals that swim without any preferense withvand fzainst the
cument Momeover, saals dived deeperinsice seveml hut not all
cyclonic eddizs and they focised theit foraging attivity mainly inside
or at their edges. By contrast. no behaiowal chanees wer obeerved
inside anticyclonic eddies {Bailleul =) 4, 20074) Mesoxale sddiss
miay offer opportunities for exdeptional lpcalproductivity fvourable
o tap predators such as elephant seals In peneral, enhanced
upweliings cocumed inside r:_'w]oHn eddies and predators woold be
expected o dive shallowiinsige This kind o stmciure. Howsver. hath
pyoionic and anticycimic mﬁ‘m’ Ty embedy wither upwellings ar
dowmwillings, dependingon Whether they are forced edidies or free
eddies {Balum, Zﬂﬁe\l In-cyelonit free addy izsued from the TF the
vertical How that sccurs inside the eddy is mainty dowmeand which is
inagreement with elephant=eals diving in the deep. Therefore, diving
behavisurof elephant seals could beexplainged by the presence of free
eddies within the PFL

SET, Pengriins

Several penguin speces. such as Maconi. Reywl and King
penguing are known to orely on the PFE Br feeding All loraging
activities of the middle-sized Royal penuin Eadystes schivgel pocur
within the PFZ south of Macguarie |sland whem they breed {Hull etal.

171, The dasely miaied Masaani penguins fom South Geargia {ane ms
of the main pepuiatinn€af the spécies, Worehlar, 1905 ) travel during e
incubation towant 1]1 PFJrn.! the Maurice Edwing Rank (3 micme- me
continental riseeast of the “Falkland Islands] at a mean disange mo
varying from 376 R (kmals) o 572 ko (males) during trips &
tastingabnugtwe weeke & this breeding stage. their furazing mnges o
{espetially the males) encompass the PFZ Lz an area north of the I'F s
'Trjth.m ef al. 2000] ard south of the SAF. During the brood phasze. sa
both smes forage over the continental shelf much doser to nesting sm

argazx {Harlow and Crograll 2002]. mn
&S24, King pergeins 05 a sty oo s

The most detalled accounts of the use of coeanogrmaphic front ae
franures by diving birds are those of the Mng penguin from warious so
breeding localities. These pengulns are among the major avian s
predators of the southem waters in terms of population sze and &in
proy consumption (Waoehler, 805 Stable sotope data strongly sug- s
aost that, ower their whole gographic ange, King penguins are always 412
specialized pradaton in summer targeting myctophid sh inwaters of s
the PF [Cherel er al. 2602, 2007 and unpublished data) B

Whatever the breeding location, King penguins exploit frontal &is
zones and sspecially the PFina consistent way. Two distinct oceam- 416
graphic conteuts have been repormed: 3) the use of highly dynamic s17
frontal regions far away fram the breeding mlonies (Crozet. South 4
Inddian Doean: Best of 3l 1997, Guinet ot 3l 1997, Maoguarie 1sland: 519
Wirnerke and Robeitson 20081 and b) foraging in areas donninatad o
bty compled intemctions botween the procdmity of a front, batymetry &
and advection coments | Kerguelmmt Koodi| of 3. 3000; Bost =t al. =22
200 Chamassin otal. 2001 ‘Heand : Wienochke and Robertson, 2006, &0
South Georgial Rodhouse et al. 1596, Mz 2002) &4

5240 King pemmein of Cmzed (4640 & 5IR0'EL The Cmretes
population is the only one where the wse of frontal zanes by a op s
prodator has been investipated over the ammual beeding opde =57
[Chamassan and Bost. 20001 King pengoim bers stongly rely n 2
armmeT on twe Temaste frontal zones fying abour 400 kmaway, either s
wnth {PF) or north sast [SAF) of the colomy in deep ooranic waters. &30
Mozt af the satellite tracked binds head south toward the PF whaone sn
they end their oumbwand trop (R 41 L=

Fine =cale adjustments of at-sea movements of King penpuing o
tmvellingtothe PF wasinvestizated from S5T gradient and geestrophic sw
orrren s asseciated with eddies (Cotté ot al., 2007) In contrast to <
Elephant seals, penguin movements while searching for eddies oo
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Fig 4 Foragmg wps of 3 Dy penpom (14-77 Febmory S004) - fom Cmeet idande
Senrth indizn Qerdn, m relation 0 3wkl smation of 3t sorfce fempershire DAT)
amd S pradiens fmm sedlde dag (18-J6 Ferury J004), Bold s=poieems i ndic e
ciemmral pihases of ide iripa. Hachisd e cormespemid 3o the Sots (P9 Bobor from, S48
Sofuritamre-Eoat) delimted by wits nes g the smixe i E
and § "0 the # and bt een i and T1 *Cior the SAE Poriceral 1965 | The whie oea.
coresponeds 1o the dood oowemage Thie stdr sndicoes the pomison of e Croapes
Al geigo

onincide with the undedying current directions. Ther 15 0o rend in
doviation ofbzaring ditection in the central phaseof the trip, ie. when
the fomging activity is the highest. Importantly, while travelling
toward the PF.the currents ame at least one order of magnitode lower
than penguin welocty Once at the edge of an eddy, all trips are
dockwise or anticlockwise Telative 1o the prevailing interse current.

Adjustments in swimming direction argoee that the mesoscale ciro-.

Iation pattern might be auseful cue for foraging King penguing, despite
the large’ difference hetwsen their swimming velocity and current
amplitude | Cotté ot al. 2007). Az Elephant seals, penguins alss benefit
first from upwellings at the contre and from canvergences [ harlzontal

concentrations) at the edge of crclonk eddiez. and second from s
enhanced concentrations of prey at shallow depths in antigelonic s
eddies due toan devation of isopyonals there [Poloving etal. 2006), &0

Onavemge King penguinsspond 33% of thelr trip dumtion at the PF
{Bost et al., 1997). Prey are ¢learly more avatlable for King penprins s
there, with forazing effort and tomging success {dive frequencies and @2
proy ingestion rate] being greater at the PF than dunng the transit &l
phases (T4 Bost. unpubl datal Foraing King pengoins typically dive s
to the themodine or deepor Imporfantly, they typically dive tose
decmasing depths when tavelling toward the PFas a response o the sar
shallover thermoedine [Dharrassin amd Bost, X001). Pioy 3 thus e
apparently mare accessible with increasing distance travellzd from s
the island. Myctophid fish appear doser to the surface and in mam s
dense concentrations at the PR [Sabourspoy, B8 Pakchomey ot al s
193 |, wheme the tempeature in melﬁtrpaﬂnfth&t]‘mnmdmn 5w
clest to the thermal optimum {26-5 € Hullky, 1990 of myctophids s
preved upon during sumneer by K. ins [ Electmna corlsherg) s
and Krefftichthys anderssni; Chierel and Rieim, 1992 ) Then by diving s
comsistently withinand below the themmadine, King penguins relyon m
pradictahly-distritn e proy’

