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d’ a n n é e s.





A v a n t- P r o p o s

C ett e t h è s e, eff e ct u é e s o u s l a di r e cti o n d e C h ri st o p h e G ui n et, a d é b ut é e n n o v e m b r e
2 0 1 3 g r â c e a u x fi n a n c e m e nt s d e l a r é gi o n P oit o u- C h a r e nt e et d u d é p a rt e m e nt d e s
D e u x- S è v r e s. Ell e f ait s uit e a u x t h è s e s d e F r é d é ri c B aill e ul ( 2 0 0 6), M att hi e u A ut hi e r
( 2 0 1 1), A n n e- C é cil e D r a g o n ( 2 0 1 1) et pl u s p a rti c uli è r e m e nt d e J a d e V a c q ui é- G a r ci a
( 2 0 1 4), d o nt l e s t r a v a u x s e s o nt i nt é r e s s é s a u x i nt e r a cti o n s p r é d at e u r- p r oi e s.

A u c o u r s d e s d e r ni è r e s a n n é e s, l’ é q ui p e " él é p h a nt d e m e r" d u l a b o r at oi r e ( C E B C-
C N R S, U M R 7 3 7 2, U ni v e r sit é d e L a R o c h ell e) s’ e st n ot a m m e nt t o u r n é e v e r s l’ ét u d e
d e s p r oi e s à t r a v e r s c ell e d e l e u r p r é d at e u r. U n p r e mi e r p r oj et, d a n s l e q u el s’i n s c ri v e nt
l e s t r a v a u x d e J a d e V a c q ui é- G a r ci a, s’ e st mi s e n pl a c e e n 2 0 1 0 ( A N R T O P P- P A T C H E S,
F r é d é ri c B aill e ul) et s’ e st a c h e v é e n 2 0 1 3. Il s’ a gi s s ait d’ é v al u e r l a di st ri b uti o n d e s
p r oi e s p a r l a c a r a ct é ri s ati o n d e s h a bit at s d’ ali m e nt ati o n d e s él é p h a nt s d e m e r. D a n s l a
c o nti n uit é, l e p r oj et M y ct O 3 D- M A P ( Y v e s C h e r el, A N R 2 0 1 2 – 2 0 1 5) d a n s l e q u el s’i n-
s è r e l e s t r a v a u x d e c ett e t h è s e, s’i nt é r e s s e à utili s ati o n c o nj oi nt e d e d o n n é e s f o u r ni e s
p a r l e s p r é d at e u r s (l e s él é p h a nt s d e m e r, m ai s p a s s e ul e m e nt), l’ é c h o-i nt é g r ati o n et
l a m o d éli s ati o n a fi n d e c a r a ct é ri s e r l a di st ri b uti o n et l e s h a bit at s t ri- di m e n si o n n el d e s
m y ct o p hi d é s.

A u c o u r s d e c e s t r oi s a n n é e s, j’ ai p u p a rti ci p e r à d e s ét u d e s d a n s l e c a d r e d’ a ut r e s p r o-
j et s. A u s uj et d u c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e et d e l a d é p e n s e é n e r g éti q u e d e s él é p h a nt s
d e m e r, j’ ai c oll a b o r é a v e c m o n c oll è g u e J off r e y J o u m a’ a. D o ri a n C a z a u et J uli e n B o n-
n el d e l’ E N S T A B r et a g n e m’ o nt é g al e m e nt i m pli q u é d a n s l e u r s p r oj et s a y a nt t r ait à
l a m ét é o r ol o gi e. V oi ci, m a c o nt ri b uti o n p e r s o n n ell e a u x diff é r e nt e s ét u d e s p r é s e nt é e s
d a n s c ett e t h è s e :
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• C o n c e r n a nt l e s t r a v a u x p r é s e nt é s d a n s l e c o r p s d u m a n u s c rit ( a rti cl e s 1, 2 et 3 ;
v oi r p a g e x vi) : j’ ai, à l’ e x c e pti o n d u c al c ul d e l a vit e s s e d e n a g e ( s o u s- s e cti o n
2. 3. 3), t r ait é l’ e n s e m bl e l e s d o n n é e s, c o n ç u et r é ali s é l e s a n al y s e s st ati sti q u e s et
r é di g é l e s ét u d e s d a n s l e u r e n s e m bl e.

• D a n s l’ a rti cl e 5 ( v oi r p a g e x vi), j’ ai p a rti ci p é à l’ é c rit u r e d e l’ a rti cl e ( él a b o r ati o n
d e s a st r u ct u r e, r el e ct u r e s), ai n si q u’ à l a c o n c e pti o n d e s a n al y s e s st ati sti q u e s.

• P o u r l’ a rti cl e 6 ( v oi r p a g e x vi), j’ ai ai d é a u x t r ait e m e nt d e s d o n n é e s ( à l a r e c o n s-
t r u cti o n 3 D d e s pl o n g é e s), ai n si q u’ à l a c o n c e pti o n d e s a n al y s e s st ati sti q u e s.

• D a n s l e s a rti cl e s 4 et 7 et 8 ( v oi r p a g e x vi), m a c o nt ri b uti o n s e li mit e a u t r ait e m e nt
d’ u n e p a rti e d e s d o n n é e s et à u n e a s si st a n c e p o u r r é ali s e r c ett e t â c h e s u r p o u r
l a p a rti e r e st a nt e.



P u bli c a ti o n s, c o nf é r e n c e s e t f or m a ti o n s

x v



x vi

P u bli c ati o n  St at ut  P arti e

1.  L e B r a s Y. , J o u m a’ a J., Pi c a r d B., G ui n et C. ( 2 0 1 6). H o w el e-
p h a nt s e al s ( Mi r o u n g a l e o ni n a) a dj u st t h ei r fi n e s c al e h o ri-
z o nt al m o v e m e nt a n d di vi n g b e h a vi o u r i n r el ati o n t o p r e y
e n c o u nt e r r at e. Pl os O ne .

P u bli é  C h a pi t r e 3

2.  L e B r a s Y. , J o u m a’ a J., G ui n et C. ( 2 0 1 6). T h r e e- di m e n si o n al
s p a c e u s e d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of s o ut h e r n el e p h a nt
s e al di v e s. M o ve me nt E c ol o g y .

P u bli é  C h a pi t r e 4

3.  L e B r a s Y. , J o u m a’ a J., G ui n et C. ( 2 0 1 6). I n sit u m e a s u r e-
m e nt s of m a ri n e r e s o u r c e s di st ri b uti o n f r o m i n st r u m e nt e d
el e p h a nt s e al s. Pr o gress i n O ce a n o gr a p h y .

E n p r é p.  C h a pi t r e 5

4.  G ui n et C., V a c q ui é- G a r ci a J., Pi c a r d B., B e s si g n e ul G.,
L e B r a s Y. , D r a g o n A.- C., Vi vi a nt M., A r n o ul d J. P. Y.,
B aill e ul F. ( 2 0 1 4). " S o ut h e r n el e p h a nt s e al f o r a gi n g s u c c e s s
i n r el ati o n t o t e m p e r at u r e a n d li g ht c o n diti o n s : i n si g ht
i nt o p r e y di st ri b uti o n". M ari ne E c ol o g y Pr o gress Series . 4 9 9 .
2 8 5- 3 0 1

P u bli é  A n n e x e E

5. J o u m a’ a J., L e B r a s Y. , Ri c h a r d G., V a c q ui é- G a r ci a J., El
K s a bi N., Pi c a r d B., G ui n et C. ( 2 0 1 6). A dj u st m e nt of di-
vi n g b e h a vi o u r wit h p r e y e n c o u nt e r s a n d b o d y c o n diti o n
i n a d e e p di vi n g p r e d at o r : t h e S o ut h e r n El e p h a nt S e al.
F u n cti o n al E c ol o g y .3 0 ( 4). 6 3 6- 6 4 8

P u bli é  A n n e x e F

6. J o u m a’ a J., L e B r a s Y. , Pi c a r d B., G ui n et C. ( 2 0 1 6). T h r e e-
di m e n si o n al a s s e s s m e nt of h u nti n g st r at e gi e s i n a d e e p di-
vi n g p r e d at o r. M ari ne E c ol o g y Pr o gress Series .

E n r é vi si o n  A n n e x e G

7.  C a z a u D., B o n n el J., J o u m a’ a J., L e B r a s Y. , G ui n et C.( 2 0 1 7).
M e a s u ri n g t h e m a ri n e s o u n d s c a p e of t h e I n di a n O c e a n
wit h S o ut h e r n El e p h a nt S e al s u s e d a s a c o u sti c gli d e r s of
o p p o rt u nit y. J o ur n al of At m os p heri c a n d O ce a ni c Te c h n ol o g y

P u bli é  A n n e x e H

8. J o u m a’ a J., L e B r a s Y. , Pi c a r d B., G ui n et C. ( 2 0 1 6). S p ati o-
Te m p o r al V a ri ati o n s i n Fi el d M et a b oli c R at e of P o st-
M o ulti n g S o ut h e r n El e p h a nt S e al s

E n p r é p.  A n n e x e I



x vii

Titr e
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r el ati o n a v e c l e s c o n diti o n s o c é a n o g r a p hi q u e s. U ni v e r sit é L a
R o c h ell e.

P r é s e nt ati o n  M ai 2 0 1 5
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C E B C – C N R S

F o r m ati o n J uil. 2 0 1 5

L’ él é p h a nt d e m e r a u st r al, bi o- é c h a ntill o n n e u r d e s c o n di-
ti o n s o c é a n o g r a p hi q u e s et d e l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s
m a ri n e s. 3 1 i è m e F e sti v al d u fil m o r nit h ol o gi q u e i nt e r n ati o-
n al, M é ni g o ut e

P r é s e nt ati o n  O ct. 2 0 1 5

L’ él é p h a nt d e m e r a u st r al, bi o- é c h a ntill o n n e u r d e s c o n di-
ti o n s o c é a n o g r a p hi q u e s et d e l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s
m a ri n e s. 7 i è m e c o n g r è s E c ol o’ Te c h, U ni v e r sit é M o nt p elli e r

P r é s e nt ati o n  N o v. 2 0 1 5

Aj u st e m e nt d u c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e e n r el ati o n a v e c l a
d e n sit é e n p r oi e s c h e z l’ él é p h a nt d e m e r a u st r al. U ni v e r sit é
P a ri s 6

P r é s e nt ati o n  D é c. 2 0 1 5

R e c h e r c h e d o c u m e nt ai r e s p é ci ali s é e. U ni v e r sit é d e L a R o-
c h ell e.

F o r m ati o n  D é c. 2 0 1 5

M ol é c ul e s, p h y si ol o gi e et c o m p o rt e m e nt. U ni v e r sit é d e L a
R o c h ell e.

F o r m ati o n J a n. 2 0 1 6

C hi mi e et c h a n g e m e nt cli m ati q u e. M ai s o n d e l a c hi mi e, P a-
ri s.

F o r m ati o n F é v. 2 0 1 6

E sti m ati o n d e s c o n c e nt r ati o n s e n p h yt o pl a n ct o n et d e l a
d e n sit é d e s o r g a ni s m e s bi ol u mi n e s c e nt s à p a rti r d e m e s u r e
d e l u mi è r e c oll e ct é e s p a r d e s él é p h a nt s d e m e r. 5 i è m e J o u r-
n é e s Él é p h a nt s d e M e r d u C E B C – C N R S

P r é s e nt ati o n  A v r. 2 0 1 6

St ati sti q u e s p o u r l’ é c ol o gi e a v e c R. C E B C – C N R S. F o r m ati o n J uil. 2 0 1 6
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2 1. 1. H ét ér o g é n éit é d u mili e u p él a gi q u e

1. 1 H é t é r o g é n éi t é d u mili e u p él a gi q u e

1. 1. 1 N oti o n d e p a ys a g e o c é a n o gr a p hi q u e

L e p a y s a g e p e ut êt r e d é fi ni si m pl e m e nt c o m m e u n e z o n e g é o g r a p hi q u e c a r a ct é ri s é e

p a r l’ e xi st e n c e d’ u n e h ét é r o g é n éit é s p ati al e ( T u r n e r , 1 9 8 9 ). Bi e n q u e l e mili e u p él a-

gi q u e p ui s s e s e m bl e r h o m o g è n e, l e s p a r a m èt r e s o c é a n o g r a p hi q u e s v a ri e nt d a n s l’ e s-

p a c e et c o n stit u e nt ai n si c e q u e l’ o n a p p ell e l e p a y s a g e o c é a n o gr a p hi q u e . A v e c l e s

t r a v a u x pi o n ni e r s d e Cl a r k e et al. (1 9 7 0 ) et d u C o a st al Z o n e C ol o r S c a n n e r (H o vi s

et al. , 1 9 8 0 ) e n m ati è r e d e t él é d ét e cti o n, a p p a r ai s s e nt l e s p r e mi è r e s i m a g e s d u p a y-

s a g e o c é a n o g r a p hi q u e vi si bl e s d e p ui s l a s u rf a c e d e s o c é a n s ( fi g u r e 1. 1 ). E n eff et, c e s

p h ot o g r a p hi e s m ett e nt e n é vi d e n c e l’ h ét é r o g é n éit é s p ati al e d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e.

L a n oti o n d e p a y s a g e e st i nt ri n s è q u e m e nt li é e à c ell e d’ é c h ell e c a r l a m e s u r e d e l’ h é-

t é r o g é n éit é e st f o n cti o n d e l’ é c h ell e s p ati al e o u t e m p o r ell e à l a q u ell e ell e e st eff e ct u é e

(T u r n e r , 1 9 8 9 ). Ai n si, o n p e ut o b s e r v e r s u r l a fi g u r e 1. 1 l’ e xi st e n c e d e di s p a rit é s à l a r g e

é c h ell e, p a r e x e m pl e l a c ôt e o u e st d e l a Fl o ri d e e st n ett e m e nt pl u s ri c h e q u e l a p a rti e

c e nt r al e d u g olf e, m ai s é g al e m e nt à d e pl u s fi n e s é c h ell e s, c o m m e e n t é m oi g n e nt l e s

f o r m e s d e s si n é e s p a r l e s n u a n c e s d e bl e u a u c e nt r e d u g olf e. C e s m otif s t o rt u e u x, q ui

n e s o nt p a s s a n s r a p p el e r c e u x c r é é s p a r l e m él a n g e d u c af é et d u l ait à l a s u rf a c e d’ u n e

t a s s e, s u g g è r e nt u n e f o rt e i m pli c ati o n d e s p r o c e s s u s p h y si q u e s d a n s l a f o r m ati o n d e

c e p a y s a g e.

1. 1. 2 C ar a ct éristi q u es p h ysi q u es d u mili e u p él a gi q u e

N o n s e ul e m e nt l’ o c é a n r e p r é s e nt e 7 1 % d e l a s u rf a c e d e n ot r e pl a n èt e m ai s, s u r l a m a-

j o rit é d e c ett e s u rf a c e, l e pl a n c h e r o c é a ni q u e s e sit u e à pl u s d e 4 0 0 0 m èt r e s d e p r of o n-

d e u r. L e mili e u o c é a ni q u e e st u n d o n c u n mili e u tri- di m e n si o n n el q ui o c c u p e l a m a-

j o rit é d u v ol u m e d e l a bi o s p h è r e. L a fi g u r e 1. 1 p r é s e nt e u n e i m a g e bi- di m e n si o n n ell e

d u p a y s a g e o c é a n o g r a p hi q u e m ai s l a st r ati fi c ati o n d e l’ e a u d e m e r e n r ai s o n d e s a

d e n sit é c o n d uit à d e s v a ri ati o n s d e s p a r a m èt r e s o c é a n o g r a p hi q u e s s el o n l a di m e n si o n

v e rti c al e. L’ a u g m e nt ati o n d e l a p r of o n d e u r s e t r a d uit p a r u n e a u g m e nt ati o n li n é ai r e

( m ai s i m p o rt a nt e) d e l a p r e s si o n (P a s c al , 1 6 6 3 ) et u n e di mi n uti o n e x p o n e nti ell e d e

l’i nt e n sit é l u mi n e u s e (B o u g u e r , 1 7 2 9 ) m ai s é g al e m e nt p a r d’ é v e nt u el s c h a n g e m e nt s

d e t e m p é r at u r e, s ali nit é, p H, c o n c e nt r ati o n e n o x y g è n e et mi n é r a u x di s s o u s et c. . .

O r, c e s p a r a m èt r e s p h y si c o- c hi mi q u e s p e u v e nt i n fl u e r s u r l e s p r o c e s s u s bi ol o gi q u e s

et, p a r c o n s é q u e nt, s u r l a di st ri b uti o n d e s o r g a ni s m e s m a ri n s p él a gi q u e s ( d u g r e c
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Fi g ur e 1. 1: Pr e mi èr e c art e d e l a pr o d u cti o n pri m air e à l’ é c h ell e d’ u n b a s si n o c é a ni q u e o bt e-
n u e p ar t él é d ét e cti o n – P h ot o gr a p hie d u G olfe d u Me xi q ue p ar le s atellite Ni m b us- 7 le 2 n o ve m bre
1 9 7 8 (f a usses c o ule urs) mett a nt e n é vi de n ce l’ hétér o gé néité s p ati ale de l a pr o d u cti o n pri m aire. Fi g ure
tirée de H o vis et al. (1 9 8 0 ).
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π ´λ α γ o ς , pél a g os , q u e l’ o n p e ut t r a d ui r e p a r " h a ut e m e r"), c’ e st à di r e c e u x q ui vi v e nt

a u s ei n d e l a c ol o n n e d’ e a u d a n s l e mili e u o c é a ni q u e. L e p a y s a g e o c é a n o g r a p hi q u e

off r e d o n c a u m o n d e vi v a nt u n e m o s aï q u e t ri di m e n si o n n ell e d e m a s s e s d’ e a u x a u x

c a r a ct é ri sti q u e s é c ol o gi q u e s v a ri é e s.

C o m p a r é a u mili e u t e r r e st r e, u n e c a r a ct é ri sti q u e f o n d a m e nt al e d u mili e u m a ri n e st

s a n at u r e fl ui d e. D a n s u n t el mili e u, l e s f r o nti è r e s d u p a y s a g e o c é a n o g r a p hi q u e s o nt

c o n st a m m e nt e n m o u v e m e nt s o u s l’ eff et d e s c o u r a nt s. Il s’ a git d o n c d’ u n mili e u f o r-

t e m e nt d y n a mi q u e o ù l e s p r o c e s s u s p h y si q u e s a gi s s e nt à d e s é c h ell e s s p ati al e s et

t e m p o r ell e s t r è s v a ri é e s ( fi g u r e 1. 2 ). D a n s l e mili e u d y n a mi q u e q u’ e st l e mili e u o c é a-

ni q u e, l e s c a r a ct é ri sti q u e s p h y si c o- c hi mi q u e s et bi ol o gi q u e s d e l’ e n vi r o n n e m e nt é v o-

l u e nt bi e n pl u s r a pi d e m e nt q u’ a u s ei n d u mili e u t e r r e st r e, j u s q u’ à d e s vit e s s e s c o m-

p a r a bl e s à c ell e s d e s m o u v e m e nt s d’ a ni m a u x. C’ e st l e c a s d e l a m é s o- é c h ell e et d e

l a s u b- m é s o- é c h ell e ( 1 à 1 0 0 k m, d e q u el q u e s j o u r s à q u el q u e s m oi s, fi g u r e 1. 2 ). L e s

st r u ct u r e s à c ett e é c h ell e s o nt u bi q uit ai r e s d a n s l e s o c é a n s ( C h elt o n et al. , 2 0 0 7 ) et a s-

s u r e nt u n r ôl e d e p r e mi è r e i m p o rt a n c e d a n s l a ci r c ul ati o n d e s u rf a c e et l e t r a n s p o rt d e

l a c h al e u r. O n p e ut c o n si d é r e r q u e l e s c h a n g e m e nt s d’ é c h ell e s p ati al e c o n c o r d e nt a v e c

l e s c h a n g e m e nt s d’ é c h ell e t e m p o r ell e ( v oi r l a fi g u r e 1. 2 o ù l e " r eli ef" s’ o r g a ni s e s el o n

l a di a g o n al e). Ai n si, l e s i nt e r a cti o n s e nt r e p r o c e s s u s p h y si q u e s et bi ol o gi q u e s a u x dif-

f é r e nt e s é c h ell e s s o nt à l’ o ri gi n e d’ u n e di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s m a ri n e s o r g a ni s é e

e n st r u ct u r e s e m b oit é e s d e pl u s e n pl u s g r a n d e s et st a bl e s d a n s l e t e m p s. P o u r d é c ri r e

c o n c e pt u ell e m e nt l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s m a ri n e s d a n s c et e n vi r o n n e m e nt, o n

utili s e l’i m a g e d e m o s aï q u e d e p ar c ell e s e m b oit é e s (" hi e r a c hi c al p at c h s y st e m") d a n s

l a q u ell e l e s c o nt r a st e s e n t e r m e s d e d e n sit é d e s r e s s o u r c e s m a ri n e s et l a st o c h a sti cit é

a u g m e nt e nt v e r s l e s pl u s fi n e s é c h ell e s ( K otli a r a n d Wi e n s , 1 9 9 0 ; F a u c h al d , 1 9 9 9 ).

1. 1. 3 N oti o n d e ni c h e é c ol o gi q u e : l e c as d u p h yt o pl a n ct o n

L e s o r g a ni s m e s vi v a nt s s o nt a d a pt é s à d e s c o n diti o n s e n vi r o n n e m e nt al e s pl u s o u

m oi n s a pt e s à l e u r p e r m ett r e d e r é ali s e r l e u r c y cl e bi ol o gi q u e ( D a r wi n , 1 8 5 9 ). L e s

e s p è c e s c o n stit u a nt l e p h yt o pl a n ct o n n e s o nt d o n c p a s à m ê m e d e s e di st ri b u e r li-

b r e m e nt d a n s t o ut l e v ol u m e off e rt p a r l e mili e u p él a gi q u e m ai s o c c u p e nt pl ut ôt d e s

ni c h e s é c ol o gi q u e s .

P a r e x e m pl e, l a q u a ntit é d e l u mi è r e s ol ai r e r e ç u e p a r l a s u rf a c e d e s o c é a n s d é c r oît

r a pi d e m e nt a v e c l a p r of o n d e u r. O r c ell e ci e st n é c e s s ai r e à l a p h ot o s y nt h è s e, c’ e st à

di r e a u d é v el o p p e m e nt d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e. L a di st ri b uti o n d u p h yt o pl a n ct o n
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Fi g ur e 1. 2: Di a gr a m m e d e St o m m el : é c h ell e s s p ati o-t e m p or ell e s et v ari a bilit é d e l a bi o-
m a s s e e n mili e u p él a gi q u e – Fi g ure tirée de K aiser (2 0 1 1 ) à l a q uelle o nt été aj o utées des fi g urés
prése nt a nt l a més o-é c helle & s u b- més o-é c helle ( aire e n r o u ge tr a ns p are nt) ai nsi q ue les é c helles c ar a c-
téristi q ues d u m o u ve me nt a ni m al ( aire e n j a u ne tr a ns p are nt). Le c he v a u c he me nt de ces de u x d o m ai nes
( aire e n or a n ge tr a ns p are nt) est n ot a ble. N o us a v o ns é v o q ué d a ns le te xte l’i m p ort a n ce de l a més o-é c helle
et de l a s u b- més o-é c helle d a ns l’ or g a nis ati o n de l a distri b uti o n d u pl a n ct o n. O n pe ut c o nst ater l a re m ar-
q u a ble s u per p ositi o n de ces é c helles a ve c celles c o u vertes p ar l’i m a gerie s atellit aire ( aire bl a n c he cer née
de ble u). Les pre mières versi o ns de ce di a gr a m me s o nt c o ns a crées à l a pl a ni fi c ati o n e x péri me nt ale e n
o cé a n o gr a p hie St o m mel (1 9 6 3 ), m ais l’ us a ge de cette re prése nt ati o n s’est l ar ge me nt éte n d u à l’é c ol o gie
(H a ur y et al. , 1 9 7 8 ) a fi n de m o ntrer les i nter a cti o ns e ntre pr o cess us p h ysi q ues et é c ol o gi q ues e n milie u
d y n a mi q ue ( v oir Va n ce a n d D oel (2 0 1 0 ) p o ur u ne re v ue de l’ hist oire de cet us a ge).

e st d o n c li mit é e à l a s u p e r fi ci e d e s o c é a n s s uf fi s a m m e nt ri c h e e n l u mi è r e p o u r s o ut e-

ni r s o n d é v el o p p e m e nt, l a c o u c h e p h oti q u e. L e s c o n c e nt r ati o n s e n mi n é r a u x t el s q u e

nit r at e s, p h o s p h at e s, sili c e o u f e r c o n stit u e nt d’ a ut r e s f a ct e u r s p o u v a nt li mit e r l a c r oi s-

s a n c e d u p h yt o pl a n ct o n d a n s l e mili e u p él a gi q u e ( T h o m all a et al. , 2 0 1 1 ; G a n d hi et al. ,

2 0 1 2 ). C e s f a ct e u r s li mit a nt s e x pli q u e nt p o u r q u oi, à l’ é c h ell e gl o b al e, l a p r o d u cti vit é
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p ri m ai r e e st pl u s i m p o rt a nt e d a n s l e s h a ut e s l atit u d e s et l e s r é gi o n s d e r e m o nt é e d’ e a u

p r of o n d e (" u p w elli n g"). Il s’ a git l à d’ e x e m pl e s d e c o ntr ai nt e s a bi oti q u e s r e c o n n u e s

p o u r a v oi r u n e f o rt e i n fl u e n c e s u r l a di st ri b uti o n d e c e s o r g a ni s m e s.

A u s ei n d u d o m ai n e o c é a ni q u e, o n di vi s e cl a s si q u e m e nt l e s o r g a ni s m e s e n d e u x

c at é g o ri e s s el o n l e u r s c a p a cit é s n at at oi r e s. O n di sti n g u e pl a n ct o n d u g r e c a n ci e n

π λ α γ κ τ ó ς (pl a g kt os ) q ui si g ni fi e " e r r a nt" o u " di v a g u a nt", et n e ct o n , d u g r e c a n ci e n

υ η κ τ ó ς (nê kt ós ) q ui si g ni fi e " n a g e a nt". C o m m e s o n n o m l’i n di q u e, l e s m o u v e m e nt s

d u p h yt o pl a n ct o n s o nt f o rt e m e nt i n fl u e n c é s p a r l e s c o u r a nt s. L a m é s o- é c h ell e et l a

s u b- m é s o- é c h ell e o nt ét é i d e nti fi é e s c o m m e d e s é c h ell e s cl é s d a n s l a di st ri b uti o n d u

p h yt o pl a n ct o n ( A b r a h a m , 1 9 9 8 ; V ol k e r et al. , 2 0 0 2 ; L é v y , 2 0 0 3 ; M a rti n , 2 0 0 3 ; d’ O vi di o

et al. , 2 0 1 0 ; L é v y et al. , 2 0 1 2 ; L é v y et al. , 2 0 1 2 ). E n eff et, à c e s é c h ell e s, l e s t r a n s p o rt s

v e rti c al et h o ri z o nt al d e s m a s s e s d’ e a u c o n d ui s e nt à l’i nj e cti o n d’ él é m e nt s n ut ritif s

e n s u rf a c e et à l’ a g r é g ati o n d u pl a n ct o n. L’ h ét é r o g é n éit é s p ati al e d e l a p r o d u cti o n

p ri m ai r e p e ut al o r s êt r e a u s si i m p o rt a nt e q u’ à l’ é c h ell e d’ u n b a s si n o c é a ni q u e.

O ut r e l’ e n vi r o n n e m e nt p h y si q u e, l e s r el ati o n s i nt e r- s p é ci fi q u e s p a rti ci p e nt é g al e m e nt

à l a f o r m ati o n d’ u n e ni c h e é c ol o gi q u e. C e s i nt e r a cti o n s c o nt ri b u e nt à e x pli q u e r l a

di st ri b uti o n et l’ a b o n d a n c e d e s diff é r e nt e s e s p è c e s. P a r e x e m pl e, l a c o m p étiti o n e nt r e

e s p è c e s o c c u p a nt l a m ê m e f o n cti o n ( u n e m ê m e " ni c h e f o n cti o n n ell e") d a n s u n é c o s y s-

t è m e c o n d uit à l’ e x cl u si o n d e s e s p è c e s l e s m oi n s c o m p étiti v e s (G a u s e , 1 9 3 4 ; H a r di n ,

1 9 6 0 ). D e l é g è r e s diff é r e n c e s d a n s l’ e n vi r o n n e m e nt p h y si q u e p e u v e nt d o n c t hé ori q ue-

me nt m e n e r à l a d o mi n a n c e d’ u n e o u q u el q u e s e s p è c e s ( H ut c hi n s o n , 1 9 6 1 ; R o y a n d

C h att o p a d h y a y , 2 0 0 7 ). L a p r é d ati o n e st u n a ut r e e x e m pl e d e c o nt r ai nt e bi oti q u e. L e

p h yt o pl a n ct o n e st c o n s o m m é p a r l e s c o n s o m m at e u r s p ri m ai r e s t el s q u e l e z o o pl a n c-

t o n. D a n s l e mili e u p él a gi q u e, l a p r e s si o n d e p r é d ati o n e x e r c é e s u r l a p r o d u cti o n

p ri m ai r e (l e " b r o ut a g e") e st p a rti c uli è r e m e nt i m p o rt a nt e ( Wi e g e rt a n d O w e n , 1 9 7 1 ).

A u s si, il e st r e c o n n u q u e l e z o o pl a n ct o n j o u e u n r ôl e p ri m o r di al d a n s l a di st ri b uti o n

d u p h yt o pl a n ct o n ( A b r a h a m , 1 9 9 8 ; T h o m all a et al. , 2 0 1 1 ).

L a di st ri b uti o n d u p h yt o pl a n ct o n e st o b s e r v a bl e s u r d e v a st e s z o n e s, à d e s é c h ell e s

s p ati o-t e m p o r ell e s p e rti n e nt e s et e st f o rt e m e nt t ri b ut ai r e d e s p r o c e s s u s p h y si q u e s.

L’ ét u d e d e s i nt e r a cti o n s e nt r e l e s p r o c e s s u s p h y si q u e s et l a p r o d u cti o n p ri m ai r e a

ai n si p u a b o uti r à u n e b o n n e c o m p r é h e n si o n d e l a di st ri b uti o n d u p h yt o pl a n ct o n.

L e s o r g a ni s m e s a ut ot r o p h e s c hi mi o s y nt h éti q u e s o nt u n e a b o n d a n c e bi e n i nf é ri e u r e à

c ell e d u p h yt o pl a n ct o n. D’ a ut r e p a rt, l e s m a c r o- al g u e s s o nt g é n é r al e m e nt li mit é e s a u x

z o n e s c ôti è r e s. Ai n si, l e p h yt o pl a n ct o n a s s u r e l a m aj o rit é d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e
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d e s o c é a n s ( é c o s y st è m e s c ôti e r s et o c é a ni q u e s r é u ni s), à pl u s f o rt e r ai s o n, d u mili e u

o c é a ni q u e et c o n stit u e l a p ri n ci p al e s o u r c e d’ é n e r gi e d e l a c h ai n e ali m e nt ai r e. D è s

l or s, il y a u n i nt ér êt à c o m pr e n dr e c o m m e nt l’ h ét ér o g é n éit é s p ati o-t e m p or ell e d e

l a di stri b uti o n d e l a pr o d u cti o n pri m air e s e pr o p a g e a u x a utr e s or g a ni s m e s d e s

é c o s y st è m e s p él a gi q u e s.

1. 2 D e l a p h y si q u e d e s o c é a n s

à l a di s t ri b u ti o n d e s or g a ni s m e s m ari n s

1. 2. 1 R és e a u x tr o p hi q u es p él a gi q u es

L e s f a ct e u r s li mit a nt l e d é v el o p p e m e nt et / o u l a r e p r o d u cti o n p e u v e nt v a ri e r s el o n l e s

e s p è c e s, l e li e u et d a n s l e t e m p s. C e p e n d a nt, l’ a c q ui siti o n d’ é n e r gi e e st u n e nj e u m a-

j e u r p o u r l e d é r o ul e m e nt d u c y cl e d e vi e, n ot a m m e nt p o u r l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s

(Pi m m et al. , 1 9 9 1 ). P o u r c o m p r e n d r e c o m m e nt et a v e c q u ell e s c o n s é q u e n c e s l’ h ét é r o-

g é n éit é s p ati al e d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e s e p r o p a g e a u s ei n d e s é c o s y st è m e s, il f a ut

s’i nt é r e s s e r a u p r o c e s s u s d e ci r c ul ati o n d e l’ é n e r gi e.

D a n s l e v o c a b ul ai r e c o u r a nt, c ett e ci r c ul ati o n e st d é si g n é e p a r l’ e x p r e s si o n d e " c h ai n e

ali m e nt ai r e". E n r é alit é l a c h ai n e ali m e nt ai r e e st l a r g e m e nt r a mi fi é e, e n t é m oi g n e l a

fi g u r e 1. 3 q ui p r é s e nt e d e f a ç o n si m pli fi é e l e c a s d e l’ é c o s y st è m e a nt a r cti q u e. N o u s

p r éf è r e r o n s d o n c p a rl e r d e r é s e a u tr o p hi q u e a fi n d’ill u st r e r l a c o m pl e xit é d e l a ci r-

c ul ati o n d e l’ é n e r gi e a u s ei n d e s é c o s y st è m e s. L e s r é s e a u x t r o p hi q u e s f o nt i nt e r v e ni r

d e n o m b r e u x i nt e r m é di ai r e s et et d e n o m b r e u s e s r el ati o n s e nt r e c e s i nt e r m é di ai r e s

(l e s r el ati o n s t r o p hi q u e s) et c o n stit u e nt d e s s y st è m e s c o m pl e x e s. L e t r a n sf e rt d’ é n e r-

gi e d’ u n ni v e a u t r o p hi q u e a u ni v e a u s u p é ri e u r s’ a c c o m p a g n e d’ u n d é c al a g e t e m p or el

d û a u t e m p s n é c e s s ai r e à l’ a s si mil ati o n d’ é n e r gi e p a r l e m ét a b oli s m e d u p r é d at e u r et

d’ u n e p ert e d’ é n er gi e . L a vit e s s e d e c e t r a n sf e rt c r oît g é o m ét ri q u e m e nt a v e c l a t e m p é-

r at u r e ( A r r h e ni u s , 1 8 8 9 ) (× 2 t o u s l e s 1 0 ◦ C e n vi r o n) t a n di s q u e s o n r e n d e m e nt m o y e n

e st e sti m é à 1 0 % ( Li n d e m a n , 1 9 4 2 ).

D a n s l e mili e u m a ri n, l e ni v e a u t r o p hi q u e d e s o r g a ni s m e s d é p e n d d a n s u n e l a r g e

m e s u r e d e l e u r t aill e ( L u n d v all et al. , 1 9 9 9 ; B r o s e et al. , 2 0 0 6 ; B a r n e s et al. , 2 0 0 8 ;

J e n ni n g s, 2 0 1 0 ). E n c o n s é q u e n c e, l e s o r g a ni s m e s a p p a rt e n a nt à d e s e s p è c e s m a s si v e s

o nt d e s ni v e a u x t r o p hi q u e s él e v é s m ai s v a ri a bl e s e n f o n cti o n d u st a d e d e d é v el o p-

p e m e nt ( Pi m m a n d Ri c e , 1 9 8 7 ; Ri c e , 1 9 9 5 ). A u s si, l e c a n ni b ali s m e e st u n p h é n o m è n e

l a r g e m e nt o b s e r v é d a n s l e s r é s e a u x t r o p hi q u e s m a ri n s (Cl a e s s e n et al. , 2 0 0 0 ) et d e u x
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Fi g ur e 1. 3: S c h é m a si m pli fi é d u r é s e a u tr o p hi q u e a nt ar cti q u e – L a di versité des ni ve a u x tr o-
p hi q ues i nter mé di aires y est l ar ge me nt s o us-re prése ntée, e n p arti c ulier celle d u mi cr o ne ct o n (re prése nté
p ar u n cé p h al o p o de et u n t h o n – ce der nier ét a nt pl ut ôt à c o nsi dérer c o m me u n pré d ate ur s u périe ur).
Cette fi g ure i nsiste s ur l’i m p ort a n ce d u krill ( E u p h a usi a s u per b a) d a ns l’é c os ystè me a nt arcti q ue, u ne
visi o n à rel ati viser c o m pte te n u de l a mise e n é vi de n ce d’ u n se c o n d c he mi n tr o p hi q ue m aje ur ( Fl ores
et al. , 2 0 0 8 , 2 0 1 1 ; D a vi d et al. , 2 0 1 6 ) i m pli q u a nt le mi cr o ne ct o n, et n ot a m me nt les m y ct o p hi dés. Cré dit :
L. O’ Keefe.
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e s p è c e s p e u v e nt êt r e m ut u ell e m e nt p r oi e s et p r é d at e u r s l’ u n e d e l’ a ut r e e n f o n cti o n d e

l e u r st a d e d e d é v el o p p e m e nt (St o k e s , 1 9 9 2 ). L a m a s s e d e s o r g a ni s m e s m a ri n s s’ ét e n d,

d u p h yt o pl a n ct o n a u x g r a n d s r e q ui n s, s u r pl u s d e 2 0 o r d r e s d e g r a n d e u r ( B a r n e s

et al. , 2 0 1 0 ). E n c o n s é q u e n c e, c o m p a r é s a u mili e u t e r r e st r e, l e s r é s e a u x t r o p hi q u e s

m a ri n s f o r m e nt, p o u r r e p r e n d r e l’i m a g e d u v o c a b ul ai r e c o u r a nt, d e s c h ai n e s ali m e n-

t ai r e s pl u s l o n g u e s (H ai r st o n , 1 9 9 3 ) et c el a m al g r é u n e p r o d u cti vit é gl o b al e pl u s f ai bl e

(H ai r st o n , 1 9 9 3 ) : e n m o y e n n e 4 – 4. 6 7 ni v e a u x t r o p hi q u e s (P a ul y a n d C h ri st e n s e n ,

1 9 9 5 ; J a k e V a n d e r Z a n d e n a n d F et z e r, 2 0 0 7 ).

D e n o m b r e u x t r a v a u x s e s o nt i nt é r e s s é s a u x m é c a ni s m e s d e r é g ul ati o n d e s r é s e a u x

t r o p hi q u e s p o u r c o m p r e n d r e q u el s r ôl e s j o u e nt l a st r u ct u r e d’ u n r é s e a u et l e s dif-

f é r e nt s g r o u p e s d’ o r g a ni s m e s d a n s l a p r o d u cti vit é, l a st a bilit é et l a r é sili e n c e d’ u n

é c o s y st è m e. L e s r é s e a u x t r o p hi q u e s m a ri n s s o nt cl a s s é s e n t r oi s c at é g o ri e s e n f o n cti o n

d u ni v e a u t r o p hi q u e d e s o r g a ni s m e s d o nt l’ a b o n d a n c e e x e r c e l e pl u s d’i n fl u e n c e s u r

c ell e d e s a ut r e s ni v e a u x : r é g ul ati o n p a r l e b a s ( " B ott o m- U p " ) o u p a r l e h a ut (" T o p-

D o w n " ) et r é g ul ati o n t aill e d e g u ê p e (" W a s p- W ai st " ) (C u r y et al. , 2 0 0 3 ). L e p r e mi e r

t y p e d e c o nt r ôl e, " B ott o m- U p", c o r r e s p o n d a u x sit u ati o n s o ù l e s n ut ri m e nt s et / o u

l a p r o d u cti o n p ri m ai r e s o nt l e s f a ct e u r s li mit a nt l’ a b o n d a n c e d e s ni v e a u x t r o p hi q u e s

s u p é ri e u r s. Il s’ a gi r ait d u c a s d e fi g u r e l e pl u s c o u r a nt ( Mi c h eli , 1 9 9 9 ). L e c o nt r ôl e

" T o p- D o w n" c o r r e s p o n d à l a sit u ati o n i n v e r s e o ù q u el q u e s e s p è c e s d e ni v e a u x t r o-

p hi q u e s él e v é s e x e r c e nt u n f o rt eff et s u r l’ a b o n d a n c e d e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nf é-

ri e u r s. C e c o nt r ôl e s e t r a n s m et al o r s " e n c a s c a d e" d e s i nt e r m é di ai r e s à l e u r s p r oi e s

c e q ui c o n d uit à l’ alt e r n a n c e d e f o rt e s et d e f ai bl e s bi o m a s s e s l e l o n g d’ u n e c a s c a d e

tr o p hi q u e. E n fi n, l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s p e u v e nt e x e r c e r à l a f oi s u n

c o nt r ôl e " T o p- D o w n" s u r l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nf é ri e u r s et u n c o nt r ôl e " B ott o m- U p"

s u r l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s s u p é ri e u r s, c ett e sit u ati o n c o n c e r n a nt s u rt o ut l e s z o n e s d e

r e m o nt é e d’ e a u x p r of o n d e s (" U p w elli n g") ( C u r y et al. , 2 0 0 3 ).

L e s c o n n ai s s a n c e s a c q ui s e s s u r l a di st ri b uti o n d u p h yt o pl a n ct o n, c o u pl é e s a u c o nt r ôl e

d e t y p e " B ott o m- U p" p r é d o mi n a nt, e n c o u r a g e à e s s a y e r d’i nf é r e r l a di st ri b uti o n s p a-

ti al e d e s o r g a ni s m e s d e ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s et s u p é ri e u r s à p a rti r d e

c ell e d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e. R a p p el o n s q u e l e s e s p è c e s s o nt s o u mi s e s à d e s ni-

v e a u x d e c o nt r ai nt e s diff é r e nt s vi s à vi s d e l e u r e n vi r o n n e m e nt. P a r e x e m pl e, l e s

e ct ot h e r m e s, c o m m e l a pl u p a rt d e s p oi s s o n s, s e r o nt pl u s s e n si bl e s à l a t e m p é r at u r e

a m bi a nt e q u e l e s e n d ot h e r m e s t el s q u e l e s m a m mif è r e s m a ri n s et c e rt ai n s p oi s s o n s

(t h o n s, e s p a d o n s o u r e q ui n s) m ai s c e s d e r ni e r s o nt e n r e v a n c h e u n e d e m a n d e é n e r-
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g éti q u e pl u s él e v é e. E n m o y e n n e, pl u s g r a n d e e st l a t aill e d’ u n o r g a ni s m e, o ut r e u n

ni v e a u t r o p hi q u e g é n é r al e m e nt pl u s él e v é, m eill e u r e s s e r o nt s e s c a p a cit é s n at at oi r e s.

P a r c o n s é q u e nt, l’i m p o rt a n c e r el ati v e d u c o m p o rt e m e nt p a r r a p p o rt à l’ e n vi r o n n e-

m e nt s e t r o u v e r e nf o r c é e. L’ a u g m e nt ati o n d e l a t aill e s’ a c c o m p a g n e a u s si d’ u n e c o m-

pl e xi fi c ati o n d e s t r aj e ct oi r e s d’ hi st oi r e d e vi e ( d e Y o u n g et al. , 2 0 0 4 ) : l e s c a p a cit é s d e

m é m o ri s ati o n et l’ e s p é r a n c e d e vi e a u g m e nt a nt d e p ai r. L e c o m p o rt e m e nt a d o n c, n o n

s e ul e m e nt u n r ôl e pl u s i m p o rt a nt, m ai s il e st é g al e m e nt pl u s c o m pl e x e. E n fi n, l e d é-

c al a g e t e m p o r el n é c e s s ai r e à l’ a s si mil ati o n d e l’ é n e r gi e d e p ui s l a p r o d u cti o n p ri m ai r e

j u s q u’ à l’ o r g a ni s m e d’i nt é r êt c r oit é g al e m e nt. L’ e n s e m bl e d e c e s f a ct e u r s c o m bi n é s

r e n d pl u s dif fi cil e q u’ e s p é r é e l a t â c h e d e p r é di r e l a di st ri b uti o n d e s o r g a ni s m e s s e-

l o n u n e a p p r o c h e " B ott o m- U p". N é a n m oi n s, c o m m e p o u r l e pl a n ct o n, l’ a s s o ci ati o n

e nt r e n e ct o n et l e s st r u ct u r e s m é s o- é c h ell e s et / o u s u b- m é s o- é c h ell e s a ét é s o u v e nt

c o n st at é e : c h e z l e s p oi s s o n s ( B a k u n , 2 0 0 6 ; S a b a r r o s et al. , 2 0 0 9 ; G o d ø et al. , 2 0 1 2 ),

l e s c é p h al o p o d e s (W al u d a et al. , 2 0 0 1 ), l e s m a m mif è r e s et oi s e a u x m a ri n s (N el et al. ,

2 0 0 1 ; B aill e ul et al. , 2 0 1 0 b ; C ott é et al. , 2 0 1 1 , 2 0 1 5 ) o u e n c o r e l e s t o rt u e s (P ol o vi n a

et al. , 2 0 0 6 ). L e s m é c a ni s m e s i m pli q u é s d a n s c e p h é n o m è n e r e st e nt c e p e n d a nt e n c o r e

m al c o n n u s.

1. 2. 2 H ét ér o g é n éit é d es c o n n aiss a n c es s ur mili e u p él a gi q u e

Si d a n s l’ e n s e m bl e l e s é c o s y st è m e s p él a gi q u e s s o nt mi e u x c o n n u s q u e l e s é c o s y st è m e s

c ôti e r s d e l a z o n e i nt e rti d al e ( M a n n et al. , 2 0 0 5 ), il e xi st e d e f o rt e s di s p a rit é s d a n s l’ ét at

d e s c o n n ai s s a n c e s p o u r l e s diff é r e nt s ni v e a u x t r o p hi q u e s c o n stit u a nt l e s é c o s y st è m e s

p él a gi q u e s ( d e Y o u n g et al. , 2 0 0 4 ; T yl e r et al. , 2 0 1 1 ). E n eff et, p r o d u cti o n p ri m ai r e et

p r é d at e u r s s u p é ri e u r s b é n é fi ci e nt d e l a c oll e ct e d’ u n pl u s g r a n d v ol u m e d e d o n n é e s

et d e d a v a nt a g e d’ ét u d e s q u e l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s ( fi g u r e 1. 4 ).

Pr o d u cti o n pri m air e et c o ns o m m at e urs pri m air es

D e p r é ci e u s e s d o n n é e s c o n c e r n a nt l’ a b o n d a n c e et l a di st ri b uti o n d u p h yt o pl a n ct o n

p e u v e nt êt r e r é c olt é e s d a n s l e s z o n e s n o n c o u v e rt e s d e n u a g e s, p a r d e s t e c h ni q u e s

d’i m a g e ri e s ( Cl a r k e et al. , 1 9 7 0 ). Il s’ a git d’ e sti m e r u n i n di ce d’ a b o n d a n c e d e l a p r o-

d u cti o n p ri m ai r e (l a c o n c e nt r ati o n e n c hl o r o p h yll e a d a n s l e s p r e mi e r s m èt r e s s o u s l a

s u rf a c e) m ai s d o nt l’ e r r e u r d’ o b s e r v ati o n e st r el ati v e m e nt f ai bl e ( e n vi r o n 5 % ( B ail e y

a n d We r d ell , 2 0 0 6 )). D e p ui s l e p r e mi e r c a pt e u r m e s u r a nt l a c o ul e u r d e l’ e a u, l e C Z C S

( Ni m b u s- 7, o p é r ati o n n el e n 1 9 7 8, U S A), l e s t e c h ni q u e s d e t él é d ét e cti o n s o nt e n p r o-
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Fi g ur e 1. 4: N o m br e d e p u bli c ati o n s e n f o n cti o n d e l a t aill e d e s or g a ni s m e s – N o m bre de
rés ult ats dis p o ni bles s ur s cie n ce dire ct. c o m p ar m ot clé, r a n gé e n f o n cti o n de l a t aille des or g a nis mes
q ui f o ur nit u ne i n di c ati o n d u ni ve a u tr o p hi q ue. Les ni ve a u x tr o p hi q ues i nter mé di aires a p p ar aisse nt
déf a v orisés. Fi g ure tirée de C o n c h o n (2 0 1 6 ).

g r è s c o n st a nt s. C e c a pt e u r a v ait u n e r é s ol uti o n s p ati al e d e 8 2 5 m, 6 b a n d e s s p e ct r al e s

et u n e l a r g e u r d e b a n d e d’ o b s e r v ati o n (" s w at h") d e 1 5 6 6 k m. L e s c a pt e u r s d e d e r ni è r e

g é n é r ati o n t el s q u e l e O L CI ( S e nti n el- 3, 2 0 1 3, E u r o p e) o u l e S G LI ( G C O M- C, 2 0 1 4,

J a p o n) o nt d e s r é s ol uti o n s d e 2 5 0 – 3 0 0 m, 1 9- 2 1 b a n d e s s p e ct r al e s et d e s l a r g e u r s d e

b a n d e d’ o b s e r v ati o n 1 2 7 0 – 1 4 0 0 k m. A v e c l’ a u g m e nt ati o n d u n o m b r e d e b a n d e s s p e c-

t r al e s il e st a u s si p o s si bl e d e d é ri v e r d e s i nf o r m ati o n s s u r l e t y p e p h yt o pl a n ct o ni q u e

(Al v ai n et al. , 2 0 0 8 ). L’i m a g e ri e s at ellit e p e r m et d’ é c h a ntill o n n e r d e s d o n n é e s s u r l a

q u a si-t ot alit é d e l a s u rf a c e d e l a pl a n èt e ( 9 0 % ( M c Cl ai n , 2 0 0 9 )) et c el a pl u si e u r s f oi s

p a r j o u r (" s e ul e m e nt" 1 4 f oi s c a r l e s o b s e r v ati o n s p h ot o g r a p hi q u e s e n l u mi è r e vi si bl e

i m p o s e nt d e s o r bit e s h éli o s y n c h r o n e s). L e s o b s e r v ati o n s c o n c e r n a nt l e p h yt o pl a n ct o n,

bi e n q u e li mit é e s à l a s u p e r fi ci e d e s o c é a n s, s o nt d o n c a b o n d a nt e s t a nt d a n s l’ e s p a c e

q u e d a n s l e t e m p s. L e s o r g a ni s m e s pl a n ct o ni q u e s, p o s s é d a nt d e s c a p a cit é s d e d é pl a c e-

m e nt a ctif pl u s r é d uit e s, s o nt f o rt e m e nt s o u mi s a u x c o nt r ai nt e s a bi oti q u e s. Ai n si l e s

t e c h ni q u e s d e si m ul ati o n n u m é ri q u e o nt p u a b o uti r à u n e c o m p r é h e n si o n d ét aill é e

d e s m é c a ni s m e s q ui r é gi s s e nt l e u r di st ri b uti o n ( A b r a h a m , 1 9 9 8 ; V ol k e r et al. , 2 0 0 2 ;

L é v y , 2 0 0 3 ; M a rti n , 2 0 0 3 ; d’ O vi di o et al. , 2 0 1 0 ; L é v y et al. , 2 0 1 2 ; L é v y et al. , 2 0 1 2 ).