Incubating and brooding King pengoms travel gquickly during the Eq‘a-c
transt phases m the PFwith 4 mean maximal foragng range of su
540 kmand HQMTﬁmﬁq}kmxmg birds generally travel o s
the centre of the F or (@ is southemn dde. Whereas hrooding hinds sn
usually itop atits nuﬂ‘hl!m sl.lﬁ'_nurmg'rh jong incubation trps (12 &2
022 days). penguins amless time-constrined than during hrosding s7s
but they needto resbuild their body msenves after the long incubation 574
shifts during they fast ashom. Their cholce to use waters =2
beyond the south Sde of the PF strongly supgests a higher prey smo
availability in this area. Awailable data on myctophid distribution =
the sduthurm\t.lamt Opan indicate lage concentrations of Ekctrong sm
tm&bﬁﬁﬁﬁﬂuﬂ]mcﬂgnhﬁﬁmﬂﬂhﬂwctﬂ et =
. (Bacept in spring, King penguine exhibit sl year long the above so
dumhclﬁwmm! pattern at the PR using strong vertically stratified s
regivns and ypically diving to the thermodine 1o avald the Surface s
Mized Layer {SML] During autamm, they dive deeper in relation toa &
thicker SML [100 m) by contmst to summer (80 m) (Fiz. 51 This s
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sugmests that myctophids are liss accessible within the SML than
belew i, As the season progresses, penguins travel towards Antarctic
waters sauth ofithe PFand they gradually increase theirforaging range
urtil midwinter, At the saurhern limir of thelr toraging mnee (577 ©
BO6"S, e close tothe ice-edoe). King penguins find again a thermal
discontimaity {inversed) less deep than at the PFZ at this time of the
year.

At any time of the annual orele, these long distance foragers and
deep divers track thermai dscontinoities balow the SML Bocausze of
their diving and tmvelling abilities. King penguins use distant b
predictable frontal areas such ds the PFto mich myctophid fishes one
af the mest important traphic resourcss of the southern wates This
Foraging strategy may have evolved as a result of the thinning of the
SMLand a more accessible themmacdine by hrading seuth | Tharrassin
and Basl, 2001)

5242 King penguin af Macgioris idand (547305, [S§60 ., The
rAnic area surrrune ing Maoguare 1sland is doaminated by the ACC
Three main currents carry mastof the ACC the SAF the PFand the
Southem ACC {Ord et al. 199%), The enensive Campbell plateau
deviates the praition of the fronts mome than 5° south fo the east of
Maoguarie When leaving Mamuarle island to forage. ¥ing ponguins
consistently travel to the southeast where their foraging stratezy i=
strongly influenced by oceanopaphic featues (Sokalov et al. 2006)
At the mactoscale. penguins forage near the PF where they Bed close
e and between the northam and smuthern banches of the PF far
almostthe entine dumation of their trips in summer

5243, King peaguin ot Kerguelen (450 -50°00" 5; 68"45'- 7058 E]
mnd Heard Blwndy (53°06' 5 7331 F]. The Keqroelen archipelago
and fts mitendve shelf lie in the southem Indian Ocean, 14900 km
sautheast of Crowet Islands At Kerouelen, King penguins forame doser
to thecoknies than at Crozet because of the claser prosimity of the PR
Park and Gambéronl ( 1957 provided evidence that the PF skirts the
Kerruelen archipelagy from the south and passes just southeast of the
islngs following the imer part of the continental slope along e
shelfl break between the 200 m and 530 m bobaths King pepzoins
penemlly follow a path to the southeast up to 300 km from their
colony, maindy along the sastem odge of the shelf {Eﬁ'sf.ﬂ‘al E'Eﬂ_}.
After having crossed the PFat 717 and the strong clirent.
they forage mostly over the wide shallow plateau L:'Hlﬂ-ilm.m] and
aleng the shelf break They encounter a cold- ﬂm‘thwm.t ﬂmda'l_!_
cument. in opposition to the general eastward h\gﬂ of the ACC
(Charrassin et al., 20021 This current results from 2 tidal current-
I:ﬂtinm intemction. It also gherates nternal tidesthat favour iron
:nrx]mxrm iy wertical miking. leading 8.4 Jﬂﬁr-j:rlmwy production
ocheeraed gver the plateau. In addhim the'l H:i:hnndlrz & |ocatzd
doser to the surface (0 m) providing favoomble diving conditions.
Shallower dives recomied af Kergisden during ohick rearing (mean
diving depth; 120 m versus 'iﬂB i recordist for Cozet birds) are
prohably determined by the dﬂ]]ﬂwa thermaline them (Kaudil
ot al. 2000; Charrassin ctaL.!le‘}.

AL nearhy Heard [sfandoa. clrment From the sauthern ACC
circulates from wast fngas‘t;m the smuth end of the island The
penguins mostly foraze Atthe south end of the Eastern Trough over
deep vater. Thers a megd:nmt Tl to the north-acmoss the
trourh prohatly prmﬂg:prg!lrtahhmmnmmmm {Wieneacks
and Rabertuan. 2006)

G Conchisions and perspectives
&1, Whiam fonts s profitobde fo predators?
S0 far, multdisciplinary approaches t the mlationships be-

tween top predator foraging behaviour and frontal structures have
been much more limited in Sowthern waters than o the Northern

Hemisphere. However, results from the southern studies, combined die
with hioJogging, have demonstrated that predators rely extensively wir
on fronts that are predictable in time md space. These structures s
inchude macroscale latidedinal frontal systemes. mesoscale eddies. and s
tdal carrents at smaller spatial scales. Some frontz such as those s
overlylng the Antarctic Continental slope. appear = profitable that
they comsstently attract seabirds from several hundred kilomotres s
AWy ]
At-zea shudies have beensuccessful in miating predator abundance g

o frental phyxical paramerters, but have had limited succees in relating s
priodiator distritution o prey biomaz=. At the mesecale leve], southem @l
wahinis dearly respond toincreased productivity and prey shundanee g7
at the Fonts as in other marine ecosysterms {Schneider and Duffy, jes
1E5; Hunt =t al, 1950 Fauchald ot al. 2600; Ainley ef al. 2005). e
Razults from bis-logging hawe also povided |ndirect ovidence of s
higher resouree predictability at mesostale fonts At smaller scales @
hwrver, rolationships areles clca'n,mﬁmmngmﬂ limmits of our e
understanding of the predators hahitats. Several hypothses can be e
advanced o enplain thi= small .;ih mizmatch. Frst we do not e
ovaluate proy abumdanoe Jn_ﬂﬂ! mmﬂn@; as predatars [Ainley s
et al. 2005} Second, the lower sbandance of some rooplankton e
mecies mayresult ina lower ttraction fersuch pradators. Prey density sy
threshold low] may be nwmﬂ—.lgﬂpz hirds aggrepate significantly s
[Schnider 1950; Hant et al §990) Anally. prediciability is time- e
dependent. The m!.i,aghihr:..mﬂai chain linking physical featurms to om
prey may be Hig!m]hg-h ’m-gmmr detection of custacean swarms 71
and fish school i In agddition. predictability of prey at fronts might be o7z
ephemeral, Le. wcr.‘l.tlmesmic of days i weeks. This is supgested by 512
iﬂ]]abhﬂhuklng.srudih as spabirds appear to return mrely nght (oo
memlephmmﬂﬂn the frontal area (Weimarskich, 2007) g
In theSouthern Ocean we still know too little aheut the ongin of gre
fncreased prey availability in thefrontal areas fo answer the question! o7
iy mdd.itorg Tely mostly on pmey conoentmted bem because of g
adveetion or do they Tely mostly on production-related am
increasis in prey hiomass? In the Ardic, when the structume of the o
Iﬁn:l_:] zone i the prime factor inducing prey concentration, the o
assmciation between physcal ammeters and seabind flocks coours at me
wmall sparial and temporal scales {Humt et al_ 19991 In the Southem s
Tcean, top predators appear to forage as much on prey advectad by s
physlcal processes as on loCally produced proy. The strong association s
of tame avian predator with frontal fempemture gradients (planidon e
keeders: prions: diving predators: king penguln) sugoests indead 2 wis
ky mle of the physical pmoesses to nduce prey agamegations. =

&L Finding preyaf the fomtd area =

Seabindt comstitute the poup whase movenients towand the o
frontal zones hawe been the best documented, Allstudied species and =
populations, however do not necessarily relyon frontal processes o o2
acquire food . Birds that use fronts odensively feed mastly on small =0
prey agmregated in patchily distributed swams {Le. euphavsiids. sl
ryctophids) i

Specific foraging moedes and mowmants eccur at different spatial s
swales during frips o froms At messscale birds generally wse
commuting type movemants. corresponding to a displacemmnt fram s
the colony with a particular bearing and high speed until maching a o
particular ares ol osa o the front o redthinit {\Welmerskich, 2007, This s
commuting trip stronglysugaests that seabirds hawe knowdedze of the oo
frant kycatian anad that resoumss there are predictable. We do ot wor
e iF this behaviour & penetically inherited or the result of o
expetience. AL afine scale level, ihe hirds will increase thedr tuming wos
rate; adopling an “Area Restricted Searching behaviowr”™ (ARS) with a g
mnerally decreazad speed [Faochald et al. 2000; Pimaod and s
Weimerskirch, 20051 This behavior comesponds to an environmsent g
where the probahility of prey capture may be higher At this time s
diving birds abo increase their foraging effert in terms of dive ratcand 0

e oL The impornce
G o e
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time spent iy sector { Bostotal. 1997; Chamassnand Bost, 2001 | After
a certain time spentat the fromtal ane, the bind retoms generally by a
direct path to the breeding cokmy. Thevadability in the dumtion of
presence at the frontal 7one. ie at the [imit of the foraging range.
sugpests that the energetic gain differs among the individual=
Foraging, decisions are ndeed state dependent {MacMamara and
Homston, 19951 In addition, the Hme spent it sea off the colony may
approach a threshold indicating the need fo rellewe the parmerat the
nest or to feed the chick A secand broad type of furaging movementiz 4
looping trip, where the birddossnotreach the frontal zone witha fved
bearing. It makes stops s=ne or more Himes that may cormspond (o
edifios where ARS hehaviour occurs [Weimerskicl, 2007),

At finer seale we sl ramly know iF predatars rely moreon bistic
cues af the front (| congeners, prey | and for vinuals cues tolecate an
appropriate foraging habitat. Ina study of kittiwakes Risca tridacra, it
was found that they foraged monw in amas suitable forthe existences!
proy than in areas whore prey schools were achually visiblz {Ainley
ot al. 2003 ; Ford of 41, 2007) Phyzical cuss; thus are important, and
may beobtamed from degree of contrast of habitatand dizcontinuitic
at the subsirface. such & & change in wave height 55T cument
strength, orcolour-of the sza. Predators would Aot locate a favoumable
hahitat and thenwonld search actively for prey (=e also Ainley et al
2005 Flying seabirds can also strongly rely on ol factive coss to detect
priy agmezatien (Mevittet al 2002 | The preseree of diving predatos
goming tothe surface to breathe may alsa be a good indic ator of the
frontal zome. Diving predators explore the three dimensics of the
water oelumn when travelling towarnds a prodictable front and they
could pain information about prey abundance benzaath them more
easity than fying foragers. Warks on King perguin suggests thatdiving
forapers mizht we curments associated with eddy activity as oceano-
graphic cues in an active search for physical discontinuities in frontal
Fomes.

How wamm and cold eddies lead prodators o incroase thein
feraging effort at the Timit of these physical features i3 5ti7] un knowi.
Much remains to be learned about how seabirds such as albatrasses
can access their fast moving, often mes pelagic or even benthisprey,
at the eddies (Hel et al 2001 | Advection of prey might be ivebed
for example in the case of dead post-spawning boeoyant soids

&3, Futasre work

A better undérstanding of the Rmctoning of [ antgranhic
processes and structurss |n the frontal mrsfsq'wfi o jmprave
o kenyod e of top predator hahavioor. Rar this prmose, the we of
meently doveloped tmwed emsor armays toomoond sosano graphic
pammeters inreal timein conjunctign mt‘n Nt in s top prodatsr
surveys appears highly promising. glll:h A'methad could considerably
help to understand the extent o which seabinds respond (o physical
versis higtic pammaters and fnally 5 explain spatial wariations n
their sccurnrnce {Ainley ot all 2005).

Tap predators are more often assodjated with strong than wieak
frants [Schneider otal. 1W?}‘]r1|{mddﬁz then relevant toinvestigate
further hiow latitudinal wiam{mh: the signals of physical ppametes
changes the role of physical progesses a5 factors concemrating top
predator prey (Hunt ef all 2991 Stafies simultansously tacking
predators and sampling their prey across fromts should berter tell 1w
winyzome eddies attract prédatnrs whorea othars do not, Mo dats
on faroy abundance /di sbution and marine predator asseciation with
finp-scale comanographic processes ecpenially at ocsanic fronts are
abso required as recommendied By the GLOBEC program. These studies
have tn be carried on with a scale-dependemey approach 1o hahitat
selection (Schoeider 1993, Fauctald and Enkstadd 2002) The
respansd of subsurface plankton feedes would be especially welovant
0 investigate further [Hunt ef al, 1952 ; Goss et al. 1907 |