E n fi n, l a p r o d u cti o n p ri m ai r e, c o n stit u a nt l a b a s e d u r é s e a u t r o p hi q u e, e st s o u v e nt

u n e r e s s o u r c e li mit a nt e d e l a p r o d u cti vit é d e l’ é c o s y st è m e ( Mi c h eli , 1 9 9 9 ; F r e d e ri k-

s e n et al. , 2 0 0 6 ). C e s f a ct e u r s l ui v al e nt u n l a r g e i nt é r êt d e l a p a rt d e l a c o m m u n a ut é

s ci e nti fi q u e. E n c o n s é q u e n c e, z o o pl a n ct o n et s u rt o ut p h yt o pl a n ct o n fi g u r e nt p a r mi

l e s r e s s o u r c e s l e s pl u s ét u di é e s et l e s mi e u x c o n n u e s ( fi g u r e 1. 4 ).
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Pr é d at e urs s u p éri e urs

D a n s l e mili e u m a ri n, l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s o nt g é n é r al e m e nt u n pl u s f o rt i nt é r êt

é c o n o mi q u e ( P a ul y et al. , 1 9 9 8 ; C h ri st e n s e n et al. , 2 0 0 3 ; R e y n ol d s et al. , 2 0 0 5 ; S h e p h a r d

et al. , 2 0 1 2 ) et / o u p at ri m o ni al (T yl e r et al. , 2 0 1 1 ) q u e l e s t a x o n s d e t aill e et ni v e a u t r o-

p hi q u e i nf é ri e u r s c e q ui f a cilit e et m oti v e l a r e c h e r c h e et l’ a c q ui siti o n d e d o n n é e s l e s

c o n c e r n a nt. Ét a nt d o n n é l e u r p o siti o n a u " s o m m et" d u r é s e a u t r o p hi q u e, il s i nt è g r e nt

l’ eff et d e s p e rt u r b ati o n s s u r l’ e n s e m bl e d u r é s e a u et s o nt s o u v e nt c o n si d é r é s c o m m e

r é g ul at e u r s d e s é c o s y st è m e s ( C u r y et al. , 2 0 0 3 ; S al a , 2 0 0 6 ; H eit h a u s et al. , 2 0 0 8 ; E st e s

et al. , 2 0 1 1 ). C e s c a r a ct é ri sti q u e s e n f o nt d e s m o d èl e s d’ ét u d e s p ri s é s e n é c ot o xi c ol o gi e

( p h é n o m è n e d e bi o- a c c u m ul ati o n) et, pl u s g é n é r al e m e nt, p o u r l a bi o-i n di c ati o n d e s

c h a n g e m e nt s aff e ct a nt l e s é c o s y st è m e s ( S e r gi o et al. , 2 0 0 8 ).

P a r e x e m pl e, d a n s l e c a s d e l a Di r e cti v e C a d r e St r at é gi e s u r l e Mili e u M a ri n ( D C S M M)

d e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s s o nt utili s é s c o m m e i n di c at e u r s bi ol o gi q u e s p o u r j u g e r d e

l’ ét at d e s é c o s y st è m e s d u f ait d e l e u r ni v e a u t r o p hi q u e él e v é. L’ a p p r o c h e h e u ri sti q u e

e m pl o y é e d a n s l a D C S M M p o u r m e s u r e r l’ ét at g é n é r al d e s r é s e a u x t r o p hi q u e s m a ri n s

c o n si st e à é v al u e r l a p r o s p é rit é d é m o g r a p hi q u e ( p r o d u cti vit é et bi o m a s s e, i n di c at e u r s

4. 1. 1 et 4. 2. 1) d e c e s a ni m a u x ( R o m b o ut s et al. , 2 0 1 3 ). C e p e n d a nt, il c o n vi e nt d e r a p-

p el e r q u’ e n m ati è r e d e bi o-i n di c ati o n il e xi st e u n c o m p r o mi s e nt r e l a fi a bilit é d’ u n

i n di c at e u r et l’ ét at p r é al a bl e d e s c o n n ai s s a n c e s s u r l’ é c ol o gi e et s u r l’ hi st oi r e d e l’ é c o-

s y st è m e ét u di é. E n eff et, c e s c o n n ai s s a n c e s d oi v e nt p e r m ett r e d e p o u v oi r i d e nti fi e r

a v e c c e rtit u d e l e s c a u s e s d e s v a ri ati o n s m e s u r é e s d e l’i n di c at e u r. D a n s c et e x e m pl e, l a

p oll uti o n, l a d é g r a d ati o n d e l’ h a bit at d u p r é d at e u r, l a m o rt alit é p a r p ê c h e o u p a r p r é-

d ati o n o u l e s p ot e nti el s c h a n g e m e nt s d e r é gi m e ali m e nt ai r e s o nt a ut a nt d e f a ct e u r s

e xt e r n e s q ui p e u v e nt aff e ct e r l e s i n di c at e u r s d e l a D C S M M et, p a r c o n s é q u e nt, d oi v e nt

êt r e d o c u m e nt é s. A u x e nj e u x é c o n o mi q u e s ( q ui c o n c e r n e nt l e s e s p è c e s e x pl oit é e s) et

a u x e nj e u x d e c o n s e r v ati o n ( q ui c o n c e r n e nt l e s e s p è c e s " c h a ri s m ati q u e s"), p e u v e nt

s’ aj o ut e r d e s e nj e u x d e r e c h e r c h e s s u r l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s q ui c o n c e r n e nt l a

g e sti o n d e n o m b r e u s e s a ut r e s e s p è c e s ( g e sti o n é c o s y st é mi q u e).

E n r ai s o n d e l e u r g r a n d e t aill e, il d e vi e nt p o s si bl e d’ é q ui p e r l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s

d’ e n r e gi st r e u r s él e ct r o ni q u e s c a p a bl e s d e c oll e ct e r d e s i nf o r m ati o n s p r é ci s e s s u r l e u r

e n vi r o n n e m e nt et l e u r a cti vit é. L e d é v el o p p e m e nt t e c h n ol o gi q u e d a n s l e s s e ct e u r s

d e l’i n d u st ri e i nf o r m ati q u e et d e l a t él é p h o ni e m o bil e à l a r g e m e nt p r o fit é à l a c r é a-

ti o n et à l’ a m éli o r ati o n d e t el s d’ e n r e gi st r e u r s (R o p e rt- C o u d e rt a n d Wil s o n , 2 0 0 5 ).

C e s a m éli o r ati o n s c o n c e r n e nt l a di mi n uti o n d e l a t aill e et d u p ri x d e t el s a p p a r eil s
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m ai s é g al e m e nt l’ a m éli o r ati o n d e l e u r s p e rf o r m a n c e s : v a ri ét é, p r é ci si o n et f r é q u e n c e

d’ é c h a ntill o n n a g e d e s c a pt e u r s, n o m b r e d e c a pt e u r e m b a r q u é s, c a p a cit é d e st o c k a g e

d e d o n n é e s et a ut o n o mi e d e l a b att e ri e. S el o n l a m ét h o d e d e r é c u p é r ati o n d e s d o n-

n é e s (i) r el a y é e s e n t e m p s r é el p a r d e s a nt e n n e s o u s at ellit e s (ii) p a r r é c u p é r ati o n

p h y si q u e d e l a c a rt e m é m oi r e d e l’ a p p a r eil, o n p a rl e r e s p e cti v e m e nt d e t él é m étri e

o u d e bi o-l o g gi n g . L e c h oi x d e l a m ét h o d e d é p e n d d e l a r é s ol uti o n s p ati o-t e m p o r ell e

d e s d o n n é e s q u e l’ o n s o u h ait e o bt e ni r ( bi e n s u p é ri e u r e d a n s l e c a s d u bi o-l o g gi n g)

et d u ni v e a u d e dif fi c ult é q u e p o s e l a r é c u p é r ati o n p h y si q u e d e s a p p a r eil s ( g é n é r al e-

m e nt t r è s él e v é). C e s t e c h ni q u e s p e r m ett e nt d’ o b s e r v e r l’ e n vi r o n n e m e nt n at u r el d e s

a ni m a u x et l e u r c o m p o rt e m e nt a u s ei n d e c et e n vi r o n n e nt d a n s d e n o m b r e u x c a s

o ù l’ o b s e r v ati o n di r e ct e " n at u r ali st e" s e r ait i m p o s si bl e. C el a e st p a rti c uli è r e m e nt v r ai

d a n s l e mili e u m a ri n et p o u r l’ o b s e r v ati o n d u c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e, d o m ai n e s

d a n s l e s q u el s bi o-l o g gi n g et t él é m ét ri e s e s o nt r a pi d e m e nt d é v el o p p é s ( B o e hl e rt et al. ,

2 0 0 1 ; R o p e rt- C o u d e rt a n d Wil s o n , 2 0 0 5 ). Q u’il s’ a gi s s e d e d o n n é e s d e t él é m ét ri e o u

d e bi o-l o g gi n g, u n l a r g e v ol u m e d e d o n n é e s c oll e ct é e s p a r l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s

e st a uj o u r d’ h ui di s p o ni bl e ( e x e m pl e d a n s l’ o c é a n P a ci fi q u e : fi g u r e 1. 5 ).

Ni v e a u x tr o p hi q u es i nt er m é di air es

L e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s a s s u r e nt l e li e n e nt r e l e s d e u x e xt r ê m e s d e l a

c h ai n e ali m e nt ai r e d o nt n o u s v e n o n s d e p a rl e r. C e s o nt d e s él é m e nt s i m p o rt a nt s d u

r é s e a u t r o p hi q u e : o ut r e l e u r é v e nt u el r ôl e d e r é g ul at e u r s d u r é s e a u t r o p hi q u e ( C u r y

et al. , 2 0 0 3 ), il s s o nt d e s c o n s o m m at e u r s m aj e u r s d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e (H u nt-

l e y et al., 1 9 9 1 ; K o zl o v , 1 9 9 5 ). D a n s l e c a d r e d e c ett e t h è s e, n o u s n o u s i nt é r e s s e r o n s

a u mi cr o n e ct o n p él a gi q u e. O n d é si g n e s o u s c e t e r m e l e s o r g a ni s m e s (" mi c r o" :) d e

p etit e t aill e ( e nt r e 1 et 2 0 c m d e l o n g ( Kl o s e r et al. , 2 0 0 9 ; M é n a r d et al. , 2 0 0 7 )) m ai s

(" n e ct o n" :) d o u é s d’ u n e c a p a cit é à n a g e r à l’ e n c o nt r e d e s c o u r a nt s (B r o d e u r a n d Y a-

m a m u r a , 2 0 0 5 ). C ett e a p p ell ati o n r e g r o u p e d e s o r g a ni s m e s t a x o n o mi q u e m e nt v a ri é s

m ai s p ri n ci p al e m e nt d e p etit s p oi s s o n s q ui c o n stit u e nt l e s p r oi e s d e n o m b r e u x p r é-

d at e u r s ( S a b o u r e n k o v , 1 9 9 1 ). C e rt ai n s o r g a ni s m e s g él ati n e u x et l e s c é p h al o p o d e s f o nt

é g al e m e nt p a rti e d u mi c r o n e ct o n.

L e s o r g a ni s m e s mi c r o n e ct o ni q u e s p e u v e nt s e di st ri b u e r s el o n u n e l a r g e g a m m e d e

p r of o n d e u r ( d e 0 à 1 0 0 0 m) et n o m b r e d’ e nt r e e u x r é ali s e nt d e s mi gr ati o n s n y ct é-

m ér al e s (R o e , 1 9 7 4 ; W at a n a b e et al. , 1 9 9 9 ; P e a r r e , 2 0 0 3 ; W at a n a b e et al. , 2 0 0 6 a ). E n

r é ali s a nt c e s mi g r ati o n s v e rti c al e s d e q u el q u e s c e nt ai n e s d e m èt r e s r yt h m é e s p a r l e
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Fi g ur e 1. 5: L o c ali s ati o n s d e pr é d at e ur s s u p éri e ur s c oll e ct é e s d a n s l’ o c é a n p a ci fi q u e – D o n-
nées c olle ctées d a ns le c a dre d u pr o gr a m me " Ta g gi n g of P a ci fi c Pre d at ors " ( T O P P). ( a) p ositi o ns
m o ye n nes j o ur n alières des différe ntes es pè ces ( ) et lie u x de dé pl oie me nt ( ). ( b) p ositi o ns m o ye n nes
j o ur n alières p o ur les pri n ci p a u x gr o u pes d’es pè ces (t h o ns, pi n ni pè des, re q ui ns, oise a u x, t ort ues, cét a cés).
U ne l ar ge q u a ntité de d o n nées se m bl a bles d a ns le m o n de e ntier est dis p o ni ble s ur le p ort ail M o ve b a n k .
Fi g ure tirée de Bl o c k et al. (2 0 1 1 )

c y cl e d u j o u r et d e l a n uit (" di el v e rti c al mi g r ati o n", fi g u r e 1. 2 ), l e mi c r o n e ct o n a s-

s u r e ai n si u n r ôl e é c ol o gi q u e e s s e nti el ( L o n g h u r st et al. , 1 9 9 0 ; P a k h o m o v et al. , 1 9 9 6 ;

Z h a n g a n d D a m , 1 9 9 7 ; H a y s , 2 0 0 3 ; Fl o r e s et al. , 2 0 0 8 ; Bi a n c hi et al. , 2 0 1 3 ) : l a p o m p e

bi ol o gi q u e . C e r ôl e c o n si st e à t r a n sf é r e r v e r s l e s p r of o n d e u r s d e l’ o c é a n l e c a r b o n e

i n o r g a ni q u e a s si mil é e n s u rf a c e p a r p h ot o s y nt h è s e.

C e p e n d a nt, c o m m e e n t é m oi g n e l a fi g u r e 1. 4 , l e mi c r o n e ct o n e st a s s e z m al c o n n u

(H a n d e g a r d et al. , 2 0 1 3 ) et e n p a rti c uli e r l e s i n v e rt é b r é s (T yl e r et al. , 2 0 1 1 ). L e d é fi cit

d e c o n n ai s s a n c e s c o n c e r n a nt l e mi c r o n e ct o n s’ e x pli q u e e n p a rti e p a r l a dif fi c ult é q u e

p o s e l e u r é c h a ntill o n n a g e. E n eff et, l’ é c h a ntill o n n a g e d u mi c r o n e ct o n e st c o ut e u x et

https://www.movebank.org/
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s o uff r e d e bi ai s ( P a k h o m o v et al. , 2 0 1 0 ) ( v oi r s o u s- s e cti o n 1. 3. 1 ). C e s o r g a ni s m e s s o nt

g é n é r al e m e nt i n c o n n u s d u g r a n d p u bli c et o nt, s a uf d a n s c e rt ai n s c a s d’ a b o n d a n c e

e x c e pti o n n ell e ( e. g. a n c h oi s d u P é r o u, E n gr a ulis ri n ge ns ), p e u d’i nt é r êt é c o n o mi q u e.

D a n s l’ o c é a n A u st r al, d u f ait d e l’i s ol e m e nt g é o g r a p hi q u e d e c ett e r é gi o n, c e s p h é-

n o m è n e s s e t r o u v e nt r e nf o r c é s. Q u el s m o y e n s e xi st e nt-il s p o ur c o m bl er l e s l a c u n e s

d a n s l e s c o n n ai s s a n c e s d e l a di stri b uti o n et/ o u l’ é c ol o gi e d e c e s ni v e a u x tr o p hi q u e s

i nt er m é di air e s d a n s l’ o c é a n A u str al ?

1. 3 M o y e n s d’i n v e s ti g a ti o n d e l’ é c ol o gi e

d e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i n t e r m é di ai r e s

1. 3. 1 M o ye ns c o n v e nti o n n els

C h al ut a g e

L e c h al ut a g e e st l a m ét h o d e d’ é c h a ntill o n n a g e t r a diti o n n ell e d u mi c r o n e ct o n p él a-

gi q u e. U n fil et d e f o r m e é v a s é e e st r e m o r q u é e n pl ei n e e a u p a r u n b at e a u p o u r c ol-

l e ct e r l e s o r g a ni s m e s d a n s s o n e xt r é mit é (l e " c ul d e c h al ut"). Il e st ai n si p o s si bl e d e

r e m o nt e r à l a s u rf a c e d e s é c h a ntill o n s a fi n d’i d e nti fi e r t a x o n o mi q u e m e nt l e s o r g a-

ni s m e s et d ét e r mi n e r l e u r bi o m a s s e et l a di st ri b uti o n d e l e u r t aill e, a ut a nt d’i nf o r m a-

ti o n s d’i m p o rt a n c e c a pit al e s u r l’ é c ol o gi e d e b a s e d u mi c r o n e ct o n. L a fi a bilit é d e l a

c a r a ct é ri s ati o n t a x o n o mi q u e d e s é c h a ntill o n s e st l’ a v a nt a g e m aj e u r d e c ett e m ét h o d e.

L e c h al ut a g e r é ali s e d e s m e s u r e s d e n at u r e p o n ct u ell e : l e c h al ut ci bl e u n e c e rt ai n e

g a m m e d e p r of o n d e u r d a n s u n e z o n e d o n n é e.

L e p r e mi e r t r a v e r s d e c ett e m ét h o d e e st s o n c o ût fi n a n ci e r o u l o gi sti q u e i m p o rt a nt

(A ri z a et al. , 2 0 1 5 ). L e mi c r o n e ct o n e st t r o p p etit p o u r êt r e c a pt u r é a v e c l e s c h al ut s

d e p ê c h e c o m m e r ci al e et t r o p m o bil e p o u r l’ êt r e a v e c l e s fil et s pl a n ct o ni q u e s ( B r o-

d e u r a n d Y a m a m u r a , 2 0 0 5 ). Il f a ut d o n c m o bili s e r u n n a vi r e, d u m at é ri el d e p ê c h e

et d e s o p é r at e u r s c o m p ét e nt s s p é ci fi q u e m e nt d é di é s à l’ é c h a ntill o n n a g e d u mi c r o-

n e ct o n. P a r aill e u r s, l e c h al ut a g e p él a gi q u e d u mi c r o n e ct o n p o s e d e n o m b r e u x p r o-

bl è m e s d’ é c h a ntill o n n a g e ( P a k h o m o v et al. , 2 0 1 0 ). E n eff et, l’ a ptit u d e d e s diff é r e nt s

o r g a ni s m e s à é vit e r l e fil et c r é e d e s bi ai s d’ é c h a ntill o n n a g e q ui p o s e nt p r o bl è m e d a n s

l’ e sti m ati o n d e l e u r a b o n d a n c e t ot al e et r el ati v e (P e a r c y , 1 9 8 3 ; K a a rt v e dt et al. , 2 0 1 2 ).

L e s dif fi c ult é s p o s é e s p a r c e p h é n o m è n e s o nt s uf fi s a m m e nt i m p o rt a nt e s p o u r q u’ u n e

" A v oi d a n c e T h e o r y" (B a r kl e y , 1 9 6 4 , 1 9 7 2 ) s e s oit d é v el o p p é e e n r é p o n s e. L a c o nt a-
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mi n ati o n d e s é c h a ntill o n s l o r s d e l a r e m o nt é e d u c h al ut i nt r o d uit a u s si d u b r uit et

r e n d dif fi cil e l a d ét e r mi n ati o n d e l a li mit e p r of o n d e d e l a di st ri b uti o n d e s diff é r e nt e s

e s p è c e. C e p e n d a nt, il e xi st e d e s c h al ut s é q ui p é s d e di s p o sitif d’ o u v e rt u r e /f e r m et u r e

d e s fil et s p r o g r a m m a bl e s o u c o m m a n d a bl e s q ui p e r m ett e nt d e li mit e r c ett e c o nt a mi-

n ati o n ( P e a r c y , 1 9 8 3 ). L a p r é ci si o n q u e l’ o n p e ut att e n d r e d e l’ é c h a ntill o n n a g e p a r

c h al ut a g e d é p e n d d u m o r c ell e m e nt d e l a di st ri b uti o n (" p at c hi n e s s") d u mi c r o n e ct o n

(Wi e b e , 1 9 7 1 ), u n f a ct e u r p o u v a nt v a ri e r s el o n l’ h e u r e d u j o u r, l a s ai s o n o u l e st a d e

d e d é v el o p p e m e nt d e s o r g a ni s m e s ( P e a r c y , 1 9 8 3 ). E n fi n, u n e d e r ni è r e li mit ati o n d e

c ett e m ét h o d e c o n c e r n e l’ é c h ell e s p ati o-t e m p o r ell e d e l’ é c h a ntill o n n a g e q ui e st li mit é

a u x m o y e n n e s et l a r g e s é c h ell e s. E n eff et, l a m a ni p ul ati o n d u c h al ut ( r e m o nt é e / r é c u-

p é r ati o n d e l’ é c h a ntill o n / mi s e à l’ e a u) r e q ui e rt d u t e m p s. D e pl u s, a fi n d’ êt r e c e rt ai n

d e c oll e ct e r u n é c h a ntill o n d e t aill e a s s e z c o n s é q u e nt e, l e c h al ut d oit d e m e u r e r u n

mi ni m u m d e t e m p s e n p r of o n d e u r. E n p r ati q u e il e st d o n c dif fi cil e d’ é c h a ntill o n n e r à

d e s é c h ell e s i nf é ri e u r e s à 5 0 0 m d a n s l’ e s p a c e et 3 0 mi n ut e s d a n s l e t e m p s.

A c o usti q u e a cti v e

L’ a c o u sti q u e a cti v e, p e r m et a u s si d’ é c h a ntill o n n e r l e mi c r o n e ct o n. L e c o ût d e c ett e

m ét h o d e e st é q ui v al e nt a u c h al ut a g e e n t e r m e d e m at é ri el ; si ell e r e q ui e rt a u s si l e r e-

c o u r s d’ u n n a vi r e, s a mi s e e n pl a c e s u r l e l o n g t e r m e e st pl u s si m pl e c a r ell e n é c e s sit e

m oi n s d’ o p é r at e u r s d e t e r r ai n. C ett e t e c h ni q u e s e b a s e s u r l e t e m p s d u p a r c o u r s d e s

o n d e s s o n ores (" a c o u sti q u e") é mises p a r u n a p p a r eil e m b a r q u é (" a cti v e") p ui s r é fl é c hi e s

a u c o nt a ct d e m at é ri a u x d o nt l a d e n sit é diff è r e d e c ell e d u mili e u d e p r o p a g ati o n.

L’ a c o u sti q u e a cti v e p e r m et d o n c d e s o n d e r l a c ol o n n e d’ e a u à l a r e c h e r c h e d’ o r g a-

ni s m e s p r é s e nt a nt u n é c a rt d e d e n sit é a v e c l’ e a u d e m e r. P a r r a p p o rt a u c h al ut a g e,

c ett e t e c h ni q u e p r é s e nt e l’ a v a nt a g e d e f o u r ni r d e s d o n n é e s e n c o nti n u et d o n c a v e c

u n e h a ut e f r é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e. C o nt r ai r e m e nt a u c h al ut a g e, l a bi o m a s s e e st

e sti m é e pl ut ôt q u e m e s u r é e m ai s c ett e e sti m ati o n e st g é n é r al e m e nt c o n si d é r é e c o m m e

pl u s p r é ci s e s q u’ a v e c c ett e p r e mi è r e t e c h ni q u e ( C at ul et al. , 2 0 1 0 ).

C e p e n d a nt l’i d e nti fi c ati o n t a x o n o mi q u e d u mi c r o n e ct o n e st dif fi cil e c a r s e ul u n i n-

di c e d e r é fl e xi o n d e s o n d e s s o n o r e s e st di s p o ni bl e p o u r d é c ri r e l e s o r g a ni s m e s. C e-

p e n d a nt, c et i n di c e p e ut êt r e e n ri c hi p a r d’ a ut r e s e n utili s a nt pl u si e u r s f r é q u e n c e s

d’ o n d e s s o n o r e s. D a n s c e c a s il d e vi e nt p o s si bl e d e d é c ri r e l a " c o ul e u r a c o u sti q u e"

d e s s o u r c e s r é fl é c hi s s a nt e s ( L o g e r w ell a n d Wil s o n , 2 0 0 4 ). L a f o r c e d e l a r é fl e xi o n et

l a c o ul e u r a c o u sti q u e p e u v e nt r e n s ei g n e r s u r c e rt ai n e s c a r a ct é ri sti q u e s bi ol o gi q u e s
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d e s o r g a ni s m e s d ét e ct é s ( e. g. cl a s s e d e t aill e o u p r é s e n c e d e v e s si e n at at oi r e) c e q ui

p e ut p e r m ett r e l e u r i d e nti fi c ati o n t a x o n o mi q u e a s s e z g r o s si è r e ( g é n é r al e m e nt a u ni-

v e a u d e l a f a mill e o u d u g e n r e) ( B e n oit- Bi r d , 2 0 0 6 ). O n c o m p r e n d q u e c ett e t a c h e

n é c e s sit e d’ a v oi r a u p r é al a bl e d e s i nf o r m ati o n s s u r l e s p r o p ri ét é s r é fl é c hi s s a nt e s d e s

o r g a ni s m e s é c h a ntill o n n é s. E n c o n s é q u e n c e, a fi n d e ti r e r l e pl u s g r a n d p a rti d e s d o n-

n é e s a c o u sti q u e s, il e st s o u h ait a bl e d e r é ali s e r e n p a r all èl e u n é c h a ntill o n n a g e p a r

c h al ut ( O’ D ri s c oll et al. , 2 0 0 2 ).

E n fi n, il e xi st e u n c o m p r o mi s e nt r e l a p o rt é e d u si g n al a c o u sti q u e et s a r é s ol uti o n.

Pl u s l a f r é q u e n c e d e l’ o n d e a c o u sti q u e s e r a él e v é e pl u s p etit e p o u r r a êt r e l a t aill e d e s

o r g a ni s m e s d ét e ct é s m ai s pl u s f ai bl e s e r a l a p o rt é e d e s o n d e s d a n s l a c ol o n n e d’ e a u.

1. 3. 2 L es pr é d at e urs s u p éri e urs, s e nti n ell es d es o c é a ns

Bi o- a c q uisiti o n et bi o-i n di c ati o n

N o u s a v o n s é v o q u é l a n oti o n d e bi o- a c q ui siti o n d e d o n n é e s g r â c e à d e s p r é d at e u r s

s u p é ri e u r s i n st r u m e nt é s d’ e n r e gi st r e u r s él e ct r o ni q u e s. À c e j o u r, c e s e n r e gi st r e u r s

( a u s si a p p el é s "l o g g e r s" o u "t a g s") p e u v e nt êt r e d ot é s d e c a pt e u r s t r è s v a ri é s ( p a r

e x e m pl e m e s u r a nt p r of o n d e u r, t e m p é r at u r e, i nt e n sit é l u mi n e u s e, s ali nit é, c o n c e nt r a-

ti o n e n o x y g è n e, fl u o r e s c e n c e, e n vi r o n n e m e nt a c o u sti q u e, a c c él é r ati o n, c h a m p m a g n é-

ti q u e t e r r e st r e, t r aj e ct oi r e d e l’ a ni m al, vit e s s e d e n a g e d e l’ a ni m al, r yt h m e c a r di a q u e

d e l’ a ni m al, et c. . .) o u v r a nt l a v oi e à d e n o m b r e u x q u e sti o n n e m e nt s bi ol o gi q u e s et / o u

o c é a n o g r a p hi q u e s. C o n c e r n a nt l’ é c h a ntill o n n a g e d u mi c r o n e ct o n u n e a v a n c é e i m p o r-

t a nt e d a n s l e d o m ai n e d u bi o-l o g gi n g a ét é f r a n c hi e a v e c l a d ét e cti o n d e s é vè ne me nts

de te nt ati ves de c a pt ure de pr oies à p a rti r d e s d o n n é e s d’ a c c él é r ati o n ( N ait o , 2 0 0 7 ).

L a c oll e cti o n d e d o n n é e s vi a l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s p e ut p r é s e nt e r pl u si e u r s a v a n-

t a g e s p a r r a p p o rt a u x m o y e n s c o n v e nti o n n el s. D’ a b o r d l e p ri x, c a r l e c o ût a s s o ci é à

l’ utili s ati o n d’ u n n a vi r e s ci e nti fi q u e e st t r è s él e v é. E n s uit e, l a fl e xi bilit é d e s a ni m a u x.

E n eff et, c e u x- ci s o nt c a p a bl e s d’ é v ol u e r s a n s dif fi c ult é l à o ù d e s m o y e n s c o n v e nti o n-

n el s s e r ai e nt i n o p é r a nt s. Ai n si, l e s él é p h a nt s d e m e r p o u r r o nt f o u r ni r d e s d o n n é e s

d a n s l e s z o n e s ri c h e s e n gl a c e d e m e r o u l e s r é gi o n s d e pl at e a u x c o nti n e nt a u x ( o ù

l a b at h y m ét ri e e st f ai bl e) q u a n d c el a p o s e p r o bl è m e a u x p r o fil e u r s A R G O (R o q u et

et al. , 2 0 0 9 , 2 0 1 4 ) et j u s q u’ à 2 0 0 0 m d e p r of o n d e u r s (M cI nt y r e et al. , 2 0 1 0 ) q u a n d

l’ a c o u sti q u e a cti v e e st li mit é e à 3 0 0 m. L e s p r é d at e u r s é c h a ntill o n n e nt c o nj oi nte me nt

l e u r e n vi r o n n e m e nt bi ol o gi q u e et p h y si q u e et l e u r c o nt ri b uti o n d a n s c e d o m ai n e e st



1 8 1. 3. M o y e ns d’i n v esti g ati o n d e l’ é c ol o gi e d es ni v e a u x tr o p hi q u es i nt er m é di air es

(i) l oi n d’ êt r e n é gli g e a bl e (B o e h m e et al. , 2 0 0 9 ; R o q u et et al. , 2 0 0 9 ; F e d a k , 2 0 1 3 ; R o-

q u et et al. , 2 0 1 4 ) et (ii) c o m pl é m e nt ai r e d e s m o y e n s d’ é c h a ntill o n n a g e s t r a diti o n n el s

( fi g u r e 1. 6 ). Ai n si, e n 2 0 1 3, pl u s d e 8 0 % d e s d o n n é e s o c é a n o g r a p hi q u e s c oll e ct é e s a u x

l atit u d e s s u d i nf é ri e u r e s à 6 0 ° S l’ o nt ét é p a r d e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s (F e d a k , 2 0 1 3 ,

v oi r a u s si l a fi g u r e 1. 6 ).

Fi g ur e 1. 6: S o ur c e s d e s d o n n é e s o c é a n o gr a p hi q u e s e n f o n cti o n d e l a l atit u d e – M E O P- C T D :
d o n nées c olle ctées p ar des m a m mifères m ari ns ( dis p o ni bles s ur le p ort ail " M ari ne M a m m al E x pl ori n g
t he O ce a ns P ole t o P ole " – M E O P ). W O D 1 3- C T D / W O D 1 3- P F L : d o n nées d’ ori gi ne c o n ve nti o n nelle
( dis p o ni ble d a ns " W orl d O ce a n D at a b ase " – Le vit us et al. (2 0 1 3 , W O D 1 3 )) : l’ a cr o n y me C T D dési g ne
les d o n nées c olle ctées p ar les n a vires o cé a n o gr a p hi q ues, l’ a cr o n y me P F L dési g ne les d o n nées de iss ues
de dis p ositifs fl ott a nts tels q ue les pr o file urs A R G O ( G o ul d et al. , 2 0 0 4 ). Cré dit : F a bie n R o q uet.

http://www.meop.net/
https://www.nodc.noaa.gov/OC5/WOD/pr_wod.html
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U n e c a r a ct é ri sti q u e f o n d a m e nt al e d u bi o-l o g gi n g e st l’ a d o pti o n d u p oi nt d e v u e d e

l’ a ni m al. L’ é c h a ntill o n n a g e d e s d o n n é e s e st t ri b ut ai r e d e l e u r c o m p o rt e m e nt. L e s d o n-

n é e s c o m p o rt e nt d o n c d e s bi ai s d’ é c h a ntill o n n a g e, m ai s c e u x- ci s o nt p o rt e u r s d’i nf o r-

m ati o n s s u r l e s li e u x, l e s p é ri o d e s et l e s é c h ell e s p e rti n e nt e s p o u r c o m p r e n d r e l e u r

é c ol o gi e ( F e d a k , 2 0 0 4 ). L e s l o g g e r s n’ e n r e gi st r e nt p a s s e ul e m e nt l e s p a r a m èt r e s p h y-

si q u e s m ai s a u s si, de f a ç o n c o n c o mit a nte , d e s i nf o r m ati o n s s u r l e c o m p o rt e m e nt d e s

a ni m a u x l e s q u ell e s p e u v e nt s e r vi r à ét u di e r l e u r é c ol o gi e o u c ell e d e l e u r p r oi e s.

Ai n si, l a c o m p r é h e n si o n d u c o m p o rt e m e nt d e " d é ri v e p a s si v e" c h e z l’ él é p h a nt d e m e r

(C r o c k e r et al. , 1 9 9 7 ; Mit a ni et al. , 2 0 1 0 ) a r e n d u p o s si bl e l e s ui vi d e l a c o n diti o n

c o r p o r ell e d e s p r é d at e u r s d u r a nt l e u r s v o y a g e s ali m e nt ai r e s et, p a r l a s uit e, l a r é v é-

l ati o n d e l a n at u r e d e s h a bit at s d e p ê c h e f a v o r a bl e s à c e s p r é d at e u r s (Bi u w et al. ,

2 0 0 7 ; B aill e ul et al. , 2 0 0 7 b ). Pl u s g é n é r al e m e nt, l’ u s a g e d u c o m p o rt e m e nt à d e s fi n s

d e bi o-i n di c ati o n s’ a p p ui e s u r l a t h é ori e d e l’ a p pr o vi si o n n e m e nt o pti m al (" o pti m al

f o r a gi n g t h e o r y").

T h é ori e d e l’ a p pr o visi o n n e m e nt o pti m al

D a n s u n e n vi r o n n e m e nt a u x r e s s o u r c e s ali m e nt ai r e s li mit é e s et i n é g al e m e nt r é p a rti e s

(F a u c h al d , 1 9 9 9 ; C h a r n o v , 1 9 7 6 ), l e s i n di vi d u s a y a nt a d o pt é l e s str at é gi e s d’ a p pr o vi-

si o n n e m e nt , c’ e st à di r e u n e n s e m bl e d e d é ci si o n s a fi n d e s’ ali m e nt e r, l e s pl u s ef fi-

c a c e s s e r o nt f a v o ri s é s p a r l a s él e cti o n n at u r ell e ( M a c A rt h u r a n d Pi a n k a , 1 9 6 6 ; P y k e ,

1 9 8 4 ). L e s st r at é gi e s d’ a p p r o vi si o n n e m e nt l e s pl u s p e rti n e nt e s d a n s u n e n vi r o n n e-

m e nt d o n n é a b o uti s s e nt à u n e a m éli o r ati o n d e l a v al e ur s él e cti v e (" fit n e s s") et s o nt

d o n c a m e n é e s à s e p r o p a g e r d a n s l a p o p ul ati o n.

L a t h é o ri e d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt o pti m al ( M a c A rt h u r a n d Pi a n k a , 1 9 6 6 ; P y k e , 1 9 8 4 )

p o st ul e q u e l e s a ni m a u x o nt a d a pt é l e u r c o m p o rt e m e nt d e f a ç o n à a p p o rt e r u n e s ol u-

ti o n o pti m al e a u p r o bl è m e d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt. D a n s c e c o nt e xt e, l e p r o bl è m e

d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt p e ut êt r e a b o r d é à l a m a ni è r e d e s s ci e n c e s é c o n o mi q u e s.

Ai n si, u n e st r at é gi e o pti m al e d’ a p p r o vi si o n n e m e nt p e r m ett r ait d e m a xi mi s e r u n e d e-

vi s e (" c u r r e n c y"), l e t a u x d’ a c q ui siti o n n et d’ é n e r gi e à l o n g t e r m e ( S c h o e n e r , 1 9 7 1 ;

C h a r n o v , 1 9 7 6 ). Il c o n vi e nt d e r a p p el e r q u’ u n t el p o st ul at d’ o pti m alit é e st u n e h y-

p ot h è s e pl ut ôt q u’ u n e c e rtit u d e ( M a c A rt h u r a n d Pi a n k a , 1 9 6 6 ; Pi e r c e a n d Oll a s o n ,

1 9 8 7 ), n é a n m oi n s, c ett e a p p r o c h e off r e u n c a d r e c o n c e pt u el p e r m ett a nt l a c o m p a r ai-

s o n q u a ntit ati v e d e st r at é gi e s d’ a p p r o vi si o n n e m e nt et l a r é ali s ati o n d e p r é di cti o n s s u r

l e c o m p o rt e m e nt d e s a ni m a u x e n f o n cti o n d e l e u r e n vi r o n n e m e nt. A ut r e m e nt dit, l a
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t h é o ri e d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt o pti m al off r e u n c a d r e c o n c e pt u el p o u r i nt e r p r ét e r l e

c o m p o rt e m e nt a ni m al.

A p pli c ati o n à l’ é c ol o gi e d es pr oi es

L a g a m m e d e s c o m p o rt e m e nt s p o u v a nt i n fl u e n c e r l e s u c c è s d e l’ ali m e nt ati o n e st

e xt r ê m e m e nt v a ri é e : c h oi x d u t y p e d e p r oi e ( M a c A rt h u r a n d Pi a n k a , 1 9 6 6 ), d e l a

st r at é gi e d’ é vit e m e nt d e l a c o m p étiti o n et d e l a p r é d ati o n ( B r o w n , 1 9 8 8 ), d e l a z o n e

d’ ali m e nt ati o n ( St e p h e n s a n d K r e b s , 1 9 8 6 ), d e l a t a cti q u e d e c h a s s e et d e d é pl a c e-

m e nt ( H o u st o n a n d C a r b o n e , 1 9 9 2 ; H e d e n st r o m a n d Al e r st a m , 1 9 9 5 ; Willi a m s et al. ,

2 0 0 0 ). L e s t r a v a u x d é v el o p p é s d a n s c ett e t h è s e s e r att a c h e nt a u x d e u x d e r ni e r s a s p e ct s

q ui f o nt i nt e r v e ni r l e s r el ati o n s e nt r e l e s m o u v e m e nt s d e s p r é d at e u r s et l a di st ri b u-

ti o n /l’ é c ol o gi e d e s p r oi e s.

L a di st ri b uti o n d e s p r oi e s et c ell e d e l e u r s p r é d at e u r s s o nt n é c e s s ai r e m e nt li é e s. L e s

p r é d at e u r s s o nt à l a r e c h e r c h e d e z o n e s ri c h e s e n p r oi e s t a n di s q u e c e s d e r ni è r e s o nt

i nt é r êt à é vit e r l e u r p r é d at e u r s (Si h , 2 0 0 5 ). L a c o r r él ati o n s p ati al e e nt r e l e s di st ri b u-

ti o n s d e c e s d e u x g r o u p e s r é s ult e d o n c d’ u n é q uili b r e e nt r e l e u r r é p o n s e s m ut u ell e s :

d a n s l e c a s d’ u n p r é d at e u r t r è s m o bil e p a r r a p p o rt à s e s p r oi e s, o n s’ att e n d à o b s e r-

v e r u n e c o r r él ati o n p o siti v e ( Si h , 1 9 8 4 ). D a n s l a m e s u r e o ù il s d é p e n d e nt p o u r l e u r

ali m e nt ati o n d e z o n e s o ù l e s p r oi e s p e u v e nt êt r e c a pt u r é e s ef fi c a c e m e nt, l’ o b s e r v ati o n

d e s p r é d at e u r s t el s q u e l e s oi s e a u x m a ri n s p e ut êt r e utili s é e p o u r i nf é r e r l a p o siti o n d e

z o n e s ri c h e s e n o r g a ni s m e s d e ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s ( Ai nl e y a n d D e M a s-

t e r, 1 9 9 0 ). Ai n si l’ o b s e r v ati o n d e s oi s e a u x m a ri n s e st d e p ui s l o n gt e m p s utili s é e p a r l e s

p ê c h e u r s a fi n d e r e p é r e r à g r a n d e di st a n c e d’ é v e nt u el s b a n c s d e p oi s s o n s p él a gi q u e s

(B o st et al. , 2 0 0 8 ). C ett e m ê m e p r o p ri ét é e st utili s é e p a r l e s oi s e a u x e u x- m ê m e p o u r

a m éli o r e r l e u r ef fi c a cit é d e r e c h e r c h e ali m e nt ai r e, p h é n o m è n e c o n n u s o u s l e n o m d e

"l o c al e n h a n c e m e nt" (F a u c h al d , 2 0 0 9 ).

L e d é v el o p p e m e nt r é c e nt d u bi o-l o g gi n g off r e l a p o s si bilit é d’ o bt e ni r d e s i nf o r m ati o n s

d ét aill é e s s u r l e s m o u v e m e nt s d’ u n e v a st e g a m m e d e p r é d at e u r s, y c o m p ri s d e p r é-

d at e u r s pl o n g e u r s d o nt l’ o b s e r v ati o n n o u s s e r ait i m p o s si bl e a ut r e m e nt. L a t h é o ri e d e

l’ a p p r o vi si o n n e m e nt o pti m al off r e d e s o util s c o n c e pt u el s p o u r i nt e r p r ét e r c e s i nf o r-

m ati o n s. P a r e x e m pl e, l’ a n al y s e d u t e m p s p a s s é p a r s e ct e u r d e s p r é d at e u r s vi a l’i d e n-

ti fi c ati o n d e p é ri o d e s d e R e c h e r c h e e n Z o n e R e st r ei nt e (" A r e a- R e st ri ct e d S e a r c h", K a-

r ei v a a n d O d ell (1 9 8 7 ); F a u c h al d a n d T v e r a a (2 0 0 3 )), a p e r mi s d e m ett r e e n é vi d e n c e

q u e c e rt ai n e s st r u ct u r e s m é s o- é c h ell e s (f r o nt s et l e s t o u r bill o n s) s o nt d e s h a bit at s d e
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p ê c h e f a v o r a bl e s a u x p r é d at e u r s s u p é ri e u r s ( B aill e ul et al. , 2 0 1 0 b ; C ott é et al. , 2 0 1 1 ,

2 0 1 5 ).

D a n s c e s diff é r e nt s e x e m pl e s, l e s d o n n é e s d e bi o-l o g gi n g c oll e ct é e s p a r l e s p r é d a-

t e u r s s u p é ri e u r s s o nt u n m o y e n d e d é c ri r e et d e c o m p r e n d r e l a d y n a mi q u e s p ati o-

t e m p o r ell e d e l a di st ri b uti o n d e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s.

1. 3. 3 M o d élis ati o n

Q u e s e s oit à d e s fi n s d’ e x pl oit ati o n o u d e c o n s e r v ati o n d e s r e s s o u r c e s n at u r ell e s, il

e xi st e u n b e s oi n d’ o util s p e r m ett a nt d e p r é di r e l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p o r ell e d e

c e s r e s s o u r c e s. L a p ri s e d e c o n s ci e n c e d e l a n é c e s sit é d’ u n e a p p r o c h e é c o s y st é mi q u e

d e l a g e sti o n d e s r e s s o u r c e s ( L a r ki n , 1 9 9 6 ; D a vi s et al. , 1 9 9 8 ) i m p o s e d e s’i nt é r e s s e r

à l’ e n s e m bl e d e s o r g a ni s m e s c o n stit u a nt l e s é c o s y st è m e s, et d o n c n ot a m m e nt a u x ni-

v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s. D e s o util s c a p a bl e s d e p r é di r e l a d y n a mi q u e s p ati o-

t e m p o r ell e d e s o r g a ni s m e s p e r m ett r ai e nt d a n s u n e c e rt ai n e m e s u r e d e p alli e r à l a

di s p a rit é d e s d o n n é e s et d’ a nti ci p e r l a r é p o n s e d e s é c o s y st è m e s f a c e à d e s c h a n g e-

m e nt s e n vi r o n n e m e nt a u x ( n at u r el s o u a nt r o p o g é ni q u e s).

D e t el s o util s p o u r r ai e nt c e rt e s p e r m ett r e d e p r e n d r e d a n s l e f ut u r d e s d é ci si o n s

d e g e sti o n é cl ai r é e s m ai s il s p r é s e nt e nt d a n s l’i m m é di at u n d e u xi è m e i nt é r êt m aj e u r

d’ o r d r e pl u s t h é o ri q u e. E n eff et, l a c o n c e pti o n d’ u n m o d èl e é c o s y st é mi q u e – l a f o r m a-

li s ati o n m at h é m ati q u e – i m p o s e d e s si m pli fi c ati o n s q ui s e r é v èl e nt êt r e l’ o c c a si o n d e

f ai r e u n e s y nt h è s e e x pli cit e d e n o m b r e u x t r a v a u x d e r e c h e r c h e. L a m o d éli s ati o n p e ut

ai n si p e r m ett r e d e r é s u m er et d’ or g a ni s er l e s c o n n ai s s a n c e s. E n o ut r e, l’ a ptit u d e d e s

p r é di cti o n s d’ u n m o d èl e à d é c ri r e l a r é alit é d e s o b s e r v ati o n s p e r m et d’ a c cr é dit er l e s

c o n c e pti o n s s u r l e f o n cti o n n e m e nt d’ u n é c o s y st è m e s u r l e s q u ell e s r e p o s e l a f o r m a-

li s ati o n d u m o d èl e o u d e g é n ér er d e s h y p ot h è s e s q u a nt a u x p r o c e s s u s é c ol o gi q u e s

e n c o r e i n s uf fi s a m m e nt c o m p ri s. L a m o d éli s ati o n c o n stit u e d o n c u n m o y e n d’i n v e sti-

g ati o n, s o u v e nt c o m pl é m e nt ai r e d e l’ é c h a ntill o n n a g e, m ai s il e st à n ot e r q u’ ell e p e ut

a u s si êt r e l e s e ul d a n s l e c a s d’ e x p é ri e n c e s à g r a n d e é c h ell e q ui s e r ai e nt t r o p c o ut e u s e s

o u i m p o s si bl e s.

L e s m o d èl e s bi o- c hi mi q u e s et p h y si q u e s, d’ o r e s et d éj à bi e n d é v el o p p é s e n o c é a n o-

g r a p hi e, a p p ell e nt à êt r e ét e n d u s a u x r é s e a u x t r o p hi q u e s. C e p e n d a nt, l e c o u pl a g e d e s

m o d èl e s bi o- c hi mi q u e s et p h y si q u e s a v e c l a d y n a mi q u e d e s r é s e a u x t r o p hi q u e s s e

h e u rt e à d e s p r o bl è m e s i n h é r e nt s à l’ é c ol o gi e d e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s

et s u p é ri e u r s q u e n o u s a v o n s d éj à é v o q u é s ( s o u s- s e cti o n 1. 2. 1 ). E n r é p o n s e à c e p r o-
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bl è m e, d e Y o u n g et al. (2 0 0 4 ) s u g g è r e nt d’ a d o pt e r u n e a p p r o c h e " r h o m b oï d al e" d e l a

m o d éli s ati o n q ui c o n si st e à a p p o rt e r p r o g r e s si v e m e nt d e l a c o m pl e xit é à l a f o r m ali-

s ati o n d e s p r o c e s s u s é c ol o gi q u e s e n r ai s o n d e l e u r p r o xi mit é / p e rti n e n c e vi s a vi s d u

p r o bl è m e é c ol o gi q u e o u d e s o r g a ni s m e s a u c e nt r e d e l’i nt é r êt.

C o nf o r m é m e nt à c e p ri n ci p e, d e n o m b r e u x m o d èl e s si m ul a nt l a d y n a mi q u e s p ati o-

t e m p o r ell e d e s r é s e a u x t r o p hi q u e s o nt ét é d é v el o p p é s. C e rt ai n s s e c o n c e nt r e nt p a r

e x e m pl e s u r l a d y n a mi q u e d u z o o pl a n ct o n ( m o d èl e s " N ut ri e nt s – P h yt o pl a n kt o n –

Z o o pl a n kt o n – D et rit u s" o u N P Z D) d’ a ut r e s t el E c o p at h 1 (P ol o vi n a , 1 9 8 4 ; C h ri st e n s e n

a n d P a ul y , 1 9 9 2 ) s o nt fl e xi bl e s q u a nt a u g r o u p e d’ o r g a ni s m e s ci bl e et s e c o n c e nt r e nt

s u r l a c o hére n ce d u fl u x de bi o m asse d a n s l e r é s e a u t r o p hi q u e. O S M O S E ( O bj e ct- o ri e nt e d

Si m ul at o r of M a ri n e bi O di v e r Sit y E x pl oit ati o n, S hi n a n d C u r y (1 9 9 9 , 2 0 0 1 )) e st u n

a ut r e m o d èl e q ui s’i nt é r e s s e a u x fl u x d e bi o m a s s e d a n s l e r é s e a u t r o p hi q u e a d o pt a nt

u n e c o n ce pti o n o p p ort u niste des rel ati o ns tr o p hi q ues ( b a s é e s u r l a t aill e et l a c o- o c c u r e n c e

s p ati o-t e m p o r ell e, c o nt r ai r e m e nt à E c o p at h o ù ell e s s o nt pl ut ôt b a s é e s s u r l a t a x o n o-

mi e).

L a dif fi c ult é c o m m u n e à t o u s l e s m o d èl e s é c o s y st é mi q u e s e st l e u r v ali d ati o n q ui

n é c e s sit e d e g r o s v ol u m e s d e d o n n é e s ( Pl a g á n yi a n d B utt e r w o rt h , 2 0 0 4 ; S hi n et al. ,

2 0 0 4 ). C o m pt e t e n u d e s dif fi c ult é s p a rti c uli è r e s à l’ o c é a n A u st r al e n t e r m e s d’ é c h a n-

till o n n a g e ( s o u s- s o u s- s e cti o n 1. 2. 2 ), l e s d o n n é e s d e bi o-l o g gi n g c oll e ct é e s p a r l e s p r é-

d at e u r s s u p é ri e u r s r e p r é s e nt e nt l à e n c o r e u n e o p p o rt u nit é. C’ e st d a n s c e c o nt e xt e q u e,

d a n s c ett e t h è s e, n o u s n o u s i nt é r e s s e r o n s a u m o d èl e S E A P O D Y M ( S p ati al E c o s y st e m

a n d P o p ul ati o n D y n a mi c s M o d el) et pl u s p r é ci s é m e nt à s a p a rti e d é di é e a u ni v e a u x

t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s2 .

1. 4 O bj e c tif s e t s t r u c t u r e d e l a t h è s e

1. 4. 1 Pr o bl é m ati q u e et o bj e ctifs g é n ér a u x

L e s é c o s y st è m e s p él a gi q u e s s o nt l e si è g e d’i nt e r a cti o n s n o m b r e u s e s et c o m pl e x e s

e nt r e l e s o r g a ni s m e s vi v a nt s et l e s c o n diti o n s p h y si c o- c hi mi q u e s d e c et e n vi r o n n e-

m e nt. L e j e u d e c e s i nt e r a cti o n s, f o n cti o n d e s diff é r e nt e s c o nt r ai nt e s aff e ct a nt l e s

e s p è c e s ( v oi r " ni c h e é c ol o gi q u e", s o u s- s e cti o n 1. 1. 3 ) a u x diff é r e nt e s é c h ell e s s p ati o-

t e m p o r ell e s (fi g u r e 1. 2 ) a b o utit à u n e di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s m a ri n e s o r g a ni s é e

1 E c o p at h a ét é p a r l a s uit e e n ri c hi d e f a ç o n à p o u v oi r si m ul e r l e s d y n a mi q u e s t e m p o r ell e et s p ati al e
( E c o si m & E c o s p a c e, P a ul y et al. (2 0 0 0 ); C h ri st e n s e n a n d W alt e r s (2 0 0 4 )).