Blo-lopzing studies were mainly conducted on pinnipeds and large
seabitd species. One can expedt that pregress in the miniaturization of

telemetric technologies [GPS, Argos transmitters] will allow investl 202
gatlons into how small fiying. plankton feeders species such as prions 107
and small petrels use the frontal zones. Despite the huge amount of 100
informration provided on individual movements by bio-legging o
techniques, we know almest nothing about how seabitds and marine 1078
mammals find favourable areas and how they adjust their search 1o wm
find proy. Direct shsrvations of fiying sabindz, or the use of new 10
generations of logeers, such & still and video cameras, may help to 1
clarify these guestion s in the future. Bie-logging studies have wvealod e
larpe differences in fontal whilizatizn among popolations and o
individuale Further work = needed to understand the conseguonoes 1o
afthis plasticityon mdividual fitness. Imestigting in detail the ke of o
learning in the wae of frontz and eddizs would be sspecially promising. 1oes
{Weimemskich 2007) In thiv perspective, [t will be highly relevant to ios7
investigate the behaviour of individually tracked predators in areas ioe
where eddies occur consistently and pemisently at the same s
locatian. i, N 1008
Thewarming trend cheervedin the Shuthern Oczan is expected [
inerease the amplitude of nterannual wriations in sea surface tem- e
prmmres, this |nducing 3 Iatimadinal shift of fonts {(Mooe et al, we
1999 i can he hypothesized thit-a sauthward shift of the FF will o
induce a.shiftin the kraging amas ofseveral key apex predators Asa we
COMEaqUE N ﬂnuﬂﬂ'ﬁmﬂl‘had iqan increase in forazing effortand see
ultimately induce & populdtion declingd of these species (Inchausti wer
et al, 2003), Jtis however, ariclear whether species with distinet 1o
fomazing str#'i;iﬁ Aould feact similarly or not & a variatien Inthe e
fronts locations: Such environmental chanzes would add to the sever 110
impact of fish extmction by the industrial fsheries an the southem 1
faod webs, [Ainley and Blight. in prep ). Long-term research on at-sea uin
disiibutiom and demographic parameters of wp predators are 1o
ﬂ:nr:’.'hm seatial to assees the consequences of a potential shift in 2w
ﬁentd]dﬂ:lhuﬂuu
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ANNEXE 5

M OVEMENTS OF FORAGING KING PENGUINS

THROUGH MARINE MESOSCALE EDDIES
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Movements of foraging king penguins through

marine mesoscale eddies
Cédric Cotté*, Young-Hvang Park®, Christophe Guinet!
and Charles-André Bost'
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Deapineinaresing evidence that marine predators assodse with mesoscale ed dies, low thaese marine feanires
infhcmce fowaging movements i st wckear, This sady Brvestiganes thie redatienshi p of 8-sca movemats of
king peanguins o mesoscak eddies wsingoceanographic remote sensing and movement data from 43 individual
tAps ower 4 years. Simultansows satelite measurements provided infomation on gradiens of sea surface
temperaturs and currents sssaciated with ¢ddies determined from alimetry. Penguins tended to-swim rapidly
with currenes as they rawelled towards foraging zones. Swimming speed indicative of foraging occurred within
mesogcle froms and strong currents associated with eddis ar the Polar Front. Thee reuls demonsirare te
importance ofmesoscale eddiesin directingg forag ing e fforts to allow pred atom to rapisdly get to ich araswhere
Thigh concemt rations of p ey are likely to be encounterad. When renening to the colony w rdlieve the inoubatingg
partner or vofeed the chick, the birds followed a direct and mpid path, seemingly ignoring currents,

Keywords: king penguin; formging, mesoscak eddies; marine cuments; fronts; occanographic feamres

1. INTRODU CTION

The open ocean is o heterogencous environment that is
characterzed by a variety of physical feanares. "The
compleaty of this environment resulis in parchy pro-
duction over a very broad range of scales in both space and
rtime. Pelagic predarors such as seabirds and rwrtles ame
reported io actively use parbicular sceanic Feaiired to travd
(Weimerskirch a afl. 2000; Luschi e ol J0M03; Gaspar e al
2006} and search effidenly for thew food supply (Nevitt
e al, 1995), Owing to the patchiness in marine resources,
these mechanims are sxpactad o have & crucial import-
amnce on the fomging srategy o fmarine predaios.

Although they mnge widely over the open osean,
predators are thought o concemtrare theiwr Foraging activity
sccording to mesoucale festures such as eddies where prey
biomass is ldeely 1o be devated (Nel ar @ 2001 ; Polovina
a &l 2006, Ream & al 2005). Mesmecale eddies am
suspected to be of primary imporance for pelagic
sooayitem: beause they serve as centrz of holgial
production (Swrass e of. 2002, Recent work suggess the
importance of addied in providing foraging opportuntios
foor flying bird s (Neler ol 200 1; Weim erskirdh erad. 200:40) as.
well s For other predators such ® sea turtles ( Ferramligial
2004) although other uses have been reported thatare life-
srage dependent ( Hays ex ol 2006).

To date, po study has investigated how penguin species
use this dynamic covironment to gravel and scarch for
prafitable parches These diving seabirds face diferemt
environmental comstmings than dynamic soaring seabirds,
im that they have 1o deal with the high cost of swimming

* Auzher bor owrepordence (ceontmEoebc.onm £l
Elecronic supplementary masterial is wvadlable athopafdedoi.arg10.
1098k XMIT 07T or va huspelwwe poamab sovabios eculk,
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when compared with the low cost of soaring and gliding
(Costa 1991 L s a result, their Foraging range is restricted
during the breeding season (Wikon 1905, King penguins
(Apremodvis patagenius) are one of the myor avian
preditors of the Southern Ocean in terme of population
size and prey consumpton (Wodhler 1995). Duaring che
breading sesson, thewe diving birdt mainly exploit the
Polar Front, whae they feed on pelagic fishies (Bost a al
1987; Guinevar of. 1 987, Charasiin & Boar 2001 ; Sokolov
et @l 20006), The Polar Front is a producive cincumpolar
boundary that corresponds to the nonthernmost limie of
the: Antarctic waters (Park o af 1993), As it s dio a
dynamic front that & characterized by the presence of
many mesoscale eddies (Park ar of. 2002; Kostdanoy e al
2004), the behaviour of king penguing offers an ideal
opporunity o explore how a swimming predaior uses
mesoacale eddiss 1o forage.

Fustly, our aim was 1o assess wheether king prenguins
forage preferentially in mesoscale frontal zomes defined by
sea surfacetemperature (S5T) gradients, ailuas beenshown
for other long-range marine predators (Sine & Chaylk
1998). Secondly, we waned o imvesti gae how movement
en route 1o the Polar Fromt ariented to curment, Flere, we
examinoed king penguin mosement paitans by investigating
swimmingspecd and dvea b relative to currents assodaged
wit b eddses, W predicted that penguins would swam in the
same dimection & cument @ route 1o foraging spots as a
me-charism to reduce wavel oot

2. MATERIAL AND METHODS

(a) Datoscis

Kirg penguing nestimg on Poisession Diland, Croeer Accha-
poago were fined with plaform ranamier terminak

Tha jowrssl 8 © 2007 The Rows] Sassery
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(FTTy mode] Kwiam 101, Sinrack Lid, Hawelock Mo,
New Zedand) cach awtral summer (Decomber 1o Mardh)
froan 2002 1o 20005, A 1otal of 43 breeding king penpuing wers
tracked, The tamemision miaval was 8% ¢ with an on/olf
interval of 6 b The onfoff interval wass pro grammed o ensure
reception of uplinks during the tme of the day i hm
previesly bom datormmed a8 comespondang 1o high pengamn
at-sen acwity (Chormamin o of. 2002). To emure ths breeding
was ot dintgrbed, binds worg gquepp od bforg depanurg o sga
just wfver theey bad beem rebeved by thedr partoer ot thee nea.
The PTTs waghed 208 g, i.e, spprocimatedy 1,8% of body
waght, and wene hydrodwmamically srcamlined. They ware
fitted to the lower back 1o reduce drag, with the antonnoe
proatened posteriorly (Bannasch erad 19948), The devicei were
fised to the back feathbers wah cyanoacrylae goe (Loctne #0073
and seound with cable t s, Antenns-induced dfea of sanedbie
tranurndne s may have ddaariom dfica om the bypdndymamd o
of swimming (Wilson o o 20045 In our stody, tdhe mp
durstion of broodng penguims imtrum asted with FTT wes
increased cnly by 9%, The med sime of penguirs fined with
PTTs was mod differeni from those of control binds (C. A. Bost
2005, perional cheervation), Likewis, no diferemes in
broeding failur were reponed among contmd and metruman-
ted bards. Location dsta were salysed wing ELSA software
(Auges (LS, Toubwse, France) and custosmewritian softwars
Crozana. The accuracy of Ao locations depends on the
numbrer of uplinks receved. The dmly frequancy of retsned
uplmls variad bawean 8 and 15 Therdore, ameat sl
categorie of Argos locations (A, B, 0, 1, 2 and 3, bt not Z)
were induded in the salis, Swimaning apeed Wk ConiavE-
tively cotmnaed by ssuming a arsghrlme dreoion and an
comstant ipeed hetween two succesive locstions [ Wemerns
19682), Aa speed e could comme from Argoa location
imoumaes (Hays a al 2001); locton omors wen: fikened
such then locitions indsating o ravelling spesd higher tham
l4km b~ were rejecond. This value cormasponds 1 the
greatest swimmang speed recorded in a king penguin
{ Kooyman & D | 987),

Smnulsneow occanograplic dama were obtgned from
satdlte messoranmt. We wed 9@ km mesolibion s dbie-
derwed 55T fromm sdvanced vary bagh recohation radismeter
and modersterciolwion imaging spectmradio meter.
Although both 55T dats are swilsble m o daily produa,
the madiometer doss not penetrate cloud cover. Therdorn, we
used woekly avorages as dowds dmindshed. Thds vomporal
resolotion was sufficiens for studying mesicale dynamic, To
identify mesoscale frones, weapphod o moving window acmes
the grid of S8ST waloes. This wmdow permitted slope
caloubtions within g 5% eighboahood alouland by

pororm skpe = (%)J + (%]: i,

where x, yvand T indicese lngitude; bititude; and 55T values,
rapectivdy, A lowpas flier (Guasdan method on a 33
miving wimdow) was then applicd 10 the new grid of dope
values to rernove the kgh-fregquency nodse and ths amoothed
thie fromal sructumns, W condidered the surface signmure of
a Palar Fromni to be betwean the 4 and 5°C sothama (Padk
er gl 199%). Amocisted with this nariface spproxien sticn of the
Pals Froat, the S5T gradients rodia bly revaal the prsence of
mesodcale Fronts f Koo mnoy o al, 29004).

WeeMy mpa of gridded vea lovd smormalian (SLA) 0.7
resodiotion on @ Mercator projection were used for the pariods

(2.1
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of pengan tading, Thae meps were made by merging
dmsers foen TP, BERS-12, Jason and Enviss aeclline
altimeten [ Ducet & 2 2000), The SLAdstawere doriued
by 1he archiving, ‘valdation snd inecrpraation of @ecline
ocmogrnphc prject of the colleae; loalimtion, el
(CLSCentre Nawnad &'Frode Spatide, Framee) for the
SeaTo prgram. Deospite possibillitie of aror due w
differemcs in ground tracks and orbit repeat periods smong
the sveradl alimgrer insrumoms and o migrpelation @b
grid comtructon, merged data have the advantage of
resolving mewscde cocanc processes beyond the capabiay
of a dmgle insrrament (Fua ol 20008), Geoamplic currms
(0.3 pesohason) were computed from SLA as follows:

SH
=={pf)— and e
- &

o

where peSE0cmie™; feifund; O=T.20x10°°
radisns & =1z & is the latitude; mnd H is sea levwe] anomaly

@y

(b} Amalyses

For cach pongun trip, we identified three phase wang
running avermage over five comscoutive swimming specds and
compared thede nunnng average with the mean swimming
spoed for the wholk wrip. In domng so, we msumod dae king
ponguing woukd deorase 1hdr swimming speed 10 activdy
Fomage, i.e ihey would detrease thar honzoatal [duplce-
manti) activity while they increased thar vertical (diving)
adwity (in accondance with Bosit ai af . 199T; Pdt: & ol 1009,
Charrassin o af, 2002), Thee three phae were defined =
the following. (0 The vramil phae, mdicaing e el
batwean the colkny and the cent ] phase, when the ronming
svengo of awimeming spocds wore higher tham the mean
apoed of the whole tp. (8) The contral phase, which bagan at
the firit episosde of slowing down, where the rona ng averages
wene bdow the mean spocd. Slowing-down episodes in the
central phase were frequendy scparated by spead-up
episodes, cormaponding o unning seerages shove the overall
racan spesd, (6i) The rovum plhas, whon nanng averags
of swimming: speed were higher than the overall mean gpeed,
Followed the lant slowmg=dows cpisode of the contral phase,
Pongul né in incubating amd dd cb-renring stages were pooled
for this malyas, Since dowing=down eprodes of the czntral
phave meprasanted Invanae foraging activity [Bost eral, 1997),
hey wen: compared statisically with episodes of speeding up
in the central phase and abo with trersit and petum phases,
To tie these behaviows in with occanographic dana,
cormeiponding anallyses wen: performed wing oceanographic
paramaa (B5T, 58T gradient and ourrents froms SLA) from
meaiuranent s taken doses o the pongen’s ®-4ca locations.
Bearing devation bawean penguin and mndedymg anment
directions, varying from O o 360°, ware abo iswangaed.
A boaring deviaton from OF o 90° and fom 270° o 3607
svignified umdar directican for o pengen snd the asmrent
(positiwve thootaxis], while a baring devianon from 07 10
INF cormaponded 1o oppoang deedions (negaive thea
taig Ream o al 200%). Similar (0°-807 and 2ZT0°-3607)
direction: aaggeated thal cirment adsied e drectoial
movements of the pogem whens opposing  (S0°-270°)
directions mggeated opposing forces. Mat king penguin spesd
and movement are ddined by parametens &y (ean-wes ) and
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Table 1, Ses sudfsce wempemtan gediant (25857, mem
+ae) For all Bocmions of the 43 king penguin trips.