2 l e m o d èl e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n d o nt u n e d e s c ri pti o n d ét aill é e s e r a d o n n é e a u c h a pit r e 6 .
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e n u n e m o s aï q u e d e p a r c ell e s e m b oit é e s d y n a mi q u e. L a c o m p r é h e n si o n d e c ett e di s-

t ri b uti o n et d e s p h é n o m è n e s s o u s-j a c e nt s e st e n c o r e l a r g e m e nt i n c o m pl èt e, e n p a r-

ti c uli e r c o n c e r n a nt l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s ( s o u s- s e cti o n 1. 2. 2 ) et t o ut

p a rti c uli è r e m e nt d a n s l’ o c é a n A u st r al. E n eff et, l’ a c q ui siti o n d e d o n n é e s s u r l’ é c ol o-

gi e d e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s s e h e u rt e à d e s dif fi c ult é s t e c h ni q u e s et

l o gi sti q u e s d u f ait d e l’i s ol e m e nt g é o g r a p hi q u e d e c ett e r é gi o n. O r, d a n s l e m ê m e

t e m p s, l’ e s s o r d u bi o-l o g gi n g f ait é m e r g e r l a c oll e ct e d e d o n n é e s vi a l e s p r é d at e u r s

s u p é ri e u r s c o m m e u n m o y e n ef fi c a c e d e p alli e r à c e p r o bl è m e a fi n d e c o m pl ét e r l e s

c o n n ai s s a n c e s d e l’ h y d r o g r a p hi e d e c ett e r é gi o n ( s o u s- s e cti o n 1. 3. 2 ). U n l a r g e v ol u m e

d e d o n n é e s c oll e ct é e s p a r l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s, l’ él é p h a nt d e m e r a u st r al a u p r e-

mi e r r a n g ( M cI nt y r e , 2 0 1 4 ), e st ai n si di s p o ni bl e à l’ h e u r e a ct u ell e. M ai s a u- d el à d e

l’ utilit é d e c e s d o n n é e s e n t e r m e s d’ o c é a n o g r a p hi e, d e n o m b r e u s e s q u e sti o n s é c ol o-

gi q u e s p e u v e nt êt r e a b o r d é e s à t r a v e r s l’ a n al y s e d e s i nf o r m ati o n s s u r l e c o m p o rt e m e nt

d e s a ni m a u x c o nt e n u e s d a n s c e s d o n n é e s ( s o u s- s e cti o n 1. 3. 2 ).

D a n s c e tr a v ail d e t h è s e n o u s n o u s s o m m e s d e m a n d é s q u ell e s c o n n ai s s a n c e s s ur

l e s ni v e a u x tr o p hi q u e s i nf éri e ur s, p arti c uli èr e m e nt s ur l e ur di stri b uti o n m ai s pl u s

g é n ér al e m e nt s ur l e ur é c ol o gi e, p o u v ai e nt a p p ort er l e s d o n n é e s i s s u e s d e l’i n str u-

m e nt ati o n d’ u n pr é d at e ur s u p éri e ur, l’ él é p h a nt d e m er a u str al.

L e s t r a v a u x d é v el o p p é s d a n s c ett e t h è s e s’ a p p ui e nt s u r d e s d o n n é e s c oll e ct é e s p a r

d e s él é p h a nt s d e m er d u s u d d o nt l e s c a r a ct é ri sti q u e s d e l’ e s p è c e ( s e cti o n 2. 1 ) e n

o nt f ait u n m o d èl e d’ ét u d e p ri s é p a r l e s c h e r c h e u r s ( s o u s- s e cti o n 2. 1. 5 ). Pl u s p r é ci s é-

m e nt, n o u s n o u s s o m m e s c o n c e nt r é s s u r l e s f e m ell e s e n r ai s o n d e l e u r ali m e nt ati o n

e n mili e u p él a gi q u e ( B aill e ul et al. , 2 0 1 0 a ) et s u r l e u r v o y a g e p o st-r e pr o d u cti o n e n r ai-

s o n d e s c o nt r ai nt e s t e c h ni q u e s q ui c a r a ct é ri s e nt l a c oll e ct e d e s d o n n é e s d e bi o-l o g gi n g

utili s é e s d a n s c ett e t h è s e. E n eff et, il s’ a git d e d o n n é e s d e p r of o n d e u r, t e m p é r at u r e, l u-

mi è r e, a c c él é r ati o n ( et o c c a si o n n ell e m e nt d e c h a m p s m a g n éti q u e et d’ e n vi r o n n e m e nt

a c o u sti q u e) à h a ut e fr é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e . D e t ell e s d o n n é e s s o nt p a rti c uli è r e-

m e nt ri c h e s e n i nf o r m ati o n s s u r l e c o m p o rt e m e nt d e s a ni m a u x é q ui p é s m ai s li mit é e s

à d e u x m oi s d’ é c h a ntill o n n a g e p a r l’ a ut o n o mi e d e s a p p a r eil s. L’i nt é r êt m aj e u r d e c e s

d o n n é e s p a r r a p p o rt à l a p r o bl é m ati q u e d e c ett e t h è s e e st l a p o s si bilit é d’i d e nti fi e r

l e s é v è n e m e nt s p r o b a bl e s d e r e n c o nt r e e nt r e l e p r é d at e u r et s e s p r oi e s. L e s t r a v a u x

d é v el o p p é s d a n s c ett e t h è s e p e u v e nt s e r att a c h e r à d e u x o bj e ctif s g é n é r a u x.

1. M ett r e e n é vi d e n c e l e s c a r a ct é ri sti q u e s d e l’ aj u st e m e nt c o m p o rt e m e nt al d e s él é-
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p h a nt s d e m e r e n r é p o n s e a u x v a ri ati o n s d e l a d e n sit é d e p r oi e s à fi n e é c h ell e.

2. E xt r ai r e d e s d o n n é e s c oll e ct é e s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r d e s i nf o r m ati o n s s u r

l a di st ri b uti o n s p ati al e d e s r e s s o u r c e s m a ri n e s d e ni v e a u t r o p hi q u e i nf é ri e u r, et

pl u s p a rti c uli è r e m e nt s u r c ell e d e l e u r p r oi e s.

1. 4. 2 Str u ct ur e d e l a t h ès e

L e c o r p s d u m a n u s c rit s’ a rti c ul e e n q u at r e c h a pit r e s d o nt t r oi s s o nt l’ o bj et d’ a rti cl e s

s ci e nti fi q u e s ( c h a pit r e s 3 , 4 et 5 ). L e d e r ni e r c h a pit r e e st q u a nt à l ui r é di g é i nt é g r al e-

m e nt e n f r a n ç ai s. O ut r e c e s q u at r e p a rti e s c o n stit u a nt l e c œ u r d u t r a v ail d e l a t h è s e,

u n " m at é ri el s et m ét h o d e s" g é n é r al ( c h a pit r e 2 ) et u n e di s c u s si o n g é n é r al e ( c h a pit r e

7 ) s o nt p r o p o s é s a fi n d e r e m ett r e l e s t r a v a u x d a n s u n e p e r s p e cti v e s ci e nti fi q u e pl u s

v a st e. L e s d ét ail s t e c h ni q u e s a y a nt t r ait à c h a q u e c h a pit r e ( i nf or m ati o ns s u p plé me n-

t aires) s o nt i n cl u s e n a n n e x e s A – E. E n fi n, l e s t r a v a u x s e c o n d ai r e s eff e ct u é s e n t a nt q u e

c o a ute ur s o nt f o u r ni s e n a n n e x e s F –J.

C h a pitr e 2 : M at éri el s et m ét h o d e s g é n ér al. D a n s c e c h a pit r e, n o u s d ét aill o n s l e s

c a r a ct é ri sti q u e s d u sit e d’ ét u d e ai n si q u e d e l’ é c ol o gi e d e n ot r e m o d èl e d’ ét u d e

et d e s e s p r oi e s. N o u s p r é s e nt o n s a u s si l e s diff é r e nt s a p p a r eil s d e c oll e ct e d e

d o n n é e s et l e s p ri n ci p al e s m ét h o d e s d e t r ait e m e nt d e d o n n é e s e m pl o y é e s. Il

e st à n ot e r q u e l a mi s e e n œ u v r e d e c e s m ét h o d e s, p ri n ci p al e m e nt a u s ei n d e

l’ é q ui p e d e r e c h e r c h e, s’ e st a p p u y é s u r l e u r i m pl é m e nt ati o n s o u s l a f o r m e d’ u n e

li b r ai ri e d e f o n cti o n s d o c u m e nt é e s (" p a c k a g e" R) c e q ui a f ait l’ o bj et d’ u n v ol u m e

d e t r a v ail a s s e z c o n s é q u e nt d u r a nt l a t h è s e. D e s d ét ail s c o n c e r n a nt c e t r a v ail s o nt

di s p o ni bl e s e n a n n e x e A .

C h a pitr e 3 : H o w el e p h a nt s e al s a dj u st t h eir fi n e s c al e h ori z o nt al m o v e m e nt a n d

di vi n g b e h a vi o ur i n r el ati o n t o pr e y e n c o u nt er r at e. D a n s c e c h a pit r e n o u s

ét u di o n s l e s aj u st e m e nt s d u c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e d e l’ él é p h a nt d e m e r

f a c e a u x v a ri ati o n s l o c al e s d u t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s. D a n s l e c o nt e xt e

d e l a d ét e cti o n d e s z o n e s d e r e c h e r c h e ali m e nt ai r e i nt e n si v e (" A r e a R e ct ri ct e d

S e a r c h"), n o u s q u a nti fi o n s l’ eff et d e c e s aj u st e m e nt s s u r l a di st a n c e h o ri z o nt al e

p a r c o u r u e e n s u rf a c e. N o u s n o u s s o m m e s d e pl u s i nt é r e s s é s a u x c o n s é q u e n c e s

d e c e s aj u st e m e nt s s u r l a p r o p o rti o n d u t e m p s d e pl o n g é e p o u v a nt êt r e c o n s a c r é

à l a p é ri o d e d e f o n d ( ef fi c a cit é d e pl o n g é e). E n fi n, c o m pt e t e n u d u li e n e nt r e



1. 4. O bj e ctifs et str u ct ur e d e l a t h ès e 2 5

c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e et t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s, n o u s n o u s s o m m e s

i nt é r e s s é s a u x v a ri ati o n s d u t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s e n f o n cti o n d e s r é gi o n s

d e l a c ol o n n e d’ e a u e x pl oit é e s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r.

1. L e B r a s Y v e s , J o u m a’ a J off r e y, Pi c a r d B a pti st e, G ui n et C h ri st o p h e. ( 2 0 1 6). H o w

el e p h a nt s e al s ( Mi r o u n g a l e o ni n a) a dj u st t h ei r fi n e s c al e h o ri z o nt al m o v e m e nt

a n d di vi n g b e h a vi o u r i n r el ati o n t o p r e y e n c o u nt e r r at e. Pl os O ne .P u bli é

I nf o r m ati o n s s u p pl é m e nt ai r e s e n a n n e x e B .

C h a pitr e 4 : T hr e e- di m e n si o n al s p a c e u s e d uri n g t h e b ott o m p h a s e of s o ut h er n el e-

p h a nt s e al di v e s. E n mili e u p él a gi q u e, l a r e c h e r c h e ali m e nt ai r e p e ut s e t r a d ui r e

p a r d e s m o u v e m e nt s d a n s l a di m e n si o n v e rti c al e m ai s é g al e m e nt s u r l e pl a n

h o ri z o nt al. O r c e d e r ni e r a s p e ct e st e n c o r e l a r g e m e nt m é c o n n u e n r ai s o n d e s

dif fi c ult é s q u e p o s e l a r e c o n st r u cti o n t ri- di m e n si o n n ell e d u m o u v e m e nt d e s a ni-

m a u x d u r a nt l e u r s pl o n g é e s. D a n s c e c h a pit r e, il s’ a git d e d é c ri r e et d e c o m-

p r e n d r e l e s t r aj e ct oi r e s t ri- di m e n si o n n ell e s a d o pt é e s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r

d u r a nt l a p h a s e d e f o n d d e l e u r s pl o n g é e s, p h a s e q ui c o n stit u e l e c œ u r d e l’ a cti-

vit é d’ ali m e nt ati o n c h e z c e p r é d at e u r. Pl u s p a rti c uli è r e m e nt, n o u s n o u s d e m a n-

d o n s q u ell e e st l’i m p o rt a n c e r el ati v e d e s m o u v e m e nt s h o ri z o nt a u x et v e rti c a u x

et, q u ell e s e n s o nt l e s i m pli c ati o n s e n t e r m e s d e p e r c e pti o n d e s p r oi e s p a r l e

p r é d at e u r et d e di st ri b uti o n d e s p r oi e s à fi n e é c h ell e.

2. L e B r a s Y v e s , J o u m a’ a J off r e y, G ui n et C h ri st o p h e. ( 2 0 1 6). T h r e e- di m e n si o n al

s p a c e u s e d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of s o ut h e r n el e p h a nt s e al di v e s. M o ve me nt

E c ol o g y .d oi: 1 0. 1 1 8 6 / s 4 0 4 6 2- 0 1 7- 0 1 0 8- y

I nf o r m ati o n s s u p pl é m e nt ai r e s e n a n n e x e C . C ett e ét u d e e st c o m pl é m e nt é e p a r

u n e a ut r e, i n cl u e e n a n n e x e G , p o rt a nt s u r u n e a n al y s e à pl u s fi n e é c h ell e e n c o r e

d e s m o u v e m e nt s t ri- di m e n si o n n el s.

C h a pitr e 5 : I n sit u m e a s ur e m e nt of m ari n e r e s o ur c e s di stri b uti o n fr o m i n str u m e n-

t e d el e p h a nt s e al s. I ci, n o u s n o u s c o n c e nt r o n s s u r l’ a n al y s e d’ u n t y p e d e d o n-

n é e s l a r g e m e nt r é p a n d u m ai s p e u utili s é, l e s d o n n é e s d’i nt e n sit é l u mi n e u s e, a fi n

d’ ét u di e r l a di st ri b uti o n s p ati al e d’ o r g a ni s m e s d e ni v e a u x t r o p hi q u e s i nf é ri e u r s

à l’ él é p h a nt d e m e r. D e u x si g n a u x o nt ét é e xt r ait s d e c e s d o n n é e s. D’ u n e p a rt

l e c o ef fi ci e nt d’ att é n u ati o n d e l a l u mi è r e e n f o n cti o n d e l a p r of o n d e u r. D’ a ut r e

p a rt, l e s é v è n e m e nt s d’ é mi s si o n d e l u mi è r e d’ o ri gi n e bi ol o gi q u e. N o u s a v o n s

c o n st at é l’ e xi st e n c e d e d e u x m o d e s d a n s l e s p r o fil s d’ att é n u ati o n d e l a l u mi è r e

http://dx.doi.org/10.1186/s40462-017-0108-y
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d a n s l a c ol o n n e d’ e a u. L’ u n e n s u rf a c e p o u r l e q u el il n o u s a ét é p o s si bl e d e m o n-

t r e r q u’il ét ait p ri n ci p al e m e nt d û à l a p r é s e n c e d e p h yt o pl a n ct o n. L’ a ut r e sit u é

bi e n e n d e ç à d e l a c o u c h e p h oti q u e, et d o nt l a l o c ali s ati o n d a n s l a c ol o n n e d’ e a u

r é p o n d s e n si bl e m e nt a u x v a ri ati o n s d e l’i nt e n sit é l u mi n e u s e. A fi n d e p r é ci s e r l a

n at u r e d e s r el ati o n s t r o p hi q u e s p o u v a nt c a r a ct é ri s e r c e s d e u x m o d e s d’ att é n u a-

ti o n, n o u s n o u s s o m m e s i nt é r e s s é s a u x r el ati o n s d e l’i nt e n sit é d e l’ att é n u ati o n

d e l u mi è r e d a n s c e s m o d e s d’ u n e p a rt, a v e c l e t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s d e s

él é p h a nt s d e m e r, et d’ a ut r e p a rt, a v e c l’ o c c u r r e n c e d’ é v è n e m e nt s d e bi ol u mi-

n e s c e n c e e n p r of o n d e u r.

3. L e B r a s Y v e s , J o u m a’ a J off r e y, G ui n et C h ri st o p h e. I n sit u m e a s u r e m e nt s of

m a ri n e r e s o u r c e s di st ri b uti o n f r o m i n st r u m e nt e d el e p h a nt s e al s. E n pr é p ar ati o n

I nf o r m ati o n s s u p pl é m e nt ai r e s e n a n n e x e D .

C h a pitr e 6 : P e ut- o n pr é dir e l e s z o n e s p él a gi q u e s f a v or a bl e s a u x él é p h a nt s d e m er

d e p ui s l’ e s p a c e ? C e c h a pit r e p r é s e nt e l e s r é s ult at s d’ a n al y s e s e x pl o r at oi r e s et

i nt e r di s ci pli n ai r e s vi s a nt à ét u di e r l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p o r ell e d u mi c r o-

n e ct o n à m é s o- é c h ell e. L e s v a ri ati o n s d u t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s s o nt c o m-

p a r é e s a u x p r é di cti o n s d e bi o m a s s e d e mi c r o n e ct o n d u m o d èl e S E A P O D Y M, et

a n al y s é e s à l a l u mi è r e d e l’ e n vi r o n n e m e nt t o u r bill o n n ai r e d e s él é p h a nt s d e m e r.

C h a pitr e 7 : Di s c u s si o n g é n ér al e. C e d e r ni e r c h a pit r e e st d é di é à l a s y nt h è s e et à l a

di s c u s si o n d e s p ri n ci p a u x r é s ult at s d e l a t h è s e.
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2. 1 L e m o d èl e d’ é t u d e : l’ él é p h a n t d e m e r d u s u d

2. 1. 1 G é n ér alit és

L a f a mill e d e s p h o ci d é s c o m p r e n d 1 9 e s p è c e s ( F e r g u s o n a n d Hi g d o n , 2 0 0 6 ) d o nt d e u x

a p p a rt e n a nt a u g e n r e Mir o u n g a ( G r a y, 1 8 2 7), l’ él é p h a nt d e m e r d u n o r d (Mir o u n g a a n-

g ustir ostris , Gill, 1 8 6 6) et l’ él é p h a nt d e m e r d u s u d (Mir o u n g a le o ni n a , Li n n a e u s, 1 7 5 8).

C o m m e l’i n di q u e nt l e u r s n o m s, c e s d e u x e s p è c e s o c c u p e nt r e s p e cti v e m e nt l’ h é mi-

s p h è r e n o r d et l’ h é mi s p h è r e s u d, a v e c c h a c u n e u n e l a r g e ai r e d e r é p a rtiti o n. C e p e n-

d a nt, al o r s q u e l’ él é p h a nt d e m e r d u n o r d s e t r o u v e p ri n ci p al e m e nt d a n s l e s e ct e u r

N o r d – E st d u P a ci fi q u e ( d u n o r d d e l a c ôt e C alif o r ni e n n e j u s q u’ a u G olf e d e l’ Al a s k a),

l’ él é p h a nt d e m e r d u s u d a q u a nt à l ui u n e di st ri b uti o n ci r c u m p ol ai r e (Hi n d ell et al. ,

2 0 1 6 ). L’ él é p h a nt d e m e r d u s u d e st a u s si l é g è r e m e nt pl u s m a s sif q u e s o n c o u si n n o r d

a m é ri c ai n. C’ e st l e r e p r é s e nt a nt l e pl u s i m p o s a nt d e l a f a mill e d e s p h o ci d é s. À t e r r e,

l’ él é p h a nt d e m e r d u s u d s éj o u r n e p ri n ci p al e m e nt s u r l e s îl e s a nt a r cti q u e s et s u b a n-

t a r cti q u e s, m ai s é g al e m e nt s u r l e s c ôt e s a u S u d d u C hili et d’ A r g e nti n e (C a m p a g n a

a n d L e wi s , 1 9 9 2 ) ai n si q u e s u r l e c o nti n e nt a nt a r cti q u e (B e st e r , 1 9 8 8 ; H ei m a r k a n d

H ei m a r k , 1 9 8 6 ; M u r r a y , 1 9 8 1 ).

L’ él é p h a nt d e m e r d u s u d e st c a r a ct é ri s é p a r u n i m p o rt a nt di m o r p hi s m e s e x u el ( fi g u r e

2. 1 ), l’ u n d e s pl u s i m p o rt a nt d u r è g n e a ni m al (M c C a n n , 1 9 8 1 ). E n eff et, o n e sti m e q u e

l e s m âl e s p e u v e nt êt r e h uit à di x f oi s pl u s l o u r d s q u e l e s f e m ell e s (Hi n d ell et al. ,

1 9 9 1 a ). L e p oi d s m o y e n d e s a d ult e s e st d e 2 t o n n e s p o u r u n e l o n g u e u r m o y e n n e d e 4

m èt r e s c h e z l e s m âl e s et d e 5 0 0 kil o g r a m m e s p o u r 2, 5 m èt r e s d e l o n g c h e z l e s f e m ell e s

(Sli p et al. , 1 9 9 4 ).

2. 1. 2 P o p ul ati o ns

L e s él é p h a nt s d e m e r d u s u d o nt ét é c h a s s é s d e l a fi n d u XI X è m e j u s q u’ à l a s e c o n d e

m oiti é d u X X è m e si è cl e p o u r l’ utili s ati o n d e l e u r g r ai s s e. L e u r s p o p ul ati o n s o nt d o n c

f o rt e m e nt di mi n u é d u r a nt c ett e p é ri o d e et, m al g r é l’i nt e r di cti o n d e l a c h a s s e d a n s l e s

a n n é e s 1 9 5 0, l e s p o p ul ati o n s o nt c o nti n u é d e d é cli n e r j u s q u e d a n s l e s a n n é e s 1 9 8 0- 9 0

(G ui n et et al. , 1 9 9 9 ; M c M a h o n et al. , 2 0 0 9 ; A ut hi e r et al. , 2 0 1 1 ). A uj o u r d’ h ui l’ e s p è c e

a p p a r ait d a n s l a Li st e R o u g e d e l’ UI C N a v e c u n st at ut d e c o n s e r v ati o n c o r r e s p o n-

d a nt à l a c at é g o ri e " p r é o c c u p ati o n mi n e u r e" ( H of m e y r , 2 0 1 4 ). M c M a h o n et al. (2 0 0 5 )

e sti m e nt l a p o p ul ati o n m o n di al e d’ él é p h a nt d e m e r d u s u d à 7 4 0 0 0 0 i n di vi d u s r é-

p a rti s e n q u at r e p o p ul ati o n s sit u é e s : e n G é o r gi e d u S u d ( 4 0 0 0 0 0 i n di vi d u s), d a n s
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Fi g ur e 2. 1: L’ él é p h a nt d e m er d u s u d, Mir o u n g a l e o ni n a – D u pre mier a u der nier pl a n : j u vé nile,
fe melle a d ulte et m âle a d ulte. Cré dit : P. F ol ke ns.

l’ a r c hi p el d e s K e r g u el e n ( 2 2 0 0 0 0 i n di vi d u s), s u r l’îl e M a c q u a ri e ( 7 6 0 0 0 i n di vi d u s) et

a u ni v e a u d e l a p é ni n s ul e d e V al d è s e n A r g e nti n e ( 4 2 0 0 0 i n di vi d u s). L a p o p ul ati o n

d e K e r g u el e n ( 4 9 ° 2 1 0 S, 7 0 ° 1 3 0 E), d o nt l e s i n di vi d u s c o n stit u e nt l’ o bj et d’ ét u d e

d e c ett e t h è s e, e st l e s e c o n d pl u s g r o s sit e d e r e p r o d u cti o n d e c ett e e s p è c e, a v e c u n

eff e ctif d é m o g r a p hi q u e st a bl e d e p ui s u n e vi n gt ai n e d’ a n n é e s ( A ut hi e r et al. , 2 0 1 1 ).

2. 1. 3 C y cl e Bi ol o gi q u e

L e c y cl e bi ol o gi q u e d e l’ él é p h a nt d e m e r d u s u d c o m p r e n d d e u x p é ri o d e s à t e r r e,

c h a c u n e d’ e n vi r o n u n m oi s, d u r a nt l e s q u ell e s l e s a ni m a u x j e û n e nt : l’ u n e p o u r l a r e-

p r o d u cti o n et l’ a ut r e p o u r l e r e n o u v ell e m e nt d u p el a g e ( m u e). E nt r e c e s d e u x s éj o u r s

à t e r r e il s eff e ct u e nt d e u x l o n g s v o y a g e s d’ ali m e nt ati o n e n m e r ( fi g u r e 2. 2 ).

R e pr o d u cti o n

L a s e x u alit é d e s él é p h a nt s d e m e r e st p ol y g y n e, c e q ui si g ni fi e q u e l e s m âl e s s e r e-

p r o d ui s e nt a v e c d e m ulti pl e s f e m ell e s s e r e g r o u p a nt e n h a r e m s u r l e u r t e r rit oi r e. L e s

m âl e s p a r v e n u s à l a m at u rit é s e x u ell e v e r s 4- 6 a n s ( C a r ri c k et al. , 1 9 6 2 ) s e li v r e nt à

d e s c o m b at s p o u r ét a bli r l e u r d o mi n ati o n s u r u n t e r rit oi r e d o n n é et ai n si, o bt e ni r u n

a c c è s e x cl u sif a u x f e m ell e s d’ u n h a r e m. S e ul l e s m âl e s a s s e z p ui s s a nt s (l e s " p a c h a s")

p a r vi e n n e nt à c e st at ut, e n g é n é r al à p a rti r d e 9 o u 1 0 a n s. C e p e n d a nt, l e s m âl e s d é-

p o u r v u s d e h a r e m (l e s m âl e s " p é ri p h é ri q u e s") p e u v e nt p a rf oi s r é u s si r à s e r e p r o d ui r e.

L e s f e m ell e s q u a nt à ell e s s e r e p r o d ui s e nt d è s l e u r m at u rit é s e x u ell e v e r s 3- 4 a n s.
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Fi g ur e 2. 2: C y cl e bi ol o gi q u e d e l’ él é p h a nt d e m er d u s u d a d ult e – Fi g ure tirée d u site S E a O S
(2 0 1 6 ) c o ns a cré à l a bi ol o gie de l’élé p h a nt de mer.

L e s m âl e s r et o u r n e nt à t e r r e e n a o ût et ét a bli s s e nt l e u r t e r rit oi r e ( fi g u r e 2. 2 ). L e s

f e m ell e s l e s y r ej oi g n e nt e n s e pt e m b r e p o u r m ett r e b a s d a n s l e s 2 à 5 j o u r s ( fi g u r e

2. 2 ) s uit e à u n e g e st ati o n d e n e uf m oi s. L e s n o u v e a u x n é s él é p h a nt s d e m e r, u n p a r

f e m ell e, p è s e nt e n m o y e n n e 3 5- 4 0 k g (G ui n et , 1 9 9 1 ). U n e f oi s s e v r é s, a p r è s u n p e u

pl u s d e 2 0 j o u r s d’ all ait e m e nt, il s f o nt e n vi r o n 1 1 0- 1 2 0 k g ( G ui n et , 1 9 9 1 ). D u r a nt l a

p é ri o d e d u s e v r a g e l e s f e m ell e s s o nt s ailli e s, m ai s l e bl a st o c yt e n e s’i m pl a nt e q u e t r oi s

m oi s pl u s t a r d ( Gi b b n e y , 1 9 5 3 ). A p r è s s’ êt r e r e p r o d uit s, m âl e s et f e m ell e s r e p a rt e nt

a v e c q u el q u e s j o u r s d e diff é r e n c e s ( fi g u r e 2. 2 ) p o u r u n v o y a g e e n m e r d e t r oi s m oi s

(l e v o y a g e p o st-r e pr o d u cti o n ).

M u e

L e s él é p h a nt s d e m e r m u e nt l o r s d’ u n e s e c o n d e p é ri o d e à t e r r e ( fi g u r e 2. 2 ). C ett e p é-

ri o d e p e ut a v oi r li e u e nt r e mi- d é c e m b r e et fi n a v ril s el o n l’ â g e et l e s e x e d e s i n di vi d u s.

Ell e d u r e e n vi r o n u n m oi s. L e s él é p h a nt s d e m e r r e n o u v ell e nt al o r s l e u r p e a u et l e u r

p el a g e ( W o rt h y et al. , 1 9 9 2 ), d o nt l a c o ul e u r a r g e nt é e a p p a r ait à m e s u r e q u e l’ a n ci e n
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p el a g e ( d e c o ul e u r m a r r o n) s e d ét a c h e e n pl a q u e s. C’ e st u n p r o c e s s u s c o ût e u x e n

é n e r gi e d u r a nt l e q u el l e s a ni m a u x j e û n e nt et p e r d e nt e n m o y e n n e 2 4 % d e l e u r m a s s e

(C h a m p a g n e et al. , 2 0 1 2 ). U n e f oi s l a m u e a c c o m pli e, l e s a ni m a u x r e p a rt e nt e n m e r

( v o y a g e p o st- m u e) p o u r s e pt à h uit m oi s ( fi g u r e 2. 2 ).

V o y a g es ali m e nt air es

L e s él é p h a nt s d e m e r p a s s e nt p r è s d e di x m oi s p a r a n e n m e r p o u r s’ ali m e nt e r, c e

q ui r e p r é s e nt e e n m o y e n n e 8 5 % d e l e u r vi e ( M cI nt y r e et al. , 2 0 1 0 ). Il s pl o n g e nt al o r s

c o nti n u ell e m e nt ( L e b o e uf et al. , 1 9 8 6 ), alt e r n a nt d e s pl o n g é e s d’ u n e d u r é e m o y e n n e

c o m p ri s e e nt r e 2 0 et 3 0 mi n ut e s, a v e c d e s p é ri o d e s d e r é c u p é r ati o n e n s u rf a c e d e 2- 3

mi n ut e s ( M c C o n n ell et al. , 1 9 9 2 ). L e s pl o n g é e s o nt u n e p r of o n d e u r m o y e n n e d e 5 5 0 m

c h e z l e s m âl e s et d e 4 7 0 m c h e z l e s f e m ell e s ( M cI nt y r e et al. , 2 0 1 0 ). Il e st p o u rt a nt a s s e z

c o m m u n q u’ ell e s att ei g n e nt 8 0 0 m èt r e s c h e z l e s d e u x s e x e s. L e r e c o r d d e p r of o n d e u r

a ét é o b s e r v é c h e z u n m âl e a d ult e et s e sit u e à u n e p r of o n d e u r c o m p ri s e e nt r e 2 1 3 3 et

2 1 6 5 m ( M cI nt y r e et al. , 2 0 1 0 ).

D u r a nt l e u r s v o y a g e s ali m e nt ai r e s, l e s él é p h a nt s d e m e r d u s u d p a r c o u r e nt d e s mil-

li e r s d e kil o m èt r e s, e x pl o r a nt ai n si u n s e ct e u r g é o g r a p hi q u e t r è s v a st e ( fi g u r e 2. 3 ). C e

s e ct e u r s’ ét e n d d e 4 0 ° S j u s q u’ à l’ A nt a r cti q u e et t o ut a ut o u r d u c o nti n e nt ( fi g u r e 2. 3 ).

L e s h a bit at s d e p ê c h e p ri vil é gi é s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r d e K e r g u el e n v a ri e nt e n

f o n cti o n d u s e x e et d e l’ â g e. L e s m âl e s a d ult e s f r é q u e nt e nt p ri n ci p al e m e nt l e pl at e a u

d e K e r g u el e n et l e pl at e a u A nt a r cti q u e, à l a r e c h e r c h e d e p r oi e s b e nt hi q u e s ( B aill e ul

et al. , 2 0 1 0 a ). L e s j u v é nil e s et f e m ell e s a d ult e s v o nt s’ ali m e nt e r e n mili e u p él a gi q u e,

d a n s l a z o n e m a r gi n al e d e s gl a c e s a nt a r cti q u e s ( B aill e ul et al. , 2 0 0 7 a ), m ai s s u rt o ut

d a n s l a z o n e s u b- a nt r a cti q u e ( B aill e ul et al. , 2 0 1 0 a ; D u c at e z et al. , 2 0 0 8 ; C h e r el et al. ,

2 0 0 8 ).

2. 1. 4 Ali m e nt ati o n

R é gi m e ali m e nt air e

A u r et o u r à t e r r e d e s él é p h a nt s d e m e r, l e c o nt e n u d e l e u r e st o m a c e st e n ét at d e di-

g e sti o n a v a n c é et d o n c f o rt e m e nt e n ri c hi e n o r g a ni s m e s d ot é s d e pi è c e s n o n di g e st e s

( e. g. b e c d e c é p h al o p o d e s) o u c a pt u r é s p e u d e t e m p s a v a nt. L e s a n al y s e s i s ot o pi q u e s

i n di q u e nt q u e l e s f e m ell e s él é p h a nt s d e m e r s e n o u r ri s s e nt p ri n ci p al e m e nt d e m y ct o-

p hi d é s ( C h e r el et al. , 2 0 0 8 ; D u c at e z et al. , 2 0 0 8 ) et n o n d e c é p h al o p o d e s c o m m e o n l e

p e n s ait a u p a r a v a nt ( R o d h o u s e et al. , 1 9 9 2 ; Sli p , 1 9 9 5 ). D’ a ut r e p a rt c e s a n al y s e s o nt
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Fi g ur e 2. 3: Di stri b uti o n cir c u m p ol air e d e s él é p h a nt s d e m er d u s u d – Tr aje ct oires Ar g os des
élé p h a nts de mers d u s u d é q ui pés p ar différe nts p a ys. Fi g ure iss ue d u p ort ail M E O P . Cré dit : F. R o q uet.

r é v él é u n c h a n g e m e nt p r o g r e s sif d u r é gi m e ali m e nt ai r e d e s m âl e s. L e s j e u n e s m âl e s

s e n o u r ri s s e nt d’ a b o r d c o m m e l e s f e m ell e s m ai s é v ol u e nt v e r s d e s p r oi e s d e pl u s h a ut

ni v e a u t r o p hi q u e ( C h ai g n e et al. , 2 0 1 3 ). L e u r di èt e c o m p o rt e r ait d a v a nt a g e d e c é-

p h al o p o d e s q u e l e s f e m ell e s ( Ps y c hr ote ut his gl a ci alis , G o n at us a nt arcti c us et K o n d a k o vi a

l o n gi m a n a, Sli p (1 9 9 5 ); D a n e ri et al. (2 0 0 0 ); v a n d e n H off et al. (2 0 0 3 )) ai n si q u e d e l a

l é gi n e a u st r al e (Diss osti c h us ele gi n oi des , Sli p (1 9 9 5 )).

D a n s l a s uit e d e c ett e t h è s e l e s tr a v a u x p ort er o nt e x cl u si v e m e nt s ur l e s f e m ell e s

a d ult e s. N o u s f er o nt l’ h y p ot h è s e q u e l e s m y ct o p hi d é s r e pr é s e nt e nt l a pl u s gr a n d e

p arti e d u r é gi m e ali m e nt air e d e s f e m ell e s a d ult e s. D a n s c e c o nt e xt e n o u s a p p o rt o n s

i ci l e s p ri n ci p a u x a s p e ct s d e l a bi ol o gi e d e s m y ct o p hi d é s.

L es m y ct o p hi d és

L a f a mill e d e s m y ct o p hi d é s c o m pt e 2 4 8 e s p è c e s ( C at ul et al. , 2 0 1 0 ; Fi s h b a s e , 2 0 1 7 )

d o nt 4 0 s o nt e n d é mi q u e s d e l’ o c é a n A u st r al ( P a k h o m o v et al. , 1 9 9 6 ). A l’ e x c e pti o n

d e l’ A r cti q u e, l e s m y ct o p hi d é s s o nt p r é s e nt s d a n s t o u s l e s o c é a n s ( C at ul et al. , 2 0 1 0 ).

http://www.meop.net/
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Il s’ a git d’ u n e r e s s o u r c e d e p r e mi è r e i m p o rt a n c e à l’ é c h ell e pl a n ét ai r e et n ot a m m e nt

d a n s l’ o c é a n A u st r al ( Gj ø s a et e r a n d K a w a g u c hi , 1 9 8 0 ), o ù l e u r a b o n d a n c e t ot al e a

ét é e sti m é e e nt r e 7 0 et 2 0 0 milli o n s d e t o n n e s ( C at ul et al. , 2 0 1 0 ). P a k h o m o v et al.

(1 9 9 6 ) r e p r e n d u n e e sti m ati o n all a nt j u s q u’ à 3 9 6 milli o n s d e t o n n e s, p r é s e nt é e d a n s

u n e a n ci e n n e ét u d e r é di g é e e n r u s s e ( L u bi m o v a et al., 1 9 8 7). D e s r é s ult at s r é c e nt s

d e I ri g oi e n et al. (2 0 1 4 ) s u g g è r e nt q u e l a bi o m a s s e d e s p oi s s o n s m é s o p él a gi q u e s e st

l a r g e m e nt s o u s- e sti m é e.

L e s m y ct o p hi d é s s o nt d e s p oi s s o n s m é s o p él a gi q u e s q ui vi v e nt à d e s p r of o n d e u r s

c o m p ri s e s e nt r e 2 0 0 et 1 2 0 0 m ( Fi s h b a s e , 2 0 1 7 ). Il s s o nt a u s si a p p el é s p oi s s o n s l a n-

t e r n e e n r ai s o n d e l e u r bi ol u mi n e s c e n c e (V a c q ui é- G a r ci a et al. , 2 0 1 2 ). E n eff et, il s o nt

s u r l e u r f a c e v e nt r al e et l e u r n a g e oi r e c a u d al e d e n o m b r e u x p etit s p h ot o p h o r e s ( fi g u r e

2. 4 ) q ui p e u v e nt é m ett r e u n e l u mi è r e bl e u e b rill a nt e v e r s l e b a s o u v e r s l e s c ôt é s ( H a d-

d o c k et al. , 2 0 1 0 ). L e s m y ct o p hi d é s s o nt é g al e m e nt c o n n u s p o u r l e u r a d a pt ati o n a u x

f ai bl e s c o n c e nt r ati o n s e n o x y g è n e (C at ul et al. , 2 0 1 0 ) et l e u r mi g r ati o n s n y ct h é m é r al e s

(B a r h a m , 1 9 6 6 ; R o e , 1 9 7 4 ; W at a n a b e et al. , 1 9 9 9 ; P e a r r e , 2 0 0 3 ; W at a n a b e et al. , 2 0 0 6 a ;

C at ul et al. , 2 0 1 0 ). Il s s o nt e n g é n é r al d ot é s d’ u n e v e s si e n at at oi r e (B a r h a m , 1 9 6 6 ; Fi s h-

b a s e , 2 0 1 7 ). C ett e st r u ct u r e, pl u s o u m oi n s r e m pli e d e g a z, a p o u r f o n cti o n l e c o nt r ôl e

d e l a fl ott a bilit é. Ell e r e n d l e s p oi s s o n s f a cil e m e nt d ét e ct a bl e s p a r l e s s o n a r s m ai s il

f a ut g a r d e r à l’ e s p rit q u’ ell e n’ e st p a s s y st é m ati q u e m e nt p r é s e nt e c h e z t o u s l e s m y c-

t o p hi d é s. D e pl u s, s a p r é s e n c e / a b s e n c e et s a c o m p o siti o n ( g a z /li pi d e) d é p e n d e nt d u

st a d e d e d é v el o p p e m e nt ( N ei g h b o r s a n d N af p a ktiti s , 1 9 8 2 ).

L e ni v e a u t r o p hi q u e d e s m y ct o p hi d é s v a ri e e nt r e 3 et 4. 6 ( I ri g oi e n et al., 2 0 1 4 ) et l e u r

t aill e e nt r e 2 et 3 0 c m. C e s o nt d e s o r g a ni s m e s d e ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s

q ui a s s u r e nt l e li e n e nt r e m é s o- z o o pl a n ct o n (il s s e n o u r ri s s e nt d e f a ç o n o p p o rt u ni st e

d e s e s p è c e s l e s pl u s c o m m u n e s d e c o p é p o d e s et d’ e u p h a u si a c é s, P a k h o m o v et al.

(1 9 9 6 ); C at ul et al. (2 0 1 0 )) et p r é d at e u r s s u p é ri e u r s. D u f ait d e l e u r f o rt e a b o n d a n c e et

d e l e u r mi g r ati o n q u oti di e n n e, o n e sti m e q u’il s j o u e nt u n r ôl e m aj e u r d a n s l e t r a n sf e rt

d u c a r b o n e d e p ui s l a s u rf a c e v e r s l e s p r of o n d e u r s ( L o n g h u r st et al. , 1 9 9 0 ; P a k h o m o v

et al. , 1 9 9 6 ; Z h a n g a n d D a m , 1 9 9 7 ; H a y s , 2 0 0 3 ; Fl o r e s et al. , 2 0 0 8 ; Bi a n c hi et al. , 2 0 1 3 ).

L e s m y ct o p hi d é s s o nt g é n é r al e m e nt d e s p oi s s o n s g r a s a y a nt u n e h a ut e v al e u r é n e r-

g éti q u e ( B e n oit- Bi r d , 2 0 0 4 ). Il s e nt r e nt d a n s l e r é gi m e ali m e nt ai r e d e l’ él é p h a nt d e

m e r et d e n o m b r e u x a ut r e s p r é d at e u r s ( S a b o u r e n k o v , 1 9 9 1 ; K o z , 1 9 9 5 ), n ot a m m e nt

d u m a n c h ot à j u g ul ai r e P y g os celis a nt arcti c us (J a n s e n et al., 1 9 9 8 ), d u m a n c h ot r o y al

A pte n o d ytes p at a g o ni c us (K o o y m a n et al. , 1 9 9 2 ), d u g o rf o u m a c a r o ni E u d y ptes c hr ys o-
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l o p h us (D e a gl e et al. , 2 0 0 7 ) et d e l’ ot a ri e à f o u r r u r e a nt a r cti q u e Arct o ce p h al us g a zell a

(C a s a u x et al. , 1 9 9 8 ).

L e s ot olit h e s d e s m y ct o p hi d é s G y m n os c o pel us ni c h olsi , Ele ctr o n a a nt arcti c a ( fi g u r e 2. 4 ) et

Ele ctr o n a c als ber gi o nt ét é r et r o u v é e s d a n s l’ e st o m a c d e s él é p h a nt s d e m e r d u s u d ( Sli p ,

1 9 9 5 ; D a n e ri a n d C a rli ni , 2 0 0 2 ). C e s o nt d e s p oi s s o n s d e p etit e t aill e ( r e s p e cti v e m e nt 7-

1 4, 2- 9 et 1 3- 1 8 c m, P a k h o m o v et al. (1 9 9 6 )) q ui fi g u r e nt p a r mi l e s e s p è c e s d o mi n a nt e s

d e l’i c ht y of a u n e d e l’ o c é a n A u st r al ( P a k h o m o v et al. , 1 9 9 4 ; P u s c h et al. , 2 0 0 4 ; L o ot s

et al. , 2 0 0 7 ; C olli n s et al. , 2 0 0 8 ; Fl o r e s et al. , 2 0 0 8 ; G a ut hi e r et al. , 2 0 1 4 ). C e s t r oi s

e s p è c e s vi v e nt e nt r e 3 0 0 et 5 0 0 m d e p r of o n d e u r l e j o u r et r e m o nt e nt s o u s l a s u rf a c e,

e nt r e 0 et 1 0 0 m, l a n uit ( K o u b bi et al. , 2 0 1 4 ). L e u r di st ri b uti o n e st ci r u m p ol ai r e,

b o r n é e a u n o r d p a r l e f r o nt s u b a nt a r cti q u e ( fi g u r e 2. 5 ). D a n s l e s e ct e u r i n di e n d e

l’ o c é a n A u st r al, E. a nt arcti c a e st b e a u c o u p pl u s a b o n d a nt e a u s u d d u f r o nt p ol ai r e

q u’ a u n o r d (j u s q u’ a u c o nti n e nt a nt a r cti q u e) et i n v e r s e m e nt p o u r E. c als ber gi et G.

ni c h olsi (K o u b bi et al. , 2 0 1 4 ).

Fi g ur e 2. 4: El e ctr o n a a nt ar cti c a – À g a u c he u n dessi n de l’es pè ce tiré de G ü nt her (1 8 8 7 ), cré dit : R.
Mi nter n. À dr oite u ne p h ot o gr a p hie m o ntr a nt s a bi ol u mi nes ce n ce tirée de H a d d o c k et al. (2 0 1 0 ), cré dit
S. H a d d o c k.

2. 1. 5 I nt ér êt e n t a nt q u e m o d èl e d’ ét u d e

L e s c a r a ct é ri sti q u e s d e l’ él é p h a nt d e m e r d u s u d e n f o nt u n m o d èl e d’ ét u d e t r è s p ri s é

d a n s l e d o m ai n e d u bi o-l o g gi n g ( M cI nt y r e , 2 0 1 4 ) :

• A b o n d a nt, p e u f a r o u c h e et s éj o u r n a nt d e l o n g u e s p é ri o d e s à t e r r e 1 , il e st f a cil e

p o u r l e s c h e r c h e u r s d’ e n t r o u v e r et d e l e s é q ui p e r / d é s é q ui p e r d’ e n r e gi st r e u r s

él e ct r o ni q u e s ( a u s si a p p el é s b ali s e s).

1 N ot a m m e nt d a n s d e s e n vi r o n n e m e nt s p e u h o stil e s à l’ h o m m e, t el s q u e l a P é ni n s ul e C o u r b et à
K e r g u el e n.
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• E n r ai s o n d e s a g r a n d e t aill e il p e ut s u p p o rt e r l a p o s e d’ a p p a r eil s q ui s e r ai e nt

t r o p e n c o m b r a nt s p o u r d’ a ut r e s e s p è c e s. C e s d e r ni e r s o nt al o r s l o n g u e a ut o n o-

mi e et c oll e ct e nt d e s d o n n é e s v a ri é e s et p r é ci s e s.

• D e pl u s, l e s a p p a r eil s s e r o nt p r o b a bl e m e nt r é c u p é r a bl e s, c a r l e s i n di vi d u s a r-

ri v é s à l’ â g e a d ult e o nt u n t a u x d e s u r vi e él e v é. Il s s o nt a u s si a s s e z fi d èl e s a u

sit e o ù il s o nt ét é é q ui p é s. Il e st d o n c p o s si bl e d e c oll e ct e r d e s d o n n é e s a v e c u n e

h a ut e f r é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e et d’ utili s e r c e s c o ût e u s e s b ali s e s à pl u si e u r s

r e p ri s e s.

• L o r s d e s e s l o n g s v o y a g e s ali m e nt ai r e s, l’ e s p è c e e x pl o r e d e s h a bit at s v a ri é s ( p é-

l a gi q u e s / b e nt hi q u e s, e nt r e 6 0 ° S et 4 0 ° S, t o ut a ut o u r d u c o nti n e nt A nt a r cti q u e),

c e q ui p e r m et a u x c h e r c h e u r s d e c oll e ct e r d e s d o n n é e s s u r u n e v a st e z o n e g é o-

g r a p hi q u e.

• L e s él é p h a nt s d e m e r pl o n g e nt p r of o n d é m e nt et é c h a ntill o n n e nt ai n si u n e f r a c-

ti o n i m p o rt a nt e d e l a c ol o n n e d’ e a u.

• D a n s l a m e s u r e o ù c e s a ni m a u x r e s pi r e nt à l a s u rf a c e, il e st é g al e m e nt p o s si bl e

d e l e s l o c ali s e r p a r s at ellit e et d e c oll e ct e r d e s d o n n é e s e n t e m p s q u a si- r é el.

• P o u r s e r e p o s e r o u p o u r di g é r e r, l e s él é p h a nt s d e m e r ( d u n o r d et d u s u d)

r é ali s e nt d e s pl o n g é e s d e d é ri v e ( C r o c k e r et al. , 1 9 9 7 ) q ui p e r m ett e nt d e s ui v r e

l’ é v ol uti o n d e l e u r c o n diti o n c o r p o r ell e (Bi u w et al. , 2 0 0 3 ).

• S a t aill e et s o n a b o n d a n c e f o nt d e c ett e e s p è c e u n e g r a n d e c o n s o m m at ri c e d e

r e s s o u r c e s d a n s l’ o c é a n A u st r al ( G ui n et et al. , 1 9 9 6 ; Hi n d ell et al. , 2 0 0 3 ).

• E n fi n, c el a ét a nt pl u s s u bj e ctif, s a vi e d a n s l’ e n vi r o n n e m e nt e xt r ê m e m e nt d y n a-

mi q u e d u mili e u p él a gi q u e d e l’ o c é a n A u st r al et s o n é c ol o gi e ali m e nt ai r e s o nt

d e s s uj et s p a s si o n n a nt s et e n c o r e l a r g e m e nt i n e x pl o r é s.

2. 2 L e si t e d’ é t u d e : l e s e c t e u r i n di e n d e l’ o c é a n A u s t r al

2. 2. 1 L’ o c é a n A ustr al

L’ o c é a n A u st r al s e sit u e à l a c o n fl u e n c e d e s o c é a n s Atl a nti q u e, I n di e n et P a ci fi q u e.

L’i d e ntit é p h y si q u e d e l’ o c é a n A u st r al s e c a r a ct é ri s e p a r l a p r é s e n c e d’ u n f o rt c o u r a nt,
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l e c o u r a nt ci r c u m p ol ai r e a nt a r cti q u e, q ui ci r c ul e d’ O u e st e n E st t o ut a ut o u r d u c o nti-

n e nt A nt a r cti q u e. Il s’ a git d u c o u r a nt l e pl u s p ui s s a nt d u m o n d e. L’ o c é a n A ut r al s e

c a r a ct é ri s e al o r s p a r u n e st r u ct u r e a n n ul ai r e, a v e c d e f ai bl e s g r a di e nt s l o n git u di n a u x

et d e f o rt s g r a di e nt s l atit u di n a u x.

Diff é r e nt s f r o nt s o nt ét é d é fi ni s a fi n d e d éli mit e r l e s p ri n ci p al e s m a s s e s d’ e a u q ui

c o m p o s e nt l’ o c é a n A u st r al et q ui f o r m e nt d e v a st e s r é gi o n s a u x c a r a ct é ri sti q u e s é c o-

l o gi q u e s diff é r e nt e s ( fi g u r e 2. 5 ). L e s t r a c é s d e s diff é r e nt s f r o nt s d é p e n d e nt d e l a b at h y-

m ét ri e. E n r ai s o n d e l a n at u r e d y n a mi q u e d u mili e u, c e s t r a c é s p e u v e nt v a ri e r d a n s l e

t e m p s, m ai s gl o b al e m e nt il s s’ o r g a ni s e nt e n a n n e a u x c o n c e nt ri q u e s a ut o u r d u c o nti-

n e nt A nt a r cti q u e. L e s p ri n ci p a u x f r o nt s s o nt l e s f r o nt s s u b-t r o pi c al, s u b- a nt a r cti q u e,

p ol ai r e et a nt a r cti q u e ( O r si et al. , 1 9 9 5 ; B el ki n a n d G o r d o n , 1 9 9 6 ). L e f r o nt s u b-t r o pi c al

c o r r e s p o n d à l a f r o nti è r e n o r d d u c o u r a nt ci r c u m p ol ai r e a nt a r cti q u e ( O r si et al. , 1 9 9 5 )

et p e ut êt r e c o n si d é r é c o m m e l a li mit e d e l’ o c é a n A u st r al p a r r a p p o rt a u x o c é a n s

Atl a nti q u e, I n di e n et P a ci fi q u e. L a li mit e s u d d e c e c o u r a nt e st d o n n é e p a r l a p o si-

ti o n d u f r o nt a nt a r cti q u e ( S o ut h e r n A C C f r o nt, fi g u r e 2. 5 ). D a n s l a z o n e d u c o u r a nt

ci r c u m p ol ai r e o n di sti n g u e l e s r é gi o n s s u b- a nt a r cti q u e et a nt a r cti q u e r e s p e cti v e m e nt

sit u é e s a u n o r d et a u s u d d u f r o nt p ol ai r e. E n fi n, l e f r o nt s u b- a nt a r cti q u e, d é fi ni p a r

l’i s ot h e r m e d e s u rf a c e 8 ° C (O r si et al. , 1 9 9 5 ), s é p a r e l a r é gi o n s u b- a nt a r cti q u e e n d e u x

z o n e s : l a z o n e s u b a nt a r cti q u e stri ct o se ns u a u n o r d et l a z o n e p ol ai r e a u s u d.