[hesm (varsus

slvwing-down

wrip phases ST (%) eposdia)
irams 213+ 1.28 p0D00
centmal

akraing-down 355+ 1.80

hoda

ipeedeup eprodes 265+ 1061 =023

retn 2.19£1.36 LA K ]

fop (north-songh), and carrems by & (ce-west) and
(mon b-south), with the 1tal vecion estimaned as /(3% + 0%
Met penguin speed wan the soulant of svimaming and
undabing cuman apeads. Thw, we aloulied he meal
sl ng apeed vector (im terms of ampliode and direction)
of penguine by g =i —i; and By = By 6. We wed
croulir aatite 1© eaimae mean bength (ML) of mean
swiruming and cument vectons, and also drection confidence
imerval (G from boowmap mahod for cach phase.

3. RESULTS

(@) Kimg perguin trips and mesoscale fronis

Far all wipe, penguins eended to slow down when they
encountensd the szeepest S5T gradient (bl 1). Sweqp
53T gradients are ndicators of mesoscale fromis, when
phwical and biological processes occur. This relationship
suppeits thar penguins were slowing down to forage at
these mescacale fronts whike the rest of the tip, i.¢. ransit
amd return phases and also spocd-up episodes during the
central phase, tend ed 1o be maociated with shall ower 55T
gradicnts, These sucogssive phases are deiled for ong
repical wip (figure 1) where the several slowing-down
episodes were clearly associated with steeper 55T

gradienis.

(b1 Kimg pergguin miouvernernts amd

rreEescaly CHrren

Frequencies of estimated mesoscale current directions in
the whol area, defined by tracking bird ranges, shaw a
slight morthesrward direction during the transit and
return phases (between Crozet Island and the Polr
Front), and a slight watrward direction during the cantml
phase (within the Polar Frons figure ). The mesoscale
curment siuation is highly changing due to eddies, vadable
in both time and amplinade. Currents encountened along
the vrac ks were significandy stronger during slowing-d own
epiode than during the rest of trip (wble 20, Beadng
devistions during the wansit phase indicare thar bbirds
rended 1o swim in o similar direction as the current (bird
direction, CT= 170178, ML =0.52; current direction,
Cl=17T4"155, ML=0.3% (F and 180" being morth and
south drection, respectively; Waton wese LR 031, p>
0.1; table 3 and figure 3). This tend disappeared during
ilowng-down episodes claractedatiz of the central plise,
where binds had mo preferred direction (bird direction,
Cl=160°-214", ML=0.09), and suggesting that birds
no bage svam with the current (Cl= 128 150°, Ml =
0.16). Speed-up episodes of the central phase, whem
penguins kft a foraging place w another one, indicae

Proc B Soc B (2047

Figure 1. Parmmeters for o king pesguin tmck with (4)
pamguin swimening speed from running sverage over fve
pestticns (horizomtal Bee indicses the meam spead for the
whaole trp), (8) sca mrface semperatere, 55T thorizontal line
ind icares northern D of e Polar From) and () sea surface
emperatiure gradient & (gSST). Grey ban indicate alowing-
dowmn epinodes durmgibe central phase, defined as vwimming
speads below the mean Slowing-down ephoda correspond
o Bowts of intense foraging (Boae a all 1957),

that binds tended o swim with current as in the
rransit phase (hird direcdon, Cl=1T0-189, ML=0.4
current direction, Gl 157°=19%, ML=0,17; 07 = 0.07,
px0.1). During the reourn phase, peanguing ended 1o
swim against the curment (bird direction, CI= 34 5°-353",
ML= 0.51; current direction, CI= 144172, ML=0.14;
P =047, p=0.001). Currents speeds were ar least
one order of magnitude lower than penguin swimming
speads, suggesting thart they coukd casily swim against the
current frable 2). Swimming speeds during the transin
phase and speed-up episades of the central phase wen
similar, while they wemr faster on awerage during the
returmn phase.

Figure 4 illustrats penguin movements @ rebition to
currents. These journeys of three diferent seabirds
comespomded to a simagion where an eddy remained
static for at least one momth. The birds edhibited similar
AP paltermd i reaponie U6 4 sirmlar meoscale patterm of
marnine circulation: southward tansit and northwand
Femims were i araight line berween the wolony and an
eddy while once at the edge of this amticyclonic eddy the
theee trips were cloclowise, i.e. in asimibir dwection as che
prevailing current.
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Figure 2. Fraponde of @nctioo of merme currents, oitimsted fromm weeeBise 2 kimetey, in the arem proapecied by king pasgaing
{a) dwring trandt and retum phse and (8) during the central phaie. Limis of the arcas are defined by iadking bind ranges.

4. DISCUSSION AND COMNCLUSIONS

There b noreasing evidence that a wide vafety of marine
veriehrans aggregate in ssodation with mewsale aldies
(e.g. Nd & ol 2001). Howewer, wery fow studis go further
than documenting an empirical sssochtion, Because addies
are characterzed. by steong gradients in water mas proper=
ties, sspedally 55T gndias in the Polar Front (Kostianoy
et al 20047, 0t is relevant 1o @scis quant ative assocations
between penguin activily (raveling snd fomging) and such
gradiients (S5T gradiens and currems). Our amabysis
iuggast that penguin twimiung behaviir relaive 1o the
cument changs at mesoscale fromis, where penguins ans
knowrn o incieass thar diveg acinny and food intake (Boat
et gl 199T; Charssin & Best 2001), The changes wene
capecially marked at the periphery of eddies, suggesting that
the fomging activity occurmed morear the edge of eddies than
the centre (N er ol 2001, Wamerskinch e gl 20045
Polowina ex af 2006). Besides the broad stmeegy of king
prenguing 1o go te the Polar Froot, thess euls confim the
importance of considering the influence of finerscale
physiical parameters In particdan fromal meanders of the
Polar Front created by eddies give msc 1o mesoscale
convergance and divesgence. These faanirs <an concen-
rate  rooplankion and micomekton (Pakhomov &
Fronemann 20000, preyed upon by fish ssch s mycrophids,
which opporumnistcally forage on mesozooplankion
(Pakhomov a «l 1996) and presumwbly anrsct king
penguins as well as others upper-trophic predators
(Hyrenbadh e of 2006). Eddy strucnures are beneficial 1o
predators, Upwdling o-cours at the centre, whereas Comer
genoe (hodzontal concentration of productivity and preys)
occun o the edge of cyclonic (cold-coreh eddy. The edge of
anticyclonic (warm-core) eddy presents an devation of
warer masses, keading ro a more acoessible concentraton of
prey ar shalbew depifs (Poloving o af 2006). Several
foraging predatoms induding penguins hawe been shown to
fomge in asodation with thermodines, swong physical
discontinuitizs that concentrate potential prey ftems
(Charrasin & Baost 200 1), Were thermoclinegs to ocour at
shalleaver deptha, this would be banefeisl 1o pengulm sinoe
shallower dives would be required for prey capeure, Despine
their ephemaal manre, thee messcals front may provide
useful feeding grounds for op preduos, particularly in
pelagic systems where prey parche are overdispemed
(N er ol 2001; Weinnerskirch 2007). Furthermore, these

Proc. R Soc B (2007

mesosgale features am rdatively common withim the Polar
Front and muay be particulady imporvant for precdators such
as king penguins, which are nat able o cover vast digance
during the consmine of the breeding semon. Altwough
rransitory eddis and sssochited ephemenl frons dominae
the Polar Froat, some marked static physical features can
newerthekss ocour. Since birds tend o tel] 1o similar
locations to forsze, even over vast distances, persisting
eddies may be ecalogicaly mlevani. Thee longer term
productive fiearunes are likely w0 constmee fovourable and
above all predictable feeding grounds for highly condtrained
pradavors like penguins, Pemistingeddies canhave theiw own
pradiction and food chain development B conti-ad 1 sl
transitory features that @mply aggregate planktonic o gan-
iams [ Pabicios e ad. 20006).

Recently, studies on marine precdarer movements have
particularly emphasized the mechanical influence of
currents with respect 1o their defleaing action, fsrcing
animals to Jeift awary from e most suitabk rowte (G spa
e gl 2006; Girand eral 2006), Turles were thus eported to
becaught’ by the craulation, concentrating ther xuvityon
swimming vertically rather than horizomally o forage
(Luschi & of. 2003). Whie these findings concernad
predavors with a swimming speed of the same ordler of
rmagnitude as the current speed, ourresults an: facusing ona
simuation where pengain movaments are substantially Faster
than the ambient curmeots (by & factor of 10 o least), In this
situation, the predator movem ants are indeed less impaciad
by the deflecting acdon of currents. This imposang
difference wa due to the following reasons. Fistly, their
rrips under breeding constmings ware made with a susainad
swimming speed compamble with breeding Antarctic fur
seak (1-8kmh™" from Boyd e o 1995) and higher than
most long-range foraging predstors such as oardes
(0.7-%5kmh™" from Luschi ex al 1998; Polowina
er @l 2004; Ferraali a af. 20004, 2006; Girard ar ol 20063,
runa (appros. 1.5 km b ™" from Block & af, 1998) and non-
breeding seals (0.3-2.2 kmh ™ from Ream ar ol 2005,
Anstin & @l 2006). Secondly, the currents im the Polar
Frontal 2one are weaker than that in northern fones that
constitute thhe major portion of the antaraic cecumgpola
current (Park & ol 2002 and ako weaks than that in
most regions where animal meovements have been gudied
(Luschi eor al. 2003, Ferrarali &1 &, 2004; Polovina
e all 200005).
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Figure 3. Frequonais of bearing deviations bawe o penguin and vnderlyang cormant drection for all beatbons of the 43 king
penguin trips during (g) ranait phase, (5) speed-up and () showing-down epiodes of the cemtral phase and (4) retuen phse.
Armas indicste e melaantial vwimimng dieaion of pengans and nhe dotted lma spaate dmdar (2707007 and oppoiing

(DOP-2T0°) directions.

Table 2. Means +s.e. of penguln swirnming and underlying curment speedss for all locaions of the 43 king penguin Dxips.

Pwimnming speoed LEpest (versm dowing- Lt (vemm alowimg-
trip phases (b~ down eprods) current apeed (kmb ") down epasodes)
s S H+40 pe0001 0.23+0.14 o 00000
cantil

showimg-divem cpmode 1e+16 030018
ipeodup epiodes 5.7+4.1 000 0.25+0.1% P 0000
et L LN P00l 028 +0.14 P T

Despite penguin swimming speed substantially greater
than carrent speed, our study shows that king penguins
shified their mowment behaviour in rebrion 1o currents
through the ditinct phases of their wipe, Imporandy,
penguin movanents appeared to be relaed o currenis as
they comimiite from the colany o fafaging places, bul am
unrdated during sctual forging. Owr resulis suppore the
hypothesie, ako suggestad for martles, that penguin: may
take advantage of curremt flow o Dcrease their speed
without incressing enagy cont { Haw araf, 1990, Breeding
penguins lawve the colony afier sevaral wee'ks of fasting and
they have to rapidly rebuild their owen mergetic ressrves
before stocking food for thew offspringduring chick rearing
(Kooyman ar af. 1902), Once penguins slowed down to
forage, swimmning direction no longer correlates wwith
curment direction, dieepitestrongercuments atthe periphery
of eddies. This behavioural shiflt is probably due o the

Proc B Soc B (20407}

Tabde 3, Trip progortion premiing semidar pengus-—oumen
directions (i.c. bearing deviation between 2707 and 80°) from
the mean bearmg devistion per phase for ads of the 43 kng
pemguin irps.

pERgEa-ournent sinilar
i phasss direaions (%)
rEaEmit T4
comtral
sbwing-doun gproda 53
spood-up cpaoda 63
ehen EL)

incmease in foraging «fort (Boew ar al 1997; Charasin &
Bost 20001 ), and ako due 1o the optimal exploitation of the
mesoecale fromte untl the benefit from staving in this are
either drops below some threshold or they replenish theeir
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Figure 4. S1A amd gecstrophdc curments with sucossive tracks from theee differem penguing (2] first, 28 Januery 2004 0 10
Febrwary 2004 (8) secomd, 2 Febraary 2004 10 24 February 2004 and () nhird, 11 February 2004 no 25 Febroary 2004, Thear
indicates the posi tion off Crozet Archipdago. Arrows give trip dinections..