2. 2. 2 K er g u el e n et l e s e ct e ur i n di e n d e l’ o c é a n A ustr al

N ot r e sit e d’ ét u d e e st l e s e ct e u r i n di e n d e l’ o c é a n A u st r al et pl u s p r é ci s é m e nt l a r é-

gi o n d e s îl e s K e r g u el e n f ai s a nt l’ o bj et d e p r o g r a m m e s d e r e c h e r c h e i nt e r di s ci pli n ai r e s

d e p ui s 2 0 0 5 ( K E O P S- 1 ( 2 0 0 5), K E O P S- 2 ( 2 0 1 0) et M y ct O- 3 D- M A P ( 2 0 1 1) ).

L e s îl e s K e r g u el e n s o nt b o r d é e s p a r u n pl at e a u q ui f ait o b st a cl e a u c o u r a nt ci r c u m p o-

l ai r e a nt a r cti q u e ( fi g u r e 2. 6 ). L a r e n c o nt r e d e c e c o u r a nt p r o v e n a nt d e l a pl ai n e a b y s-

s al e a v e c l e r eli ef pl at e a u e st à l’ o ri gi n e d’ u n e d y n a mi q u e c o m pl e x e d e ci r c ul ati o n d e

l’ e a u d a n s c e s e ct e u r (P a r k et al. , 2 0 0 8 ; R o q u et et al. , 2 0 0 9 ). C ell e- ci s e t r a d uit p a r l a

r e m o nt é e d u f r o nt p ol ai r e et l a sti m ul ati o n d e l a f o r m ati o n d e t o u r bill o n s ( K o sti a n o y

et al. , 2 0 0 4 ; S o k ol o v a n d Ri nt o ul , 2 0 0 7 ; P a r k et al. , 2 0 1 4 ) ( fi g u r e 2. 6 ).

L’ o c é a n A u st r al s e c a r a ct é ri s e p a r d e s e a u x H N L C 2 , ri c h e s e n n ut ri m e nt m ai s p a u v r e s

e n c hl o r o p h yll e ( Pit c hf o r d a n d B ri n dl e y , 1 9 9 9 ). C e p e n d a nt, l a r é gi o n d e K e r g u el e n e st

c o n n u e p o u r a b rit e r, d u r a nt l’ ét é a u st r al ( o ct o b r e – d é c e m b r e), u n bl o o m p h yt o pl a n k-

2 Hi g h N ut ri e nt s L o w C hl o r o p h yll.

http://www.agence-nationale-recherche.fr/?Projet=ANR-10-BLAN-0614
http://www.agence-nationale-recherche.fr/?Projet=ANR-11-BSV7-0022
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Fi g ur e 2. 5: C art e d e l’ o c é a n A u str al – À g a u c he, le tr a cé des pri n ci p a u x fr o nts o cé a n o gr a p hi q ues.
À dr oite, les pri n ci p ales pr o vi n ces bi o gé o c hi mi q ues L o n g h urst (2 0 0 7 ). Les cercles r o u ges m ar q ue nt l a
p ositi o n des îles Ker g uele n. Fi g ures tirées de K o u b bi et al. (2 0 1 4 ).

t o ni q u e i m p o rt a nt (M o n gi n et al. , 2 0 0 8 ; M o o r e a n d A b b ott , 2 0 0 0 ), p r o b a bl e m e nt d û

à u n a p p o rt e n f e r p r o v e n a nt d e s îl e s K e r g u el e n ( S ulli v a n et al. , 1 9 9 3 ; Bl ai n et al. ,

2 0 0 1 , 2 0 0 7 ; d’ O vi di o et al. , 2 0 1 5 ). L a p r o d u cti o n p ri m ai r e e st t r a n s p o rt é e v e r s l’ E st p a r

l e s c o u r a nt s f o r m a nt ai n si u n s e ct e u r p a rti c uli è r e m e nt ri c h e bi ol o gi q u e m e nt, o ù d e

n o m b r e u x p r é d at e u r s ( B o st et al. , 2 0 0 9 )), et n ot a m m e nt d e s f e m ell e s él é p h a nt d e m e r

(C ott é et al. , 2 0 1 5 ), vi e n n e nt s’ ali m e nt e r.

2. 3 I n s t r u m e n t a ti o n d e s a ni m a u x e t pri n ci p a u x t r ai t e-

m e n t s d e s d o n n é e s

2. 3. 1 D es cri pti o n d es a p p ar eils e m b ar q u és

N o u s p r é s e nt o n s i ci l e s diff é r e nt s t y p e s b ali s e s d o nt l e s d o n n é e s o nt ét é utili s é e s d a n s

c ett e t h è s e. E nt r e l’ a n n é e d e s p r e mi e r s j e u x d e d o n n é e s ( 2 0 1 0) et c ell e d e s d e r ni e r s,

c e rt ai n s m o d èl e s o nt s u bi d e s é v ol uti o n s. L a c o n fi g u r ati o n d e s b ali s e s p e ut a u s si c h a n-

g e r s el o n l e s a n n é e s. N o u s n e d o n n o n s p a s i ci c e s d ét ail s, il s s e r o nt m e nti o n n é s a u



3 8 2. 3. I nstr u m e nt ati o n d es a ni m a u x et pri n ci p a u x tr ait e m e nts d es d o n n é es

Fi g ur e 2. 6: D y n a mi q u e d e s c o ur a nt s a ut o ur d e K er g u el e n – Les flè c hes n oires re prése nte nt les
gr a n des li g nes d u tr ajet e m pr u nté p ar le c o ur a nt circ u m p ol aire a nt arcti q ue. Les z o nes c ol orées e n ble u
( a u S u d- Est de Ker g uele n) et s a u m o n ( a ut o ur de Ker g uele n) s c hé m atise nt de u x m asses d’e a u d o nt le
mél a n ge a b o utit à l a z o ne c ol orée e n vert ( c ar a ctérisée p ar u ne f orte t ur b ule n ce més o-é c helle). Les flè c hes
bl a n c hes p oi ntillées m o ntre nt les gr a n des li g nes de c o ur a nt à l’i ntérie ur des z o nes c ol orées. Fi g ure tirée
de P ar k et al. (2 0 1 4 ). Cré dit : Y.- H. P ar k.

m o m e nt o p p o rt u n d a n s l e s diff é r e nt s c h a pit r e s d e l a t h è s e.

S P O T L e s b ali s e s S P O T ( Wil dlif e C o m p ut e r s ™, 1 1 9 g) s o nt l e s a p p a r eil s l e s pl u s

si m pl e s q u e n o u s utili s o n s. Ell e s s o nt d ot é e s d’ u n e l o n g u e a ut o n o mi e et p e r m ett e nt

d e l o c ali s e r l e s a ni m a u x vi a l e s y st è m e A r g o s. C e s y st è m e off r e c h a q u e j o u r e nt r e 1 0 et

3 0 l o c ali s ati o n s t r a n s mi s e s e n t e m p s q u a si- r é el, a v e c u n e p r é ci si o n c o m p ri s e e nt r e 5 0 0

m et 1 0 k m ( C o st a et al. , 2 0 1 0 ). N o u s n’ utili s o n s j a m ai s l e s S P O T s e ul s, m ai s c o m bi n é s

à d’ a ut r e s b ali s e s. L e s S P O T n o u s p e r m ett e nt al o r s d e c o n n aît r e l e m o m e nt o ù l e s

él é p h a nt s d e m e r r et o u r n e nt à t e r r e et d e l e s l o c ali s e r a fi n d e p o u v oi r r é c u p é r e r l e s

diff é r e nt s a p p a r eil s a y a nt ét é p o s é s.

C T D- S R D L L e s b ali s e s C T D- S R D L ( C o n d u cti vit y- Te m p e r at u r e- D e pt h S at ellit e R e-

l a y e d D at a L o g g e r, 5 4 5 g, fi g u r e 2. 7 ) s o nt f a b ri q u é e s à l’ u ni v e r sit é d e S ai nt A n d r e w s

p a r l’ é q ui p e d u S e a M a m m al R e s e a r c h U nit. Ell e s off r e nt l e s m ê m e s p o s si bilit é s q u e

l e s b ali s e s S P O T e n t e r m e s d’ a ut o n o mi e et d e l o c ali s ati o n. D e pl u s, ell e s s o nt d ot é e s
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d e c a pt e u r s d e p r e s si o n, d e t e m p é r at u r e et d e s ali nit é. C e rt ai n s m o d èl e s ( C T D / fl u o-

S R D L, 6 8 0 g) s o nt, d e pl u s, é q ui p é s d’ u n c a pt e u r d e fl u o r e s c e n c e. D u r a nt l e s pl o n g é e s,

c e s v a ri a bl e s s o nt m e s u r é e s et e n r e gi st r é e s t o ut e s l e s d e u x s e c o n d e s. L’ al g o rit h m e

" B r o k e n sti c k" (F e d a k et al. , 2 0 0 1 ) p e r m et d e c o m p r e s s e r l e s d o n n é e s c oll e ct é e s a v a nt

q u e c ell e s- ci s oi e nt t r a n s mi s e s vi a l e s y st è m e A r g o s. O n p e ut al o r s o bt e ni r e n t e m p s

q u a si- r é el d e s p r o fil s d e pl o n g é e (t e m p s- p r of o n d e u r), d e t e m p é r at u r e ( p r of o n d e u r-

t e m p é r at u r e) et d e s ali nit é ( p r of o n d e u r- s ali nit é), r é s u m é s e n si x p oi nt s. L e s d o n n é e s

é c h a ntill o n n é e s a v e c u n e r é s ol uti o n d e 0. 5 H z p e u v e nt êt r e t él é c h a r g é e s à l a c o n diti o n

q u e l’ a p p a r eil s oit r é c u p é r é p h y si q u e m e nt.

M K 1 0- X et T D R 1 0- D D L e s b ali s e s M K 1 0- X ( Wil dlif e C o m p ut e r s ™, 5 8 g, fi g u r e 2. 8 )

et T D R 1 0- D D ( Wil dlif e C o m p ut e r s ™, 1 1 7 g, fi g u r e 2. 8 ) n e p e r m ett e nt p a s l a t r a n s-

mi s si o n d e d o n n é e s p a r r el ai s at ellit e et d oi v e nt d o n c êt r e r é c u p é r é e s p h y si q u e m e nt

s u r l e s a ni m a u x, a fi n d’ êt r e t él é c h a r g é e s. Ell e s m e s u r e nt l a p r of o n d e u r, l a t e m p é r a-

t u r e, l’i nt e n sit é l u mi n e u s e a v e c u n e f r é q u e n c e d e 1 H z et l’ a c c él é r ati o n ( s el o n l e s a x e s

l o n git u di n al, l at é r al et v e rti c al d e l’ a p p a r eil) a v e c u n e f r é q u e n c e d e 1 6 H z. E n fi n,

l e s T D R 1 0- D D s o nt é g al e m e nt é q ui p é s d’ u n m a g n ét o m èt r e q ui m e s u r e l a di r e cti o n

et l’i nt e n sit é d u c h a m p m a g n éti q u e t e r r e st r e s el o n l e s m ê m e s a x e s et a v e c l a m ê m e

f r é q u e n c e q u e l’ a c c él é r o m èt r e.

S P L A S H 1 0- F L e s b ali s e s S P L A S H 1 0- F ( Wil dlif e C o m p ut e r s ™, 2 1 7 g, fi g u r e 2. 9 ) e n-

r e gi st r e nt l a p r of o n d e u r, l a t e m p é r at u r e et l’i nt e n sit é l u mi n e u s e à 1 H z, et c oll e ct e nt

d e s l o c ali s ati o n s A r g o s. L e s l o c ali s ati o n s A r g o s p e u v e nt êt r e t r a n s mi s e s e n t e m p s

q u a si- r é el et n o u s ai d e r à r et r o u v e r l e s él é p h a nt s d e m e r à t e r r e. L e s a ut r e s d o n n é e s ( à

1 H z) d oi v e nt êt r e t él é c h a r g é e d e l a c a rt e m é m oi r e d e s b ali s e s. E n fi n, l e s S P L A S H 1 0- F

e n r e gi st r e nt l e s si g n a u x r e ç u s d e l a p a rt d e s s at ellit e s d u r é s e a u G P S. C e s i nf o r m ati o n s

p e r m ett e nt d e c al c ul e r l e s p o siti o n s G P S d e s a ni m a u x u n e f oi s l a b ali s e r é c u p é r é e. C e s

p o siti o n s off r e nt u n e r é s ol uti o n bi e n s u p é ri e u r e a u s y st è m e A r g o s c a r ell e s s o nt à l a

f oi s pl u s f r é q u e nt e s ( u n e pl o n g é e s u r d e u x e n vi r o n) et pl u s p r é ci s e s ( d a n s l’ o c é a n

A u st r al l’ e r r e u r e st d e q u el q u e s di z ai n e s d e m èt r e s).

A c o u s o n d e L e s A c o u s o n d e s ™ ( A c o u sti m et ri c s – G r e e n e ri d g e S ci e n c e s I n c., 2 6 2 g,

fi g u r e 2. 1 0 ) m e s u r e nt l a p r of o n d e u r et l a t e m p é r at u r e à 1 H z, ai n si q u e l’ a c c él é r ati o n

et l e c h a m p s m a g n éti q u e à 5 H z et s el o n l e s t r oi s a x e s d e l a b ali s e. L a p a rti c ul a rit é
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Fi g ur e 2. 7: B ali s e C T D- S R D L et C T D/ fl u o- S R D L – À g a u c he le m o dèle cl assi q ue de C T D- S R D L
et à dr oite le m o dèle a ve c fl u ori mètre. Di me nsi o ns d u m o dèle cl assi q ue : 1 0. 5 × 7 × 4 c m. Cré dit :
S M R U I nstr u me nt ati o n

Fi g ur e 2. 8: B ali s e s M K 1 0- X et T D R 1 0- D D – M K 1 0- X à g a u c he et T D R 1 0- D D à dr oite. Ces b alises
mes ure nt res pe cti ve me nt 5. 6 × 3. 8 × 2 c m et 7. 4 × 5. 7 × 3. 6 c m. Cré dit : Wil dlife C o m p uters

Fi g ur e 2. 9: B ali s e S P L A S H 1 0- F – Di me nsi o ns : 1 0. 5 × 5. 6 × 3 c m. Cré dit : Wil dlife C o m p uters

Fi g ur e 2. 1 0: B ali s e A c o u s o n d e ™ m o d èl e 3 A – L o n g ue ur : 2 2. 1 c m. Cré dit : a c o usti metri cs

http://www.smru.st-andrews.ac.uk/Instrumentation/CTD/
http://wildlifecomputers.com/
http://wildlifecomputers.com/
http://www.acoustimetrics.com/
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d e c ett e b ali s e p a r r a p p o rt à u n T D R 1 0- D D vi e nt d u f ait q u’ ell e c o m p r e n d u n h y d r o-

p h o n e. E n c o nt r e p a rti e l’ a ut o n o mi e d e c e s b ali s e s e st a s s e z f ai bl e. A fi n e n r e gi st r e r l e s

d o n n é e s s u r u n e pl u s l o n g u e p é ri o d e, l e s h y d r o p h o n e s o nt ét é c o n fi g u r é s s el o n l’ a n-

n é e d e d é pl oi e m e nt, p o u r e n r e gi st r e r 3 h t o ut e s l e s 1 2 o u 2 4 h et a v e c u n e f r é q u e n c e

d’ é c h a ntill o n n a g e d e 6 o u 1 2 k H z .

2. 3. 2 Pr ot o c ol e d e d é pl oi e m e nt

L e d é pl oi e m e nt d e s b ali s e s s’ eff e ct u e s u r l e s îl e s K e r g u el e n d a n s l e c a d r e d u p r o-

g r a m m e 1 0 9 d e l’i n stit ut P a ul- É mil e Vi ct o r (I P E V), e n p a rti c uli e r d a n s l a p a rti e E st

d e l a G r a n d e Te r r e : l a p é ni n s ul e C o u r b et et s a f a ç a d e S u d o ù e st sit u é e l a b a s e d e

P o rt- a u x- F r a n ç ai s. J’ ai p a rti ci p é a u t r a v ail d e t e r r ai n d e n o v e m b r e 2 0 1 4 à f é v ri e r 2 0 1 5,

p o u r l a r é c u p é r ati o n d e s b ali s e s p o s é e s l o r s d e l a p é ri o d e d e r e p r o d u cti o n p r é c é d e nt e

et p o u r l a p o s e d e s b ali s e s l o r s d e l a p é ri o d e d e m u e. C e p e n d a nt, l e s d o n n é e s utili s é e s

a u c o u r s d e c ett e t h è s e s o nt e n g r a n d e p a rti e i s s u e s d e s c a m p a g n e s d e t e r r ai n s a nt é-

ri e u r e s à c ell e q u e j’ ai p u eff e ct u e r, l e s d o n n é e s l e s pl u s a n ci e n n e s a y a nt ét é c oll e ct é e s

e n 2 0 1 0.

D a n s l e c a s l e pl u s si m pl e, u n e s e ul e b ali s e d e t y p e C T D- S D R L e st p o s é e, m ai s l’ é q ui-

p e m e nt d’ u n i n di vi d u f ait g é n é r al e m e nt i nt e r v e ni r pl u si e u r s b ali s e s : u n e p r e mi è r e

q ui d oit êt r e c a p a bl e d e r e n s ei g n e r e n t e m p s q u a si- r é el s a p o siti o n, p ui s d’ a ut r e s

é q ui p é e s e n f o n cti o n d e s d o n n é e s q u e l’ o n s o u h ait e c oll e ct e r. L e s b ali s e s s o nt d’ a b o r d

c o n fi g u r é e s s el o n l e s b e s oi n s e n m ati è r e d e f r é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e et d’ a ut o n o-

mi e, et d e f a ç o n à êt r e c h a c u n e s y n c h r o n e a v e c l e Te m p s U ni v e r s el C o o r d o n n é ( U T C).

Ell e s s o nt al o r s mi s e s e n v eill e p o u r q u e l’ e n r e gi st r e m e nt d e s d o n n é e s c o m m e n c e l o r s

d e l e u r p r e mi è r e i m m e r si o n d a n s l’ e a u d e m e r. L a b a s e d e s b ali s e s e st e n d uit e d e

" p ât e m a ri n e" ( u n e p ât e a d h é r e nt e et m all é a bl e à c h a u d) q ui p e ut êt r e d é c o u p é e, c e

q ui f a cilit e l’ o p é r ati o n d e r é c u p é r ati o n q u el q u e s m oi s pl u s t a r d.

P o u r mi ni mi s e r l e s ri s q u e s d’ a c ci d e nt, l a p o s e s’ eff e ct u e d e p r éf é r e n c e s u r u n i n di vi d u

i s ol é d e s e s c o n g é n è r e s, d a n s u n e z o n e pl a n e à l’ é c a rt d’ u n p oi nt d’ e a u, et p r é s e nt a nt

u n e t aill e m o y e n n e. Si l’ o n p r o c è d e à u n e p o s e, il e st d’ aill e u r s i m p o rt a nt d e t e ni r

c o m pt e d u f ait q u e l’ a ni m al r e vi e n d r a à t e r r e a v e c u n e m a s s e bi e n pl u s i m p o rt a nt e.

A u m o m e nt d e l a p o s e, d e u x o p é r at e u r s s e p r é s e nt e nt f a c e à l’ a ni m al et gli s s e nt u n e

c a p u c h e s u r l a t êt e d e l’ él é p h a nt d e m e r. C ett e c a p u c h e a v e u gl e l’ a ni m al et e nt r a v e

p a rti ell e m e nt s a m â c h oi r e. C’ e st à c e m o m e nt q u e l e s d e u x o p é r at e u r s ( é v e nt u ell e-

m e nt ai d é s d’ a ut r e s) a p pli q u e nt l e u r p oi d s s u r l’ a v a nt d e l’ a ni m al t o ut e n r el e v a nt
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s e s n a g e oi r e s p e ct o r al e s, c e ci a fi n d e l’i m m o bili s e r t e m p o r ai r e m e nt. D a n s l e m ê m e

t e m p s, u n e t r oi si è m e p e r s o n n e r é ali s e u n e a n e st h é si e a u m o y e n d’ u n e pi q u r e i nt r a-

v ei n e u s e ( M c M a h o n et al. , 2 0 0 0 ) c o n stit u é e d’ u n m él a n g e 1 : 1 d e til ét a mi n e et d e

z ol a z é p a m. À r ai s o n d e 0, 8 m L p o u r 1 0 0 k g, l’ a n e st h é si e d u r e e nt r e 2 0 à 4 0 mi n ut e s.

Q u a n d l’ a n e st h é si e f ait eff et ( a p r è s 2- 3 mi n ut e s), l’ a ni m al e st li b é r é d e s e s e nt r a v e s et

l a p o s e / r é c u p é r ati o n d e s a p p a r eil s p e ut d é b ut e r.

• S’il s’ a git d’ u n e p o s e, l a p el a g e e st d’ a b o r d n ett o y é à l’ a c ét o n e p ui s r e c o u v e rt

(i) d’ u n e c o u c h e d e c oll e é p o x y d’ a p p r o xi m ati v e m e nt 4 m m d o nt o n p r e n d s oi n

d’ a s s u r e r l a p ri s e a v e c l e p oil, p ui s (ii) d’ u n fil et d a n s l e q u el s o nt e n c h e v êt r é s

d e u x c olli e r s c ol s o n. L a b ali s e e st al o r s p o siti o n n é e d e f a ç o n à ali g n e r s e s a x e s

l o n git u di n al et l at é r al a v e c c e u x d e l’ a ni m al. L a p o s e s’ a c h è v e q u a n d, u n e f oi s l a

c oll e l é g è r e m e nt d u r ci e, o n r e s s e r r e f e r m e m e nt l e s c olli e r s c ol s o n a ut o u r d e l a

b ali s e. O n s e pl a c e al o r s e n r et r ait d e l’ a ni m al p o u r o b s e r v e r l a b o n n e r e p ri s e d e

s e s c a p a cit é s.

• S’il s’ a git d’ u n e r é c u p é r ati o n, l e s c olli e r s c ol s o n et l a p ât e m a ri n e s o nt si m pl e-

m e nt c o u p é s. L a c oll e é p o x y r e st a nt e s e d ét a c h e r a a v e c l a p el a g e l o r s q u e c el ui- ci

s e r a r e n o u v el é.

2. 3. 3 Pri n ci p a u x tr ait e m e nts d es d o n n é es

Bi e n q u e c h a q u e c h a pit r e s c o m p o rt e d e s s p é ci fi cit é s, l e s m ét h o d e s e m pl o y é e s s e r e-

c o u p e nt l a r g e m e nt. L e s o cl e m ét h o d ol o gi q u e c o m m u n a u x diff é r e nt s c h a pit r e s e st

i s s u d u t r a v ail c oll e ctif d e s n o m b r e u s e s p e r s o n n e s a y a nt p a rti ci p é a u p r oj et " él é p h a nt

d e m e r" d u l a b o r at oi r e a u fil d e s a n n é e s. J’ ai c o nt ri b u é à l e u r d é v el o p p e m e nt m ai s d e

n o m b r e u s e s m ét h o d ol o gi e s s o nt a nt é ri e u r e s à m o n a r ri v é e a u s ei n d e l’ é q ui p e. D u-

r a nt c ett e t h è s e j e m e s ui s l a r g e m e nt i n v e sti d a n s l e p r oj et d e r e g r o u p e r t o u s c e s o util s

d a n s u n m ê m e l a n g a g e ( R : R C o r e Te a m (2 0 1 4 )), l e s d o c u m e nt e r, l e s a m éli o r e r et l e s

r e n d r e di s p o ni bl e s a u pl u s g r a n d n o m b r e. L e r é s ult at d e c e t r a v ail s e p r é s e nt e s o u s

l a f o r m e d’ u n p a q uet ( o u " R p a c k a g e", l’ u nit é f o n d a m e nt al e d e c o d e r e p r o d u cti bl e et

p a rt a g e a bl e d a n s c e l a n g a g e) di s p o ni bl e e n li g n e ( L e B r a s , 2 0 1 7 ) et d o nt u n d e s c ri ptif

et u n m a n u el s o nt f o u r ni s e n a n n e x e A . Q u a n d u n e m ét h o d e d o n n é e e st i m pl é m e nt é e

d a n s l e p r oj et, l e n o m d e l a f o n cti o n c o r r e p o n d a nt e e st i n di q u é e n c a r a c t è r e s d e

m a c h i n e à é c r i r e .
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D éli mit ati o n d es p h as es d e pl o n g é e

L e s c a pt e u r s d e p r e s si o n p e u v e nt s e d é r é gl e r a u c o u r s d u t e m p s. L a p r e mi è r e ét a p e

c o n si st e à c o r ri g e r c e d éf a ut ( c o r r e c t _ d e p t h ), c e q ui e st a s s e z si m pl e p ui s q u e l’ o n s ait

q u e l e s a ni m a u x r et o u r n e nt r é g uli è r e m e nt e n s u rf a c e p o u r r e s pi r e r. L e s pl o n g é e s s o nt

e n s uit e d é fi ni e s c o m m e l e s p é ri o d e s d u r a nt l e s q u ell e s l e s él é p h a nt s d e m e r r e st e nt

c o nti n û m e nt à pl u s d e 1 5 m d e p r of o n d e u r ( d i v e _ d e l i m ). L e s p h a s e s d e s u rf a c e s o nt

d é fi ni e s c o m m e l e s p é ri o d e s s é p a r a nt l e s pl o n g é e s.

C h a q u e pl o n g é e e st e n s uit e di vi s é e e n t r oi s p h a s e s : l a d e s c e nt e, l a p h a s e d e f o n d et

l a r e m o nt é e. L a d e s c e nt e et l a m o nt é e, a u s si a p p el é e s p h a s e s d e t r a n sit, s e c a r a ct é-

ri s e nt p a r d e s vit e s s e s v e rti c al e s i m p o rt a nt e s d e si g n e c o n st a nt ( fi g u r e 2. 1 1 ). L a p h a s e

d e f o n d, o u p h a s e " ef fi c a c e", c o r r e s p o n d à l a p é ri o d e d’ u n e pl o n g é e d u r a nt l a q u ell e

l e s a ni m a u x d é p e n s e nt l e u r t e m p s d a n s u n e z o n e pl u s r e st r ei nt e d e l a c ol o n n e d’ e a u.

L e u r vit e s s e v e rti c al e p e ut al o r s êt r e i m p o rt a nt e m ai s s u rt o ut pl u s v a ri a bl e q u e d u r a nt

l e s p h a s e s d e t r a n sit ( fi g u r e 2. 1 1 ). Il e xi st e d e n o m b r e u s e s m ét h o d e s p o u r d éli mit e r l e s

p h a s e s d e pl o n g é e s ( b o t t o m _ d e l i m ). C ell e q ui e st e m pl o y é e d a n s l a pl u p a rt d e s p u bli-

c ati o n s d e l’ é q ui p e d e p ui s 2 0 1 3 e st b a s é e s u r L e B r a s (2 0 1 2 ) (b o t t o m _ d e l i m _ v s p d ).

P o u r c h a q u e pl o n g é e, u n e r é g r e s si o n p ol y n o mi al e d e d e g r é 4 e st aj u st é e s u r l a r el ati o n

e nt r e l e t e m p s ( t) et l a vit e s s e v e rti c al e (v z ). C e m o d èl e s’ é c rit v z ∼ N ( at 4 + bt 3 + ct 2 +

dt + e , σ ) . L e q u at ri è m e d e g r é a ut o ri s e l a p r é s e n c e d e t r oi s p oi nt s d’i n fl e xi o n, c e q ui

p e r m et d e s’ aj u st e r c o r r e ct e m e nt à d e s p r o fil s d e pl o n g é e a y a nt u n e f o r m e d e " V",

d e " U" o u d e " W". L a s é ri e t e m p o r ell e d e l a vit e s s e v e rti c al e, ai n si si m pli fi é e s o u s

l a f o r m e d’ u n p ol y n ô m e, e st s o u mi s e à u n s e uil d e 0. 7 5 m s− 1 (L e B r a s , 2 0 1 2 ). L a

d e s c e nt e p r e n d fi n q u a n d l a v al e u r a b s ol u e d u p ol y n ô m e p a s s e p o u r l a p r e mi è r e f oi s

s o u s l e s e uil, t a n di s q u e l a m o nt é e d é b ut e q u a n d ell e l e d é p a s s e p o u r l a d e r ni è r e f oi s

( fi g u r e 2. 1 1 ). L e s e uil utili s é c o r r e s p o n d à l a v al e u r p o u r l a q u ell e l e s r é s ult at s d e c ett e

m ét h o d e a ut o m ati q u e s’ a p p r o c h e nt l e pl u s d e l a d éli mit ati o n vi s u ell e eff e ct u é e p a r

d e s h u m ai n s 3 (L e B r a s , 2 0 1 2 ).

Te nt ati v es d e c a pt ur e d e pr oi es

L’i d e nti fi c ati o n d e s t e nt ati v e s d e c a pt u r e s c o n si st e à d ét e ct e r l e s m o u v e m e nt s b r u s q u e s

d e l a m â c h oi r e. C e ci e st r é ali s é à p a rti r d e s d o n n é e s d’ a c c él é r ati o n, s el o n l a m ét h o d e

d é c rit e p a r V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ) (p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s ) d é ri v é e d e c ell e d e

Vi vi a nt et al. (2 0 1 0 ). L a m ét h o d e d e Vi vi a nt et al. (2 0 1 0 ) a ét é d é v el o p p é e c h e z l e s

3 Pl a n d’ e x p é ri e n c e : 5 o b s e r v at e u r s × 4 0 pl o n g é e s × 1 3 él é p h a nt s d e m e r
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Fi g ur e 2. 1 1: D éli mit ati o n d e l a p h a s e d e f o n d – E n h a ut, le pr o fil de pl o n gée o ù l a p h ase de f o n d est
e n r o u ge. E n b as , l a vitesse verti c ale e n f o n cti o n d u te m ps. L’ as pe ct dis cret des o bser v ati o ns s’e x pli q ue
p ar l a rés ol uti o n des d o n nées de pr of o n de ur : 0. 5 m . L a p h ase de f o n d est e n r o u ge, le p ol y n ô me de de gré
4 e n ble u (li g ne é p aisse) et les v ale urs se uils de - 0. 7 5 et 0. 7 5 m s − 1 s o nt e n ble u (li g nes fi nes).

ot a ri e s d e St ell e r ( E u met o pi as j u b at us ) et utili s e d e u x a c c él é r o m èt r e s, l’ u n s u r l a t êt e

et l’ a ut r e s o u s l a m â c h oi r e. L e s r é s ult at s d e Vi vi a nt et al. (2 0 1 0 ) m o nt r e nt q u’ u n s e ul

a c c él é r o m èt r e e st s uf fi s a nt.

L’ a c c él é r ati o n c o r r e s p o n d a nt a u x m o u v e m e nt s r a pi d e s e st e xt r ait e a v e c u n filt r e d e

B utt e r w o rt h p a s s e- h a ut ( f > 2. 6 4 H z) a p pli q u é à c h a c u n d e s t r oi s a x e s d e l’ a c c él é r o-

m èt r e. P o u r c h a q u e s e c o n d e, o n c al c ul e l’ é c a rt-t y p e d e l’ a c c él é r ati o n filt r é e ( V a c q ui é-

G a r ci a et al. , 2 0 1 5 ). U n é c a rt-t y p e m o bil e s u r u n e f e n êt r e d e ci n q s e c o n d e s e st e n s uit e

a p pli q u é à c h a c u n d e s a x e s ( V a c q ui é- G a r ci a et al. , 2 0 1 5 ). L e s v al e u r s o bt e n u e s s o nt

e n fi n cl a s s é e s e n d e u x c at é g o ri e s, l e s v al e u r s " h a ut e s" et l e s v al e u r s " b a s s e s", p a r l’ al-

g o rit h m e d e s 2- m o y e n n e s ( c’ e st à di r e l’ al g o rit h m e d e s " k- m e a n s" a v e c k = 2). L e s

o b s e r v ati o n s f ait e s s u r c h a c u n d e s a x e s s o nt r a m e n é e s à u n e s é ri e u ni- di m e n si o n n ell e

d e 0 / 1. U n 1 e st att ri b u é l o r s q u e d e s v al e u r s h a ut e s s o nt o b s e r v é e s s u r l e s t r oi s a x e s
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si m ult a n é m e nt. O n c o n si d è r e al o r s q u’ u n e t e nt ati v e d e c a pt u r e e st e n c o u r s. U n e t e n-

t ati v e d e c a pt u r e e st d é fi ni e c o m m e u n e s é ri e c o nti n u e d e 1.

E ff ort d e n a g e

L e c al c ul d e l’ eff o rt d e n a g e ( s w i m m i n g _ e f f o r t ) c o n si st e à m e s u r e r l e n o m b r e et l’ a m-

plit u d e d e s c o u p s d e n a g e oi r e c a u d al e. L’ a c c él é r ati o n l at é r al e p r é s e nt e u n e d e n sit é

s p e ct r al e d e p ui s s a n c e bi m o d al e ( fi g u r e 2. 1 2 ), a v e c u n m o d e d a n s l e s f r é q u e n c e s t r è s

f ai bl e s ( c o r r e s p o n d a nt a u x m o u v e m e nt l e nt s), et u n a ut r e bi e n m a r q u é e nt r e 0. 5 et 1

H z. N o u s s u p p o s o n s q u e c e d e r ni e r m o d e e st d û a u x m o u v e m e nt s d e q u e u e d e l’ a ni-

m al. E n c o n s é q u e n c e, l’ a c c él é r ati o n l at é r al e e st t r ait é e a v e c u n filt r e d e B utt e r w o rt h

p a s s e b a n d e d e f r é q u e n c e 1 > f > 0. 4 4 H z. L e si g n al o bt e n u e st r é s u m é à 1 H z e n

c al c ul a nt p o u r c h a q u e s e c o n d e s a m o y e n n e q u a d r ati q u e (" R o ot M e a n S q u a r e").

Fi g ur e 2. 1 2: D e n sit é s p e ctr al e d e p ui s s a n c e d e l’ a c c él ér ati o n l at ér al e – Les de u x c o ule urs
m o ntre nt les s pe ctres de de u x i n di vi d us disti n cts. Les re pères c ol orés e n a bs cisse i n di q ue nt l a v ale ur des
pi cs de p uiss a n ce p o ur le se c o n d m o de. Fi g ure e xtr aite de Ge ni n et al. (2 0 0 5 ). Cré dit : A. Gé ni n.
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Ori e nt ati o n d u c or ps d es a ni m a u x

L’ a c c él é r ati o n p e ut e n fi n n o u s p e r m ett r e d e c al c ul e r l’i n cli n ai s o n (i) d e l’ a x e l o n gi-

t u di n al p a r r a p p o rt à l’ h o ri z o nt al e et (ii) d e l’ a x e l at é r al p a r r a p p o rt à l a v e rti c al e.

P o u r c e f ai r e, n o u s a v o n s b e s oi n d e c o n n aît r e l a di r e cti o n d u v e ct e u r g d e l a g r a-

vit é t e r r e st r e p a r r a p p o rt à l’ a c c él é r o m èt r e, c’ e st à di r e l a di r e cti o n d e l a c o m p o s a nt e

g r a vit ati o n n ell e d e l’ a c c él é r ati o n.

C ett e c o m p o s a nt e, a u s si c o n n u e s o u s l e n o m d’ a c c él é r ati o n st ati q u e ( s t a t i c _ a c c ),

c o r r e s p o n d a u x m o u v e m e nt s l e nt s d e s a ni m a u x (l e m o d e d e f ai bl e f r é q u e n c e s u r l a

fi g u r e 2. 1 2 ). Ell e e st e xt r ait e a u m o y e n d’ u n filt r e d e B utt e r w o rt h p a s s e b a s d e f r é-

q u e n c e f < 0. 2 H z, a p pli q u é à c h a q u e a x e d e l’ a c c él é r o m èt r e. L e si g n al o bt e n u e st

n o r m é, c’ e st à di r e q u e l e s c o o r d o n n é e s d e c h a q u e a x e (l o n git u di n al x , l at é r al y et

v e rti c al z ) s o nt di vi s é e s p a r l a n o r m e d u v e ct e u r ( x 2 + y 2 + z 2 ), c a r s e ul l a di r e cti o n

d e g n o u s i nt é r e s s e. D a n s l’i d é al, l a n o r m e d e l’ a c c él é r ati o n st ati q u e e st c o n st a nt e et

é g al e à 9. 8 1 m s − 2 . L e s a n gl e s d e t a n g a g e θ (" pit c h") et d e r o uli s φ (" r oll") s o nt al o r s

d é ri v é s d e s f o r m ul e s θ = − at a n ( x / y 2 + z 2 ) et φ = at a n ( y / z ) (O z y a g cil a r , 2 0 1 5 ).

C e s i nf o r m ati o n s p e u v e nt êt r e c o m pl ét é e s p a r l e c al c ul d e l’ a n gl e d e l a c et ( a u s si

c o n n u s s o u s l e s n o m s d e " h e a di n g", " b e a ri n g" o u " y a w"), d a n s l e c a s o ù l’ o n di s-

p o s e d e l a di r e cti o n d u c h a m p m a g n éti q u e t e r r e st r e e n pl u s d e c ell e d u v e ct e u r g . L e s

t r oi s a x e s d u m a g n ét o m èt r e s o nt filt r é s d e l a m ê m e f a ç o n q u e l’ a c c él é r ati o n. L’ a n gl e

d e l a c et e st o bt e n u à p a rti r d e c e si g n al filt r é, ai n si q u e d e s a n gl e s θ et φ , p a r l’ a p pli c a-

ti o n d e f o r m ul e s t ri g o n o m ét ri q u e s. P a r r a p p o rt à l’i nt é r êt q u e n o u s l e u r p o rt o n s, c e s

f o r m ul e s s o nt t r o p c o m pl e x e s p o u r êt r e p r é s e nt é e s i ci. L e l e ct e u r i nt é r e s s é p o u r r a s e

r e p o rt e r à l’ u n d e s n o m b r e u x d o c u m e nt s i s s u s d e l’i n d u st ri e d e s t él é p h o n e s m o bil e s

e x pli q u a nt l e u r s b a s e s m at h é m ati q u e s et f o u r ni s s a nt l e c o d e p o u r l e s m ett r e e n œ u v r e

( e. g O z y a g cil a r (2 0 1 5 )).

Vit ess e d e n a g e

Bi e n q u e l e s T D R 1 0- D D s oi e nt é q ui p é s d’ u n e h éli c e p o u r m e s u r e r l a vit e s s e d e n a g e

d e s a ni m a u x, c e s d e r ni è r e s n’ o nt j a m ai s p u a c c o m pli r l e u r mi s si o n ( c a vit é d e l’ h éli c e

b o u c h é e a v a nt m ê m e l e d é p a rt e n m e r). L’ o bt e nti o n d e c ett e i nf o r m ati o n n’ a ét é p o s-

si bl e q u e s u r l e s a ni m a u x é q ui p é s d’ A c o u s o n d e ™. N o u s e sti m o n s l a vit e s s e d e n a g e

à p a rti r d e s d o n n é e s a c o u sti q u e s s el o n l a m ét h o d e utili s é e p a r Fl et c h e r et al. (1 9 9 6 );

B u r g e s s et al. (1 9 9 8 ); G ol d b o g e n et al. (2 0 0 6 ) et Si m o n et al. (2 0 0 9 ), et i m pl é m e nt é e

p a r Al e x a n d r e G é ni n ( 2 0 1 3, n o n p u bli é) s o u s M atl a b ( v 8. 1 ; T h e M at h W o r k s).
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L e p ri n ci p e d e c ett e m ét h o d e e st d’ utili s e r l e s p h a s e s d e t r a n sit, d u r a nt l e s q u ell e s l a

vit e s s e d e n a g e v p e ut êt r e c al c ul é e d e f a ç o n fi a bl e p a r l a f o r m ul e v = v z / si n ( θ ) ,

p o u r m o d éli s e r l a r el ati o n e nt r e vit e s s e d e n a g e et b r uit d’ é c o ul e m e nt d e l’ e a u ( B ) et

e n fi n p r é di r e l a vit e s s e d e n a g e s u r l’ e n s e m bl e d e s p é ri o d e s a u c o u r s d e s q u ell e s l e

s o n a ét é e n r e gi st r é. D a n s l e s 1 5 0- 2 0 0 p r e mi e r s m èt r e s d e l a c ol o n n e d’ e a u l e c o r p s

d e s él é p h a nt s d e m e r n’ e st p a s c o m p r e s s é a u m a xi m u m. P a r c o n s é q u e nt l e u r fl ott a-

bilit é e st a c c r u e et l a vit e s s e v e rti c al e pl u s f ai bl e ( cf l’ a u g m e nt ati o n p r o g r e s si v e d e l a

vit e s s e v e rti c al e d a n s l e s p r e mi è r e s mi n ut e s d e pl o n g é e, fi g u r e 2. 1 1 ). L’ o bj e ctif ét a nt

d e p r é di r e l a vit e s s e d e n a g e d u r a nt l a p h a s e d e f o n d d e s pl o n g é e s, l a c ali b r ati o n d e

l a r el ati o n v = f ( B ) ( fi g u r e 2. 1 3 ) n e s’ a p p ui e q u e s u r l e c al c ul d e v à d e s p r of o n d e u r s

s u p é ri e u r e s à 2 0 0 m. A fi n d’ o bt e ni r B , l’ e n r e gi st r e m e nt a c o u sti q u e e st filt r é à l’ ai d e

d’ u n filt r e p a s s e b a s d e f r é q u e n c e f <
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L a c a b a n e d e ri vi èr e d u n or d ( 4 9 ° 1 0 3 8. 4 0 S, 7 0 ° 8 1 6. 6 0 E ). Cr é dit : J. L a b ori e.

1. L e B r a s Y v e s , J o u m a’ a J off r e y, Pi c a r d B a pti st e, G ui n et C h ri st o p h e. ( 2 0 1 6).

H o w el e p h a nt s e al s ( Mi r o u n g a l e o ni n a) a dj u st t h ei r fi n e s c al e h o ri z o nt al m o-

v e m e nt a n d di vi n g b e h a vi o u r i n r el ati o n t o p r e y e n c o u nt e r r at e. Pl os O ne .

d oi: 1 0. 1 3 7 1 /j o u r n al. p o n e. 0 1 6 7 2 2 6

␐ L e s a n n e x e s d e c et a rti cl e s o nt di s p o ni bl e s e n a n n e x e B d u m a n u s c rit.
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3. 1 A b s t r a c t

U n d e r st a n di n g t h e di vi n g b e h a vi o u r of di vi n g p r e d at o r s i n r el ati o n t o c o n c o mit a nt

p r e y di st ri b uti o n c o ul d h a v e m aj o r p r a cti c al a p pli c ati o n s i n c o n s e r v ati o n bi ol o g y b y

all o wi n g t h e a s s e s s m e nt of h o w c h a n g e s i n fi n e s c al e p r e y di st ri b uti o n i m p a ct f o r a-

gi n g ef fi ci e n c y a n d ulti m at el y p o p ul ati o n d y n a mi c s. T h e s o ut h e r n el e p h a nt s e al ( Mi-

r o u n g a l e o ni n a, h e r e aft e r S E S), t h e l a r g e st p h o ci d, i s a m aj o r p r e d at o r of t h e s o ut h e r n

o c e a n f e e di n g o n m y ct o p hi d s a n d c e p h al o p o d s. B e c a u s e of it s l a r g e si z e it c a n c a r r y

bi o-l o g g e r s wit h mi ni m al di st u r b a n c e. M o r e o v e r, it h a s g r e at di vi n g a biliti e s a n d a

wi d e f o r a gi n g h a bit at. T h u s, t h e S E S i s a w ell s uit e d m o d el s p e ci e s t o st u d y p r e d at o r

di vi n g b e h a vi o u r a n d t h e di st ri b uti o n of e c ol o gi c all y i m p o rt a nt p r e y s p e ci e s i n t h e

S o ut h e r n O c e a n. I n t hi s st u d y, w e e x a mi n e d h o w S E S s a dj u st t h ei r di vi n g b e h a vi o u r

a n d h o ri z o nt al m o v e m e nt s i n r e s p o n s e t o fi n e s c al e p r e y e n c o u nt e r d e n siti e s u si n g

hi g h r e s ol uti o n a c c el e r o m et e r s, m a g n et o m et e r s, p r e s s u r e s e n s o r s a n d G P S l o g g e r s.

W h e n hi g h p r e y e n c o u nt e r r at e s w e r e e n c o u nt e r e d, a ni m al s r e s p o n d e d b y ( 1) di vi n g

a n d r et u r ni n g t o t h e s u rf a c e wit h st e e p e r a n gl e s, r e d u ci n g t h e d u r ati o n of t r a n sit di v e

p h a s e s (t h u s i m p r o vi n g di v e ef fi ci e n c y), a n d ( 2) e x hi biti n g m o r e h o ri z o nt all y a n d

v e rti c all y si n u o u s b ott o m p h a s e s. I n t h e s e c a s e s, t h e di st a n c e t r a v ell e d h o ri z o nt all y

at t h e s u rf a c e w a s r e d u c e d. T hi s b e h a vi o u r i s li k el y i n c r e a s e t h e c o nt ri b uti o n f r o m

w at e r c u r r e nt s t o t h e s e al s’ di s pl a c e m e nt, a s t h e y t r y t o r e m ai n wit hi n f a v o u r a bl e

p r e y p at c h e s. T h e p r e y e n c o u nt e r r at e at t h e b ott o m of di v e s d e c r e a s e d wit h i n c r e a-

si n g di vi n g d e pt h, s u g g e sti n g a c o m bi n e d eff e ct of d e c r e a s e d a c c e s si bilit y a n d p r e y

d e n sit y wit h i n c r e a si n g d e pt h. P r e y e n c o u nt e r r at e al s o d e c r e a s e d w h e n t h e b ott o m

p h a s e s of di v e s w e r e s p r e a d a c r o s s l a r g e r v e rti c al e xt e nt s of t h e w at e r c ol u m n. T hi s

r e s ult s u g g e st s t h at t h e v e rti c al a g g r e g ati o n of p r e y c a n r e g ul at e p r e y d e n sit y, a n d a s

a c o n s e q u e n c e i m p a ct t h e f o r a gi n g s u c c e s s of S E S s. T o o u r k n o wl e d g e, t hi s i s o n e of

o nl y a h a n df ul of st u di e s s h o wi n g h o w t h e v e rti c al di st ri b uti o n s a n d st r u ct u r e of p r e y

fi el d s i n fl u e n c e t h e p r e y e n c o u nt e r r at e s of a di vi n g p r e d at o r.

3. 2 I n t r o d u c ti o n

F o r a gi n g b e h a vi o u r a n d m o r e s p e ci fi c all y, f o r a gi n g s u c c e s s, i s c riti c al t o t h e g r o wt h,

r e p r o d u cti o n a n d s u r vi v al of a ni m al s a n d i s t h e r ef o r e s u bj e ct t o n at u r al s el e cti o n ( St e-

p h e n s a n d K r e b s , 1 9 8 6 ). A s a r e s ult, f o r a gi n g b e h a vi o u r i s e x p e ct e d t o b e o pti mi z e d

s o t h at n et e n e r g y g ai n s a r e m a xi mi z e d f o r a gi v e n l e v el of ti m e a n d e n e r g y s p e nt
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f o r a gi n g (M a c A rt h u r a n d Pi a n k a , 1 9 6 6 ; C h a r n o v , 1 9 7 6 ; M c N a m a r a , 1 9 8 2 ). W hil e f o-

r a gi n g at s e a, di vi n g p r e d at o r s a r e c e nt r al pl a c e f o r a g e r s f r o m t h e o c e a n’ s s u rf a c e,

w h e r e t h e y n e e d t o c o m e b a c k t o b r e at h e b et w e e n di v e s r e q ui r e d t o r e a c h t h ei r p r e y

at d e pt h ( K o o y m a n , 1 9 8 9 ; G ui n et et al. , 2 0 1 4 ). U n d e r s u c h c o n st r ai nt s, t h e ef fi ci e nt

di vi n g b e h a vi o u r of a p r e d at o r i s p r e s u m a bl y t h e k e y t o t h e o pti mi z ati o n of t h ei r

e n e r g y b al a n c e.

A s t h e m o v e m e nt s of f r e e- r a n gi n g a ni m al s r e fl e ct h o w t h e y i nt e r a ct wit h t h ei r p h y-

si c al a n d bi ol o gi c al e n vi r o n m e nt, s p ati al p att e r n s i n t h ei r t r aj e ct o ri e s p r o vi d e a b a si s

f r o m w hi c h t o u n d e r st a n d f o r a gi n g b e h a vi o u r a s w ell a s g ai n i n si g ht s o n p r e y di s-

t ri b uti o n a n d a c c e s si bilit y (G ui n et et al. , 2 0 1 4 ; B o st et al. , 2 0 1 5 ). R e c e nt t e c h n ol o gi c al

a d v a n c e s i n mi ni at u ri s e d el e ct r o ni c d e vi c e s h a v e e n a bl e d t h e d et e cti o n of f o r a gi n g

e v e nt s a n d t h e d e s c ri pti o n of di vi n g b e h a vi o u r o v e r v e r y fi n e s c al e s. I n d e e d, t ri- a xi al

j a w- m o u nt e d (Vi vi a nt et al. , 2 0 1 0 ; N ait o et al. , 2 0 1 0 ; W at a n a b e a n d T a k a h a s hi , 2 0 1 3 ) o r

h e a d- m o u nt e d ( G all o n et al. , 2 0 1 3 ; F o o et al. , 2 0 1 6 ) a c c el e r o m et e r s h a s b e e n s u c c e s s-

f ull y u s e d t o d et e ct P r e y E n c o u nt e r E v e nt s ( P E E h e r e aft e r) i n s e v e r al di vi n g s p e ci e s

of pi n ni p e d. Pit c h a n gl e, d e ri v e d f r o m t h r e e- di m e n si o n al a c c el e r ati o n d at a, p r o vi d e s

s p ati al i nf o r m ati o n o n t h e v e rti c al m o v e m e nt s w hi c h c a n n ot b e o bt ai n e d f r o m ti m e-

d e pt h di v e p r o fil e s. A s s u c h, pit c h a n gl e c a n b e h el pf ul i n a d diti o n t o di v e p r o fil e s

f o r i nt e r p r eti n g t h e di vi n g b e h a vi o u r of di vi n g p r e d at o r s (Mit a ni et al. , 2 0 1 0 ; S al a

et al. , 2 0 1 1 ). T h r e e- di m e n si o n al m a g n et o m et r y all o w s t h e c o m p ut ati o n of h e a di n g

a n gl e w hi c h, si mil a rl y t o pit c h a n gl e a c c o r di n g t o v e rti c al m o v e m e nt, c o m pl e m e nt s

ti m e- d e pt h d at a wit h i nf o r m ati o n o n h o ri z o nt al m o v e m e nt s. I n t hi s st u d y, t h e s p ati al

i nf o r m ati o n o bt ai n e d f r o m p r e s s u r e, a c c el e r o m et e r a n d m a g n et o m et e r d at a a r e u s e d

t o q u a ntit ati v el y a s s e s s h o w c h a n g e s i n v e rti c al a n d h o ri z o nt al di vi n g b e h a vi o u r s r e-

l at e t o p r e y e n c o u nt e r r at e.

Wit h o ut a c c el e r ati o n d at a, a c c u r at e f e e di n g i n di c e s a r e oft e n dif fi c ult t o o bt ai n. A l a r g e

n u m b e r of st u di e s u s e c h a n g e s i n s u rf a c e G P S t r a c k p att e r n s ( R o bi n s o n et al. , 2 0 0 7 ;

Ki r k m a n et al. , 2 0 1 6 ; Hi n d ell et al. , 2 0 1 6 ; L a s c ell e s et al. , 2 0 1 6 ) o r di vi n g b e h a vi o u r

(D r a g o n et al. , 2 0 1 2 b ; H a n ui s e et al. , 2 0 1 0 ; M cI nt y r e et al. , 2 0 1 1 b , 2 0 1 3 ) a s f o r a gi n g

i n di c e s. I n v a ri o u s p r e d at o r s p e ci e s, r e s o u r c e a c q ui siti o n h a s b e e n li n k e d t o a t y p e of

b e h a vi o u r c all e d a r e a- r e st ri ct e d s e a r c h ( A R S) ( K a r ei v a a n d O d ell , 1 9 8 7 ). I n a p at c h y

e n vi r o n m e nt, s u c h a s t h e o p e n o c e a n, a n a ni m al will i nt e n sif y it s f o r a gi n g i n r e s p o n s e

t o a n i n c r e a s e i n p r e y d e n sit y (Hi n d ell et al. , 2 0 1 6 ). T h e r ef o r e, A R S i s c h a r a ct e ri z e d

b y a d e c r e a s e i n di s pl a c e m e nt s p e e d a n d a n i n c r e a s e i n t r a c k si n u o sit y i n a r e a s of
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p ut ati v e p r e y a g g r e g ati o n ( K a r ei v a a n d O d ell , 1 9 8 7 ; P a r k e r a n d St u a rt , 1 9 7 6 ).

Si mil a rl y, a c c o r di n g t o t h e v e rti c al di m e n si o n, di vi n g s e a bi r d s, m a ri n e m a m m al s a n d

l e at h e r b a c k t u rtl e s a r e e x p e ct e d t o a dj u st t h ei r di vi n g b e h a vi o u r a c c o r di n g t o t h e q u a-

lit y a n d d e pt h of t h e t a r g et e d p r e y p at c h (T h o m p s o n a n d F e d a k , 2 0 0 1 ; S p a rli n g et al. ,

2 0 0 7 ; D o ni ol- V al c r o z e et al. , 2 0 1 1 ). A n u m b e r of s p e ci e s, s u c h a s p e n g ui n s a n d pi n-

ni p e d s, p e rf o r m b e h a vi o u r al a dj u st m e nt s i n r el ati o n t o p r e y d e n sit y, s u c h t h at t h e y

m o d ul at e t h e d u r ati o n of t h e b ott o m p h a s e of a di v e ( J o u m a’ a et al., 2 0 1 5 ; C o r ni c k

a n d H o r ni n g , 2 0 0 3 ; Tr e m bl a y a n d C h e r el , 2 0 0 0 ). T h e b ott o m p h a s e of a di v e h a s b e e n

v ali d at e d a s t h e ti m e w h e n m o st f e e di n g o c c u r s i n s e v e r al s p e ci e s i n cl u di n g A nt a r c-

ti c f u r s e al s (Arct o ce p h al us g a zell a ) (H o o k e r et al. , 2 0 0 2 ; Vi vi a nt et al. , 2 0 1 4 ), n o rt h e r n

el e p h a nt s e al s ( Mir o u n g a a n g ustir ostris ) (N ait o et al. , 2 0 1 3 ), g r e y s e al s (H ali c h oer us gr y-

p us ) (A u sti n et al. , 2 0 0 6 ), M a g ell a ni c p e n g ui n s (S p he nis c us m a gell a ni c us ) (Wil s o n et al. ,

2 0 0 2 ), We d d ell s e al s (Le pt o n y c h otes we d dellii ) (D a vi s et al. , 2 0 0 3 ) a n d l e at h e r b a c k t u rtl e s

(Der m o c hel ys c ori a ce a ) (F o s s ett e et al. , 2 0 0 8 ). Ki n g p e n g ui n s a n d m a c a r o ni p e n g ui n s

p e rf o r m b e h a vi o u r al a dj u st m e nt s d u ri n g t h e d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s of t h ei r di v e s

i n r el ati o n t o p r e y e n c o u nt e r r at e s d u ri n g t h e p r e vi o u s di v e (S at o et al. , 2 0 0 4 ; H a n ui s e

et al. , 2 0 1 3 ), a s p r e di ct e d b y T h o m p s o n a n d F e d a k (2 0 0 1 ). Si mil a rl y, el e p h a nt s e al s

i n c r e a s e t h ei r di v e a n gl e s o n p ut ati v e f o r a gi n g di v e s (R o bi n s o n et al. , 2 0 0 7 ; H a s s ri c k

et al. , 2 0 0 7 ). T h e s e a dj u st m e nt s t a k e pl a c e m ai nl y t h r o u g h c h a n g e s i n b o d y a n gl e, r a-

t h e r t h a n t h r o u g h a c h a n g e i n s wi m mi n g s p e e d (H a n ui s e et al. , 2 0 1 3 ; R o p e rt- C o u d e rt

et al. , 2 0 0 1 ; Mill e r et al. , 2 0 1 2 ). H o w e v e r, t h e r e i s a l a c k of st u di e s i n v e sti g ati n g q u a n-

tit ati v el y t h e m e c h a ni s m s e x pl ai ni n g h o w c h a n g e s i n di vi n g b e h a vi o u r ( s u c h a s pit c h

a n gl e a dj u st m e nt s d u ri n g d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s o r pit c h a n d h e a di n g v a ri a bilit y

d u ri n g b ott o m p h a s e) i n r e s p o n s e t o p r e y e n c o u nt e r r at e m a y i m p a ct t h e h o ri z o nt al

s p e e d of t h e a ni m al t r a c k at s u rf a c e. I n d e e d, i n m o st st u di e s r el ati n g di v e b e h a vi o u r t o

h o ri z o nt al s p e e d m e a s u r e d f r o m s u rf a c e l o c ati o n s, n o a c c el e r ati o n d at a w e r e a v ail a bl e

a n d a n al y s e s w e r e c o n d u ct e d o n p r e s s u r e- o nl y di v e m et ri c s.

Li vi n g i n t h e S o ut h e r n O c e a n, f e m al e S o ut h e r n El e p h a nt s S e al s ( S E S h e r e aft e r) wit h

t h ei r l a r g e si z e a n d t h ei r g r e at di vi n g a biliti e s a r e w ell s uit e d f o r st u d yi n g f o r a gi n g b e-

h a vi o u r, a s u si n g bi o-l o g gi n g t o ol s c a u s e s mi ni m al di st u r b a n c e. S E S s p e n d 1 0 m o nt h s

a y e a r at s e a, c o v e ri n g t h o u s a n d s of kil o m et r e s d u ri n g f o r a gi n g t ri p s a n d 9 0 % of

w hi c h i s s p e n d di vi n g ( Hi n d ell et al. , 1 9 9 1 a ). A n a v e r a g e di v e l a st s b et w e e n 2 0 a n d

3 0 mi n ut e s, at a d e pt h r a n gi n g g e n e r all y b et w e e n 3 0 0 – 5 0 0 m, p u n ct u at e d b y s u rf a c e

p e ri o d s of 2 – 3 mi n ut e s ( M c C o n n ell et al. , 1 9 9 2 ). A s f o r m a n y di vi n g p r e d at o r s, S E S
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f o r a g e m o stl y at t h e b ott o m of t h ei r di v e s (G ui n et et al. , 2 0 1 4 ; F o o et al. , 2 0 1 6 ; S c h r e e r

et al. , 2 0 0 1 ).

F e m al e S E S f e e d m ai nl y o n m y ct o p hi d s a n d c e p h al o p o d s ( C h e r el et al. , 2 0 0 8 ), b ot h

e c ol o gi c all y i m p o rt a nt g r o u p s of s p e ci e s wit hi n t h e S o ut h e r n O c e a n ( K o c k , 1 9 8 7 ; R o d-

h o u s e a n d W hit e , 1 9 9 5 ; P a k h o m o v et al. , 1 9 9 6 ; C olli n s a n d R o d h o u s e , 2 0 0 6 ). B e c a u s e

of it s o v e r all a b u n d a n c e a n d i n di vi d u al b o d y m a s s, t h e S E S i s a m aj o r c o n s u m e r of

S o ut h e r n O c e a n m a ri n e r e s o u r c e s ( G ui n et et al. , 1 9 9 6 ; Hi n d ell et al. , 2 0 0 3 ). A s s u c h,

u n d e r st a n di n g b ett e r t h e f o r a gi n g b e h a vi o u r of d at a ri c h s p e ci e s s u c h a s S E S ( M cI n-

t y r e, 2 0 1 4 ) c o ul d p r o vi d e v al u a bl e i n si g ht t o w a r d t h e bi ol o g y a n d di st ri b uti o n of t h e s e

i m p o rt a nt g r o u p s of s p e ci e s w hi c h a r e ot h e r wi s e dif fi c ult t o s a m pl e (P a k h o m o v et al. ,

2 0 1 0 ). P r e y a b u n d a n c e a n d d e n sit y wit hi n t h e w at e r c ol u m n a r e li k el y t o b e k e y f a c-

t o r s i n t h e f o r a gi n g s u c c e s s of t h e s e p r e d at o r s. A s s u c h, u n d e r st a n di n g t h e di vi n g

b e h a vi o u r of S E S i n r e s p o n s e t o p r e y d e n sit y c o ul d h el p t o p r e di ct h o w c h a n g e s i n

p r e y di st ri b uti o n m a y i m p a ct p r e d at o r p o p ul ati o n s.

I n t hi s st u d y, w e e x a mi n e ( 1) h o w di vi n g b e h a vi o r r el at e s t o p r e y e n c o u nt e r r at e s

d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of a di v e, ( 2) t h e r e p e r c u s si o n s of t h e s e r el ati o n s hi p s o n t h e

t r a v el t r a n sit r at e of S E S s a n d ( 3) t h ei r di vi n g ef fi ci e n c y.

1. T o a c hi e v e ( 1), w e u s e d t w o m et ri c s of di vi n g b e h a vi o u r d e s c ri bi n g (i) t h e v e rti c al

l o c ati o n of f o r a gi n g a cti vit y t h r o u g h t h e w at e r c ol u m n ( s u c h a s t h e d e pt h of t h e

b ott o m p h a s e a n d it s v e rti c al e xt e nt t h r o u g h t h e w at e r c ol u m n) a n d (ii) fi n e-

s c al e i n di c at o r s of a cti v e f o r a gi n g s e a r c h ( s u c h a s di r e cti o n al c h a n g e s i n pit c h

a n d h e a di n g a n gl e s). T h e n, w e a d d r e s s e d a s e ri e s of t w o s u b- o bj e cti v e s. Fi r st,

q u a ntit ati v el y m e a s u r e t h e b e h a vi o u r al r e s p o n s e of S E S t o c h a n g e s i n a p r o x y

of p r e y d e n sit y ( p r e y e n c o u nt e r r at e). S e c o n d, a s s e s s h o w t hi s p r o x y r el at e s t o

t h e v e rti c al f o r a gi n g l o c ati o n i n t h e w at e r c ol u m n f o r a gi v e n l e v el of a cti v e

f o r a gi n g s e a r c h a s it c o ul d h el p t o p r e di ct h o w p r e y di st ri b uti o n m a y i m p a ct

S E S p o p ul ati o n i n t h e f ut u r e.

2. H o ri z o nt al s p e e d, m e a s u r e d u si n g G P S l o c ati o n s at t h e s u rf a c e, wit h t h e t r a c k

si n u o sit y, i s o n e of t h e m ai n m et ri c s u s e d i n st at e- s p a c e m o d el s t o i nf e r i nt e n si v e

f o r a gi n g b e h a vi o u r. T h e r ef o r e o bj e cti v e ( 2) of t h e st u d y i s t o u n d e r st a n d, u si n g

fi n e s c al e i nf o r m ati o n, h o w t h e v e rti c al a n d h o ri z o nt al di vi n g b e h a vi o u r s r el a-

t e d t o p r e y e n c o u nt e r r at e m e c h a ni sti c all y t r a n sl at e i nt o a c h a n g e of h o ri z o nt al

s p e e d.
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3. O u r fi n al o bj e cti v e ( 3) i s t o b ett e r u n d e r st a n d t h e r e s p o n s e of S E S t o t h e p r e y

e n c o u nt e r r at e i n t e r m s of f o r a gi n g st r at e g y, b y i n v e sti g ati n g h o w a dj u st m e nt s

i n di vi n g b e h a vi o u r, a n d p a rti c ul a rl y di vi n g a n gl e, b e n e fit di vi n g ef fi ci e n c y, a s

i n di c at e d b y t h e p r o p o rti o n of a di v e’ s t ot al d u r ati o n d e di c at e d t o t h e b ott o m

p h a s e.

3. 3 M a t e ri al s a n d M e t h o d s

3. 3. 1 Et hi c st at e m e nt

All fi el d w o r k i n v ol vi n g S E S w a s a p p r o v e d a n d a ut h o ri z e d b y t h e et hi c s c o m mitt e e

of t h e F r e n c h P ol a r I n stit ut e (I n stit ut P a ul E mil e Vi ct o r —I P E V) i n M a y 2 0 0 8. T hi s

I n stit ut e d o e s n ot p r o vi d e a n y p e r mit n u m b e r o r a p p r o v al I D, h o w e v e r a ni m al s w e r e

h a n dl e d a n d c a r e d f o r i n t ot al a c c o r d a n c e wit h t h e g ui d eli n e s a n d r e c o m m e n d ati o n s

of t hi s c o m mitt e e ( di r p ol @i p e v.f r ).

3. 3. 2 A ni m al h a n dli n g a n d el e ctr o ni c d e vi c es

D u ri n g t h e b r e e di n g s e a s o n s ( O ct o b e r a n d N o v e m b e r) of 2 0 1 0 t h r o u g h t o 2 0 1 4, a t o-

t al of 9 f e m al e S E S s of t h e K e r g u el e n I sl a n d s ( 4 9 ° 2 1 0 S, 7 0 ° 1 3 0 E) w e r e e q ui p p e d

wit h ( 1) a D ail y Di a r y t a g ( T D R 1 0- D D, Wil dlif e C o m p ut e r s ™, U S A) a n d ( 2) a l o c ati o n

c oll e ct o r d e vi c e. T h e l o c ati o n d et e ct o r d e vi c e w a s eit h e r a C o n d u cti vit y- Te m p e r at u r e-

D e pt h s at ellit e- r el a y d at a l o g g e r ( C T D- S R D L, S e a M a m m al R e s e a r c h U nit — U ni v e r sit y

of St A n d r e w), a Ti m e- Te m p e r at u r e- D e pt h F a stl o c G P S d at a l o g g e r ( S P L A S H 1 0- F,

Wil dlif e C o m p ut e r s ™, U S A) o r a S m a rt P o siti o n o r Te m p e r at u r e Tr a n s mitti n g t a g

( S P O T, Wil dlif e C o m p ut e r s ™, U S A). A ni m al s w e r e c a pt u r e d wit h a c a n v a s h e a d- b a g

a n d a n e st h eti z e d u si n g a 1 : 1 c o m bi n ati o n of Til et a mi n e a n d Z ol a z e p a m ( Z ol etil 1 0 0)

i nj e ct e d i nt r a v e n o u sl y (M c M a h o n et al. , 2 0 0 0 ). A T D R 1 0- D D w a s t h e n gl u e d o n e a c h

s e al’ s b a c k a n d t h e l o c ati o n c oll e ct o r d e vi c e s t o t h e h e a d u si n g q ui c k- s etti n g A r al dit e

( A r al dit e A W 2 1 0 1). O n e i n di vi d u al w a s e q ui p p e d wit h a n a d diti o n al a c c el e r o m e-

t e r o n it s h e a d. D et ail s a b o ut t h e l e n gt h a n d w ei g ht of e a c h i n di vi d u al, l o g g e r-t y p e

d e pl o y m e nt d et ail s a r e p r o vi d e d i n t h e T a bl e A i n a p p e n di x B. 1 .

T h e T D R 1 0- D D l o g s d e pt h ( r a n g e = 0 t o 2 0 0 0 m, r e s ol uti o n = 0. 5 m, a c c u r a c y = 1 %

of r e a di n g v al u e, s a m pli n g f r e q u e n c y = 1 H z), t e m p e r at u r e ( r a n g e = - 4 0 ◦ C t o + 6 0 ◦ C

r e s ol uti o n = 0. 0 5 ◦ C, a c c u r a c y = 0. 1 ◦ C, s a m pli n g f r e q u e n c y = 1 H z), a n d li g ht ( r a n g e =

5 × 1 0 − 1 0 W c m − 2 t o 5 × 1 0 − 2 W c m − 2 ( 8 d e c a d e s), r e s ol uti o n = 2 0 u nit s p e r d e c a d e,

mailto:dirpol@ipev.fr


3. 3. M at eri als a n d M et h o ds 5 5

s a m pli n g f r e q u e n c y = 1 H z) a s w ell a s t ri- a xi al a c c el e r ati o n ( r a n g e = – 2 g t o + 2 g, r e-

s ol uti o n = 0. 0 5 m s − 2 s a m pli n g f r e q u e n c y = 1 6 H z), t ri- a xi al m a g n et o m et r y ( di r e cti o n

a n d st r e n gt h of l o c al m a g n eti c fi el d v e ct o r, r a n g e = - 1 0 0 n T t o + 1 0 0 n T, r e s ol uti o n =

0. 2 n T, s a m pli n g f r e q u e n c y = 1 6 H z), a n d v el o cit y ( a s t h e r el ati v e s p e e d of t h e l o g-

g e r i n s u r r o u n di n g w at e r). T h e v el o cit y s e n s o r di d n ot f u n cti o n c o r r e ctl y b e c a u s e of

a b uil d- u p of di rt s h o rtl y aft e r d e pl o y m e nt s w hi c h o b st r u ct e d t h e p r o p ell e r. A c c el e-

r ati o n a n d m a g n et o m et r y w e r e m e a s u r e d al o n g t h e s a m e a x e s of t h e l o g g e r w hi c h

w e r e : ( 1) l o n git u di n al ( p o siti v e f o r w a r d), ( 2) l at e r al ( p o siti v e ri g ht w a r d) a n d ( 3) v e r-

ti c al ( p o siti v e d o w n w a r d). T D R 1 0- D D’ s w e r e p o siti o n e d s o t h at t h e l o g g e r’ s X a n d Y

a x e s a p p r o xi m at el y m at c h l o n git u di n al a n d l at e r al mi dli n e s of t h e S E S.

T h e S P L A S H 1 0- F w a s t h e ot h e r t y p e of d at a l o g g e r u s e d i n t hi s st u d y. T h e y p r o vi d e d

G P S l o c ati o n s 6 0 % of t h e ti m e s t h e S E S w e r e b a c k at s u rf a c e t o b r e at h e. S P L A S H 1 0-

F al s o m e a s u r e s d e pt h, t e m p e r at u r e a n d li g ht ( a s d e s c ri b e d f o r t h e T D R 1 0- D D) b ut

t h e s e d at a w e r e o nl y u s e d t o s y n c h r o ni z e wit h d at a s et s f r o m ot h e r l o g g e r s w h e n it

w a s n e c e s s a r y ( w h e n c o m p a ri n g h e a d a n d b a c k m o u nt e d a c c el e r o m et e r s o n a s a m e

i n di vi d u al, Fi g u r e A i n B. 2 A p p e n di x). T h e C T D- S R D L a n d S P O T t a g s p r o vi d e d A r-

g o s l o c ati o n s ( al o n g wit h s ali nit y a n d t e m p e r at u r e i n t h e c a s e of C T D- S R D L s) t h at

w e r e u s e d t o l o c at e t h e s e al s a n d r et ri e v e t h e t a g s w h e n t h e y w e r e b a c k o n l a n d ( b ut

o c e a n o g r a p hi c d at a w e r e n ot i n t hi s st u d y).

3. 3. 3 Ac c el er ati o n a n d m a g n et o m etr y d at a pr o c essi n g

All d at a p r o c e s si n g w a s p e rf o r m e d u si n g R v e r si o n 3. 1. 1 ( R C o r e Te a m , 2 0 1 4 ). T h e

m aj o rit y of a c c el e r ati o n a n d m a g n et o m et r y d at a a n al y s e s u s e d i n t hi s st u d y w e r e

d o n e u si n g t h e R p a c k a g e r b l ( u nl e s s ot h e r wi s e st at e d), a v ail a bl e o nli n e at (L e B r a s ,

2 0 1 7 ).

Pr e y E n c o u nt er E v e nts

T h e d et e cti o n of P r e y E n c o u nt e r E v e nt s ( P E E) w a s p e rf o r m e d f oll o wi n g G ui n et et al.

(2 0 1 4 ) a n d V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ). D y n a mi c a c c el e r ati o n s, r e s ulti n g f r o m r a pi d

h e a d m o v e m e nt s, w e r e e xt r a ct e d f r o m t h e l o n git u di n al, l at e r al a n d v e rti c al a x e s of

t h e l o g g e r u si n g a n o r d e r 3 hi g h- p a s s di git al B utt e r w o rt h filt e r wit h a n o r m ali z e d

c ut- off f r e q u e n c y of 2. 6 4 H z ( p e rf o r m e d wit h t h e s i g n a l p a c k a g e, Si g n al d e v el o p e r s

(2 0 1 3 )). F o r e a c h a xi s, a o n e- s e c o n d fi x e d wi n d o w w a s u s e d t o c al c ul at e t h e st a n d a r d

d e vi ati o n. Si g n al s w e r e t h e n p r o c e s s e d u si n g a m o vi n g st a n d a r d d e vi ati o n a c r o s s a
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wi n d o w of fi v e s e c o n d s. Fi n all y, a t w o- m e a n cl u st e ri n g w a s p e rf o r m e d f o r e a c h si g n al

t o di sti n g ui s h " hi g h st at e" f r o m "l o w st at e". A P E E o c c u r r e d w h e n t h e t h r e e a x e s w e r e

si m ult a n e o u sl y i n " hi g h st at e" ( s e e V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ) f o r g r a p hi c al ill u s-

t r ati o n of t h e m et h o d). A c o nti n u o u s s u c c e s si o n of " hi g h st at e" w a s c o n si d e r e d a s a

si n gl e P E E. O n e i n di vi d u al h a d b ot h h e a d- m o u nt e d a n d b a c k- m o u nt e d a c c el e r o m e-

t e r s, s o w e u s e d t h e s e d at a t o c h e c k t h at t h e s e t w o a c c el e r ati o n d at a r e s ult e d i n si mil a r

r e s ult s ( P e a r s o n’ s p r o d u ct m o m e nt c o r r el ati o n c o ef fi ci e nt = 9 3 %, s e e Fi g u r e B i n B. 2

A p p e n di x).

B o d y p ost ur e a n gl es

Pit c h a n d r oll d e s c ri b e t h e b o d y p o st u r e of a S E S wit h r e s p e ct t o t h e di r e cti o n of

t h e e a rt h g r a vit y v e ct o r w hil st h e a di n g a n gl e i s i n r ef e r e n c e t o t h e e a rt h m a g n eti c

v e ct o r. St ati c a c c el e r ati o n i s c a u s e d b y t h e p o siti o n of t h e g r a vit y c e nt e r of a n a ni m al

c o m p a r e d wit h t h e g r a vit y v e ct o r, w hi c h i s al w a y s v e rti c all y o ri e nt at e d a n d c a n b e

u s e d t o i nf e r pit c h a n d r oll a n gl e s. St ati c a c c el e r ati o n w a s o bt ai n e d wit h a n o r d e r

3 l o w- p a s s di git al B utt e r w o rt h filt e r wit h a n o r m ali z e d c ut- off f r e q u e n c y of 0. 2 0 H z

a p pli e d t o t h e t h r e e a x e s a s d e s c ri b e d i n Ri c h a r d et al. (2 0 1 4 ). T h e filt e r e d o ut p ut w a s

t h e n s c al e d t o a u nit a r y n o r m (f u n cti o n s t a t i c _ a c c e l e r a t i o n f r o m t h e r b l p a c k a g e)

s o t h at pit c h a n d r oll a n gl e s c o ul d b e c o m p ut e d di r e ctl y f r o m t ri g o n o m et r y f o r m ul a s.

Pit c h a n d R oll a n gl e s w e r e t h e n c al c ul at e d f r o m t hi s st ati c a c c el e r ati o n, e x p r e s s e d

i n t h e N o rt h- E a st- D o w n ( N E D) f r a m e of r ef e r e n c e, u si n g t h e pit c h a n d r oll f u n cti o n s

f r o m t h e a n i m a l T r a c k p a c k a g e (F a r r ell a n d F ui m a n , 2 0 1 3 ). T h e l o w- p a s s filt e r u s e d t o

o bt ai n st ati c a c c el e r ati o n w a s a p pli e d t o t h e m a g n eti c d at a a s w ell. H e a di n g a n gl e w a s

t h e n c al c ul at e d ( u si n g t h e t i l t _ c o m p e n s a t e f u n cti o n f r o m t h e a n i m a l T r a c k p a c k a g e)

f r o m t h e pit c h a n d r oll a n gl e s al o n g si d e t h e filt e r e d m a g n eti c d at a e x p r e s s e d i n t h e

N E D f r a m e of r ef e r e n c e.

S wi m mi n g e ff ort

T h e f r e q u e n c y s p e ct r u m of t h e l at e r al a c c el e r ati o n di s pl a y e d a cl e a r bi m o d alit y ( s e e

G é ni n et al. (2 0 1 5 )). T h e hi g h-f r e q u e n c y p e a k c o r r e s p o n d s t o t h e d y n a mi c a c c el e-

r ati o n d u e t o t ail m o v e m e nt s ( S at o et al. , 2 0 0 3 ; W at a n a b e et al. , 2 0 0 6 b ) w hi c h w a s

e xt r a ct e d u si n g a n o r d e r 3 b a n d- p a s s (f r o m 0. 4 4 H z t o 1. 0 2 H z) di git al B utt e r w o rt h

filt e r ( Ri c h a r d et al. , 2 0 1 4 ; S at o et al. , 2 0 0 3 ; W at a n a b e et al. , 2 0 0 6 b ; A o ki et al. , 2 0 1 1 ).

T o m e a s u r e t h e f r e q u e n c y a n d m a g nit u d e of t h e s e t ail m o v e m e nt s, t h e a b s ol ut e v al u e

of t h e r e s ulti n g si g n al i s t h e n a v e r a g e d t o 1 H z. We c all e d t h e l att e r " s wi m mi n g eff o rt"
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a n d u s e d it a s a p r o x y of t h e c o st of l o c o m oti o n. T hi s m et h o d i s i m pl e m e nt e d i n t h e

s w i m m i n g _ e f f o r t f u n cti o n of t h e r b l p a c k a g e.

3. 3. 4 Di v e a n al ys es

Di v es

We d e fi n e d di v e s a s p e ri o d s w h e r e a ni m al s w e r e c o nti n u o u sl y d e e p e r t h a n 1 5 m u n-

d e r t h e s u rf a c e. B e c a u s e t h e r e i s d rift i n t h e p r e s s u r e r e a di n g s of t h e t a g s o v e r ti m e,

a z e r o off s et c o r r e cti o n of t h e d e pt h ti m e s e q u e n c e w a s a p pli e d p ri o r t o t h e d eli mit a-

ti o n of di v e s (f u n cti o n o f f s e t _ c o r r e c t i o n f r o m t h e r b l p a c k a g e). S E S s o c c a si o n all y

p e rf o r m s u b s u rf a c e i n c u r si o n s, w hi c h r e s ult s i n a s h o rt n u m b e r of at y pi c al s h o rt a n d

s h all o w di v e s. M o r e o v e r, u n p r e di ct a bl e g a p s i n t h e ti m e- d e pt h s e q u e n c e ( d u e t o a

m alf u n cti o n of t h e d e pt h s e n s o r) c a n s o m eti m e s c a u s e diff e r e nt di v e s t o b e m e r g e d a s

a si n gl e v e r y l o n g o n e. A c c o r di n g t o t h e q u a ntil e s of all di v e d u r ati o n s, di v e s l a sti n g

l e s s t h a n 8. 3 3 mi n ( 5 0 0 s, Q 1 % = 5 1 1 s) o r m o r e t h a n 3 2. 5 0 mi n ( 1 9 5 0 s, Q 9 9 % = 1 9 4 7

s) w e r e e x cl u d e d i n o r d e r t o g et ri d of t h e s e i r r e g ul a r c a s e s.

Di v es p h as es

E a c h di v e w a s di vi d e d i nt o t h r e e p h a s e s : d e s c e nt, b ott o m a n d a s c e nt p h a s e s f oll o wi n g

H al s e y et al. (2 0 0 7 ). T hi s m et h o d d e fi n e s t h e b ott o m of a di v e a s t h e p e ri o d b et w e e n

t h e fi r st a n d t h e l a st wi g gl e o r st e p b ei n g d e e p e r t h a n a gi v e n d e pt h t h r e s h ol d w hi c h

i s e x p r e s s e d a s a p e r c e nt a g e of t h e m a xi m u m d e pt h i n t h e di v e. St e p s a n d wi g gl e s

a r e ti m e- d e pt h p att e r n s o b s e r v e d i n t h e b ott o m of di v e s. St e p s a r e d e fi n e d a s p e ri o d s

w h e r e t h e v e rti c al v el o cit y sl o w s d o w n b ut st a y s a b o v e 0 m s − 1 w hil e wi g gl e s a s

p e ri o d s w h e r e d e pt h i n c r e a s e s a n d t h e n d e c r e a s e s, d r a wi n g a c o n c a v e s h a p e i n t h e

di v e p r o fil e ( H al s e y et al. , 2 0 0 7 ). T h e u p p e r li mit s of v e rti c al v el o cit y t h r e s h ol d a p pli e d

t o i d e ntif y t h e st e p s i n t h e ti m e- d e pt h di v e p r o fil e s w a s k e pt t o it s v al u e f o r ki n g

p e n g ui n s ( 0. 3 5 m s − 1 , H al s e y et al. (2 0 0 7 )) a s it i s cl o s e f r o m o b s e r v e d v al u e s of n o n-

s wi m mi n g S E S ( s e e hi st o g r a m of d rift r at e s i n B aill e ul et al. (2 0 0 7 b )). I n o u r d at a s et s

t h e l a r g e m aj o rit y of P E E o c c u r r e d d e e p e r t h a n 7 5 % of t h e m a xi m u m di v e d e pt h

( 7 7. 2 4 % of all P E E) s o t hi s l e d g e t h r e s h ol d v al u e f r o m H al s e y et al. (2 0 0 7 ) w a s k e pt.

T hi s m et h o d i s i m pl e m e nt e d i n t h e b o t t o m _ d e l i m f u n cti o n of t h e r b l p a c k a g e. We

c h o o s e t hi s m et h o d t o d eli mit at e b ott o m p h a s e s of di v e s i n st e a d of t h e m et h o d w e

p r e vi o u sl y u s e d i n J o u m a’ a et al. (2 0 1 5 ) t o m a k e s u r e t h at b ott o m p h a s e li mit s c o ul d

n ot f all wit hi n a st e p o r a wi g gl e w hi c h w o ul d i nt r o d u c e mi st a k e s w h e n c o u nti n g
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t h e m. I n d e e d, b y d e fi niti o n, t h e m et h o d d e v el o p e d b y H al s e y et al. (2 0 0 7 ) d e fi n e s t h e

li mit s of t h e b ott o m at t h e st a rt a n d t h e e n d of s u c h e v e nt s.

3. 3. 5 Di v e st atisti cs

A p r o x y of p r e y e n c o u nt e r d e n sit y, P E E r at e, w a s c al c ul at e d a s t h e t ot al P E E of a

b ott o m p h a s e di vi d e d b y it s t ot al d u r ati o n i n mi n ut e s. O u r e sti m at e of p r e y d e n sit y

i s t h u s d e p e n d e nt o n S E S b e h a vi o r. T h e di vi n g b e h a vi o u r s t o b e u s e d a s e x pl a n at o r y

v a ri a bl e s w e r e di vi d e d i nt o t w o c at e g o ri e s : v a ri a bl e s r el at e d t o t h e a r e a of t h e w a-

t e r c ol u m n t a r g et e d d u ri n g t h e b ott o m p h a s e a n d v a ri a bl e s r el at e d t o S E S f o r a gi n g

a cti vit y, a s d e s c ri b e d b el o w.

W at er c ol u m n ar e a t ar g et e d b y el e p h a nt s e als

T h e m e di a n d e pt h at t h e b ott o m of di v e s i s a st a n d a r d v a ri a bl e t o d e s c ri b e di vi n g

b e h a vi o u r. D u ri n g t h e b ott o m p h a s e, a S E S’ s f o c u s i s e x p e ct e d t o b e o n f o r a gi n g w hil st

d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s a r e p ri m a ril y u s e d f o r t r a n sit t o t hi s f o r a gi n g g r o u n d.

T h e m e di a n d e pt h of t h e b ott o m p h a s e r e fl e ct s t h e v e rti c al l o c ati o n of t h e r e s o u r c e s

o n w hi c h t h e p r e d at o r d e ci d e d t o f o r a g e o n. A s s u c h, t h e b ott o m p h a s e d e pt h i s

p o siti v el y r el at e d t o t h e a m o u nt of ti m e a n d e n e r g y t h at a S E S s p e n d s t o a c c e s s t h ei r

p r e y at d e pt h. A s t h e o bj e cti v e s of S E S s a r e diff e r e nt i n t r a n sit a n d i n b ott o m p h a s e,

w e f o c u s e d o n t h e b ott o m a n d s el e ct e d t h e P E E r at e at b ott o m a s a n i n d e x of t h e p r e y

e n c o u nt e r d e n sit y w hi c h i s i n d e p e n d e nt f r o m t h e d u r ati o n of t h e t r a n sit p h a s e s. I n

t hi s st u d y t h e b ott o m m e di a n d e pt h i s u s e d t o t e st w h et h e r o r n ot t h e p r e y e n c o u nt e r

d e n sit y v a ri e s a c c o r di n g t o d e pt h.

T o d e s c ri b e i n m o r e d et ail t h e v e rti c al l o c ati o n of t h e b ott o m p h a s e, " b ott o m v e rti c al

e xt e nt" w a s d e fi n e d a s t h e d e pt h r a n g e b et w e e n t h e 1 0 % a n d 9 0 % d e pt h q u a ntil e.

U si n g t h e q u a ntil e s r at h e r t h a n e xt r e m e s of d e pt h yi el d s a m o r e r o b u st m e a s u r e of t h e

v e rti c al e xt e nt of t h e w at e r c ol u m n l a y e r t a r g et e d b y S E S, e x cl u di n g e xt r e m e v al u e s

f r o m u n r e ali sti c b ott o m p h a s e d eli n e ati o n o r at y pi c al di vi n g b e h a vi o u r ( w h e r e S E S

p e rf o r m a hi g h a m plit u d e wi g gl e t h u s e x pl o ri n g a wi d e d e pt h r a n g e b ut o nl y f o r

v e r y s h o rt ti m e).

F or a gi n g a cti vit y

T h e n u m b e r of wi g gl e s h a s b e e n u s e d a s a p r o x y of t h e f o r a gi n g s u c c e s s f o r v a ri o u s

di vi n g p r e d at o r s ( e. g. N o rt h e r n El e p h a nt S e al s a n d Ki n g p e n g ui n s, H a n ui s e et al.
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(2 0 1 0 ); R o bi n s o n et al. (2 0 1 0 )) a n d a r e al s o e n c o u nt e r e d i n t h e b ott o m of S E S di v e s.

W hil e wi g gl e s a r e c o r r el at e d t o t h e n u m b e r of P E E, t h e st e p s r at h e r r e s e m bl e a gli di n g

p att e r n ( sl o w a s c e n di n g o r d e s c e n di n g v e rti c al s p e e d) a n d it i s n ot cl e a r y et if t hi s

di vi n g p att e r n i s a s s o ci at e d wit h f o r a gi n g o r n ot. P e r c e nt a g e of t h e b ott o m d u r ati o n

d u ri n g w hi c h S E S w e r e p e rf o r mi n g st e p s a n d wi g gl e s w e r e i n cl u d e d i n t h e a n al y s e s

a s t h e y st a n d f o r t w o di sti n ct di vi n g b e h a vi o r s d e s c ri bi n g t h e f o r a gi n g a cti vit y d u ri n g

t h e b ott o m p h a s e.

T h e m e a n d e s c e nt a n d a s c e nt pit c h a n gl e ( ci r c ul a r m e a n, C i r c S t a t s p a c k a g e L u n d

a n d A g o sti n elli (2 0 1 2 )), a s w ell a s t h e a v e r a g e d e s c e nt a n d a s c e nt s wi m mi n g eff o rt

w e r e c o m p ut e d t o a c c o u nt f o r t h e t r a n sit ti m e a dj u st m e nt s m a d e b y t h e S E S i n r e s-

p o n s e t o t h e f o r a gi n g s u c c e s s a n d t o t h e t a r g et e d b ott o m d e pt h. I n a w a y t o a s s e s s

t h e a m o u nt of di r e cti o n al c h a n g e s p e rf o r m e d b y S E S s d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of

t h ei r di v e s, t h e ci r c ul a r v a ri a n c e of t h e pit c h a n d h e a di n g a n gl e s w e r e c al c ul at e d. T h e

ci r c ul a r v a ri a n c e of t h e pit c h a n d h e a di n g a n gl e s p r o vi d e c o m p a r a bl e i n di c e s of t h e

si n u o sit y a c c o r di n g t o of t h e v e rti c al ( pit c h a n gl e) a n d h o ri z o nt al ( h e a di n g a n gl e) di-

m e n si o n s. W hil e pit c h v a ri a n c e c o ul d b e c o n si d e r e d r e d u n d a nt wit h t h e p e r c e nt a g e of

ti m e d oi n g wi g gl e s at b ott o m, it i s a ct u all y c o m pl e m e nt a r y. I n d e e d f o r a gi v e n q u a n-

tit y of wi g gl e s t h e g r e at e r t h e pit c h v a ri a n c e t h e st e e p e r t h e y a r e. A n ot h e r a d v a nt a g e

of t hi s m e a s u r e o v e r t h e wi g gl e s i s t h at it i s a si m pl e s u m m a r y st ati sti c of a q u a ntit a-

ti v e v a ri a bl e a n d d o e s n ot d e p e n d o n a n al g o rit h m t o d et e ct s p e ci fi c e v e nt s. H e n c e, it

v a ri e s c o nti n u o u sl y, w hi c h r e s ult s i n a s u btl e d e s c ri pti o n of t h e di vi n g b e h a vi o u r, a n d

h a s n o d et e cti o n e r r o r i s s u e.

B e c a u s e o u r f o c u s i s o n di v e s a s s o ci at e d wit h f o r a gi n g, d rift di v e s, d u ri n g w hi c h S E S

a r e r e sti n g a n d / o r di g e sti n g ( C r o c k e r et al. , 1 9 9 7 ), w e r e r e m o v e d f r o m t h e d at a s et

p ri o r t o t h e st ati sti c al a n al y si s.

3. 3. 6 St atisti c al a n al ysis

We i m pl e m e nt e d fi v e m o d el s ( n u m b e r e d 1 a, 1 b, 2, 3 a n d 4) r el ati n g t o t h e o bj e cti v e s

a rti c ul at e d i n t h e i nt r o d u cti o n ( n u m b e r e d 1, 2 a n d 3).

T h e fi r st o bj e cti v e i s t o d e s c ri b e t h e r el ati o n s hi p s b et w e e n t h e P E E r at e at t h e b ott o m

(t h e r e s p o n s e v a ri a bl e) a n d t h e di vi n g b e h a vi o u r s d u ri n g d a yti m e ( m o d el 1 a) a n d

ni g ht-ti m e ( m o d el 1 b). T hi s all o w s t e sti n g w h e n e v e r t h e P E E r at e v a ri e s a c c o r di n g t o

d e pt h i n d e p e n d e ntl y of t h e eff e ct of d ail y v e rti c al mi g r ati o n s of t h e S E S p r e y. N a m el y,

t h e di vi n g b e h a vi o u r s u s e d a s e x pl a n at o r y v a ri a bl e s i n t h e s e m o d el s a r e : t h e m e di a n
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d e pt h at t h e b ott o m of di v e s, t h e b ott o m p h a s e v e rti c al e xt e nt, t h e p r o p o rti o n of b ot-

t o m ti m e s p e nt d oi n g wi g gl e s o r st e p s d u ri n g t h e b ott o m p h a s e, t h e m e a n pit c h a n gl e

i n t h e d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s a n d t h e v a ri a n c e s of pit c h a n d h e a di n g a n gl e s. We

u s e d t h e n u m b e r of P E E at t h e b ott o m a s t h e r e s p o n s e v a ri a bl e of a c o u nt m o d el (l o g

li n k) b ut a ct u all y m o d ell e d P E E r at e a s r e s p o n s e b y p r o vi di n g t h e l o g-t r a n sf o r m e d

b ott o m d u r ati o n a s a n off s et v a ri a bl e (t h e eff e ct of a n off s et v a ri a bl e i s n ot e sti m a-

t e d b ut f o r c e d t o o n e). P oi s s o n f a mil y G L M s i n di c at e d o v e r- di s p e r si o n. We u s e d t h e

N e g ati v e Bi n o mi al f a mil y G L M ( M A S S p a c k a g e, Ve n a bl e s a n d Ri pl e y (2 0 0 7 )) t o a d-

d r e s s o v e r- di s p e r si o n. T h e i nt e r-i n di vi d u al diff e r e n c e s i n P E E r at e w e r e m o d ell e d b y

s p e cif yi n g t h e S E S i d e ntiti e s a s fi x e d eff e ct s i nt e r c e pt s.

T h e s e c o n d o bj e cti v e i s t o e x a mi n e h o w t h e h o ri z o nt al s p e e d at s u rf a c e d u ri n g di v e s —

m e a s u r e d f r o m t h e di st a n c e a n d d u r ati o n b et w e e n S E S l o c ati o n s t a k e n a s t h e y s u rf a c e

b ef o r e a n d aft e r di v e s – r el at e s t o t h e di vi n g b e h a vi o u r s ( m o d el 2). T o h a v e a r eli a bl e

e sti m at e of t hi s s u rf a c e h o ri z o nt al s p e e d, w e u s e d o nl y di v e s w h e r e o b s e r v e d G P S

l o c ati o n s p r e c e di n g a n d f oll o wi n g t h e di v e ( 3 9 % of di v e s). T hi s s u b s et i nt r o d u c e s a

bi a s t o w a r d t h e s el e cti o n of di v e s wit h l o n g e r r e c o v e r y ti m e t h at w e c o ul d n ot a c c o u nt

f o r ( s u rf a c e p e ri o d s l a sti n g 1 2 7 s f o r l o c at e d s u rf a c e s b ut 1 2 0 s ot h e r wi s e, s e e T a bl e A

a n d Fi g u r e B i n B. 3 A p p e n di x f o r d et ail s). We u s e d a Li n e a r Mi x e d M o d el ( L M M, n l m e

p a c k a g e, Pi n h ei r o et al. (2 0 1 5 )) wit h t h e h o ri z o nt al s p e e d at s u rf a c e a s t h e r e s p o n s e

v a ri a bl e, a n d t h e s a m e di vi n g b e h a vi o u r s u s e d i n m o d el s 1 a a n d 1 b a s e x pl a n at o r y

v a ri a bl e s a n d a n i n di vi d u al a s a r a n d o m i nt e r c e pt.

T h e t hi r d o bj e cti v e i s t o i n v e sti g at e t h e eff e ct s of di vi n g b e h a vi o u r s o n di v e ef fi ci e n c y

( m o d el 3). Di vi n g ef fi ci e n c y i s d e fi n e d a s t h e b ott o m p h a s e d u r ati o n di vi d e d b y t h e

f ull di v e d u r ati o n. T h e p r o p o rti o n s t y pi c all y di s pl a y m o r e v a ri a bilit y a r o u n d t h ei r

m e a n s o w e u s e d a v a ri a bl e di s p e r si o n b et a r e g r e s si o n m o d el ( b e t a r e g p a c k a g e,

C ri b a ri- N et o a n d Z eil ei s (2 0 1 0 )) t o h a n dl e t h e h et e r o s k e d a sti c n at u r e of t hi s r e s p o n s e

v a ri a bl e. T h e di vi n g b e h a vi o u r s u s e d a s e x pl a n at o r y v a ri a bl e s a r e t h e s a m e a s i n p r e-

vi o u s m o d el s ( m o d el s 1 a, 1 b a n d 2) a n d t h e S E S i d e ntiti e s w e r e s p e ci fi e d a s fi x e d

eff e ct s i nt e r c e pt s.

T h e l a st m o d el i m pl e m e nt e d i n t hi s st u d y ( m o d el 4) i s r el at e d t o t h e t hi r d o bj e cti v e

a n d ai m s at cl a rif yi n g h o w t h e t r a n sit b et w e e n s u rf a c e a n d t h e b ott o m p h a s e l o c ati o n

m a y b e r e g ul at e d b y di vi n g b e h a vi o u r a dj u st m e nt. A s f o r m o d el 2, w e i m pl e m e nt e d

a L M M. I n t hi s m o d el, t h e r e s p o n s e v a ri a bl e i s t h e d u r ati o n of t h e p h a s e, a n d t h e

e x pl a n at o r y v a ri a bl e s a r e t h e t y p e of p h a s e ( a s c e nt o r d e s c e nt), t h e m a xi m u m d e pt h
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r e a c h e d d u ri n g t h e p h a s e a n d t h e a v e r a g e s wi m mi n g eff o rt d u ri n g t h e p h a s e. A r a n-

d o m i nt e r c e pt s of S E S i n di vi d u al w a s i n cl u d e d. A si n gl e m o d el w a s u s e d f o r b ot h

t y p e s of t r a n sit p h a s e ( a s c e nt o r d e s c e nt). We t e st e d f o r i nt e r a cti o n s b et w e e n t h e t y p e

of p h a s e a n d ot h e r e x pl a n at o r y v a ri a bl e s t o e n a bl e t h e e sti m ati o n of di sti n ct r el ati o n-

s hi p s d u ri n g a s c e nt a n d d e s c e nt p h a s e s.

T h e m o d el s el e cti o n p r o c e d u r e w a s p e rf o r m e d i n t w o st a g e s. T h e fi r st st a g e c o n si s-

t e d i n a st e p wi s e AI C st a rti n g f r o m t h e f ull m o d el wit h all e x pl a n at o r y v a ri a bl e s a n d

d r o p pi n g v a ri a bl e s st e p b y st e p u ntil t h e AI C r e a c h e d a mi ni m u m. I n o r d e r t o all o w

p ot e nti all y n o n-li n e a r r el ati o n s hi p s i n t h e fi v e m o d el s t h at w e i m pl e m e nt e d, li n e a r

c o m bi n ati o n s of t h e p o w e r s of c o v a ri at e s ( p ol y n o mi al s) w e r e t e st e d. T h e s e p ol y n o-

mi al s all o w fitti n g a r el ati o n s hi p of a n y s h a p e b ut t h e m o r e c o m pl e x i s t h e s h a p e

t h e m o r e p a r a m et e r s it r e q ui r e s a n d t h e st r o n g e r it i s p e n ali z e d b y AI C. T h u s, t h e

s e c o n d st a g e of t h e m o d el s el e cti o n p r o c e d u r e w a s t o t e st f o r n o n-li n e a r r el ati o n s hi p s

b y c o m p uti n g t h e AI C wit h p ol y n o mi al s of t h e p r e vi o u sl y s el e ct e d e x pl a n at o r y v a-

ri a bl e s of i n c r e a si n g d e g r e e u ntil t h e m o d el AI C r e a c h e d a n e w mi ni m u m. D u ri n g

t h e m o d el s el e cti o n, m o d el s w e r e fitt e d wit h M a xi m u m- Li k eli h o o d al g o rit h m. Fi n al

m o d el s w e r e r e- fitt e d wit h R e st ri ct e d M a xi m u m Li k eli h o o d al g o rit h m. F o r e a c h of

t h e fi v e m o d el s t h e fi n al s et of e x pl a n at o r y v a ri a bl e s s el e ct e d i s di s pl a y e d o n t h e c o r-

r e s p o n di n g fi g u r e. T h e s p e ci fi c ati o n of c o r r el ati o n st r u ct u r e s ( s u c h a s A R, A R M A o r

A RI M A) i n d u c e s v e r y l a r g e c o m p ut ati o n ti m e a n d i s n ot i m pl e m e nt e d f o r all t y p e s of

m o d el t h at w e u s e d. We a d d r e s s e d t h e t e m p o r al a ut o c o r r el ati o n i s s u e b y s el e cti n g o n e

di v e e v e r y t e n. T h e e xi st e n c e of a n a ut o c o r r el ati o n st r u ct u r e i n t h e m o d el s’ r e si d u al s

w a s a s s e s s e d b y pl otti n g t h ei r a ut o- c o v a ri a n c e f u n cti o n f o r e a c h i n di vi d u al ( p e rf o r-

m e d wit h t h e a c f f u n cti o n). C oli n e a rit y i s s u e s b et w e e n c o v a ri at e s w a s c h e c k e d p ri o r

t o m o d el s el e cti o n u si n g V a ri a n c e I n fl ati o n F a ct o r (V I F < 5, u s d m p a c k a g e, N ai mi

(2 0 1 5 )).

V a ri o u s p s e u d o- R 2 w e r e u s e d t o a s s e s s t h e a m o u nt of v a ri ati o n e x pl ai n e d b y t h e t o p

m o d el s. F o r L M M s ( m o d el s 2 a n d 4) w e u s e d a n e q ui v al e nt of t h e O r di n a r y L e a st-

S q u a r e s ( O L S) R 2 w hi c h h a s b e e n d e v el o p e d b y N a k a g a w a a n d S c hi el z et h (( N a k a-

g a w a a n d S c hi el z et h , 2 0 1 3 ), i m pl e m e nt e d i n t h e M u M I n R p a c k a g e, B a rt o n (2 0 1 6 )). It

h a s a " m a r gi n al" ( R 2
m ) a n d a " c o n diti o n al" (R 2

c ) c o m p o n e nt w hi c h c a n b e i nt e r p r et e d

a s t h e v a ri a n c e e x pl ai n e d b y fi x e d eff e ct s o nl y ( R 2
m ) a n d b y t h e e nti r e m o d el (R 2

c ). F o r

G L M s ( m o d el s 1 a a n d 1 b) w e c al c ul at e d t h e p e r c e nt a g e of t h e n ull m o d el d e vi a n c e

e x pl ai n e d ( D 2 , T a bl e 3. 1 ) b y t h e t o p m o d el s a s a s u b stit ut e t o O L S R 2 (G ui s a n a n d
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Zi m m e r m a n n , 2 0 0 0 ). M o r e o v e r, f o r t h e s e m o d el s, w e c al c ul at e d t h e n ull m o d el d e-

vi a n c e e x pl ai n e d ( h e r e aft e r a b b r e vi at e d N D E) b y e a c h e x pl a n at o r y v a ri a bl e. Fi n all y,

t o e v al u at e g o o d n e s s- of- fit of t h e b et a r e g r e s si o n ( m o d el 3) a n d t o c o m p a r e it t o t h e

ot h e r m o d el s, w e c al c ul at e d a p s e u d o R 2 m et ri c d e fi n e d a s t h e s q u a r e d P e a r s o n’ s c o r-

r el ati o n c o ef fi ci e nt b et w e e n o b s e r v e d v al u e s (t r a n sf o r m e d wit h t h e li n k f u n cti o n) a n d

fitt e d v al u e s of li n e a r p r e di ct o r. T hi s p s e u d o R 2 m et ri c ( n ot e d P e a r s o n 2 i n T a bl e 3. 1 )

r a n g e s f r o m 0 t o 1 a n d p r o vi d e s a n i n di c ati o n of c o r r el ati o n b et w e e n p r e di ct e d v al u e s

a n d a ct u al v al u e s ( w h e r e t h e cl o s e r t o 1 t h e b ett e r).

Ta bl e 3. 1: G o o d n e s s- of- fit of t h e t o p m o d el s a s i n di c at e d b y p s e u d o- R 2 – See t he " St atisti c al
a n al ysis " se cti o n f or det ails a b o ut t hese metri cs.