reserves. During: the return phase, where diving rate and
food intake decresse draatically (Beost ar af, 1007;
Charmssin & al 2002), penguins camee back rapidly 1o
the calony owing o the breeding condtraints, i.e. partna
reliowe on ogg or chid, or chick feeding, efeaivdy
swimming up soream o do o, Since they used mainly
southward currents while trovelng wwardk the Polar
Fromt, the penguins had vo face these aurrents when they
came back, which explain the higher proporton of
opposing currents encountered during the retum
Miesoacale eddies are thus suggested 1o be partiscularly
important for king penguins through () the aeation of
mesomcale fronts: that are potential feeding grounds: in the
vicinity of the Polar Front and (i) providing king pemguins
with ether o faster means of reaching ther goal or a
directional cue to get there. By contrase to relitively show
marime mrdes, affeaed by the drifting agion of strong
currents (Gaspar of of 2006; Girard & ol 2006), fster
penguins kighly constmined in space and rvime may ke
sdvamtage of these currents as an aid to progress rapidly 1o
favourablk fronts ssociated with the mesoscale oddy
activity, [Despite cermain vechnical limitations on the
avadability of physical memurements from the surface
(e.g. doudiness], remeote sensing provides undoabiedly
wvaluwble mformation on the rdatiomnship berween o-sea
apimeal activity and its envirenment. Furthermores,
meduanistic studies are sill required o bemer undarstand
the causal biophysical intemaction and the hnk berwean
lower and upper tmphic system constituents thar take
place ar these mesoscale eddies (Hyrawbach ar af. 20006) .
The presern study provide new insights imto the influence
of eddy activity on the beéhaviour of marine predators,
particularly in lsigh latimdes. It highlighi the rolle that
mesomcale Faatures play in manne scosystems as well as the
lack of nformation o mechaniems driving the biologica
production and prey agaregation assedated with these
feaneres. Further studies will exarmine diving and feeding
activity assocared with eddies during king penguin
foraging trigs. In this mesmcale comext; the rok of
foraging experiance through wadkdng successive twips of
the same birds should be specially pro mising.
This study ws approwed by the ahics comenitiee of the
French Polar Ina suic (IPEV ). We thank P-M. Thaveny for
helping with data analyss and L. G. Hadey, H. Wamerkinch,
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J-B harrssain, Y. Cherd and [0 Pinsod for ther helpiul
comments om an calicr vwemion of (he manwcapt. Speasl
thanks 10 A, Pape for his hdpwith the English. Thissdy ws
caricd out inthe Framework of GIOC sd REMIGE (ANR
2005 HBiodiv-11) programs. The IPEY and 1he TAAF
provided finmnasd and bgutical support. We thank GabricBe
Hevit and tewvo anonymous relorees For their suggestive and
hdplul comaments that aabatant ully improve the manscnipt,
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ANNEXE 6

Observations, profils et images obtenus lors detsal@rsées 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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Résumeé

Comprendre comment se distribuent les prédateursngnacomment évolue cette
distribution sur un cycle annuel, et surtout qustmt les facteurs océanographiques
responsables de cette distribution a plusieursliéshesont des questions fondamentales a
l'interface entre I'océanographie et I'écologie.ti€ethése s’est donc attachée a la mise en
place d’'une approche multidisciplinaire pour déxitis relations entre la distribution et les
trajets des prédateurs marins et leur environneraguitisieurs échelles, particulierement a
(sub)mésoéchelle.

A grande échelle, le rorqual commun et le dauphéu ket blanc présente une fidélité
annuelle a la partie Nord de la Méditerranée Octale. La combinaison des observations
visuelles et du suivi Argos indique que la majorités rorquals communs présente une
distribution estivale agrégée dans la partie seposale et une distribution hivernale
dispersée dans la partie Nord. La distribution aleservations de dauphins bleu et blanc ne
présente pas de variations saisonniéres. Les @igary de cétacés couplées aux mesures
océanographiques, obtenues a partir d'une platefatfopportunité (ferry), ont permis de
définir les habitats des cétacés. La modélisatjmatiale des densités de cétacés prend en
compte les relations a large échelle et a (sub)éoesile, puisque les deux espéces sont liées
a des zones frontales marquées. Ceci permet dadjghuslier la distribution et I'abondance
des cétacés, qui sont des objectifs majeurs eretedm gestion des espéeces.

Les manchots royaux ajustent leur trajet et leummartement de plongée aux variations
interannuelles du Front Polaire. Cet ajustemennagifeste au niveau de la population par
une chute brutale (~40%) des effectifs a la suite éveénement exceptionnellement chaud.
Les manchots ajustent également leur mouvemerdcéiviité tourbillonnaire au niveau du
Front Polaire. lls ont ainsi tendance a se dépldass le sens des courants et a s’alimenter au
niveau des zones frontales, générés tous deuepamurbillons.

L’originalité de ce travail est d’avoir particul@ment mis en évidence et quantifier
linfluence de la (sub)mésoéchelle par linteractides prédateurs marins avec l'activité
tourbillonnaire et filamentaire. Ces interactioesnsanifestent par un lien fort des prédateurs
avec les zones dynamiques générées par les tondyiljui se caractérisent par des fronts et
des courants intenses, et particulierement surbdetd. Nous suggérons que les phénomenes
de (sub)mésoéchelle stimulent et structurent l'emviement et la ressource, et conditionnent

donc la distribution et les mouvements des prédsateu

Mots-clés: Cétacés — Méditerranée — Manchot ro@aléan Austral — (sub)mésoéchelle



Abstract

Understanding marine predator distribution, itsateons through an annual cycle, and the
oceanographic factors driving this distributionsaveral scales are crucial challenges at the
frontier between oceanography end ecology. This RiMded to use a multidisciplinary
approach to describe the relationships betweenilison and tracks of predators and their
environment at several scales, especially at (sebjstale.

At large scale, both fin whale and striped dolpbxhibited fidelity to the northwestern
Mediterranean. Both visual sightings and satelifeeking indicated that most fin whales
tended to be aggregated in the northernmost pantedbasin during summer and spread in the
whole northern part in winter, while striped dolpéidid not exhibit any seasonal variations of
their distribution. Combined cetacean and oceamducaobservations obtained from platform
of opportunity (ferry) permit to characterize cetac habitats. Spatial modelling of cetacean
densities takes into account relationships at laogde and at (sub)mesoscale, since fin whale
and striped dolphins are associated to steep fraatees. This allows to estimates accurately
distribution and abundance of cetaceans which ath bnajor objectives of species
conservation.

King penguins adjust their trip and their divinghbgiour to interannual variations of the
Polar Front. Trough this adjustment, an abruptided~40%) of the population is caused by
a exceptionally warm event. Penguins adjust aleo thovements to the eddy activity within
the Polar Front. They tend to swim in similar diren to the current and to forage at frontal
zones, both generated by mesoscale eddies.

The novelty of this work was to highlight and algoantify the influence of the
(sub)mesoscale through the interactions of mariredgiors with eddy and filamentary
activities. These interactions are represented styomg link between predator and dynamical
areas generated by eddies, defined by fronts aedsa currents, especially at the edge. We
hypothesized that the (sub)mesoscale processeslaterand shape the marine environment

and resources, conditioning predator distributiod emovements.

Keywords: Cetacean — Mediterranean — King peng8iouthern Ocean — (sub)mesoscale