M o d el  D 2 N a k a g a w a et al. R 2 P e ar s o n 2

1 a ( N e g. Bi n. G L M) 5 8 % 5 6 %
1 b ( N e g. Bi n. G L M) 6 3 % 6 0 %
2 ( L M M) R 2

m = 4 1 %, R 2
c = 4 8 % 4 7 %

3 ( B et a r e g r e s si o n) 8 7 %
4 ( L M M) R 2

m = 9 3 %, R 2
c = 9 4 % 8 5 %

3. 4 R e s ul t s

3. 4. 1 O v er all di vi n g b e h a vi o ur

A t ot al of 2 0 1 8 9 di v e s w e r e r e c o r d e d f r o m t h e 9 p o st- b r e e di n g f e m al e S E S s. Of t h e s e

8. 4 % w e r e cl a s si fi e d a s d rift di v e s. M e a n di v e d u r ati o n w a s 1 8. 3 8 mi n ( 1 1 0 3 s) ± S D =

5. 1 3 mi n ( 3 0 8 s) a n d m e a n b ott o m d u r ati o n w a s 7. 9 5 mi n ( 4 7 7 s) ± S D = 4. 1 2 mi n

( 2 4 7 s). T h e o v e r all a v e r a g e of m e a n d e pt h at b ott o m w a s 4 0 9 m ± S D = 1 9 2 m wit h

a m a xi m u m of 1 3 0 7 m. P E E s w e r e d et e ct e d i n 9 1. 1 % of n o n- d rift di v e s. 1 0. 4 8 % of

P E E o c c u r r e d i n d e s c e nt s, 7 8. 0 3 % i n b ott o m p h a s e s a n d 1 1. 4 9 % i n a s c e nt. A d diti o n al

d e s c ri pti v e st ati sti c s of di vi n g b e h a vi o u r s a r e a v ail a bl e i n t h e T a bl e C i n B. 1 A p p e n di x.

3. 4. 2 R el ati o ns hi ps b et we e n pr e y e n c o u nt er r at e a n d di vi n g b e h a-

vi o urs

T h e m o d el s 1 a a n d 1 b s el e ct e d b y t h e m o d el s el e cti o n p r o c e s s i n cl u d e d a s c e nt pit c h

di vi n g a n gl e, a n g ul a r v a ri a n c e s of pit c h a n d h e a di n g d u ri n g b ott o m p h a s e, t h e m e-

di a n d e pt h a n d v e rti c al e xt e nt of b ott o m p h a s e a n d, f o r m o d el 1 a o nl y, t h e p e r c e nt a g e
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of b ott o m ti m e s p e nt d oi n g wi g gl e. T h e P E E r at e at t h e b ott o m d u ri n g d a y a n d ni g ht

i s p o siti v el y r el at e d t o a s c e nt pit c h di vi n g a n gl e ( 3 % N D E f o r d a yti m e a n d 1 1 % N D E

at ni g ht) a n d t o t h e a n g ul a r v a ri a n c e s of pit c h ( 5 % N D E f o r d a yti m e a n d 2 0 % N D E

at ni g ht) a n d h e a di n g ( 3 1 % N D E f o r d a yti m e a n d 6 % N D E at ni g ht) a n gl e s at b ott o m

( Fi g s 3. 1 & 3. 2 ). N e g ati v e r el ati o n s hi p s w e r e f o u n d b et w e e n P E E r at e a n d t h e b ott o m

m e di a n d e pt h ( 1 0 % N D E f o r d a yti m e a n d 1 5 % N D E at ni g ht) a n d t o t h e b ott o m v e r-

ti c al e xt e nt ( 3 % N D E f o r d a yti m e a n d 1 % N D E at ni g ht) ( Fi g s 3. 1 – 3. 3
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M o d el 1 a: P E E r at e d uri n g d a y = f( di vi n g b e h a vi o ur s)

). P E E r at e at

b ott o m r e s p o n d e d t o b ott o m ti m e d oi n g wi g gl e s d u ri n g d a y o nl y ( 1 % N D E).

Fi g ur e 3. 1: E sti m at e d eff e ct s of c o v ari at e s s el e ct e d i n m o d el 1 a – E x pe cte d res p o nse pre di cte d
wit h a c o v ari ate v ar yi n g fr o m t he 5 % t o t he 9 5 % q u a ntile of its o bser ve d v al ues wit h ot her c o v ari ates
at t heir me a n. T he x a xes h a ve bee n s c ale d t o r a n ge fr o m - 2 t o 2 n or m ali ze d s o t h at re gressi o n sl o pes are
c o m p ar a ble b ut are a n n ot ate d wit h r a w u nits s o t h at u nits are c o m pre he nsi ble. T he gre y s h a des ar o u n d
t he re gressi o n li nes i n di c ate t he st a n d ar d err or of t he me a n pre di cti o n esti m ates.

A c c o r di n g t o t h e r e g r e s si o n sl o p e s, t h e st r o n g e st eff e ct s o n p r e y e n c o u nt e r r at e d u ri n g

t h e d a y a r e h e a di n g a n d pit c h a n gl e v a ri a n c e s at t h e b ott o m ( p a rti c ul a rl y f o r l o w

v al u e s), t h e b ott o m v e rti c al e xt e nt ( a g ai n f o r l o w v al u e s) a n d t h e b ott o m m e di a n

d e pt h ( Fi g 3. 1 ). B el o w 2 0 % of b ott o m p h a s e d u r ati o n, t h e ti m e at b ott o m s p e nt d oi n g
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M o d el 1 b: P E E r at e d uri n g ni g ht = f( di vi n g b e h a vi o ur s)

Fi g ur e 3. 2: E sti m at e d eff e ct s of c o v ari at e s s el e ct e d i n m o d el 1 b – T he pre di cti o ns f or e a c h
c o v ari ate v ar yi n g fr o m t he 5 % t o t he 9 5 % q u a ntile of o bser ve d v al ues wit h ot her c o v ari ates at t heir
me a n. T he x a xes h a ve bee n s c ale d t o r a n ge fr o m - 2 t o 2 n or m ali ze d s o t h at re gressi o n sl o pes are
c o m p ar a ble b ut are a n n ot ate d wit h r a w u nits s o t h at u nits are c o m pre he nsi ble. T he gre y s h a des ar o u n d
t he re gressi o n li nes i n di c ate t he st a n d ar d err or of t he me a n pre di cti o n esti m ates.

wi g gl e s h a s a l a r g e a n d p o siti v e eff e ct o n t h e P E E r at e at b ott o m, b ut b e y o n d t hi s

p oi nt t h e eff e ct i s w e a k ( Fi g 3. 1 ). Si mil a rl y, t h e n e g ati v e eff e ct of t h e v e rti c al e xt e nt of

t h e b ott o m p h a s e d e c r e a s e s f r o m 6 0 m t o w a r d hi g h e r v al u e s ( Fi g 3. 1 ).

R e g r e s si o n sl o p e s f o r t h e ni g ht m o d el ( m o d el 1 b, Fi g 3. 2 ) di s pl a y si mil a r p att e r n s t o

t h o s e of t h e d a y m o d el. A s i n m o d el 1 a, t h e n e g ati v e eff e ct of t h e b ott o m v e rti c al e xt e nt

o n t h e P E E r at e at b ott o m d e c r e a s e s f r o m l o w t o hi g h v al u e s g oi n g f r o m a st r o n g

n e g ati v e b el o w 2 0 m, t o a n a p p r o xi m at el y fl at r el ati o n s hi p b e y o n d t hi s t h r e s h ol d ( Fi g

3. 2 ). T h e r e g r e s si o n li n e e sti m at e d f o r t h e b ott o m m e di a n d e pt h diff e r s f r o m m o d el

1 a b y di s pl a yi n g a n o n-li n e a r s h a p e a n d a st e e p e r n e g ati v e sl o p e o v e r all ( Fi g 3. 2 ).
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Fi g ur e 3. 3: Ti m e s eri e s of t h e v erti c al di stri b uti o n of P E E i n t h e b ott o m of di v e s a n d of t h e
P E E r at e (i n di vi d u al 2 0 1 1 – 2 8) – T he bl a c k li nes st a n d f or t he P E E r ate ( n u m ber of b ott o m P E E per
d a y, d a yti me o nl y), t he gre y vi oli ns f or t he verti c al distri b uti o n of d a yti me b ott o m P E E ( wit h me di a n
de pt h of d ail y P E E i n di c ate d b y t he gre y d ots).

3. 4. 3 R el ati o ns hi ps b et w e e n h ori z o nt al s p e e d at s urf a c e a n d di vi n g

b e h a vi o urs

T h e m o d el 2 wit h a v e r a g e pit c h di vi n g a n gl e i n d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s, a n g ul a r v a-

ri a n c e of pit c h a n d h e a di n g, a n d p e r c e nt a g e of ti m e s p e nt d oi n g st e p s w a s s el e ct e d b y

t h e m o d el s el e cti o n p r o c e s s. D e s c e nt a n d a s c e nt di vi n g a n gl e s a n d v a ri a n c e s of h e a-

di n g a n gl e at b ott o m h a v e a li n e a r n e g ati v e eff e ct o n t h e h o ri z o nt al s p e e d m e a s u r e d

at s u rf a c e wit h G P S l o c ati o n s ( Fi g 3. 4 ). We f o u n d a n e g ati v el y o ri e nt at e d n o n-li n e a r

eff e ct of t h e pit c h a n gl e v a ri a n c e at b ott o m o n t h e s u rf a c e s p e e d ( Fi g 3. 4 ). Fi n all y, t h e

a m o u nt of ti m e d oi n g st e p s i n t h e b ott o m h a s a l o w p o siti v e eff e ct i n t h e r a n g e of l o w

v al u e s ( < 2 5 %, Fi g 3. 4 ) b ut a n e g ati v e eff e ct b e y o n d 2 5 % ( Fi g 3. 4 ). T h e st r o n g e st sl o p e s

a r e o b s e r v a bl e f o r a s c e nt pit c h a n gl e a n d h e a di n g v a ri a n c e at b ott o m ( Fi g 3. 4 ).
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M o d el 2: S urf a c e h ori z o nt al s p e e d = f( di vi n g b e h a vi o ur s)

Fi g ur e 3. 4: E sti m at e d eff e ct s of c o v ari at e s s el e ct e d i n m o d el 2 – T he pre di cti o ns f or e a c h c o v a-
ri ate v ar yi n g fr o m t he 5 % t o t he 9 5 % q u a ntile of o bser ve d v al ues wit h ot her c o v ari ates at t heir me a n.
T he x a xes h a ve bee n s c ale d t o r a n ge fr o m - 2 t o 2 n or m ali ze d s o t h at re gressi o n sl o pes are c o m p ar a ble b ut
are a n n ot ate d wit h r a w u nits s o t h at u nits are c o m pre he nsi ble. T he gre y s h a des ar o u n d t he re gressi o n
li nes i n di c ate t he st a n d ar d err or of t he me a n pre di cti o n esti m ates.

3. 4. 4 R el ati o ns hi ps b et w e e n di vi n g e ffi ci e n c y a n d di vi n g b e h a vi o urs

T h e m o d el 3 wit h a v e r a g e pit c h di vi n g a n gl e i n d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s, a n g ul a r

v a ri a n c e of pit c h a n d h e a di n g, p e r c e nt a g e of ti m e s p e nt d oi n g wi g gl e s a n d m e di a n

d e pt h i n b ott o m p h a s e w a s s el e ct e d b y t h e m o d el s el e cti o n p r o c e s s. T h e di vi n g ef-

fi ci e n c y ( p r o p o rti o n of di v e ti m e s p e nt i n t h e b ott o m p h a s e) i s p o siti v el y r el at e d t o

d e s c e nt a n d a s c e nt pit c h a n gl e, a n d n e g ati v el y r el at e d t o t h e b ott o m m e di a n d e pt h

a n d t h e v a ri a n c e of h e a di n g a n gl e at t h e b ott o m ( Fi g 3. 5 ). I n c o m p a ri s o n t o t h e s e di-

vi n g b e h a vi o u r s, t h e b ott o m ti m e s p e nt d oi n g wi g gl e s, t h e b ott o m v e rti c al e xt e nt a n d

t h e v a ri a n c e of pit c h a n gl e at t h e b ott o m h a v e w e a k eff e ct s ( Fi g 3. 5 ).

T h e m o d el 4 wit h a v e r a g e pit c h di vi n g a n gl e, a v e r a g e s wi m mi n g eff o rt a n d m a xi m u m

d e pt h of t h e p h a s e s w a s s el e ct e d b y t h e m o d el s el e cti o n p r o c e s s. D e s c e nt a n d a s c e nt
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M o d el 3: Di vi n g effi ci e n c y = f( di vi n g b e h a vi o ur s)

Fi g ur e 3. 5: E sti m at e d eff e ct s of c o v ari at e s s el e ct e d i n m o d el 3 – T he pre di cti o ns f or e a c h c o v a-
ri ate v ar yi n g fr o m t he 5 % t o t he 9 5 % q u a ntile of o bser ve d v al ues wit h ot her c o v ari ates at t heir me a n.
T he x a xes h a ve bee n s c ale d t o r a n ge fr o m - 2 t o 2 n or m ali ze d s o t h at re gressi o n sl o pes are c o m p ar a ble
b ut are a n n ot ate d wit h r a w u nits s o t h at u nits are c o m pre he nsi ble.

d u r ati o n s a r e b ot h n e g ati v el y r el at e d t o t h e st e e p n e s s of pit c h a n gl e s a n d p o siti v el y

r el at e d t o t h e d e pt h ( Fi g 3. 6 ). T h e s wi m mi n g eff o rt i s a n ot h e r si g ni fi c a nt d ri v e r of

t h e a s c e nt d u r ati o n b ut n ot of t h e d e s c e nt d u r ati o n ( Fi g 3. 6 ). W hil e i n c r e a si n g t h e

a s c e nt v e rti c al s p e e d i m pli e s g r e at e r s wi m mi n g eff o rt p e r u nit of ti m e it i s a s s o ci a-
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M o d el 4: A s c e nt/ D e s c e nt d ur ati o n

A s c e nt p h a s e:

D e s c e nt p h a s e:

A p p e n di x).

Fi g ur e 3. 6: E sti m at e d eff e ct s of c o v ari at e s s el e ct e d i n m o d el 4 – T he pre di cti o ns f or e a c h c o v a-
ri ate v ar yi n g fr o m t he 1 % t o t he 9 9 % q u a ntile of o bser ve d v al ues wit h ot her c o v ari ates at t heir me a n.
T he x a xes h a ve bee n s c ale d t o r a n ge fr o m - 3 t o 3 n or m ali ze d s o t h at re gressi o n sl o pes are c o m p ar a ble b ut
are a n n ot ate d wit h r a w u nits s o t h at u nits are c o m pre he nsi ble. T he gre y s h a des ar o u n d t he re gressi o n
li nes i n di c ate t he st a n d ar d err or of t he me a n pre di cti o n esti m ates.

3. 4. 5 M o d els r es ults

T h e d at a s et s c o nt ai n e d 9 5 0 c o m pl et e o b s e r v ati o n s f o r m o d el 1 a ( 3 0. 6 4 o b s e r v ati o n s

p e r p a r a m et e r) a n d 3 6 4 f o r m o d el 1 b ( 1 2. 5 5 o b s e r v ati o n s p e r p a r a m et e r), 2 1 2 f o r m o-

d el 2 ( 1 7. 6 7 o b s e r v ati o n s p e r p a r a m et e r) a n d 1, 8 2 3 f o r m o d el 3 ( 4 1. 4 3 o b s e r v ati o n s

p e r p a r a m et e r). T h e p s e u d o- R 2 u s e d t o a s s e s s t h e r e s p o n s e v a ri ati o n e x pl ai n e d b y

t h e t o p m o d el s ( N a k a g a w a a n d S c hi el z et h’ s R 2 f o r L M M s, D 2 f o r G L M s) o r t h ei r

g o o d n e s s- of- fit ( P e a r s o n 2 f o r b et a r e g r e s si o n) a r e p r o vi d e d i n T a bl e 3. 1 .
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3. 5 Di s c u s si o n

T h e s e r e s ult s r e v e al t h at t h e p r e y e n c o u nt e r r at e of S E S s i s d ri v e n b y t w o m ai n f a ct o r s :

( 1) t h e d e pt h (i. e. t h e v e rti c al a c c e s si bilit y) of a p r e y p at c h f r o m t h e s u rf a c e, w h e r e

t h e cl o s e r t o t h e s u rf a c e t h e b ett e r, a n d ( 2) t h e b ott o m v e rti c al e xt e nt, w h e r e l o w e r

v al u e s w e r e a s s o ci at e d wit h hi g h e r P E E r at e. T hi s s u g g e st s t h at t h e p r e y c at c h r at e

of f e m al e S E S s i n c r e a s e d w h e n w ell d e fi n e d, n a r r o w l a y e r s of hi g h d e n sit y p r e y w e r e

e n c o u nt e r e d. A s s u c h, t h e fi n e s c al e d e n sit y wit hi n t h e w at e r c ol u m n, p o s si bl y r at h e r

t h a n t h e o v e r all p r e y d e n sit y o v e r t h e w h ol e w at e r c ol u m n vi sit e d b y t h e S E S, a p p e a r s

t o b e o n e of t h e m ai n d ri v e r s of S E S p r e y c at c h r at e. W h e n hi g h p r e y e n c o u nt e r r at e

i s m et, el e p h a nt s e al s a dj u st t h ei r di vi n g b e h a vi o u r b y i n c r e a si n g b ot h t h ei r d e s c e nt

a n d a s c e nt a n gl e ( Fi g s 3. 1 a n d 3. 2 ), li k el y t o mi ni mi z e t h ei r t r a n sit ti m e ( Fi g s 3. 5

a n d 3. 6 ), a n d i n c r e a s e b ot h t h ei r h o ri z o nt al a n d v e rti c al si n u o sit y d u ri n g t h e b ott o m

p h a s e of t h ei r di v e zi g z a g gi n g wit hi n t h e p r e y p at c h l a y e r ( Fi g s 3. 1 a n d 3. 2 ). T h e

n e g ati v e r el ati o n s hi p b et w e e n t h e h o ri z o nt al t r a n sit r at e a n d p ut ati v e f e e di n g a cti vit y

h a s b e e n o b s e r v e d f o r n u m e r o u s m a ri n e p r e d at o r s ( S E S ( D r a g o n et al. , 2 0 1 2 b ) s e e al s o

Fi g u r e A i n B. 3 A p p e n di x, n o rt h e r n el e p h a nt s e al s ( Mir o u n g a a n g ustir ostris ) (K u h n

et al. , 2 0 0 9 ), w a n d e ri n g al b at r o s s (Di o me de a e x ul a n ), a nt a r cti c f u r s e al s (Arct o ce p h al us

g a zell a ) (I w at a et al., 2 0 1 5 )). A n u m b e r of t h e s e v a ri a bl e s t h at i m p a ct e d o n t h e P E E r at e

at b ott o m ( m o d el s 1 a a n d 1 b) aff e ct e d o p p o sit el y t h e h o ri z o nt al s p e e d m e a s u r e d at

s u rf a c e wit h G P S l o c ati o n ( m o d el 2). N a m el y, t h e s e v a ri a bl e s w e r e t h e di vi n g a n gl e i n

a s c e nt p h a s e a n d t h e v a ri a n c e s pit c h a n d h e a di n g a n gl e d u ri n g b ott o m p h a s e s ( Fi g s

3. 1 , 3. 2 , 3. 4 ). A s a c o n s e q u e n c e, t h e h o ri z o nt al s p e e d m e a s u r e d at s u rf a c e d e c r e a s e s

w h e n e n c o u nt e ri n g m o r e p r e y.

3. 5. 1 B e h a vi o ur al a dj ust m e nts t o pr e y e n c o u nt er r at e

T o r e d u c e t r a n sit ti m e a n d i n c r e a s e di vi n g ef fi ci e n c y, S E S s i n c r e a s e t h ei r v e rti c al t r a n-

sit s p e e d wit h st e e p e r pit c h a n gl e s m ai nl y b ut al s o, i n a s c e nt, b y i n c r e a si n g t h ei r

s wi m mi n g eff o rt ( Fi g 3. 6 ). We f o u n d t h at s wi m mi n g eff o rt h a d a g r e at e r i m p o rt a n c e

o n v e rti c al s p e e d i n t h e a s c e nt p h a s e c o m p a r e d t o t h e d e s c e nt p h a s e of t h e di v e s ( Fi g

3. 6 ). T hi s l o w e r c o nt ri b uti o n of t h e s wi m mi n g eff o rt t o t h e v e rti c al s p e e d d u ri n g t h e

d e s c e nt i s li k el y t o b e r el at e d t o t h e n e g ati v e b u o y a n c y of p o st- b r e e di n g S E S f e m al e s,

w hi c h t e n d t o gli d e d o w n t o t h e b ott o m of t h ei r di v e ( Ri c h a r d et al. , 2 0 1 4 ; A o ki et al. ,

2 0 1 1 ). I n d e e d, t h e S E S l e a vi n g K e r g u el e n aft e r b r e e di n g a r e i n p o o r c o n diti o n a n d t h e
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p o st- b r e e di n g f o r a gi n g t ri p s d o n ot l a st l o n g e n o u g h t o f ull y r e st o r e t h ei r li pi d p r o-

vi si o n s. D u ri n g t h e a s c e nt p h a s e, n e g ati v el y b u o y a nt f e m al e S E S b ot h i n c r e a s e t h ei r

a s c e nt a n gl e a n d t h ei r s wi m mi n g eff o rt, wit h b ot h f a ct o r s h a vi n g a n e q ui v al e nt c o nt ri-

b uti o n t o e x pl ai n t h e i n c r e a s e d v e rti c al t r a n sit s p e e d ( Fi g 3. 6 ). H o w e v e r, t h e o v e r all

s wi m mi n g eff o rt i n r e s p o n s e t o a n i n c r e a s e d v e rti c al s p e e d i s n e g ati v e, wit h a g r e a-

t e r s wi m mi n g eff o rt p e r u nit of ti m e b ei n g c o m p e n s at e d b y s h o rt e r t r a n sit d u r ati o n

( Fi g u r e C i n B. 4 A p p e n di x).

St e e p e r pit c h a n gl e s i n d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s w e r e f o u n d t o sl o w d o w n si g ni fi-

c a ntl y t h e h o ri z o nt al c o m p o n e nt of S E S m o v e m e nt ( m o d el 2, Fi g 3. 4 ) a n d t o i n c r e a s e

t h e p r o p o rti o n of ti m e t h e S E S s p e nt i n b ott o m p h a s e d u ri n g t h ei r di v e s ( m o d el 3,

Fi g 3. 5 ). A dj u st m e nt s i n di vi n g a n gl e s l e a d t o a t r a d e- off b et w e e n t h e a m o u nt of ti m e

t h e a ni m al c a n s p e n d t o f o r a g e at d e pt h a n d t h e h o ri z o nt al s p e e d. I n a n e n vi r o n m e nt

wit h a hi g h p r e y d e n sit y, st e e p di vi n g a n gl e s all o w i n di vi d u al s t o s p e n d l o n g e r ti m e

at d e pt h i n c o nt a ct wit h p r e y a n d t o r e m ai n i n t h e s a m e a r e a f o r t h ei r n e xt di v e s.

H o w e v e r, i n l o w p r e y d e n sit y a r e a, fl at di vi n g a n gl e s s p e e d u p h o ri z o nt al t r a n sit r at e

a n d s h o rt e n s e a r c h ti m e t o fi n d a n e w p r e y p at c h. T h e p o siti v e r el ati o n s hi p b et w e e n

t h e st e e p n e s s of a s c e nt a n gl e a n d t h e P E E r at e at b ott o m ( m o d el 1, Fi g s 3. 1 , 3. 2 ) c o ul d

b e i nt e r p r et e d a c c o r di n g t o t h e o pti m al f o r a gi n g t h e o r y a s a b e h a vi o u r al a dj u st m e nt

t o m a xi mi z e t h e ti m e s p e nt i n hi g h p r e y d e n sit y e n vi r o n m e nt. T hi s r el ati o n s hi p w a s

w e a k i n m o d el 1 a, s u g g e sti n g t h at t h e d e e p e r di v e s p e rf o r m e d d u ri n g d a yti m e l e a v e

l e s s r o o m f o r s u c h a dj u st m e nt s. A s t h e di vi n g a n gl e i n d e s c e nt c o ul d b e a w a y t o

r e g ul at e t h e h o ri z o nt al s p e e d it i s li k el y t o r e s p o n d n ot o nl y t o t h e p r e y p at c h q u alit y

b ut al s o t o t h e mi g r ati o n st a g e of t h e S E S ( Mill e r et al. , 2 0 1 2 ). O bli q u e d e s c e nt a n gl e s

h a v e al s o b e e n s u g g e st e d t o r el at e t o p r e y l o c ati o n w h e r e it c o ul d h el p t h e S E S t o

c o m b at t h e c a m o u fl a g e of s q ui d s i n t h e d o w n w a r d li g ht ( H a s s ri c k et al. , 2 0 0 7 ).

Di vi n g d e pt h h a d t h e st r o n g e st i m p a ct o n t h e di vi n g ef fi ci e n c y, w hi c h c a n b e e x pl ai-

n e d b y t h e g r e at e r t r a n sit d u r ati o n t o r e a c h t h o s e g r e at e r d e pt h s w hi c h r e d u c e s t h e

a m o u nt of ti m e S E S c o ul d all o c at e t o f o r a gi n g at t h e b ott o m ( m o d el 3). T h e e n e r g eti c

c o st of t r a n sit t o t h e b ott o m s of di v e s i s al s o r el at e d t o t h e b o d y b u o y a n c y. S wi m mi n g

e n e r g y e x p e n dit u r e i s t h e l o w e st at n e ut r al b u o y a n c y all o wi n g t h e s e al s t o i n c r e a s e

t h ei r di vi n g ef fi ci e n c y (Ri c h a r d et al. , 2 0 1 4 ). S e al s al s o t e n d t o a dj u st t h ei r di vi n g

ef fi ci e n c y a c c o r di n g t o t h e f o r a gi n g s u c c e s s of t h e c u r r e nt a n d t h e p r e vi o u s di v e s

(J o u m a’ a et al., 2 0 1 5 ).

T h e p r e y e n c o u nt e r r at e w a s p o siti v el y r el at e d t o t h e ci r c ul a r v a ri a n c e s of b ot h pit c h
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a n d h e a di n g a n gl e s ( Fi g s 3. 1 , 3. 2 ) w hi c h a r e i n di c ati v e of t h e v e rti c al a n d h o ri z o nt al

si n u o sit y of t h e b ott o m. T h e s e di vi n g b e h a vi o u r s al s o i m p a ct e d st r o n gl y o n t h e h o ri-

z o nt al s p e e d at s u rf a c e, t h u s i n c r e a si n g t h e r e si d e n c e ti m e of S E S i n a gi v e n a r e a. T hi s

i s c o n si st e nt wit h o b s e r v ati o n s of A r e a R e st ri ct e d S e a r c h b e h a vi o u r i n ot h e r di vi n g

s e a bi r d s a n d pi n ni p e d s o r, at l a r g e r s p ati al a n d t e m p o r al s c al e s, wit h S E S ( D r a g o n

et al. , 2 0 1 2 b ; B aill e ul et al. , 2 0 0 7 b , 2 0 0 8 ; D r a g o n et al. , 2 0 1 0 ) al o n g si d e si d e o pti m al

f o r a gi n g t h e o r y w hi c h p r e di ct s l o n g e r r e si d e n c e i n hi g h p r e y d e n sit y g r o u n d s. T h e

h e a di n g a n gl e v a ri a n c e s at t h e b ott o m w a s d et ri m e nt al t o di vi n g ef fi ci e n c y ( m o d el 3,

Fi g 3. 5 ), s u g g e sti n g t h at i n c r e a s e d h o ri z o nt al si n u o sit y i s a s s o ci at e d wit h p r e y c h a si n g

o r h a n dli n g a n d t o a g r e at e r e n e r g y e x p e n dit u r e.

T h e b ott o m ti m e s p e nt p e rf o r mi n g wi g gl e s w a s r el at e d t o P E E r at e at t h e b ott o m i n

d a y c o n diti o n s. It s eff e ct di s pl a y e d a pl at e a u at i nt e r m e di at e- hi g h v al u e s ( > 3 0 % Fi g

3. 1 ). Wi g gl e s w e r e al s o f o u n d t o i m p a ct o n di vi n g ef fi ci e n c y t o w a r d e xt r e m e v al u e s

( Fi g 3. 5 ). Pit c h a n d h e a di n g a n g ul a r v a ri a n c e s d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of t h e di v e

h a d g r e at e r a n d m o r e c o n si st e nt eff e ct o v e r t h e c o m pl et e r a n g e of o b s e r v e d v al u e s

a n d a p p e a r t o b e a m o r e r eli a bl e i n di c at o r of P E E r at e. T h e b ott o m ti m e s p e nt d oi n g

st e p s r el at e d s ol el y t o h o ri z o nt al s p e e d at t h e s u rf a c e a n d di s pl a y e d c o nt r a sti n g eff e ct s

( Fi g 3. 4 ), s u g g e sti n g t h at t hi s b e h a vi o u r i s e m pl o y e d f o r m ulti pl e p u r p o s e s. F r o m o u r

p e r s p e cti v e, st e p s m a y r e p r e s e nt s h o rt d rifti n g p e ri o d s o r gli di n g p e ri o d s all o wi n g

h o ri z o nt al t r a v el at l o w e x p e n s e o r t o l o c at e p r e y d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of t h e di v e.

D ell a P e n n a et al. (2 0 1 5 ) s h o w e d t h at w h e n f o r a gi n g d y n a mi c o c e a n o g r a p hi c m e-

s o s c al e st r u ct u r e s, s u c h a s e d di e s, t h e h o ri z o nt al di s pl a c e m e nt s of S E S e n c o u nt e ri n g

a hi g h P E E r at e c o ul d b e a s p a s si v e a s t h o s e of l a g r a n gi a n d rift e r s. T h u s, t h e S E S

w o ul d k e e p i n c o nt a ct wit h t h e f o r a gi n g r e s o u r c e s b y r e d u ci n g t h ei r h o ri z o nt al di s-

pl a c e m e nt s. A s c u r r e nt s a r e s u p p o s e d t o c o nt ri b ut e si g ni fi c a ntl y t o t h e h o ri z o nt al

m o v e m e nt s of S E S w h e n t h e y f o r a g e i nt e n si v el y ( D ell a P e n n a et al. , 2 0 1 5 ), t h e v a r yi n g

c u r r e nt st r e n gt h e n c o u nt e r e d b y t h e a ni m al al o n g it s t r aj e ct o r y i s a s o u r c e of n oi s e

w h e n t r yi n g t o c o m p ut e t h e a ct u al h o ri z o nt al s p e e d of S E S f r o m s at ellit e l o c ati o n s.

D e s pit e t hi s m et h o d ol o gi c al li mit ati o n, o u r r e s ult s hi g hli g ht t h at f o r a gi n g i nt e n si v e

b e h a vi o u r s —i n c r e a si n g of d e s c e nt a n d a s c e nt di vi n g a n gl e s, b ut al s o of h o ri z o nt al

a n d v e rti c al si n u o sit y d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of t h ei r di v e — h a v e a n e g ati v e eff e ct

o n t h e h o ri z o nt al c o m p o n e nt of t h ei r m o v e m e nt. A s a c o n s e q u e n c e t h e y r e m ai n wi-

t hi n t h e p r e y p at c h, b ut b e c o m e m o r e s e n siti v e t o c u r r e nt t r a n s p o rt ati o n (D ell a P e n n a

et al. , 2 0 1 5 ; G a s p a r et al. , 2 0 0 6 ) a n d a r e p a s si v el y t r a n s p o rt e d wit h t h e p r e y p at c h
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b y t h e c u r r e nt. U n d e r s u c h a sit u ati o n, wit h a hi g h c u r r e nt v el o cit y t h e A R S / n o n

A R S b e h a vi o u r d et e ct e d f r o m t h e s u rf a c e t r a c k c o ul d r e s ult p ri m a ril y f r o m t h e c u r-

r e nt v el o cit y fi el d r at h e r t h a n f r o m t h e a cti v e h o ri z o nt al m o v e m e nt s f r o m t h e a ni m al s.

A s s u c h, i nf e r e n c e of f o r a gi n g st at e of t h e a ni m al u si n g st at e s p a c e m o d el s c o ul d b e

e r r o n e o u s.

3. 5. 2 Ar e a of t h e w at er c ol u m n t ar g et e d b y S E S

S E S s w e r e m o r e s u c c e s sf ul w h e n f o r a gi n g cl o s e r t o t h e s u rf a c e ( m o d el 1 a a n d 1 b). Ei-

t h e r i n d a y ( Fi g s 3. 1 , 3. 3 ) o r i n ni g ht c o n diti o n s ( Fi g 3. 2 ), t h e g r e at e r t h e b ott o m d e pt h

t h e l o w e r P E E p e r u nit of ti m e t h e y w e r e, s h o wi n g t h at t hi s o b s e r v ati o n c a n n ot b e

e x pl ai n e d b y di el v e rti c al mi g r ati o n s of S E S p r e y. T hi s n e g ati v e r el ati o n s hi p b et w e e n

t h e b ott o m d e pt h a n d t h e p r e y e n c o u nt e r r at e at t h e b ott o m c o ul d i n di c at e a d e c r e a s e

i n p r e y d e n sit y, a c h a n g e i n p r e y t y p e / si z e o r a d e c r e a s e of t h e a bilit y of S E S t o

c at c h p r e y it e m s wit h i n c r e a si n g d e pt h. Ot h e r st u di e s h a v e l e d t o si mil a r r e s ult s. F o r

e x a m pl e, V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ) o b s e r v e d t h at t h e o c c u r r e n c e of bi ol u mi n e s c e nt

e v e nt s d et e ct e d f r o m li g ht s e n s o r s c a r ri e d b y f o r a gi n g el e p h a nt s e al s w a s n e g ati v el y

r el at e d t o t h ei r di vi n g d e pt h. Willi a m s a n d K o sl o w (1 9 9 7 ) s a m pl e d mi c r o n e kt o n b et-

w e e n t h e s u rf a c e a n d a d e pt h of 9 0 0 m wit h a mi d- w at e r t r a wl a n d f o u n d a d e c r e a si n g

mi c r o n e kt o n bi o m a s s wit h d e pt h at ni g ht a n d, i n a ut u m n, d u ri n g d a yti m e a s w ell.

P r e d at o r s s h o ul d m at c h t h ei r f o r a gi n g eff o rt t o p r e y di st ri b uti o n. S e v e nt y s e v e n p e r c e nt

of all P E E t o o k pl a c e i n t h e b ott o m p h a s e of a di v e. W it h r e g a r d s t o t h e a c c e s si bi-

lit y a n d a b u n d a n c e of r e s o u r c e s, t h e b ott o m p h a s e i s v al u a bl e e n o u g h t o m oti v at e

t h e S E S t o st o p t h e d e s c e nt p h a s e a n d f o c u s o n t h e s e a r c h of p r e y at d e pt h. O n c e

t h e b ott o m d e pt h i s r e a c h e d, t h e v e rti c al e xt e nt of t h e b ott o m p h a s e i s e x p e ct e d t o

p r o vi d e a n i n di c ati o n o n t h e v e rti c al di st ri b uti o n of p r e y. T h e P E E r at e at t h e b ott o m

w a s n e g ati v el y r el at e d t o t h e v e rti c al s p a n of t h e w at e r c ol u m n e x pl o r e d d u ri n g t h e

b ott o m p h a s e ( m o d el 1, Fi g s 3. 1 , 3. 2 , 3. 3 ), s u g g e sti n g t h at t h e di s p e r si o n of p r e y al o n g

t h e v e rti c al di m e n si o n r e g ul at e s t h e p r e y d e n sit y e n c o u nt e r e d at d e pt h b y S E S. T o

o u r k n o wl e d g e t hi s i s t h e fi r st ti m e t h at t hi s r el ati o n s hi p i s hi g hli g ht e d a n d c o ul d b e

a n o v el a s p e ct t h at i s w o rt h c o n si d e ri n g w h e n i n v e sti g ati n g fi n e s c al e p r e y d e n sit y

u n d e r w at e r.

A r a n g e of di vi n g b e h a vi o u r s ( e. g. di v e d e pt h, d e s c e nt s p e e d a n di v e d u r ati o n) h a v e

b e e n a s s o ci at e d wit h m e s o s c al e o c e a n o g r a p hi c f e at u r e s s u c h a s c y cl o ni c e d di e s, w h e r e

S E S e x hi bit s h all o w e r di vi n g d e pt h c o m p a r e d t o a nti- c y cl o ni c e d di e s a n d ot h e r o c e a-
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n o g r a p hi c d o m ai n s ( D r a g o n et al. , 2 0 1 0 ; D r a g o n , 2 0 1 1 ). W at e r t e m p e r at u r e w a s f o u n d

t o h a v e a di r e ct i n fl u e n c e o n t h e di vi n g d e pt h of S E S, wit h S E S di vi n g d e e p e r i n w a r-

m e r w at e r s t o a c c e s s t h ei r p r e y ( G ui n et et al. , 2 0 1 4 ; D r a g o n et al. , 2 0 1 0 ). F u rt h e r m o r e,

b ott o m d e pt h w a s s h o w n t o b e st r o n gl y n e g ati v el y r el at e d t o li g ht i nt e n sit y at d e pt h

w hi c h i s att e n u at e d b y p h yt o pl a n kt o n c o n c e nt r ati o n wit hi n t h e e u p h oti c l a y e r s ( J a u d

et al. , 2 0 1 2 ). C h a r a ct e ri sti c s s u c h a s a hi g h c hl o r o p h yll c o n c e nt r ati o n a n d c ol d w at e r

at s u rf a c e a r e o b s e r v e d i n c ol d- c o r e e d di e s ( V ol k e r et al. , 2 0 0 2 ; K a h r u et al. , 2 0 0 7 ),

s h o w n t o b e s u c c e s sf ul f o r a gi n g a r e a s w h e r e t h e S E S di v e d e pt h i s cl o s e f r o m s u rf a c e

(D r a g o n , 2 0 1 1 ). W hil e u n d e rl yi n g d et e r mi n a nt s l e a di n g S E S t o e x pl o r e a n a r r o w v e r-

ti c al d e pt h r a n g e i n t h ei r di v e b ott o m p h a s e s r e m ai n u n cl e a r, o n e c o ul d h y p ot h e si z e

t h at si mil a r bi o- p h y si c al o c e a n o g r a p hi c p r o c e s s e s c o ul d l o c all y c o n st r ai n p r e y t o a g-

g r e g at e v e rti c all y i n t hi n n e r y et d e n s e r p r e y l a y e r s. F ut u r e w o r k c o ul d t r y t o a s s e s s

t h e v ali dit y of t hi s h y p ot h e si s.

T hi s st u d y c o ul d o nl y f o c u s o n t h e v e rti c al di m e n si o n of p r e y di st ri b uti o n b e c a u s e,

d u e t o s e n s o r m alf u n cti o n, w e di d n ot h a v e a c c e s s t o t h e a ct u al s wi m mi n g v el o cit y

w h e n t h e s e al w a s f o r a gi n g at t h e b ott o m of it s di v e t o all o w f o r a m o r e a c c u r at e

d e s c ri pti o n of t h e 3 D s p ati al st r u ct u r e of t h e p r e y fi el d. Wit h o ut t h at i nf o r m ati o n

w e c o ul d n ot e sti m at e t h e v ol u m e of w at e r p r o s p e ct e d b y S E S a n d c o m p a r e it t o

t h e n u m b e r of P E E i n o r d e r t o g et a n i n di c ati o n of p r e y d e n sit y i n d e p e n d e nt f r o m

S E S b e h a vi o u r (i n P E E m − 3 i n st e a d of P E E p e r u nit of S E S b ott o m ti m e). A d diti o n al

st u di e s m a y u s e 3 D di v e r e c o n st r u cti o n s ( Mit a ni et al. , 2 0 1 0 ; I w at a et al., 2 0 1 5 ; D a vi s

et al. , 1 9 9 9 ; J o h n s o n a n d T y a c k, 2 0 0 3 ; G ol d b o g e n et al. , 2 0 1 5 ) t o d et e r mi n e if t h e eff e ct

of t h e v e rti c al e xt e nt of t h e b ott o m o n t h e f o r a gi n g s u c c e s s w o ul d b e r el at e d t o t h e

p r e s e n c e / a b s e n c e of s m all s c al e s c h o oli n g- p r e y p at c h e s (l e a di n g t o a s m all v e rti c al

e xt e nt of t h e b ott o m) o r c o n v e r s el y, d u e t o c h a n g e s at a l a r g e r s c al e i n t h e v e rti c al

a g g r e g ati o n of p r e y l a y e r s wit hi n t h e w at e r c ol u m n. We b eli e v e t h at t h e fi n di n g s of

t hi s st u d y a r e li k el y t o b e g e n e r ali z e d t o ot h e r ai r b r e at hi n g di v e r s f o r a gi n g o n s m all

p r e y it e m s s u c h a s m e s o p el a gi c fi s h e s o r c r u st a c e a n s, b ut diff e r e n c e s a r e li k el y t o b e

f o u n d f o r di vi n g p r e d at o r s f o r a gi n g o n l a r g e p r e y it e m s. I n st e a d, t h e l att e r m a y a b o rt

t h ei r di v e aft e r c at c hi n g v e r y l a r g e p r e y s t o r et u r n t o t h e s u rf a c e t o f e e d a s o b s e r v e d i n

We d d ell s e al s ( L e pt o n y c h ot e s w e d d ellii) f e e di n g o n A nt a r cti c t o ot h fi s h ( Diss osti c h us

m a ws o ni ) (Ai nl e y a n d Si niff , 2 0 0 9 ).

T h e p r e y e n c o u nt e r e v e nt s d et e ct e d f r o m a c c el e r ati o n d at a o nl y p r o vi d e q u a ntit ati v e

i nf o r m ati o n a b o ut p r e y. H o w t h e p r e y s p e ci e s a n d si z e r el at e t o t h e di vi n g b e h a-
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vi o u r a n d t h e d e c r e a si n g p r e y e n c o u nt e r r at e t h at w e o b s e r v e d al o n g d e pt h r e m ai n

u n k n o w n. M o r e o v e r, bi o-l o g gi n g d at a a r e c oll e ct e d b y f r e e- r a n gi n g di vi n g p r e d at o r s

w hi c h a r e u nli k el y t o c o v e r t h e e nti r e r a n g e of h a bit at a v ail a bl e t o t h ei r p r e y. T hi s

m a k e s it dif fi c ult t o a s s e s s t h e d e e p e r li mit of t h e p r e y p at c h o n w hi c h t h e S E S f e e d at

t h e b ott o m of t h ei r di v e s o r t o t e st p r e di cti o n s a b o ut t h ei r f o r a gi n g b e h a vi o u r. T h e d e-

v el o p m e nt of vi d e o c a m e r a ( N ait o et al. , 2 0 1 3 ; D a vi s et al. , 1 9 9 9 ; T a k a h a s hi et al. , 2 0 0 4 )

a n d mi ni at u ri z e d s o n a r l o g g e r s ( L a w s o n et al. , 2 0 1 5 ) m a y h el p t o o v e r c o m e t h e s e dif-

fi c ulti e s b y p r o vi di n g i nf o r m ati o n a b o ut t h e p r e y q u alit y a n d e xt e n d o u r p e r c e pti o n

r a n g e of e n vi r o n m e nt s u r r o u n di n g t h e S E S.



C h a pi t r e

4
T h r e e- di m e n si o n al s p a c e u s e d u ri n g t h e b o t-

t o m p h a s e of s o u t h e r n el e p h a n t s e al di v e s

" Di s c o m e d u s a e " – F or m e s arti sti q u e s d e l a n at ur e d e H a e c k el ( 1 9 0 4 , pl a n c h e 8 / 1 0 0 )

2. L e B r a s Y v e s , J o u m a’ a J off r e y, G ui n et C h ri st o p h e. ( 2 0 1 6). T h r e e- di m e n si o n al

s p a c e u s e d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of s o ut h e r n el e p h a nt s e al di v e s. M o ve me nt

E c ol o g y .d oi: 1 0. 1 1 8 6 / s 4 0 4 6 2- 0 1 7- 0 1 0 8- y

␐ L e s a n n e x e s d e c et a rti cl e s o nt di s p o ni bl e s e n a n n e x e C d u m a n u s c rit.
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4. 1 A b s t r a c t

B a c k gr o u n d I n m a ri n e p el a gi c e c o s y st e m s, t h e s p ati al di st ri b uti o n of bi o m a s s i s h et e-

r o g e n e o u s a n d d y n a mi c. At l a r g e s c al e s, p h y si c al p r o c e s s e s a r e t h e m ai n d ri vi n g

f o r c e s of bi o m a s s di st ri b uti o n. At fi n e s c al e s, b ot h bi oti c a n d a bi oti c p a r a m e-

t e r s a r e li k el y t o b e k e y d et e r mi n a nt s i n t h e h o ri z o nt al a n d v e rti c al di st ri b uti o n

of bi o m a s s, wit h di r e ct c o n s e q u e n c e s o n t h e f o r a gi n g b e h a vi o u r of di vi n g p r e-

d at o r s. H o w e v e r, fi n e s c al e t h r e e- di m e n si o n al ( 3 D) s p ati al i nt e r a cti o n s b et w e e n

di vi n g p r e d at o r s a n d t h ei r p r e y a r e still p o o rl y k n o w n.

R e s ult s We r e c o n st r u ct e d a n d e x a mi n e d t h e p att e r n s of s o ut h e r n el e p h a nt s e al s 3 D

p at h d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of t h ei r di v e s, a n d r el at e d t h e m t o e sti m at e d p r e y

e n c o u nt e r d e n sit y. We f o u n d t h at s o ut h e r n el e p h a nt s e al t r a c k s at b ott o m a r e

st r o n gl y d o mi n at e d b y a si n gl e h o ri z o nt al di r e cti o n. I n hi g h p r e y d e n sit y a r e a s,

s e al s t r a v ell e d s h o rt e r di st a n c e s b ut t h ei r t r a c k r e m ai n e d st r o n gl y o ri e nt at e d

a c c o r di n g t o a m ai n li n e a r di r e cti o n. H o ri z o nt al, a n d m o r e i m p o rt a ntl y, v e rti c al

d e vi ati o n s f r o m t hi s m ai n di r e cti o n, w e r e r el at e d n e g ati v el y t o t h e e sti m at e d

p r e y d e n sit y. We f o u n d t h at p r e y e n c o u nt e r d e n sit y d e c r e a s e d wit h di vi n g d e pt h

b ut t e n d e d t o b e m o r e p r e di ct a bl e.

C o n cl u si o n S o ut h e r n el e p h a nt s e al b e h a vi o u r d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of t h ei r di v e s

s u g g e st t h at t h e p r e y a r e di s p e r s e d a n d di st ri b ut e d i nt o l a y e r s i n w hi c h t h ei r

d e n sit y r el at e s t o t h e v e rti c al s p r e a d of t h e l a y e r. T h e li n e a r t r aj e ct o ri e s p e rf o r-

m e d b y t h e el e p h a nt s e al s w o ul d all o w t o e x pl o r e t h e l a r g e st v ol u m e of w at e r,

m a xi mi zi n g t h e o p p o rt u niti e s of p r e y e n c o u nt e r, w hil e t r a v elli n g g r e at h o ri z o n-

t al di st a n c e s.

K e y- w or d s : di vi n g b e h a vi o u r ; t h r e e- di m e n si o n al p at h r e c o n st r u cti o n ; p r e y d e n-

sit y ; p r e y di st ri b uti o n ; p r e y p at c h

4. 2 B a c k g r o u n d

Di st ri b uti o n s of p r e d at o r s a n d p r e y a r e n e c e s s a ril y li n k e d. O pti m al f o r a gi n g t h e o r y

(M a c A rt h u r a n d Pi a n k a , 1 9 6 6 ; P y k e , 1 9 8 4 ; St e p h e n s a n d K r e b s , 1 9 8 6 ) p r e di ct s t h at a

p r e d at o r s h o ul d s e e k o ut a r e a s wit h hi g h p r e y d e n sit y w hil e p r e y s h o ul d a v oi d hi g h

p r e d at o r d e n sit y a r e a s ( Si h , 2 0 0 5 ). T h e c o r r el ati o n b et w e e n t h e s p ati al di st ri b uti o n s of
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p r e d at o r a n d p r e y d e p e n d s o n t h e b al a n c e b et w e e n t h e r e s p o n s e s of o n e t o a n ot h e r

(Si h , 1 9 8 4 ). I n t h e c a s e of a m o bil e p r e d at o r t h at f e e d s o n a m o r e st ati c p r e y, t h e s p ati al

di st ri b uti o n s of t h e p r e d at o r a n d of t h e p r e y a r e e x p e ct e d t o b e p o siti v el y c o r r el at e d

(Si h , 1 9 8 4 ). F o r i n st a n c e, di el v e rti c al mi g r ati o n s p e rf o r m e d b y m y ct o p hi d s (C at ul

et al. , 2 0 1 0 ) a r e r el at e d t o a si mil a r p att e r n i n t h e di vi n g d e pt h of el e p h a nt s e al s, Mi-

r o u n g a a n g ustir ostris (L e b o e uf et al. , 1 9 8 8 ) a n d M. le n o ni n a (Bi u w et al. , 2 0 1 0 ; M cI nt y r e

et al. , 2 0 1 1 b ; J a u d et al., 2 0 1 2 ). C o n s e q u e ntl y, t h e h y p ot h e si s t h at m o v e m e nt s of p r e-

d at o r s mi mi c t h e s p ati al p att e r n s of t h ei r p r e y i s c o m m o nl y e n c o u nt e r e d i n t h e bi r d

a n d m a ri n e m a m m al lit e r at u r e. A t y pi c al e x a m pl e i s t h e d et e cti o n of A r e a- r e st ri ct e d

s e a r c h b e h a vi o u r ( K a r ei v a a n d O d ell , 1 9 8 7 ; F a u c h al d a n d T v e r a a , 2 0 0 3 ) ( A R S) f r o m

G P S t r a c k s t o i nf e r t h e l o c ati o n a n d c h a r a ct e ri sti c s of i m p o rt a nt f e e di n g a r e a s of v a-

ri o u s m a ri n e p r e d at o r s ( R o bi n s o n et al. , 2 0 0 7 ; S c h eff e r et al. , 2 0 1 0 ; R o bi n s o n et al. ,

2 0 1 0 ; L a s c ell e s et al. , 2 0 1 6 ; Hi n d ell et al. , 2 0 1 6 ; Ki r k m a n et al. , 2 0 1 6 ).

St u d yi n g t h e di st ri b uti o n s of p r e d at o r s a n d p r e y a s w ell a s t h ei r i nt e r a cti o n s i s p a rti-

c ul a rl y c h all e n gi n g i n t h e o p e n o c e a n, b e c a u s e of t h e d y n a mi c n at u r e of t hi s e n vi r o n-

m e nt a n d t h e dif fi c ult y of o b s e r vi n g t h e a ni m al s. I n t h e l a st f e w d e c a d e s, t e c h n ol o gi c al

a d v a n c e s h a v e d ri v e n t h e e m e r g e n c e of bi o-l o g gi n g a s a w a y t o si m ult a n e o u sl y m o ni-

t o r t h e a cti vit y of f r e e- r a n gi n g m a ri n e p r e d at o r s a n d s a m pl e t h ei r p h y si c al e n vi r o n-

m e nt. T h e u s e of el e ct r o ni c d e vi c e s e m b e d d e d o n f r e e- r a n gi n g a ni m al s h a v e p r o vi d e d

n o v el i n si g ht s i nt o t h e f o r a gi n g b e h a vi o u r a n d h a bit at of m a ri n e p r e d at o r s at l a r g e

a n d i nt e r m e di at e s c al e s. F o r e x a m pl e, it h a s b e e n hi g hli g ht e d t h at l a r g e a n d m e s o

s c al e o c e a n o g r a p hi c st r u ct u r e s s u c h a s f r o nt s, e d di e s a n d fil a m e nt s a r e of si g ni fi c a nt

i m p o rt a n c e t o t h e f o r a gi n g e c ol o g y of t o p p r e d at o r s B o st et al. (2 0 0 9 ); N o r d st r o m et al.

(2 0 1 3 ); M o nt e et al. (2 0 1 2 ); C ott é et al. (2 0 0 7 ); D r a g o n et al. (2 0 1 0 ); V ol k e r et al. (2 0 0 2 );

G ui n et et al. (2 0 1 4 ). At fi n e s c al e s, b ot h bi oti c a n d a bi oti c p a r a m et e r s a r e li k el y t o b e

k e y d et e r mi n a nt s i n t h e d y n a mi c s of bi o m a s s di st ri b uti o n L e vi n (1 9 9 2 ); H u nt et al.

(1 9 9 9 ), b ut t h e s e p r o c e s s e s a r e still p o o rl y u n d e r st o o d. T o st u d y fi n e s c al e p att e r n s

i n p r e y di st ri b uti o n, a n d t h ei r m e c h a ni sti c r el ati o n s hi p s wit h p r e d at o r b e h a vi o u r s,

w e u s e d bi o-l o g gi n g d at a c oll e ct e d b y s o ut h e r n el e p h a nt s e al s ( S E S) a n d f o c u s e d o u r

i nt e r e st o n t h e s c al e of a di v e b ott o m p h a s e. I n d e e d, t hi s di v e p h a s e r e p r e s e nt s a

f u n d a m e nt al o r g a ni z ati o n al u nit of t h e f o r a gi n g st r at e g y f o r m a n y di vi n g p r e d at o r s,

i n cl u di n g S E S, w h e r e m o st of f e e di n g o c c u r s (H o o k e r et al. , 2 0 0 2 ; Vi vi a nt et al. , 2 0 1 4 ;

N ait o et al. , 2 0 1 3 ; A u sti n et al. , 2 0 0 6 ; Wil s o n et al. , 2 0 0 2 ; D a vi s et al. , 2 0 0 3 ; F o s s ett e

et al. , 2 0 0 8 ).
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S o ut h e r n el e p h a nt s e al s c a n di v e at a n a v e r a g e d e pt h of 4 0 0 m ( u p t o 2 0 0 0 m, ( M cI n-

t y r e et al., 2 0 1 0 )) a n d e x pl o r e a l a r g e e xt e nt of t h e w at e r c ol u m n. T h ei r f o r a gi n g st r a-

t e g y c a n b e m o di fi e d b y a dj u sti n g b ot h h o ri z o nt al a n d v e rti c al m o v e m e nt s (D a vi s

et al. , 1 9 9 9 ; Si m p ki n s et al. , 2 0 0 1 ; A u sti n et al. , 2 0 0 6 ), t h e r ef o r e it i s w o rt h e x a mi ni n g

h o w t h e t h r e e s p ati al di m e n si o n s a r e i n v ol v e d i n t h e i nt e r a cti o n s b et w e e n di vi n g

p r e d at o r s a n d t h ei r p r e y. H o w e v e r, m o st st u di e s i n v e sti g ati n g t h e s p a c e u s e b y m a-

ri n e p r e d at o r s h a v e eit h e r a n al y s e d a ni m al s’ b e h a vi o u r f r o m t h ei r G P S t r a c k (ti m e

+ 2 D a p p r o a c h), o r f r o m ti m e- d e pt h d at a (ti m e + 1 D a p p r o a c h). S o m e eff o rt s h a v e

b e e n m a d e t o c o m bi n e t h e s e t w o a p p r o a c h e s – h o ri z o nt al di m e n si o n s at s u rf a c e a n d

ti m e- d e pt h di v e p r o fil e s – i n o r d e r t o e x a mi n e t h e f o r a gi n g st r at e gi e s a c c o r di n g t o

h o ri z o nt al a n d v e rti c al di m e n si o n s (ti m e + p s e u d o 3 D a p p r o a c h) ( B aill e ul et al. , 2 0 0 8 ;

B e stl e y et al. , 2 0 1 5 ; R a m a s c o et al. , 2 0 1 5 ). H o w e v e r, a d et ail e d u n d e r st a n di n g of h o w

di vi n g p r e d at o r s u s e t h ei r 3 D s p ati al e n vi r o n m e nt a n d i nt e r a ct wit h p r e y r e q ui r e s

t h e a ct u al r e c o n st r u cti o n of t h ei r 3 D p at h u n d e r w at e r. T hi s i s n o w a d a y s a c hi e v a bl e

u si n g bi o-l o g gi n g d at a f r o m l a r g e di vi n g p r e d at o r s t h at a r e a bl e t o c a r r y s o p hi sti-

c at e d l o g g e r s wit h mi ni m al di st u r b a n c e D a vi s et al. (1 9 9 9 , 2 0 0 1 ); Mit a ni et al. (2 0 1 0 );

M at s u m u r a et al. (2 0 1 1 ); G ol d b o g e n et al. (2 0 1 5 ); A d a c hi et al. (2 0 1 6 ). S u c h l o g g e r s c a n

al s o p r o vi d e i nf o r m ati o n r e g a r di n g t h e li k el y o c c u r e n c e s of p r e y e n c o u nt e r s Vi vi a nt

et al. (2 0 1 0 ); G all o n et al. (2 0 1 3 ); F o o et al. (2 0 1 6 ). T h r e e- di m e n si o n al p at h a n al y si s

h a s st a rt e d t o p r o vi d e n e w i n si g ht s i nt o t h e b e h a vi o u r of el e p h a nt s e al s ( Mit a ni et al. ,

2 0 1 0 ; M at s u m u r a et al. , 2 0 1 1 ) a n d ot h e r di vi n g p r e d at o r s (D a vi s et al. , 1 9 9 9 ; Mit a ni

et al. , 2 0 0 4 ; S hi o mi et al. , 2 0 0 8 ; Wil s o n et al. , 2 0 0 8 ; N a r a z a ki et al. , 2 0 0 9 ; B e n oit- Bi r d

et al. , 2 0 1 3 ), b ut al s o i nt o t h e fi n e s c al e p att e r n s of t h ei r p r e y di st ri b uti o n (A d a c hi

et al. , 2 0 1 6 ).

I n t hi s st u d y, si x d at a s et s wit h a c o u sti c r e c o r di n g, t ri- a xi al a c c el e r ati o n a n d m a g n e-

t o m et r y, s a m pl e d at hi g h f r e q u e n c y, all o w e d u s t o r e c o n st r u ct t h e t h r e e- di m e n si o n al

u n d e r w at e r p at h of S E S u si n g w ell e st a bli s h e d d e a d- r e c k o ni n g m et h o d s We n s v e e n

et al. (2 0 1 5 ). A c c o r di n g t o t h e o pti m al f o r a gi n g t h e o r y, t h e p r e d at o r s s h o ul d e x hi bit

t h e g r e at e st r e si d e n c y ti m e i n t h e hi g h e st p r e y d e n sit y g r o u n d s, b ut t h e g e n e r al s h a p e

of t h e a ni m al p at h c a n al s o c o n v e y i nf o r m ati o n o n t h e p r e d at o r- p r e y i nt e r a cti o n s.

C o m pl e m e nt a ril y t o A R S-li k e a p p r o a c h e s t h at f o c u s o n s p e ci fi c p a rt of t h e t r aj e ct o ri e s

wit h hi g h r e si d e n c y ti m e, w e d e ci d e d t o e xt r a ct t h e m ai n t r e n d s of t h e S E S p at h i n

di v e s’ b ott o m p h a s e s. We d e s c ri b e d t h e 3 D s p a c e u s e e x hi bit e d b y S E S at t h e b ott o m

p h a s e of t h ei r di v e s u si n g p ri n ci p al c o m p o n e nt a n al y si s, a n d a s s e s s e d t h e v ol u m e-
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t ri c d e n sit y of p r e y e n c o u nt e r e v e nt s u n d e r v a ri o u s p r e y d et e cti o n r a n g e s c e n a ri o s.

Fi n all y, t o e x pl ai n h o w t h e S E S s p a c e u s e c o ul d r el at e t o it s p e r c e pti o n r a n g e a n d t o

t h e fi n e- s c al e p att e r n s i n p r e y di st ri b uti o n, w e e x a mi n e d r el ati o n s hi p s b et w e e n t h e

e sti m at e d p r e y e n c o u nt e r d e n siti e s a n d t h e t h r e e- di m e n si o n al di vi n g b e h a vi o u r i n

b ott o m p h a s e t r aj e ct o ri e s.

4. 3 M e t h o d s

D e pl o y m e nt of d e vi c es a n d d at a c oll e cti o n

D u ri n g t h e b r e e di n g s e a s o n s ( O ct o b e r a n d N o v e m b e r) of 2 0 1 1 a n d 2 0 1 2, a t ot al of si x

S E S f e m al e s of t h e K e r g u el e n I sl a n d s ( 4 9 ° 2 1 0 S, 7 0 ° 1 3 0 E), w e r e e q ui p p e d wit h

a n a c o u sti c t a g ( A c o u s o n d e s T M m o d el 3 A, m a n uf a ct u r e d b y A c o u sti m et ri c s, G r e e-

n e ri d g e S ci e n c e s, I n c, U S A) a n d a Ti m e- Te m p e r at u r e- D e pt h F a stl o c G P S d at a l o g g e r

( S P L A S H 1 0- FT M m a n uf a ct u r e d b y Wil dlif e C o m p ut e r s, U S A) t o c oll e ct l o c ati o n s w hil e

t h e a ni m al s w e r e at s e a. T h e t a g s w e r e p r o g r a m m e d t o s a m pl e d e pt h, li g ht a n d t e m-

p e r at u r e at 1 H z, t ri- a xi al (l o n git u di n al, l at e r al a n d v e rti c al a x e s of t h e l o g g e r) b o d y

a c c el e r ati o n, t ri- a xi al e a rt h m a g n eti c fi el d at 5 H z a n d s o u n d. A ni m al s w e r e c a pt u r e d

wit h a c a n v a s h e a d- b a g a n d a n a e st h eti z e d u si n g a 1 : 1 c o m bi n ati o n of Til et a mi n e a n d

Z ol a z e p a m ( Z ol etil 1 0 0) i nj e ct e d i nt r a v e n o u sl y ( M c M a h o n et al. , 2 0 0 0 ). U si n g q ui c k-

s etti n g A r al dit e ( A r al dit e A W 2 1 0 1), t h e t a g s w e r e gl u e d o n t h e s e al s ( a c o u sti c t a g s

o n t h ei r b a c k, G P S t a g s o n t h ei r h e a d) s o t h at l o n git u di n al a x e s of t h e a ni m al s a n d

l o g g e r s ali g n e d. D et ail s a b o ut t h e l e n gt h a n d w ei g ht of t h e e q ui p p e d a ni m al s a r e p r o-

vi d e d i n T a bl e 4. 1 ( a v e r a g e l e n gt h s of 2. 3 7 ± S D = 0. 1 2 m a n d a v e r a g e w ei g ht s of

2 7 7. 6 7 ± S D = 4 7. 3 1 k g). P a s si v e a c o u sti c r e c o r di n g i s p o w e r- c o n s u mi n g. T o e xt e n d

t h e a c o u sti c s a m pli n g o n l o n g e r p e ri o d s, w e p r o g r a m m e d t h e t a g s t o r e c o r d s o u n d at

a f r e q u e n c y of 6 k H z f o r t h r e e h o u r s e v e r y 1 2 h o u r s i n 2 0 1 1 a n d at a f r e q u e n c y of 1 2. 2

k H z f o r t h r e e h o u r s e v e r y 2 4 h o u r s f o r t h e f o u r i n di vi d u al s e q ui p p e d i n 2 0 1 2.

Ta bl e 4. 1: D e pl o y m e nt d et ail s. All i n di vi d u al s a r e p o st- b r e e di n g f e m al e s.

S E S n a m e  L e n gt h ( m)  Wei g ht ( k g) n 3 D di v e s / n di v e s  R e c o r di n g d u r ati o n ( d a y)

2 0 1 1- 1 6 2. 5 4 2 5 5 1 4 4  / 8 2 2 1 3
2 0 1 1- 1 8 2. 2 8 2 4 5 2 3 8  / 1 0 8 1 1 3
2 0 1 2- 0 1 2. 3 2 2 3 0 2 4 8  / 1 9 4 5 2 4
2 0 1 2- 0 2 2. 3 5 3 6 2 6 8  / 4 0 9 1 2
2 0 1 2- 0 4 2. 4 8 2 8 2 5 0  / 2 8 9 4
2 0 1 2- 0 8 2. 2 5 2 9 2 2 4 4  / 1 7 7 7 2 9
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Di v e a n al ysis

U nl e s s ot h e r wi s e s p e ci fi e d, d at a p r o c e s si n g a n d a n al y si s d e s c ri b e d i n t hi s s e cti o n w e r e

p e rf o r m e d u si n g t h e R st ati sti c al s oft w a r e R C o r e Te a m (2 0 1 4 ). T h e c u st o m c o d e u s e d

f o r t h e a r c hi v e d at a p r o c e s si n g i s a v ail a bl e o nli n e a s a R p a c k a g e c all e d r b l L e B r a s

(2 0 1 7 ).

Di v es a n d di v e p h as es

We d e fi n e d di v e s a s p e ri o d s w h e r e a ni m al s w e r e c o nti n u o u sl y d e e p e r t h a n 1 5 m

u n d e r t h e s u rf a c e. T hi s c o n s e r v ati v e t h r e s h ol d a v oi d s c o n si d e ri n g b ri ef s u b- s u rf a c e

e x c u r si o n s a s a ct u al di v e s. B e c a u s e t h e r e i s a d rift i n t h e p r e s s u r e r e a di n g s of t h e

t a g s o v e r ti m e, a z e r o off s et c o r r e cti o n of d e pt h ti m e s e q u e n c e w a s a p pli e d p ri o r t o

t h e d eli mit ati o n of di v e s. E a c h di v e w a s t h e n di vi d e d i nt o t h r e e p h a s e s – d e s c e nt,

b ott o m a n d a s c e nt – u si n g t h e m et h o d d e s c ri b e d i n ( J o u m a’ a et al., 2 0 1 5 ). T h e b ott o m

p h a s e i s d e fi n e d a s t h e p e ri o d of a di v e w h e r e t h e v e rti c al s p e e d si g n al, m o d ell e d

u si n g a p ol y n o mi al of d e g r e e 4, st a y s u n d e r a t h r e s h ol d of 0. 7 5 m s − 1 . M o d eli n g t h e

v e rti c al s p e e d si g n al u si n g a p ol y n o mi al fit all o w s t h e m et h o d t o b e s e n siti v e t o t h e

o v e r all s h a p e of t h e ti m e- d e pt h t r aj e ct o r y b ut n ot t o s m all s c al e a n o m ali e s s u c h a s

st e p s p e rf o r m e d i n t h e mi d dl e of t h e d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s. T h e f o u rt h d e g r e e s

p r o vi d e e n o u g h f r e e d o m f o r t h e m o d el t o h a n dl e V- s h a p e d a n d s q u a r e d ( U- s h a p e d)

di v e s. E v e nt u all y, t h e v e rti c al s p e e d t h r e s h ol d w a s c h o s e n aft e r a bli n d e x p e ri m e nt

mi ni mi zi n g t h e diff e r e n c e b et w e e n t h e a ut o m ati c a n d t h e vi s u al d eli n e ati o n of t h e

b ott o m p h a s e s.

D rift di v e s a r e s p e ci fi c di v e s w h e r e S E S a r e r e sti n g a n d / o r di g e sti n g C r o c k e r et al.

(1 9 9 7 ) a n d, a s a r e s ult, n ot e x p e ct e d t o r e a ct w h e n e n c o u nt e ri n g p r e y. Si n c e o u r f o c u s

i s o n s p ati al p att e r n s r el at e d t o p r e d at o r- p r e y i nt e r a cti o n s, w e i d e nti fi e d a n d r e m o v e d

t h e s e di v e s f r o m o u r d at a s et p ri o r t o t h e st ati sti c al a n al y si s.

Pr e y e n c o u nt er e v e nts

T o i d e ntif y a p r e y e n c o u nt e r e v e nt w e i m pl e m e nt e d t h e m et h o d d e s c ri b e d i n V a c q ui é-

G a r ci a et al. (2 0 1 5 ); G ui n et et al. (2 0 1 4 ); J o u m a’ a et al. (2 0 1 5 ) ( b ut s e e V a c q ui é- G a r ci a

et al. (2 0 1 5 ) f o r d et ail s) o n t h e a c c el e r ati o n d at a c oll e ct e d b y t h e t a g s. T h e d y n a mi c a c-

c el e r ati o n r e s ulti n g f r o m r a pi d m o v e m e nt s w a s e xt r a ct e d f r o m t h e t h r e e a x e s wit h a n

o r d e r 3 hi g h- p a s s di git al B utt e r w o rt h filt e r wit h a n o r m ali z e d c ut- off f r e q u e n c y of 2. 4

H z ( p e rf o r m e d wit h b u t t e r a n d f i l t f l i t f u n cti o n s f r o m t h e s i g n a l p a c k a g e Si g n al
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d e v el o p e r s (2 0 1 3 )). F o r e a c h a xi s, a o n e- s e c o n d fi x e d wi n d o w w a s u s e d t o c al c ul at e

t h e st a n d a r d d e vi ati o n e v e r y s e c o n d. Si g n al s w e r e t h e n p r o c e s s e d u si n g a m o vi n g

st a n d a r d d e vi ati o n wit h a wi n d o w si z e of fi v e s e c o n d s. Fi n all y, a t w o- m e a n cl u st e ri n g

w a s p e rf o r m e d f o r e a c h si g n al t o di sti n g ui s h " hi g h st at e" f r o m "l o w st at e". T h e s e s u c-

c e s si v e o p e r ati o n s a r e p e rf o r m e d u si n g t h e p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s f u n cti o n f r o m t h e

r b l p a c k a g e. A p r e y e n c o u nt e r e v e nt ( h e r e aft e r P E E) i s b eli e v e d t o b e o c c u r ri n g w h e n

t h e t h r e e a x e s a r e si m ult a n e o u sl y i n " hi g h st at e". A c o nti n u o u s s u c c e s si o n of " hi g h

st at e" i s c o n si d e r e d a s a si n gl e P E E. A c o m p a ri s o n of P E E d et e cti o n r e s ult s of t hi s m e-

t h o d d e ri v e d f r o m b ot h t h e h e a d- m o u nt e d a n d b a c k- m o u nt e d a c c el e r o m et e r d at a i s

p r o vi d e d i n ( L e B r a s et al. , 2 0 1 6 , a d diti o n al fil e 2). We c o u nt e d P E E t o o bt ai n a n i n di-

c ati o n of t h e n u m b e r of p r e y e n c o u nt e r s i n t h e b ott o m p h a s e s b ut t h e c o r r e s p o n di n g

p r e y t y p e s a r e n ot k n o w n.

T hr e e- di m e nsi o n al p at h r e c o nstr u cti o n

T h r e e- di m e n si o n al r e c o n st r u cti o n b y d e a d- r e c k o ni n g ( al s o c all e d " p at h i nt e g r ati o n")

i s c al c ul at e d b y s u m mi n g t h e s u c c e s si v e v el o cit y- v e ct o r s of t h e a ni m al (i n o u r c a s e,

e v e r y s e c o n d) st a rti n g f r o m a k n o w n l o c ati o n (i n o u r c a s e, a G P S l o c ati o n c oll e ct e d i n

t h e s u rf a c e p e ri o d p r e c e di n g t h e di v e). W h e n t h e a r ri v al p oi nt i s k n o w n, t h e r e c o n s-

t r u ct e d t r a c k c a n b e s c al e d t o m at c h t h e o b s e r v e d l o c ati o n s at d e p a rt u r e a n d a r ri v al

( G P S l o c ati o n c oll e ct e d i n t h e s u rf a c e p e ri o d f oll o wi n g t h e di v e) a n d r e d u c e p o siti o n al

u n c e rt ai nt y We n s v e e n et al. (2 0 1 5 ).

Pit c h, r oll a n d h e a di n g a n gl e s d e s c ri b e t h e b o d y p o st u r e of S E S wit h r e s p e ct t o t h e

di r e cti o n of t h e e a rt h’ s g r a vit y v e ct o r ( pit c h a n d r oll a n gl e s) a n d e a rt h’ s m a g n eti c

v e ct o r ( h e a di n g a n gl e). A s s u mi n g t h at t h e a ni m al al w a y s m o v e s i n t h e di r e cti o n of

t h ei r l o n git u di n al a xi s, pit c h a n d h e a di n g a n gl e s p r o vi d e all t h e n e c e s s a r y di r e cti o n al

i nf o r m ati o n f o r 3 D p at h r e c o n st r u cti o n. T h e st ati c a c c el e r ati o n i s t h e g r a vit y b a s e d

a c c el e r ati o n c o m p o n e nt. It c a n b e o bt ai n e d b y a p pl yi n g t h e a p p r o p ri at e l o w-f r e q u e n c y

filt e r t o t h e a c c el e r ati o n si g n al. A s i n Ri c h a r d et al. (2 0 1 4 ), w e u s e d a n o r d e r 3 l o w- p a s s

di git al B utt e r w o rt h filt e r wit h a n o r m ali z e d c ut- off f r e q u e n c y of 0. 2 0 H z a p pli e d t o t h e

t h r e e a x e s. T h e di r e cti o n of t h e g r a vit y v e ct o r a c c o r di n g t o t h e a c c el e r o m et e r p r o vi d e s

a r ef e r e n c e t o c al c ul at e t h e pit c h a n d r oll a n gl e s of t h e S E S ( w e u s e d t h e p i t c h a n d

r o l l f u n cti o n s f r o m t h e a n i m a l T r a c k p a c k a g e F a r r ell a n d F ui m a n (2 0 1 3 )). T h e l o w-

p a s s filt e r w a s a p pli e d t o t h e m a g n eti c d at a a s w ell. T h e r e s ulti n g si g n al, c o m bi n e d

wit h pit c h a n d r oll i nf o r m ati o n all o w s t o c al c ul at e t h e h e a di n g a n gl e ( p e rf o r m e d
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u si n g t i l t _ c o m p e n s a t e f u n cti o n f r o m t h e a n i m a l T r a c k p a c k a g e).

A si d e f r o m b o d y p o st u r e a n gl e s, 3 D p at h r e c o n st r u cti o n r e q ui r e s k n o wl e d g e of t h e

S E S s wi m mi n g s p e e d. We a s s e s s e d s wi m mi n g s p e e d of S E S r el ati v el y t o s u r r o u n di n g

w at e r u si n g s o u n d B u r g e s s et al. (1 9 9 8 ) r e c o r d e d b y a c o u sti c t a g. T hi s t a s k w a s p e r-

f o r m e d i n M A T L A B u si n g c u st o m c o d e w hi c h i s a v ail a bl e o n r e q u e st. We e sti m at e d

t h e s wi m mi n g s p e e d (v s e al ) i n d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s f r o m p r e s s u r e c h a n g e s (v z )

a n d pit c h a n gl e ( α ) : v s e al = v z / si n ( α ) . W at e r fl o w n oi s e l e v el w a s c al c ul at e d f r o m

t h e l o w-f r e q u e n c y n oi s e e xt r a ct e d wit h a 1 1 0 H z l o w- p a s s filt e r a p pli e d t o a c o u sti c

d at a. T h e n w e c ali b r at e d t h e r el ati o n s hi p b et w e e n t h e w at e r fl o w n oi s e l e v el a n d t h e

s wi m mi n g s p e e d e sti m ati o n s a n d e xt r a p ol at e d it t o p r e di ct s wi m mi n g s p e e d o v e r t h e

e nti r e di v e p e ri o d s f r o m n oi s e l e v el.

T h e 3 D p at h ( Fi g u r e 4. 1 ) of e a c h a ni m al w a s c al c ul at e d b y d e a d- r e c k o ni n g (d e a d _ r e c k o n i n g

f u n cti o n of t h e a n i m a l T r a c k p a c k a g e F a r r ell a n d F ui m a n (2 0 1 3 ) a p pli e d t o b o d y p o s-

t u r e a n gl e s, s wi m mi n g s p e e d a n d G P S d at a). T h e o b s e r v e d G P S l o c ati o n d u ri n g t h e

s u rf a c e p e ri o d p r e c e di n g t h e di v e s i s u s e d a s t h e st a rti n g p oi nt of t h e r e c o n st r u ct e d

p at h. Fi n all y, t h e r e c o n st r u ct e d p at h s a r e c o r r e ct e d s o t h at t h ei r a r ri v al p oi nt m at c h e s

t h e o b s e r v e d G P S l o c ati o n c oll e ct e d d u ri n g t h e s u rf a c e p e ri o d f oll o wi n g t h e di v e s.

T hi s c o r r e cti o n a p pli e s u nif o r ml y o v e r t h e e nti r e di v e, si m ul ati n g t h e eff e ct of a c u r-

r e nt of c o n st a nt s p e e d a n d di r e cti o n t h at w o ul d r e s ult i n t h e diff e r e n c e o b s e r v e d

b et w e e n t h e r e c o n st r u ct e d a n d G P S a r ri v al p oi nt s. B e c a u s e t h e a c o u sti c t a g s w e r e

p r o g r a m m e d t o r e c o r d a c o u sti c d at a o nl y at s p e ci fi c h o u r s of t h e d a y, w e c o ul d n ot

p r e di ct t h e s wi m mi n g s p e e d at ni g ht, a n d a s a c o n s e q u e n c e, all t h e 3 D di v e s of o u r

d at a s et o c c u r r e d d u ri n g d a yti m e.

S h a p e of b ott o m p h as e tr aj e ct ori es

T o d e s c ri b e h o w t h e S E S u s e d t h e 3 D s p a c e d u ri n g t h e b ott o m of t h ei r di v e s, w e e x-

t r a ct e d t h e m ai n c o m p o n e nt s of t h e a ni m al s p at h d u ri n g t h e b ott o m p h a s e s. T hi s w a s

a c hi e v e d b y i m pl e m e nti n g a Si n g ul a r v al u e s D e c o m p o siti o n ( c al c ul ati o n of t h e ei g e n-

v al u e s a n d ei g e n v e ct o r s) of t h e v a ri a n c e- c o v a ri a n c e m at ri x of S E S l o c ati o n s d u ri n g di-

v e s’ b ott o m p h a s e. T h e v a ri a n c e- c o v a ri a n c e m at ri x c a n b e s e e n a s a li n e a r a p pli c ati o n

t h at w o ul d t r a n sf o r m G a u s si a n n oi s e (i n 3 D, t hi s w o ul d b e a s p h e ri c al cl o u d of d at a

p oi nt s wit h m a xi m u m d e n sit y at it s c e nt e r) i nt o t h e o b s e r v e d d at a. S u c h a t r a n sf o r m a-

ti o n c a n b e d e c o m p o s e d i nt o si m pl e r t r a n sf o r m ati o n s, r ot ati o n s w h o s e c h a r a ct e ri sti c s

a r e d e s c ri b e d b y t h e ei g e n v e ct o r s, a n d s c ali n g d e s c ri b e d b y t h e s q u a r e r o ot s of t h e
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Fi g ur e 4. 1: T w o 3 D di v e s e x a m pl e s – T hese di ves h a ve a b o ut t he s a me de pt h b ut s h o w t w o c o ntr as-
ti n g sit u ati o ns : o n t he left ( A a n d B) t he first m ai n c o m p o ne nt e x pl ai ns a ver y l ar ge p art of t he t ot al
dis persi o n w hile o n t he ri g ht ( C a n d D), t he dis persi o n e x pl ai ne d b y t he first m ai n c o m p o ne nt is p arti-
c ul arl y l o w. T he bl ue p art re prese nts t he di ve’s b ott o m p h ase. T he bl a c k p oi nts gi ve l o c ati o n of st arti n g
p oi nts. T he or a n ge elli pses st a n d f or t he 2 D pr oje cti o ns of a 3 D elli ps oi d w h ose a xis are t he t hree m ai n
c o m p o ne nts. O n t he " M a p vie ws " ( A a n d C) t he or a n ge li ne dis pl a y t he dire cti o n of t he first m ai n
c o m p o ne nt w hi c h is use d t o c o nstr u ct t he best " Pr o file Vie ws " ( B a n d D). M ore e x a m ple, i n i nter a cti ve
3 D pl ots, m a y be f o u n d at h t t p s : / / g i t h u b . c o m / S E S m a n / S E S _ 3 D d i v e s .

ei g e n v al u e s. I n o u r c a s e st u d y w hi c h r el at e s t o t h e e xt r a cti o n of m ai n c o m p o n e nt s

of t h e 3 D S E S p at h, ei g e n v e ct o r s p r o vi d e s t h e di r e cti o n of t h e m ai n c o m p o n e nt s a n d

t h ei r ei g e n v al u e s q u a nti fi e s h o w m u c h of t h e di s p e r si o n ( al s o c all e d i n e rti a) of S E S

l o c ati o n s e a c h of t h e s e c o m p o n e nt s c a n a c c o u nt f o r. All- e q u al ei g e n v al u e s w o ul d i n di-

c at e t h at S E S di d n ot f a v o u r a n y di r e cti o n of m o v e m e nt i n t h ei r t r aj e ct o ri e s. T h e s u m

of t h e ei g e n v al u e s r e p r e s e nt s t h e t ot al di s p e r si o n of t h e d at a. T o d e s c ri b e t h e s h a p e

of t h e S E S t r aj e ct o ri e s, w e u s e d t h e r a w S E S l o c ati o n d at a a s w ell a s ei g e n v e ct o r s a n d

ei g e n v al u e s d e s c ri bi n g t h e m ai n li n e a r t r e n d s i n t h e S E S p at h. T h e v a ri a bl e s t h at w e

c al c ul at e d a r e li st e d a n d b ri e fl y d e s ri b e d i n t a bl e 4. 2 . A d diti o n al e x pl a n ati o n s f o r t h e

v a ri a bl e s t h at r e q ui r e it i s p r o vi d e d i n t h e n e xt p a r a g r a p h s :

https://github.com/SESman/SES_3Ddives
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Ta bl e 4. 2: Vari a bl e s u s e d t o d e s cri b e t h e s h a p e of S E S tr aj e ct ori e s

V a ri a bl e n a m e  B ri ef d e s c ri pti o n

M e a n d e pt h  A v e r a g e d e pt h i n t h e b ott o m p h a s e.
T ot al di s p e r si o n S u m of t h e ei g e n v al u e s : λ 1 + λ 2 + λ 3

Fi r st m ai n c o m p o n e nt di s p e r si o n  D e fi n e d a s λ 1
λ 1 + λ 2 + λ 3

Ve rti c al a n d h o ri z o nt al e xt e nt  T h e s e t w o v a ri a bl e s d e s c ri b e t h e e xt e nt of S E S e x pl o r ati o n
of fi r st m ai n c o m p o n e nt al o n g t h e p at h of t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt. S e e d et ail s i n t e xt.
Ve rti c al a n d h o ri z o nt al wi dt h  T h e s e v a ri a bl e s q u a ntif y t h e v e rti c al a n d h o ri z o nt al s p r e a d

of t h e d e vi ati o n s f r o m t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt p at h. S e e d et ail s i n t e xt.
S wi m mi n g s p e e d v a ri a bilit y St a n d a r d d e vi ati o n of S E S s wi m mi n g s p e e d. S e e d et ail s i n t e xt.

Fir st m ai n c o m p o n e nt di s p er si o n T h e fi r st m ai n c o m p o n e nt ( a b b r e vi at e d M C 1) i s

t h e m ai n c o m p o n e nt wit h t h e g r e at e st ei g e n v al u e, t h at i s t h e p ri m a r y di r e cti o n of

m o v e m e nt. A p e rf e ct b al a n c e b et w e e n t h e di r e cti o n s of m o v e m e nt s i s c h a r a ct e ri s e d

b y a v al u e of o n e t hi r d (i n w hi c h c a s e all ei g e n v al u e s a r e e q u al). V al u e s l a r g e r t h a n

o n e t hi r d i n di c at e t h at s o m e di r e cti o n s of m o v e m e nt d o mi n at e i n t h e S E S p at h. T h e

l a r g e r i s t hi s v al u e t h e st r o n g e r i s t h e d o mi n a n c e b ut a v al u e of 1 c o r r e s p o n d s t o a

p e rf e ctl y li n e a r p at h.

T h e fi r st m ai n c o m p o n e nt di s p e r si o n w a s f ai rl y l a r g e w hil e t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt

o ri e nt ati o n r e v e al e d a st r o n g c o n si st e n c y a c r o s s di v e s ( s e e r e s ult s s e cti o n). C o n v e r s el y,

t h e s e c o n d a n d t hi r d m ai n c o m p o n e nt s f a r l e s s di s p e r si o n a n d t h ei r o ri e nt ati o n v a ri e d

i m p o rt a ntl y f r o m a di v e t o a n ot h e r. O n t hi s b a si s, w e c h o s e t o d e s c ri b e t h e di s p e r si o n

n ot e x pl ai n e d b y t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt wit h b e h a vi o u r m et ri c s b a s e d o n t h e h o-

ri z o nt al a n d v e rti c al di m e n si o n s r at h e r t h a n a c c o r di n g t o t h e s e c o n d a n d t hi r d m ai n

c o m p o n e nt s. U si n g t hi s f r a m e of r ef e r e n c e w hi c h i s b ot h c o n si st e nt b et w e e n di v e s

a n d m e a ni n gf ul i n t e r m s of bi ol o gi c al a n d p h y si c al p r o c e s s e s all o w s t o si m plif y t h e

i nt e r p r et ati o n of t h e m o d el s’ r e s ult s.

Verti c al a n d h ori z o nt al e xt e nt of fir st m ai n c o m p o n e nt We c al c ul at e d t h e h o ri z o nt al

a n d v e rti c al di st a n c e s s e p a r ati n g t h e e n d s of t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt. F o r r o b u st n e s s,

w e d e fi n e d t h e e n d s a s 1 0 % a n d 9 0 % q u a ntil e s of fi r st m ai n c o m p o n e nt s c o r e s i n st e a d

of t h e mi ni m u m a n d m a xi m u m v al u e s.

Verti c al a n d h ori z o nt al wi dt h T o c al c ul at e t h e s e v a ri a bl e s w e d e fi n e d t w o o rt h o g o-

n al pl a n e s : Pl a n e A, p a s si n g t h r o u g h t h e g r a vit y c e nt e r of t h e t r aj e ct o r y a n d e n c o m-

p a s si n g t h e fi r st ei g e n v e ct o r a n d t h e g r a vit y v e ct o r ( bl u e pl a n e o n fi g u r e 4. 2 ) ; Pl a n e B,

p a s si n g t h r o u g h t h e g r a vit y c e nt e r of t h e t r aj e ct o r y, e n c o m p a s si n g t h e fi r st ei g e n v e c-
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t o r a n d a v e ct o r o rt h o g o n al t o pl a n e A ( o r a n g e pl a n e o n fi g u r e 4. 2 ). H o ri z o nt al wi dt h

w a s d e fi n e d a s t h e r a n g e f r o m t h e 1 0 % t o t h e 9 0 % q u a ntil e of di st a n c e s b et w e e n S E S

l o c ati o n s a n d pl a n e A Ve rti c al wi dt h w a s d e fi n e d a s t h e r a n g e f r o m t h e 1 0 % t o t h e

9 0 % q u a ntil e of di st a n c e s b et w e e n S E S l o c ati o n s a n d pl a n e B

Fi g ur e 4. 2: S c h e m ati c pr e s e nti n g t h e t w o r ef er e n c e pl a n e s f or t h e c al c ul ati o n of v erti c al a n d
h ori z o nt al wi dt h – T he first m ai n c o m p o ne nt is re prese nte d b y t he t hi c k bl a c k li ne at t he ce nter. T he
bl ue (res pe cti vel y or a n ge) pl a ne st a n ds f or pl a ne A (res pe cti vel y pl a ne B). T he pi n k s p here i n di c ates t he
a ver a ge l o c ati o n of t he a ni m al.

S wi m mi n g s p e e d v ari a bilit y A hi g h s wi m mi n g s p e e d v a ri a bilit y i s b eli e v e d t o b e

r el at e d t o p r e y c h a si n g H a s s ri c k et al. (2 0 0 7 ), w hil e a l o w s wi m mi n g s p e e d v a ri a bilit y

c a n i n di c at e a d rifti n g o r gli di n g b e h a vi o u r D r a g o n et al. (2 0 1 2 a ) w hi c h i s b eli e v e d t o

b e r el at e d t o l o w f o r a gi n g eff o rt ( C r o c k e r et al. (1 9 9 7 ); A o ki et al. (2 0 1 1 )). B e si d e s t h e

s h a p e- d e s c ri pti o n v a ri a bl e s, w e u s e d t h e st a n d a r d d e vi ati o n of t h e s wi m mi n g s p e e d

d u ri n g t h e b ott o m p h a s e a s a p r o x y of f o r a gi n g eff o rt i n o r d e r t o b e a bl e t o di sti n g ui s h

b et w e e n t h e s e b e h a vi o u r s.

V ol u m e of w at er pr os p e ct e d b y S E S at t h e b ott o m of t h eir di v es

We e sti m at e d t h e v ol u m e of w at e r p r o s p e ct e d b y S E S, t h at i s t o s a y t h e v ol u m e of

w at e r w h e r e S E S w o ul d h a v e b e e n a bl e t o d et e ct a p r e y d u ri n g t h e b ott o m p h a s e

of a di v e. T o a c hi e v e t hi s, w e a s s u m e d t h at S E S c o ul d s e e i n a n y di r e cti o n a r o u n d

t h ei r c u r r e nt p o siti o n wit hi n a gi v e n r a di u s. We c o n si d e r e d t h r e e " d et e cti o n- di st a n c e"

s c e n a ri o s f o r t h e s p h e r e r a di u s : a s h o rt di st a n c e of 1. 5 m t o si m ul at e t h e c a s e w h e r e
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p r e y c at c h e s w o ul d b e o p p o rt u ni sti c e v e nt s a s w ell a s 9 a n d 1 8 m a c c o r di n g t o t h e

f o r a gi n g s c al e hi g hli g ht e d b y A d a c hi et al. (2 0 1 6 ) o n t h e n o rt h e r n el e p h a nt s e al s. S E S

m a y e x hi bit a n i n fi nit e v a ri et y of 3 D p at h d u ri n g t h ei r di v e s’ b ott o m p h a s e, i n cl u di n g

t u r ni n g b a c k t o vi sit t h e s a m e a r e a s s e v e r al ti m e s. H e n c e, w e c o ul d n ot u s e a g e n e ri c

e q u ati o n t o a s s e s s t h e v ol u m e of w at e r t h e y m a y h a v e p r o s p e ct e d. I n st e a d, w e u s e d a

n u m e ri c al m et h o d c all e d M o nt e C a rl o i nt e g r ati o n. D et ail s a b o ut t h e i m pl e m e nt ati o n

a n d a c c u r a c y of t hi s m et h o d a r e p r o vi d e d i n a d diti o n al fil e 1. O n c e t h e p r o s p e ct e d

w at e r v ol u m e w a s c o m p ut e d, w e u s e d it t o c o m p ut e a p r o x y of t h e p r e y e n c o u nt e r

d e n sit y at t h e b ott o m of S E S di v e s, d e fi n e d a s t h e r ati o b et w e e n t h e n u m b e r of P E E

a n d t h e p r o s p e ct e d w at e r v ol u m e ( e x p r e s s e d i n µ P E E m − 3 u nit s).

St atisti c al a n al ysis

We m o d ell e d t h e p r e y d e n sit y p r o x y ( µ P E E p e r m 3 of w at e r p r o s p e ct e d at b ott o m)

a c c o r di n g t h e d e s c ri pt o r s of b ott o m t r aj e ct o r y p r e vi o u sl y d e s c ri b e d ( m e a n d e pt h, t o-

t al di s p e r si o n, fi r st m ai n c o m p o n e nt di s p e r si o n, fi r st m ai n c o m p o n e nt e xt e nt o n t h e

h o ri z o nt al a n d v e rti c al di m e n si o n s, h o ri z o nt al a n d v e rti c al wi dt h s a n d st a n d a r d d e-

vi ati o n of t h e s wi m mi n g s p e e d) u si n g G e n e r ali z e d Li n e a r M o d el s ( G L M). We fitt e d

t h r e e m o d el s, o n e f o r e a c h d et e cti o n r a di u s.

We st a rt e d t h e m o d el s el e cti o n wit h P oi s s o n f a mil y G L M s, a d a pt e d t o p r e di ct a c o u nt

v a ri a bl e s u c h a s P E E c o u nt at b ott o m. T h e li n k f u n cti o n w a s s et t o l o g a rit h m (t h e

st a n d a r d li n k f u n cti o n f o r t h e s e G L M s) a n d t h e l o g-t r a n sf o r m e d v ol u m e of p r o s p e ct e d

w at e r w a s i n cl u d e d i n t h e m o d el a s a n off s et t e r m. Wit h t hi s i m pl e m e nt ati o n, w e

c o ul d m o d el t h e P E E p e r u nit of w at e r p r o s p e ct e d at b ott o m a s r e s p o n s e v a ri a bl e

w hil e u si n g t h e a p p r o p ri at e c o u nt f a mil y di st ri b uti o n t o p r e di ct t h e n u m b e r of P E E

at b ott o m.

T h e s e P oi s s o n m o d el s i n di c at e d o v e r- di s p e r si o n ( θ = σ 2 / µ , θ 1. 5 m = 2. 9 3, θ 9 m = 2. 6 8,

θ 1 8 m = 2. 7 3) s o w e s wit c h e d t o t h e m o r e fl e xi bl e N e g ati v e Bi n o mi al di st ri b uti o n ( M A S S

p a c k a g e Ve n a bl e s a n d Ri pl e y (2 0 0 7 )) w hi c h all o w s f o r hi g h e r v a ri a n c e / m e a n r ati o.

We o b s e r v e d a l a r g e p r o p o rti o n of z e r o s i n o u r d at a ( 2 7. 4 4 %) i n c o r r e ctl y p r e di ct e d b y

t h e G L M s. We t h e n t e st e d t h e z e r o-i n fl at e d v a ri a nt s of P oi s s o n a n d N e g ati v e Bi n o mi al

m o d el s ( u si n g z e r o i n f l f r o m t h e p s c l p a c k a g e Z eil ei s et al. (2 0 0 8 )). T h e s e m o d el s l e d

t o v e r y si g ni fi c a nt i m p r o v e m e nt of A k aï k e I nf o r m ati o n C rit e ri o n ( AI C) a n d V u o n g’ s

t e st ( p- v al u e s w e r e < 0. 0 1 f o r all m o d el s).

T h e e x pl a n at o r y v a ri a bl e s c o n si d e r e d f o r s el e cti o n i n t h e c o u nt p a rt of t h e z e r o-
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i n fl at e d m o d el w e r e i d e nti c al t o t h e P oi s s o n a n d N e g ati v e Bi n o mi al m o d el s. T h e

c h oi c e of e x pl a n at o r y v a ri a bl e f o r t h e z e r o e x c e s s p a rt w a s r e st ri ct e d t o t h e n o n s h a p e-

d e s c ri pti o n v a ri a bl e s, i n di vi d u al i d e ntit y, m e a n d e pt h, s wi m mi n g s p e e d v a ri a bilit y

a n d l o g-t r a n sf o r m e d b ott o m d u r ati o n (t h e l att e r w a s n ot i n cl u d e d i n t h e c o u nt p a rt

of t h e m o d el). S e al s’ i d e ntit y c a pt u r e s v a ri a bilit y d u e t o diff e r e n c e s i n a c c el e r o m et e r

att a c h m e nt a n d i n di vi d u al s’ f o r a gi n g b e h a vi o u r. S wi m mi n g s p e e d v a ri a bilit y c a n a c-

c o u nt f o r t h e s hift b et w e e n d rifti n g / gli di n g a n d a cti v e s wi m mi n g b e h a vi o u r i n t e r m s

of f o r a gi n g eff o rt. M e a n d e pt h p r o vi d e s b a si c i nf o r m ati o n a b o ut t h e e n vi r o n m e nt

w hi c h i s a li k el y s o u r c e of e x c e s s z e r o s. Fi n all y, l o g-t r a n sf o r m e d b ott o m d u r ati o n h a s

a n o b vi o u s li n k t o t h e p r o b a bilit y of P E E o c c u r r e n c e. We t e st e d q u a d r ati c eff e ct s f o r

t h e s wi m mi n g s p e e d v a ri a bilit y (i n b ot h c o u nt a n d z e r o s e x c e s s p a rt s) a n d t h e v e rti c al

a n d h o ri z o nt al e xt e nt of t h e t r aj e ct o r y a c r o s s t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt. We t e st e d all

t h e p o s si bl e c o m bi n ati o n s of e x pl a n at o r y v a ri a bl e s a n d r a n k e d t h e b e st c a n di d at e s

a c c o r di n g t o AI C. F o r e a c h r a di u s, w e s el e ct e d t h e m o d el wit h t h e b e st AI C w h e r e all

e x pl a n at o r y v a ri a bl e s w e r e si g ni fi c a nt at l e v el α = 5 %.

4. 4 R e s ul t s

S h a p e of S E S tr aj e ct ori es at t h e b ott o m of t h eir di v es

T h e fi r st m ai n c o m p o n e nt e x pl ai n e d 9 3. 7 5 % ± S D = 8. 3 4 % of t h e t ot al di s p e r si o n ( Fi-

g u r e 4. 3 , T a bl e 4. 3 ). M o r e o v e r, t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt w a s al m o st e x cl u si v el y o ri e n-

t e d i n a h o ri z o nt al di r e cti o n ( Fi g u r e 4. 4 ). T h e l eft di v e o n fi g u r e 4. 1 i s a n e x a m pl e of a

t y pi c al di v e t h at e x hi biti n g t h e s e c h a r a ct e ri sti c s. N o bi- m o d alit y p att e r n i s n oti c e a bl e

of fi g u r e 4. 4 b ut, a p a rt t h e o b vi o u s p e a k n e a r o n e, a wi d e r a n g e of v al u e s i s c o v e-

r e d b y a f e w o b s e r v ati o n s. T h e v e rti c al c o m p o n e nt of t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt r a n g e

b et w e e n 1 7 % t o 7 6 % i n a f e w b ott o m p h a s e s ( 5 %) w hi c h c o r r e s p o n d t o d e e p di vi n g

d e pt h s ( 6 8 0 m v s. 4 8 1 m, t-t e st p- v al u e = 1. 4 0 × 1 0 − 1 3 ). O n a v e r a g e, S E S t r a v ell e d h o-

ri z o nt al di st a n c e s of 4 2 9 m ± C V = 9 2 % i n t h ei r d e s c e nt p h a s e s, 7 0 6 m ± C V = 7 7 % i n

b ott o m p h a s e s a n d 3 9 3 m ± C V = 9 0 % i n a s c e nt p h a s e s. B e c a u s e t h e fi r st m ai n c o m-

p o n e nt a r e h o ri z o nt all y o ri e nt e d, t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt di s p e r si o n i s hi g hl y c o r-

r el at e d t o t h e l e n gt h of fi r st m ai n c o m p o n e nt a c c o r di n g t o t h e h o ri z o nt al pl a n e ( fi r st

m ai n c o m p o n e nt h o ri z o nt al e xt e nt). A s a r e s ult, w h e n c h e c ki n g f o r m ulti c olli n e a rit y

b ef o r e m o d el s el e cti o n, t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt h o ri z o nt al e xt e nt w a s r e m o v e d.
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λ 1

λ 1 + λ 2 + λ 3

C
o
u
nt

s

0. 0 0. 2 0. 4 0. 6 0. 8 1. 0

0

1 0 0

2 0 0

3 0 0

4 0 0

Fi g ur e 4. 3: C o ntri b uti o n of t h e fir st ei g e n v al u e t o t h e t ot al di s p er si o n – A li ne ar p at h w o ul d
be i n di c ate d b y a 1 0 0 % c o ntri b uti o n. C o n versel y, a well b al a n ce d 3 D p at h w o ul d be i n di c ate d b y
e q ui v ale nt c o ntri b uti o n of t he t hree ei ge n v al ues t o t he t ot al dis persi o n, t h at is a 3 3 % c o ntri b uti o n of
t he first ei ge n v al ue. T he bl a c k verti c al li ne st a n ds f or t he a ver a ge, at 9 3. 7 5 % of t he t ot al dis persi o n.

Pr e y fi el d d e nsit y at t h e b ott o m of S E S di v es

T h e p r e y e n c o u nt e r d e n sit y s p r e a d i n a wi d e r a n g e a c c o r di n g t o t h e d et e cti o n r a di u s

(t w o o r d e r s of m a g nit u d e, T a bl e 4. 4 ), d u e t o t h e st r o n g i m p a ct of t hi s p a r a m et e r o n

t h e e sti m at e s of t h e w at e r v ol u m e p r o s p e ct e d b y S E S. We c a n a d o pt t h e p r e d at o r’ s

p oi nt of vi e w b y t a ki n g t h e i n v e r s e of t h e p r e y d e n sit y e sti m at e s r e p o rt e d i n t h e t a bl e

3 : c o n si d e ri n g p r e y d et e cti o n r a di u s of 1. 5, 9 a n d 1 8 m, S E S h a v e t o e x pl o r e a v e r a g e

v ol u m e s of 1. 4 0 × 1 0 3 m 3 , 5. 3 9 × 1 0 4 m 3 a n d 2. 0 8 × 1 0 5 m 3 r e s p e cti v el y t o e n c o u nt e r a
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|| v1 (x o y )||

|| v1 ||

C
o
u
nt

s

0  0. 1 0. 2 0. 3 0. 4 0. 5 0. 6 0. 7 0. 8 0. 9 1

0

1 0

2 0

3 0

4 0

5 0

6 0

6 8 0

6 9 0

7 0 0

7 1 0

7 2 0

7 3 0

Fi g ur e 4. 4: L e n gt h r ati o b et w e e n t h e fir st ei g e n v e ct or pr oj e ct e d o n t h e h ori z o nt al pl a n e
(v 1 ( x o y ) ) a n d t h e fir st ei g e n v e ct or i n 3 D s p a c e (v 1 ) – A r ati o of 0 i n di c ates t h at t he first m ai n
c o m p o ne nt is perfe ctl y verti c al w hile a r ati o of 1 i n di c ate t h at t he first m ai n c o m p o ne nt is perfe ctl y
h ori z o nt al.

p r e y d u ri n g t h ei r di v e s’ b ott o m p h a s e.

Pr e y d e nsit y m o d el

R e s ult s w e r e c o n si st e nt a c r o s s all m o d el s wit h si mil a r c o ef fi ci e nt e sti m at e s a n d st a n-

d a r d e r r o r s ( T a bl e 4. 5 ). I n t h e c o u nt p a rt of t h e m o d el, t h e st r o n g e st eff e ct i s o b s e r v e d

f o r t ot al di s p e r si o n f o r w hi c h a o n e S D i n c r e a s e i s a s s o ci at e d wit h 3 8 % l o w e r P E E

d e n sit y ( T a bl e 4. 5 ). I n d e c r e a si n g o r d e r of eff e ct st r e n gt h, v e rti c al wi dt h, m e a n b ot-

t o m p h a s e d e pt h a n d h o ri z o nt al wi dt h h a v e n e g ati v e eff e ct s i n all t h r e e c o u nt m o d el s
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Ta bl e 4. 3: D e s cri pti v e st ati sti c s of t h e s h a p e p ar a m et er s of b ott o m tr aj e ct ori e s. n = 8 6 6 3 D
di v e s. R ef e r t o m et h o d s f o r d et ail e d e x pl a n ati o n a b o ut w h at t h e s e v a ri a bl e s r e p r e s e nt a n d
h o w t h e y w e r e c o m p ut e d.

N b p r e y e n c o u nt e r e v e nt at b ott o m  B ott o m d u r ati o n ( s)  M e a n b ott o m d e pt h ( m)  H o ri z o nt al wi dt h ( m)

Mi n 0. 0 0 5 4. 0 0 5 3. 5 9 0. 3 5
M a x 2 8. 0 0 1 7 3 2. 0 0 8 4 7. 9 1 1 3 9. 3 7
M e di a n 2. 0 0 4 5 1. 0 0 4 3 5. 7 8 2 0. 3 9
M e a n 3. 3 7 5 0 0. 3 9 4 4 1. 8 6 2 3. 2 0
S E m e a n 0. 1 3 6. 6 7 5. 2 5 0. 4 5
C I 9 5 % m e a n 0. 2 5 1 3. 1 0 1 0. 3 0 0. 8 8
V a ri a n c e 1 3. 7 9 3 8 5 7 2. 5 7 2 3 8 3 3. 8 9 1 7 5. 5 7
S D 3. 7 1 1 9 6. 4 0 1 5 4. 3 8 1 3. 2 5

M C 1 v e rti c al wi dt h ( m) M C 1 h o ri z. wi dt h ( m) T ot al di s p e r si o n ( m 2 ) M C 1 di s p e r si o n ( %)

Mi n 0. 0 4 3 6. 8 0 5 6 2. 5 5 5 3. 3 0
M a x 3 8 3. 5 5 1 7 7 5. 4 2 4 0 1 0 8 2. 9 0 9 9. 9 7
M e di a n 2 6. 8 0 4 0 9. 0 9 2 4 0 7 3. 3 5 9 7. 2 0
M e a n 4 8. 6 8 4 3 1. 1 7 3 2 6 3 8. 6 9 9 3. 7 5
S E m e a n 2. 1 6 7. 2 5 1 1 1 0. 5 0 0. 2 8
C I 9 5 % m e a n 4. 2 3 1 4. 2 3 2 1 7 9. 5 9 0. 5 6
V a ri a n c e 4 0 2 3. 0 7 4 5 5 4 4. 0 2 1 0 6 7 9 5 9 8 4 7. 6 2 6 9. 6 2
S D 6 3. 4 3 2 1 3. 4 1 3 2 6 7 9. 6 5 8. 3 4

Ve rti c al wi dt h ( m) B ott o m s p e e d S D ( m s − 1 )  B ott o m v e rti c al s p e e d S D ( m s− 1 )

Mi n 2. 1 0 0. 1 1 0. 1 6
M a x 1 5 4. 1 8 1. 1 5 2. 0 1
M e di a n 2 3. 2 1 0. 3 2 0. 7 9
M e a n 3 1. 4 5 0. 3 5 0. 8 5
S E m e a n 0. 8 0 0. 0 1 0. 0 1
C I 9 5 % m e a n 1. 5 7 0. 0 1 0. 0 2
V a ri a n c e 5 5 6. 8 0 0. 0 3 0. 0 9
S D 2 3. 6 0 0. 1 7 0. 3 0

Ta bl e 4. 4: E sti m at e d pr e y e n c o u nt er e v e nt d e n-
sit y i n di v e s’ b ott o m p h a s e s . n = 8 6 6

R a di u s  M e a n p r e y e n c o u nt e r e v e nt d e n sit y ± C I 9 5 % S D

1. 5 m 7 1 5. 0 9 ± 5 3. 7 0 7 6 0. 1 3
9 m 1 8. 5 6 ± 1. 4 5 2 0. 5 8

1 8 m 4. 8 1 ± 0. 3 9 5. 4 5

V al u e s e x p r e s s e d i n µ P E E m − 3 u nl e s s ot h e r wi s e s p e ci fi e d.

( T a bl e 4. 5 ). H o w e v e r, m e a n d e pt h of b ott o m p h a s e h a s a p o siti v e i n fl u e n c e o n t h e

p r o b a bilit y of c at c hi n g at l e a st o n e p r e y it e m ( T a bl e 4. 5 , Fi g u r e 4. 5 ). A s e x p e ct e d,

s wi m mi n g s p e e d v a ri a bilit y h a d p o siti v e eff e ct s i n b ot h c o u nt a n d z e r o- e x c e s s p a rt s

of t h e m o d el. N o n et h el e s s w e o b s e r v e d a n e g ati v e q u a d r ati c eff e ct f o r hi g h v al u e s

(> 0. 9 0 m s − 1 ) i n t h e z e r o- e x c e s s p a rt ( T a bl e 4. 5 , Fi g u r e 4. 5 ).

Diff e r e n c e s b et w e e n t h e r = 1 8 m a n d t h e t w o ot h e r m o d el s ( r = 9 a n d 1. 5 m) w e r e

o nl y o b s e r v e d f o r t h e l e a st si g ni fi c a nt v a ri a bl e ( T a bl e 4. 5 ). Wit h r = 1 8 m di s p e r si o n

e x pl ai n e d b y fi r st m ai n c o m p o n e nt w a s s el e ct e d w h e r e a s m o d el s wit h r < 1 8 m



4. 5. Dis c ussi o n 9 1

f a v o u r e d v e rti c al e xt e nt of t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt. T h e s e v a ri a bl e s w e r e a s s o ci at e d

wit h s m all e r P E E d e n sit y f o r all m o d el s ( T a bl e 4. 5 ). P a rti al r e g r e s si o n li n e s f o r m o d el s

wit h r < 1 8 m a r e p r o vi d e d i n t h e a d diti o n al fil e 2 C. 2 .

T h e di s p e r si o n p a r a m et e r ( θ ) d e c r e a s e d wit h t h e c h o s e n d et e cti o n r a di u s (θ 1. 5 m =

3. 3 8, θ 9 m = 3. 2 4, θ 1 8 m = 3. 1 8). T h e fi n al m o d el s c o ul d e x pl ai n 1 7. 0 4 %, 1 9. 5 2 % a n d

2 0. 4 6 % of t h e d e vi a n c e of n ull m o d el s f o r 1. 5 m, 9 m a n d 1 8 m r a di u s. G o o d n e s s of fit

a s i n di c at e d b y t h e p s e u d o- r 2 ( s q u a r e d c o r r el ati o n c o ef fi ci e nt b et w e e n o b s e r v e d a n d

p r e di ct e d v al u e s of t h e P E E d e n sit y) al s o i n c r e a s e d wit h t h e d et e cti o n r a di u s ( 2 7. 5 3 %,

3 1. 0 3 %, 3 3. 9 1 % f o r 1. 5 m, 9 m a n d 1 8 m r a di u s).

4. 5 Di s c u s si o n

4. 5. 1 S c h o oli n g b e h a vi o ur

T h e p ri n ci p al c o m p o n e nt a n al y si s r e v e al e d t h at S E S t r aj e ct o ri e s at t h e b ott o m of t h ei r

di v e s a r e st r o n gl y d o mi n at e d b y a p at h i n a si n gl e di r e cti o n ( Fi g u r e 4. 3 ) a s it w a s

n ot e d b y D a vi s et al. (2 0 0 1 ) o n n o rt h e r n el e p h a nt s e al s. T hi s r e s ult s s u p p o rt t h e h y p o-

t h e si s t h at S E S p r e y t e n d t o n ot a g g r e g at e i n l a r g e di s c r et e s c h o ol s. I n d e e d, i n s u c h a

sit u ati o n t h e p r e d at o r i s e x p e ct e d t o a d o pt a n o v e r all si n u o u s a n d s p h e ri c al t r aj e ct o r y.

A s p h e ri c al fi r st p a s s a g e ti m e ( S F P T, B aill e ul et al. (2 0 1 0 c )) a n al y si s p e rf o r m e d o n

o u r d at a s et r e v e al e d t h at " V ol u m e- r e st ri ct e d s e a r c h" ( V R S) c o ul d b e d et e ct e d i n t h e

b ott o m of h alf of t h e S E S di v e s i n w hi c h c a s e t h e y a c c o u nt e d f o r 3 7. 8 % of t h e b ot-

t o m p h a s e d u r ati o n b ut 6 7. 4 % of P E E J o u m a’ a et al. (2 0 1 7 ). T h e t y pi c al s c al e of V R S,

4 5. 3 ± S D = 2 8. 9 m, w a s si mil a r f o r all i n di vi d u al s a n d t h e a v e r a g e p r e y e n c o u nt e r

r at e w a s 1. 2 ± S D = 0. 3 P E E mi n − 1 i n si d e V R S a n d 0. 9 ± S D = 0. 4 P E E mi n − 1 o ut si d e

V R S J o u m a’ a et al. (2 0 1 7 )). T h e s e r e s ult s i n di c at e t h at t h e p r e y d e n sit y m a y v a r y at

fi n e r s c al e s t h a n t h e o n e t y pi c all y i n v e sti g at e d i n t hi s st u d y ( e nti r e b ott o m p h a s e s),

b ut n ot b y a v e r y l a r g e a m o u nt. M o r e o v e r, t h e V R S w e r e ( m e c h a ni c all y) r el at e d t o a

d e c r e a s e of t h e S E S s wi m mi n g s p e e d a n d g r e at e r p at h si n u o sit y b ut t h e S E S t r aj e ct o-

ri e s r e m ai n e d d o mi n at e d b y a si n gl e di r e cti o n. T h e s e p att e r n s of t h e 3 D p at h of S E S at

t h e b ott o m of t h ei r di v e s s u g g e st t h at t h e d e e p s c att e ri n g l a y e r c o n si st s of di s p e r s e d

s olit a r y p r e y o r s m all g r o u p of i n di vi d u al s.
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Fi g ur e 4. 5: E sti m at e d r el ati o n s hi p s b et w e e n t h e P E E d e n sit y pr o x y a n d t h e d e s cri pti v e p a-
r a m et er s of t h e b ott o m p h a s e tr aj e ct ori e s – Res ults o bt ai ne d f or 1 8 m r a di us. T he t o p si x gr a p hi cs
prese nt t he esti m ate d effe ct of t he c o u nt m o del a n d t he b ott o m t hree gr a p hi cs t he esti m ate d effe cts of
t he zer o e x cess m o del. T he t hi c k bl a c k c ur ves dis pl a y t he e x pe cte d me a ns at p o p ul ati o n le vel a n d t he
gre y s h a des s urr o u n di n g t he m st a n d f or t he 9 5 % c o n fi de n ce i nter v al of t his e x pe cte d me a n. T he fi g ures
o bt ai ne d f or 1. 5 a n d 9 m r a dii are i n cl u de d i n t he a d diti o n al file 2.

4. 5. 2 P E E d e nsit y al o n g d e pt h

T h e d o mi n a nt di r e cti o n i n t h e t r aj e ct o ri e s of S E S at di v e s’ b ott o m w a s p ri m a ril y h o-

ri z o nt al ( Fi g u r e 4. 4 ). T hi s i n di c at e s t h at S E S t a r g et s p e ci fi c l a y e r s of t h e w at e r c ol u m n

d u ri n g t h e b ott o m p h a s e of t h ei r di v e M cI nt y r e et al. (2 0 1 3 ); Bl a n c h et et al. (2 0 1 5 ).

S h all o w e r l a y e r s r e q ui r e l e s s ti m e a n d e n e r g y t o b e r e a c h e d b y S E S it a n d, t h e r ef o r e,

a r e m o r e a c c e s si bl e a n d m o r e p r o fit a bl e. P e rf o r mi n g di v e s’ b ott o m p h a s e at g r e a-
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Fi g ur e 4. 5: R e s ult s of t h e t hr e e z er o-i n fl at e d m o d el s – Ple ase n oti ce t h at, f or hist ori c al re as o ns,
t he bi n o mi al p art of zer o-i n fl ate d m o dels (l a belle d " Zer o-e x cess ") pre di cts t he a bse n ce of pre y e n c o u nter
e ve nt i nste a d of prese n ce. F or better re a d a bilit y, t he i nterce pt esti m ates were n ot i n cl u de d i n t his t a ble.

t e r d e pt h w a s f o u n d t o b e a s s o ci at e d wit h s m all e r p r e y e n c o u nt e r d e n sit y ( T a bl e 4. 5 ).

W hil e t h e S E S a n d t h ei r p r e y p e rf o r m di el v e rti c al mi g r ati o n s C at ul et al. (2 0 1 0 ); Bi u w

et al. (2 0 1 0 ); M cI nt y r e et al. (2 0 1 1 b ); J a u d et al. (2 0 1 2 ), t hi s p r o c e s s c a n n ot e x pl ai n o u r

r e s ult b e c a u s e all t h e 3 D di v e s i n o u r d at a s et o c c u r r e d d u ri n g d a yti m e. A p r e vi o u s

st u d y, b a s e d o n li k eli h o o d of d et e cti n g bi ol u mi n e s c e n c e V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 )

hi g hli g ht e d a si mil a r p att e r n. T h e i m p a ct of t h e c h a n g e s i n t h e si z e o r s p e ci e s c o m p o-

siti o n of t h e m e s o p el a gi c c o m m u nit y i n r el ati o n wit h t hi s d e c r e a si n g p r e y e n c o u nt e r

d e n sit y c o ul d n ot b e e x a mi n e d wit h t h e t o ol s a v ail a bl e t o u s b ut t h e y c o ul d h a v e s u b-

st a nti al i m p o rt a n c e. A s s u mi n g t h at t h e e n e r g y c o nt e nt of a p r e y it e m d o e s n ot v a r y

wit h d e pt h, t h e d e e p di v e s w o ul d i m pl y s m all e r e n e r g y i n c o m e ( b e c a u s e of r e d u c e d

e n c o u nt e r r at e s) b ut l a r g e r e x p e n dit u r e ( b e c a u s e of t h e l o n g e r t r a n sit b et w e e n s u rf a c e

a n d b ott o m). T h u s, t h e s e di v e s w o ul d b e b e d o u bl y d et ri m e nt al t o t h e S E S e n e r g y

b al a n c e. H o w e v e r, t h e p r o b a bilit y t h at n o P E E o c c u r d e c r e a s e d wit h t h e S E S di vi n g

d e pt h ( T a bl e 4. 5 ), s u g g e sti n g t h at a b ett e r r e s o u r c e p r e di ct a bilit y i n d e e p w at e r s mi g ht

c o m p e n s at e t o s o m e e xt e nt f o r t hi s e n e r g y s h o rtf all. S E S w e r e f o u n d t o di v e d e e p e r

n o rt h of t h e S u b- A nt a r cti c F r o nt b ut y et t o m ai nt ai n t h ei r m a s s g ai n w hi c h s u g g e s-

ti n g t h at t h e y c o ul d t a r g et l a r g e r a n d / o r ri c h e r p r e y G ui n et et al. (2 0 1 4 ). Si mil a rl y,

S E S c o ul d e x p a n d t h ei r di et t o ot h e r p r e y t y p e s a n d / o r si z e s w h e n f o r a gi n g at d e pt h,

all o wi n g st e a di e r p r e y c at c h r at e a n d e n s u ri n g a b a s eli n e l e v el of e n e r g y i nt a k e.

We di sti n g ui s h e d b et w e e n t w o s o u r c e s of v e rti c al e x pl o r ati o n i n t h e e x pl a n at o r y v a-

ri a bl e s : d e pt h r a n g e c o v e r e d b y S E S ( 1) b y m o vi n g al o n g t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt
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a n d ( 2) b y m o vi n g o rt h o g o n all y t o t hi s c o m p o n e nt. A n i n c r e a s e i n a n y of t h e s e w a s

a s s o ci at e d wit h a d e c r e a s e of t h e p r e y d e n sit y p r o x y ( T a bl e 4. 5 ). T h e a m o u nt of h o ri-

z o nt al e x pl o r ati o n o rt h o g o n all y t h e m ai n di r e cti o n of t h e b ott o m t r aj e ct o r y w a s al s o

n e g ati v el y r el at e d t o t h e p r e y d e n sit y e n c o u nt e r e d b ut t o a l e s s e r d e g r e e t h a n o b-

s e r v e d i n t h e v e rti c al di m e n si o n ( T a bl e 4. 5 ). N ot o nl y t h e S E S t a r g et s p e ci fi c l a y e r s,

b ut t h e p r e y d e n sit y i n t hi s l a y e r i s p ri m a ril y d et e r mi n e d a c c o r di n g t o t h e v e rti c al

di m e n si o n. T hi s r e s ult s u g g e st t h at l o c al p r e y d e n sit y c o ul d b y d ri v e n b y v e rti c al

c o n st r ai nt s t h at d eli n e at e t h e v e rti c al e xt e nt of t h e d e e p s c att e ri n g l a y e r. T h e n at u r e

of t h e s e c o n st r ai nt s c o ul d b e bi oti c ( e. g. p r e d ati o n ri s k, a g g r e g ati o n i nt o r e p r o d u cti v e

s w a r m s) o r a bi oti c ( e. g. h a bit at p r ef e r e n c e s r e g a r di n g t e m p e r at u r e, li g ht i nt e n sit y o r

o x y g e n c o n c e nt r ati o n). F o r i n st a n c e, h a r b o u r s e al s ( P h o c a vit uli n a ) h a v e b e e n r e p o rt e d

t o a dj u st t h ei r di vi n g d e pt h t o i n r el ati o n t o t h e mi x e d l a y e r d e pt h Bl a n c h et et al.

(2 0 1 5 ). I n a d diti o n t o t h e eff e ct of o c e a n o g r a p hi c p a r a m et e r s o n t h e p r e y a b u n d a n c e,

s u c h c o n diti o n s c o ul d i m p a ct l o c all y o n t h e f o r a gi n g s u c c e s s of S E S b y m o d ul ati n g

t h e p r e y d e n sit y T a k a h a s hi et al. (2 0 0 8 ); M cI nt y r e et al. (2 0 1 3 ).

A t r a d e- off b et w e e n f e e di n g r e s o u r c e s ri c h n e s s ( p ri m a r y p r o d u cti o n t a ki n g pl a c e i n

t h e w ell-lit s u b- s u rf a c e w at e r) a n d p r e d ati o n ri s k ( e x p e ct e d t o b e g r e at e r i n l u mi n o u s

e n vi r o n m e nt) i s r e s p o n si bl e f o r t h e di el v e rti c al mi g r ati o n p att e r n p h e n o m e n o n I w a s a

(1 9 8 2 ). T h e li g ht l e v el i nt e n sit y, d e c r e a si n g wit h d e pt h, d eli n e at e t h e u p p e r b o u n d a r y

of m a n y p el a gi c s p e ci e s di st ri b uti o n a n d, c o n s e q u e ntl y, r el at e s t o t h e di vi n g d e pt h of

S E S J a u d et al. (2 0 1 2 ). B e c a u s e di vi n g p r e d at o r s a r e c o n st r ai n e d t o r et u r n t o t h e s u rf a c e

i n o r d e r t o b r e at h e, t h e y d o n ot b e n e fit f r o m p u r s ui n g d e e p e r w h e n a n e x pl oit a bl e

p r e y p at c h i s e n c o u nt e r e d. Wit h bi o-l o g gi n g, d at a s a m pli n g r eli e s o n t h e d e ci si o n s of

f r e e- r a n gi n g a ni m al s R o p e rt- C o u d e rt a n d Wil s o n (2 0 0 5 ). T h e s o c oll e ct e d p r e s e n c e-

o nl y d at a m a k e s it dif fi c ult t o a s s e s s t h e d e e p e r li mit of t h e p r e y p at c h o n w hi c h t h e

S E S f o r a g e. T h e r ef o r e, t h e r el ati o n s hi p b et w e e n t h e P E E d e n sit y a n d t h e v e rti c al e xt e nt

of t h e S E S p at h u n d e r w at e r c o n v e y s m o r e q u alit ati v e t h a n q u a ntit ati v e i nf o r m ati o n

a b o ut t h e li n k b et w e e n t hi c k n e s s of t h e d e e p s c att e ri n g l a y e r a n d it s c o r r e s p o n di n g

d e n sit y.

4. 5. 3 F or a gi n g b e h a vi o ur

T h e p r e y d e n sit y p r o x y w a s n e g ati v el y r el at e d t o a n i n c r e a s e of t h e o v e r all t r a v el

di st a n c e i n t h e b ott o m p h a s e (t ot al di s p e r si o n, T a bl e 4. 5 ). I n hi g h d e n sit y p at c h e s,

t h e S E S w o ul d t r a v el s h o rt e r o v e r all di st a n c e s w hi c h c o ul d b e e x pl ai n e d b y a g r e a-



4. 5. Dis c ussi o n 9 5

t e r l o c o m oti o n c o st, m o r e a cti v e s wi m mi n g b e h a vi o u r s r el at e d t o h u nti n g st r at e g y

o r p r e y p u r s ui n g c o ul d f o r c e t h e m t o e n d t h e b ott o m p h a s e e a rl y. D o mi n a n c e of t h e

fi r st m ai n c o m p o n e nt ( M C 1 di s p e r si o n, T a bl e 4. 5 ) w hi c h c o r r e s p o n d s p r e d o mi n a ntl y

t o h o ri z o nt al m o v e m e nt s ( Fi g u r e 4. 4 ) w a s a s s o ci at e d wit h s m all e r P E E d e n sit y ( 1 8 m

m o d el, T a bl e 4. 5 ). T hi s r e s ult s i n di c at e s t h at S E S t r aj e ct o ri e s i n d e n s e r p r e y e n vi r o n-

m e nt t e n d t o b e sli g htl y l e s s li n e a r. H o w e v e r, t hi s eff e ct w a s n ot c o n si st e ntl y o b s e r v e d

a c r o s s all m o d el s.

O n t h e w h ol e, h o ri z o nt al e x pl o r ati o n m ai nl y t a k e s pl a c e m o vi n g f o r w a r d a c c o r di n g

t o t h e fi r st m ai n c o m p o n e nt. B a s e d o n t h ei r o b s e r v ati o n of t h e b e h a vi o u r of T h u n-

n us m a c c o yii , B e stl e y et al. (2 0 1 0 ) s u g g e st e d t h at f e e di n g d u ri n g p e ri o d s of st r ai g ht

m o v e m e nt c o ul d b e m o r e c o m m o n t h a n e x p e ct e d f r o m t h e o pti m al f o r a gi n g t h e o r y.

At t h e s c al e of a c o m pl et e f o r a gi n g t ri p at s e a, S E S f e e d s t o a l a r g e e xt e nt d u ri n g

t h e t r a n sit p a rt of t h ei r t ri p b ut t hi s p att e r n s e e m s t o b e o b s e r v a bl e wit hi n t h e di v e s’

b ott o m p h a s e w h e r e f o r a gi n g i s e x p e ct e d t o b e t h e p ri m a r y o bj e cti v e of t h e di vi n g

p r e d at o r. S u c h a n e xt e n si v e- s e a r c h b e h a vi o u r i s e x p e ct e d w h e n p r e y a r e w ell di s p e r-

s e d i n t h e e n vi r o n m e nt Hill et al. (2 0 0 2 ) w hi c h s e e m s c o n si st e nt wit h t h e s u s p e ct e d

n o n- s c h o oli n g b e h a vi o u r of S E S p r e y t h at w e h a v e p r e vi o u sl y di s c u s s e d.

S e n s o r y p e r c e pti o n of t h e s u r r o u n di n g e n vi r o n m e nt h a s di r e ct c o n s e q u e n c e s o n t h e

p r e d at o r- p r e y i nt e r a cti o n s a s it m e di at e s a ni m al’ s a bilit y t o l o c at e p r e y a n d / o r e s c a p e

p r e d ati o n. T h e n oti o n of p r e y di s p e r si o n i s t h u s r el ati v e t o t h e s e n s o r y d et e cti o n r a n g e

of t h e p r e d at o r. W hil e t h e s c al e of t hi s p e r c e pti o n i n n at u r al c o n diti o n s i s l a r g el y u n k-

n o w n f o r el e p h a nt s e al s, m o r e i nf o r m ati o n a b o ut t h e s e n s e s i n v ol v e d a r e a v ail a bl e

f r o m f u n cti o n al a n at o m y a n d p o ol e x p e ri m e nt ati o n s o n n o rt h e r n el e p h a nt s e al s. N o r-

t h e r n a n d s o ut h e r n el e p h a nt s e al s f o r a g e at g r e at d e pt h a n d t h u s, u n d e r v e r y d a r k

c o n diti o n s M c g o v e r n et al. (2 0 1 5 ). P e a k s e n siti vit y of t h ei r vi si o n, o c c u r ri n g at a r o u n d

λ = 4 8 5 n m, i s a d a pt e d t o a s p e ct r u m of l o w li g ht i nt e n sit y L yt h g o e a n d D a rt n all

(1 9 7 0 ) a n d bi ol u mi n e s c e n c e V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ) s u c h a s t h at e mitt e d b y s o m e

of t h ei r m y ct o p hi d p r e y. A d diti o n all y, el e p h a nt s e al s p o s s e s s e n h a n c e d vi s u al s e n siti-

vit y a n d r a pi d a d a pt ati o n t o d a r k n e s s L e v e n s o n a n d S c h u st e r m a n (1 9 9 9 ). Li k e m a n y

ot h e r pi n ni p e d s, el e p h a nt s e al s h a v e hi g hl y s e n siti v e w hi s k e r s M c g o v e r n et al. (2 0 1 5 ),

t h at r e p e at e dl y p r ot r a ct b ef o r e p r e y c a pt u r e s N ait o et al. (2 0 1 3 ). H o w e v e r, w hil e it c a n

b e a s s u m e d t h at t h e s e s e n s e s ( vi si o n a n d t a ctil e) a r e u s e d t o l o c at e p r e y, t h e e xt e nt of

t h ei r s p ati al c o v e r a g e i s u n cl e a r. Ve r y littl e i nf o r m ati o n a b o ut t h e a u dit o r y c a p a cit y of

el e p h a nt s e al s i s a v ail a bl e. It i s k n o w n t h at pi n ni p e d s d o n ot e c h ol o c at e S c h u st e r m a n
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et al. (2 0 0 0 ) b ut, a s m y ct o p hi d s c a n e mit s o u n d, el e p h a nt s e al s c o ul d u s e p a s si v e a u-

diti o n i n st e a d. Fi n all y, a r e c e nt st u d y of t h e 3 D u n d e r w at e r p at h of n o rt h e r n el e p h a nt

s e al s A d a c hi et al. (2 0 1 6 ) hi g hli g ht e d v ol u m e- r e st ri ct e d s e a r c h s p ati al- s c al e s of 8 – 1 0

m a n d 1 7 – 1 9 m, p o s si bl y r el at e d t o p r e y di st ri b uti o n a n d / o r p e r c e pti o n r a n g e of t h e

p r e d at o r. O n t h at b a si s, w e c o n si d e r e d a wi d e r a n g e of p r e y d et e cti o n di st a n c e, 1. 5

m, 9 m a n d 1 8 m ( a c c o r di n g t o A d a c hi et al. (2 0 1 6 )), t o d e fi n e t h e b o u n d a ri e s of w a-

t e r v ol u m e wit hi n w hi c h w e h y p ot h e si z e t h at S E S c o ul d d et e ct t h e p r e s e n c e of p r e y

it e m s. If t h e s p r e a d of p r e y it e m s l a r g el y e x c e e d s t h e p e r c e pti o n r a n g e of t h e p r e d at o r

a st r ai g ht p at h i s a n ef fi ci e nt s a m pli n g st r at e g y t o s c a n l a r g e v ol u m e s of w at e r. I n

vi e w of t h e st r o n g li n e a r t r e n d e x hi bit e d b y t h e S E S i n t h ei r 3 D p at h, o u r r e s ult s b ri n g

b e st s u p p o rt s t o a s h o rt d et e cti o n di st a n c e s c e n a ri o.

B e si d e s t h e h y p ot h e si s t h at b e h a vi o u r i s d ri v e n b y t h e p r e y di st ri b uti o n, a cti v e f e e di n g

i n t r a v el c o ul d b e d u e t o mi g r at o r y c o n st r ai nt s. I n d e e d, s u c h a sit u ati o n c o ul d r e s ult

f r o m t h e e v ol uti o n of mi g r at o r y o p p o rt u ni sti c p r e d at o r s t h at n e e d t o m e et it s e n e r g e-

ti c r e q ui r e m e nt s w hil e m o vi n g r a pi dl y B e stl e y et al. (2 0 1 0 ). Gi v e n t h e v e r y wi d e r a n g e

of o c e a n o g r a p hi c c o n diti o n s t h e el e p h a nt s e al e x pl o r e V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ), t h e

o p p o rt u ni sti c b e h a vi o u r m a y a b e r el e v a nt p oi nt. H o w e v e r, it i s u n cl e a r if t h e mi g r a-

t o r y c o n st r ai nt a p pli e s t o S E S. I n d e e d, t h e p ri m a r y g o al of t h ei r t ri p at s e a i s b eli e v e d

t o b e f o r a gi n g b ut t h e y d o s o t o a g r e at e r o r l e s s e r e xt e nt all al o n g t h ei r t ri p w a n d e-

ri n g a b o ut 4 3 k m d a y − 1 i n i nt e n si v e f o r a gi n g a n d 7 5 k m d a y− 1 ot h e r wi s e C ott é et al.

(2 0 1 5 ).

O u r e sti m at e s of t h e p r e y d e n sit y c h a n g e d v e r y q ui c kl y a c c o r di n g t o t h e c h o s e n d e-

t e cti o n r a di u s r a n gi n g i n f o u r o r d e r s of m a g nit u d e f r o m a f e w µ P E E m − 3 t o h u n d r e d s

µ P E E m − 3 . S a m pli n g mi c r o n e kt o n wit h a l a r g e mi d- w at e r t r a wl, Willi a m s a n d K o sl o w

(1 9 9 7 ) f o u n d a n a v e r a g e mi c r o n e kt o n bi o m a s s of 2. 5 0 × 1 0 − 3 g m − 3 d u ri n g t h e d a y

( 2 5 0 µ P E E m− 3 c o n si d e ri n g a n a v e r a g e fi s h w ei g ht of 1 0 g). F u rt h e r m o r e, G a ut hi e r

et al. (2 0 1 4 ) e sti m ati o n s of mi c r o n e kt o n d e n sit y r a n g e d f r o m 0 t o 6 0 0 0 µ P E E m − 3 .

A m o n g t h e d et e cti o n r a di u s w e t e st e d, t h e 1. 5 m r a di u s yi el d s t h e cl o s e st r e s ult s

( 7 1 5 ± S D = 7 6 0 µ P E E m − 3 , T a bl e 4. 4 ). O u r e sti m ati o n of t h e p r e y d e n sit y r el y o n t h e

i d e a t h at S E S d o att e m pt t o c at c h a p r e y w h e n t h e y d et e ct o n e. T h e p r e y a v oi d a n c e a s

w ell a s t h e p r o b a bilit y of m ulti pl e si m ult a n e o u s p r e y e n c o u nt e r s c o ul d n ot b e t a k e n

i nt o a c c o u nt. T h e s e s p e ci al c a s e s h o w e v e r s e e m l e s s li k el y i n a s h o rt d et e cti o n di st a n c e

s c e n a ri o s u c h a s a 1. 5 m r a di u s. D e s pit e t h e c o r r e s p o n d e n c e b et w e e n t h e a m o u nt of

P E E d et e ct e d f r o m h e a d- m o u nt e d a n d b a c k- m o u nt e d a c c el e r ati o n d at a ( L e B r a s et al. ,
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2 0 1 6 , A d diti o n al fil e 2), t h e l att e r h a v e a t e n d e n c y t o mi s s s o m e e v e nt s. A s a r e s ult w e

e x p e ct o u r e sti m ati o n s of t h e p r e y e n c o u nt e r d e n sit y t o b e u n d e r e sti m at e d. We s u g-

g e st t h at t h e h u nti n g t a cti c s of S E S m a y b e o p p o rt u ni sti c i n t h e s e n s e t h at p r e y it e m

w o ul d b e d et e ct e d at s h o rt di st a n c e s a n d s u d d e nl y b e c a pt u r e d wit h o ut s u b st a nti al

c h a s e ( J o u m a’ a et al. (2 0 1 7 )).

4. 5. 4 Li mit ati o ns of t h e st u d y

E a c h m et h o d u s e d t o a s s e s s t h e mi c r o n e kt o n r e s o u r c e s of t h e p el a gi c e c o s y st e m h a v e

t h ei r o w n w e a k n e s s e s. Tr a wl s a m pli n g all o w s i d e nti fi c ati o n of si z e a n d s p e ci e s b ut i s

c o stl y A ri z a et al. (2 0 1 5 ), r e q ui r e s g o o d w e at h e r o p e r ati n g c o n diti o n s a n d n et a v oi-

d a n c e of t h e diff e r e nt s p e ci e s a r e still u n k n o w n b ut hi g hl y e x p e ct e d K a a rt v e dt et al.

(2 0 1 2 ). Bi o-l o g gi n g i m pli e s a bi a s s a m pli n g d u e t o diff e r e nt r a n g e of h a bit at a v ail a bl e

t o t h e p r e d at o r s a n d p r e y ( a t y pi c al e x a m pl e f o r di vi n g p r e d at o r s i s t h e d e pt h r a n g e)

a n d dif fi c ulti e s t o di sti n g ui s h b et w e e n w h at i s r el at e d t o a ni m al b e h a vi o u r a n d t o t h e

e n vi r o n m e nt. F o r i n st a n c e, t h e p r e d at o r d e ci si o n t o att a c k a p r e y c a n i n v ol v e m a n y

p a r a m et e r s s u c h a s t h e t y p e of p r e y, it s si z e, it s e n e r g eti c c o nt e nt, it s h a n dli n g ti m e,

a n d a b u n d a n c e. A s s u c h, i m pli cit h y p ot h e si s a r e oft e n m a d e t o si m plif y a ni m al b e h a-

vi o u r s i nt e r p r et ati o n : a ni m al s a r e a s s u m e d t o b e al w a y s ef fi ci e nt t o c at c h t h ei r p r e y ;

t h e p ot e nti al eff e ct of n e a r b y p r e d at o r s o n t h e b e h a vi o u r i s n e gl e ct e d et c... E v e nt u all y,

bi o-l o g gi n g st u di e s a r e al s o li mit e d b y t h e n u m b e r of i n di vi d u al s t h at c o ul d b e e q ui p-

p e d R o p e rt- C o u d e rt a n d Wil s o n (2 0 0 4 ) a n d g e n e r all y l a c k t h e i nf o r m ati o n o n p r e y

s p e ci e s . A c o u sti c s u r v e y s d e p e n d o n p r e s e n c e / a b s e n c e of a s wi m bl a d d e r a s w ell

a s o n it s c o m p o siti o n ( g a s o r li pi d) w hi c h, f o r s o m e s p e ci e s, i s k n o w n t o c h a n g e a c-

c o r di n g t o t h e st a g e of d e v el o p m e nt. Di sti n g ui s hi n g b et w e e n s p e ci e s a n d e sti m ati n g

bi o m a s s i s t h u s dif fi c ult wit h c o m m u niti e s of mi x e d s p e ci e s a n d / o r mi x e d a g e s. S p a-

ti al r e s ol uti o n of t h e d at a al s o d e c r e a s e wit h d e pt h a s l o w e r si g n al f r e q u e n ci e s a r e

r e q ui r e d. I n t hi s c o nt e xt, p ai ri n g t h e s e a p p r o a c h e s – f o r i n st a n c e b y d e pl o yi n g s o n a r

t a g s o r s y n c h r o ni zi n g i n s p a c e a n d ti m e t h e t r a wli n g s u r v e y wit h p r e d at o r s f e e di n g

a r e a s – c o ul d g r e atl y a s si st t h e s ci e nti st t o b ett e r u n d e r st a n d t h e mi c r o n e kt o n e c ol o g y.

B e c a u s e of t h e s m all n u m b e r of i n di vi d u al s f o r w hi c h w e c o ul d r e c o n st r u ct 3 D p at h

( si x), it i s still u n cl e a r if t h e di vi n g b e h a vi o u r w e o b s e r v e d e xt e n d s at t h e p o p ul a-

ti o n l e v el. C o n c e r ni n g t h e n e g ati v e eff e ct of (i) t h e m e a n d e pt h a n d (ii) t h e v e rti c al

s p r e a d of t h e b ott o m p h a s e s o n t h e e sti m at e d p r e y e n c o u nt e r d e n sit y, it i s t o b e n o-

t e d t h at si mil a r r el ati o n s hi p s h a v e b e e n hi g hli g ht e d o n ni n e ot h e r i n di vi d u al s L e B r a s
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et al. (2 0 1 6 ). T h e st r o n g d o mi n a n c e of a si n gl e di r e cti o n i n t h e el e p h a nt s e al p at h w a s

c o n si st e ntl y o b s e r v e d f o r all o u r i n di vi d u al s, b ut t hi s t r e n d h a s n ot b e e n p r e vi o u sl y

r e p o rt e d f o r s o ut h e r n el e p h a nt s e al. N o n et h el e s s, ( D a vi s et al. , 2 0 0 1 ) hi g hli g ht e d a

si mil a r p att e r n o n a si n gl e n o rt h e r n el e p h a nt s e al ( 2 0 di v e s). St r o n g e r e vi d e n c e o n t h e

p r e v al e n c e of t h e s e b e h a vi o u r s m a y a c c u m ul at e a s 3 D p at h a n al y si s will d e v el o p i n

t h e f ut u r e.

D u e t o t h e li mit e d A c o u s o n d e s T M b att e r y lif e, w e c o ul d o nl y s a m pl e t h e fi r st p a rt of

t h e S E S f o r a gi n g t ri p s, w h e r e t h e y t e n d t o a d o pt a f a st e r h o ri z o nt al t r a n sit r at e D u e

t o t hi s s a m pli n g bi a s, o u r r e s ult s c o ul d o v e r st at e t h e d o mi n a n c e of li n e a r h o ri z o nt al

p at h s at t h e b ott o m of di v e s. We f o u n d t h at hi g h e r p r e y d e n sit y a r e a s s o ci at e d wit h

s h o rt e r b ott o m p h a s e s ( T ot al di s p e r si o n, T a bl e 4. 5 ). F u rt h e r m o r e, f o r a gi n g di v e s of

S E S a r e c h a r a ct e ri z e d b y st e e p pit c h a n gl e i n d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s, mi ni mi zi n g

h o ri z o nt al di s pl a c e m e nt S al a et al. (2 0 1 1 ). T h e s e f a ct o r s c o ul d e x pl ai n t h e c o r r el ati o n

b et w e e n t r a n sit r at e sl o wi n g a n d S E S p r e y d e n sit y b ett e r t h a n c h a n g e s of t h e b ott o m

p at h si n u o sit y. F u rt h e r st u di e s c o ul d a n al y s e u n d e r w at e r 3 D t r aj e ct o ri e s i n ot h e r p a rt s

of S E S t ri p t o o v e r c o m e t h e s a m pli n g bi a s of o u r st u d y a n d a dj u di c at e t hi s i s s u e. A r e a-

r e st ri ct e d s e a r c h a r e s u p p o s e dl y p e ri o d s w h e r e S E S m e et hi g h p r e y d e n siti e s a n d a r e

li k el y t o e x hi bit l a r g e r h o ri z o nt al si n u o sit y i n t h ei r b ott o m p h a s e 3 D p at h. A s s u c h,

t h e A R S a p p e a r li k e i nt e r e sti n g p e ri o d s t o a d d r e s s t hi s p a rti c ul a r i s s u e.

T h e 3 D r e c o n st r u cti o n of t h e S E S p at h u n d e r w at e r b y d e a d- r e c k o ni n g a s s u m e s t h at

t h e di r e cti o n of t r a v el of t h e a ni m al i s al w a y s p a r all el t o t h e b o d y o ri e nt ati o n. M o r e

s o p hi sti c at e d m et h o d s s u c h a s t h e o n e d e v el o p e d b y L a pl a n c h e et al. (2 0 1 5 ) w hi c h i s

f r e e of t hi s a s s u m pti o n, att e st t h at t hi s a p p r o xi m ati o n c a n h a v e a n i m p a ct o n t h e r e-

c o n st r u ct e d t r a c k s. H o w e v e r, s u c h m et h o d s r e q ui r e l a r g e c o m p ut ati o n ti m e s a n d a r e

n ot s uit a bl e f o r d at a s et s of s e v e r al h u n d r e d s of di v e s. D e a d- r e c k o ni n g i s al s o s u bj e ct

t o c u m ul ati v e e r r o r s. T h e r ef o r e, u n c e rt ai nti e s a b o ut t h e s h a p e of t h e S E S t r aj e ct o ri e s

at t h e b ott o m of t h ei r di v e s i n c r e a s e wit h t h e di v e d e pt h a n d t h e d u r ati o n of b ott o m

p h a s e. C o n v e r s el y t o ot h e r m et h o d s ( L a pl a n c h e et al. (2 0 1 5 ); We n s v e e n et al. (2 0 1 5 )),

o u r m et h o d di d n ot e sti m at e p o siti o n u n c e rt ai nti e s. S o, w e c o ul d n ot a c c o u nt f o r it s

eff e ct s i n t h e a n al y si s of t h e 3 D t r aj e ct o ri e s. T h e l a st di s c u s si o n p oi nt a b o ut t h e 3 D

r e c o n st r u cti o n m et h o d i m pl e m e nt e d i n t hi s st u d y r el at e s t o t h e a s s e s s m e nt of S E S

s wi m mi n g s p e e d. T h e w at e r- fl o w n oi s e t o w at e r- fl o w s p e e d r el ati o n s hi p i n t h e d e s-

c e nt p h a s e, e xt r a p ol at e d t o e nti r e di v e s t o e sti m at e S E S s wi m mi n g s p e e d, p r e s u p p o s e

t h at t h e fl o w b e h a v e s si mil a rl y t h r o u g h o ut t h e di v e s. T hi s i s y et t o b e v e ri fi e d.
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4. 5. 5 Pers p e cti v es

T h e st r ai g ht n e s s of t h e S E S u n d e r w at e r p at h h a s b e e n r e p o rt e d b y D a vi s et al. (2 0 0 1 )

w h o hi g hli g ht it s c o n si st e n c y f r o m o n e di v e t o a n ot h e r. It i s n ot cl e a r h o w S E S o ri e n-

t at e t h e m s el v e s a n d h o w mi g r at o r y o bj e cti v e s c o nt ri b ut e t o t hi s p att e r n. E x a mi ni n g

t hi s p att e r n i n r el ati o n t o c u r r e nt s C h a p m a n et al. (2 0 1 1 ) w o ul d b e i nt e r e sti n g i n o r d e r

t o st u d y t h e n a vi g ati o n s kill of S E S.

We c o ul d o nl y f o c u s o n t h e q u a ntit ati v e a s p e ct of p r e y fi el d b e c a u s e i nf o r m ati o n

a b o ut t h e n at u r e of P E E w a s n ot a v ail a bl e. T h u s, it i s u n cl e a r if t h e r e s ult s m ai nl y

c o n c e r n o n e t y p e of p r e y s u c h a s a s p e ci fi c m y ct o p hi d s p e ci e s m o r e a b u n d a nt i n

t h e st u d y a r e a – t h e e a st e r n e d g e of t h e K e r g u el e n s h elf – o r p a rti all y a p pl y t o t h e

diff e r e nt p r e y t y p e s t a r g et e d b y S E S. We c o ul d n ot t e st f o r t h e r ol e of t h e q u alit y

of p r e y it e m s ( si z e a n d s p e ci e s) w hi c h c o ul d i m pl y di sti n ct t y p e s of p r e d at o r- p r e y

s p ati al i nt e r a cti o n d u e t o diff e r e nt d et e ct a bilit y, a g g r e g ati v e b e h a vi o u r o r p r e d at o r-

e s c a pi n g a biliti e s ( r e s p o n si v e n e s s, s p e e d, m a n e u v e r a bilit y). T o a d d r e s s t h e s e i s s u e s a

c a m e r a i s n e e d e d i n o r d e r t o i d e ntif y t h e s p e ci e s a n d si z e of t h e p r e y it e m s N ait o

et al. (2 0 1 3 ); W at a n a b e a n d T a k a h a s hi (2 0 1 3 ); H o o k e r et al. (2 0 0 2 ). H o w e v e r, t h e hi g h

p o w e r c o n s u m pti o n of t h e s e d e vi c e s a n d t h e v e r y d a r k e n vi r o n m e nt t h e S E S f o r a g e i n

a r e still t e c h ni c al c o n st r ai nt s t o t h ei r u s a g e. Mi ni at u ri z e d s o n a r L a w s o n et al. (2 0 1 5 )

c o ul d b ri n g t h e p o w e r of hi g h-f r e q u e n c y a c o u sti c si g n al s t o i d e ntif y p r e y t y p e at n e w

d e pt h s. I n q u a ntit ati v e t e r m s it i s al s o p r o mi si n g t o ol : b y e xt e n di n g t h e p e r c e pti o n

r a n g e of bi o-l o g gi n g o ut si d e of t h e v e r y i nti m at e s p h e r e s u r r o u n di n g t h e a ni m al s it

c o ul d all o w t o e x a mi n e t h o r o u g hl y t h e fi n e- s c al e p r e y di st ri b uti o n, t h e r a n g e a n d

m e c h a ni s m s of t h e p r e y d et e cti o n a n d h u nti n g t a cti c s of S E S.

4. 6 C o n cl u si o n

A n al y si s of m ai n c o m p o n e nt s of 3 D S E S p at h s i n t h ei r di v e s’ b ott o m p h a s e all o w e d u s

t o d e s c ri b e t h e m ai n t r e n d s i n S E S m o v e m e nt s i n t h e s e k e y p e ri o d s of f o r a gi n g. S u c h

a n a p p r o a c h, e x a mi ni n g t h e o v e r all u s e of s p a c e, m a y b e c o m pl e m e nt a r y t o A R S / V R S

a n al y si s t h at f o c u s o n t h e m o st si n u o u s p a rt of t h e t h e a ni m al p at h s, a n d c o n v e y s n e w

i nf o r m ati o n o n p r e d at o r- p r e y i nt e r a cti o n s.

T h e 3 D s p a c e u s e of S E S at t h e b ott o m of t h ei r di v e s s u g g e st s t h at p r e y d o n ot t e n d

t o f o r m l a r g e di s c r et e s c h o ol s b ut r at h e r a d o pt a s c att e r e d di st ri b uti o n st r u ct u r e d i n

l a y e r s. T h e p r e y e n c o u nt e r d e n sit y i n t h e s e l a y e r s d e c r e a s e d wit h d e pt h b ut t h e n, S E S
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t e n d e d t o e x hi bit p r e y e n c o u nt e r e v e nt s o n a m o r e r e g ul a r b a si s. H o w e v e r, it i s n ot

cl e a r h o w t o i nt e r p r et t hi s t e n d e n c y gi v e n t h at q u alit ati v e i nf o r m ati o n of t h e p r e y ( si z e

a n d s p e ci e s) i s mi s si n g. We s u g g e st t h at t h e p r e y d e n sit y d e c r e a s e wit h d e pt h b ut t h at

t h ei r di st ri b uti o n t e n d s t o st a n d a r di z e yi el di n g hi g h e r p r e di ct a bilit y. T h e e xt e nt of t h e

v e rti c al e x pl o r ati o n p e rf o r m e d b y t h e S E S d u ri n g t h ei r b ott o m p h a s e s r el at e d n e g ati-

v el y t o p r e y e n c o u nt e r d e n sit y, s e e mi n gl y i n di c ati n g t h at t h e t hi c k n e s s of t h e l a y e r s

t a r g et e d b y S E S m e c h a ni c all y i m p a ct s mi c r o n e kt o n d e n sit y. T h e s e r e s ult s u n d e rli n e

t h e p ri m a r y i m p o rt a n c e of t h e v e rti c al di m e n si o n i nt o t h e s p ati al o r g a ni z ati o n of t h e

mi c r o n e kt o n.

T h e 3 D t r aj e ct o ri e s i n o u r d at a s et w e r e e s s e nti all y li n e a r p at h s. W hil e t h e v e rti c al d e-

vi ati o n s f r o m t hi s p at h w e r e of t h e t h e s a m e o r d e r of m a g nit u d e of t h e h o ri z o nt al

o n e s, t h e y b ett e r r el at e d t o t h e p r e y e n c o u nt e r d e n sit y. U n d e r s u c h ci r c u m st a n c e s,

t h e wi d el y u s e d ti m e- d e pt h r e c o r d e r s c a n b e c o n si d e r e d a s a n eff e cti v e si m pli fi c ati o n

of t h e S E S m o v e m e nt s at s c al e s of f e w- h u n d r e d s m et e r s. A d a pti v e m e c h a ni s m s u n-

d e rl yi n g t hi s b e h a vi o u r, s u c h a s a t r a d e- off b et w e e n t h e t r a v el s p e e d a n d e n e r g eti c

r e q ui r e m e nt s o r a n u n b al a n c e d r ati o b et w e e n S E S s e n s o r y p e r c e pti o n r a n g e a n d p r e y

di st ri b uti o n a n d a v oi d a n c e, r e m ai n u n cl e a r. T h e s e o b s e r v ati o n s c o ul d b e r el at e d t o

a n u m b e r of c o m bi n e d f a ct o r s : p r e y fi el d o r g a ni z e d i n l a y e r s, s h o rt p r e y d et e cti o n

di st a n c e, e xt e r n al c o n st r ai nt s u c h a s t h e p u r p o s e f o r S E S t o m o v e a w a y r a pi dl y f r o m

t h ei r b r e e di n g sit e.

We b eli e v e t h at t hi s st u d y hi g hli g ht s t h e i m p o rt a n c e of k n o wl e d g e a b o ut t h e t h r e e-

di m e n si o n al p r e d at o r- p r e y i nt e r a cti o n s a n d gi v e s s u p p o rt t o t h e u s a g e of bi o-l o g gi n g

t o u n r a v el a n d m o nit o r fi n e- s c al e mi c r o n e kt o n di st ri b uti o n, p a rti c ul a rl y i n r e m ot e

a r e a s s u c h a s t h e d e e p p el a gi c e c o s y st e m s of t h e S o ut h e r n o c e a n.
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ti o n
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5. 1 A b s t r a c t

D at a a c q ui siti o n i n t h e r e m ot e S o ut h e r n o c e a n i s c o stl y, b ot h r e g a r di n g h y d r o g r a p hi c

o r bi ol o gi c al d at a. T h r o u g h bi o-l o g gi n g, di vi n g p r e d at o r s h a v e b e c o m e t h e l a r g e st

s o u r c e of h y d r o g r a p hi c d at a at hi g h l atit u d e s. Wit h t h e d e v el o p m e nt of a c c el e r o m e-

t e r s t h e a ni m al pl atf o r m h a v e al s o g ai n e d i nt e r e st i n o r d e r t o st u d y t h e di st ri b uti o n of

bi ol o gi c al r e s o u r c e s b ut t h e s c o p e of s u c h d at a i s li mit e d t o t h e p r e d at o r s’ p r e y. C h e a p

a n d l o w p o w e r c o n s u m pti o n li g ht l e v el s e n s o r s a r e i n st all e d o n a wi d e r a n g e of d at a

l o g g e r s a n d c o m m o nl y d e pl o y e d o n di vi n g p r e d at o r s s u c h a s t h e s o ut h e r n el e p h a nt

s e al ( S E S). H o w e v e r, f e w st u di e s h a s f o c u s e d o n s u c h d at a. T h e s e st u di e s hi g hli g ht e d

v a ri o u s p att e r n s r el at e d t o m a ri n e r e s o u r c e s s u c h a s li g ht att e n u ati o n d u e t o p h yt o-

pl a n kt o n o r d e e p s c att e ri n g l a y e r a n d li g ht e mi s si o n d u e t o bi ol u mi n e s c e nt s p e ci e s.

We p r o p o s e a m et h o d t o e xt r a ct e d t h e s e p att e r n s f r o m li g ht l e v el d at a m e a s u r e d b y

Wil dlif e C o m p ut e r s T M ’ l o g g e r s att a c h e d t o S E S. We f o u n d t h at li g ht att e n u ati o n at

s u rf a c e w ell r el at e s t o i n sit u fl u o r e s c e n c e m e a s u r e s a n d t h at it s di st ri b uti o n a p p e a r e d

t o b e s h a p e d v e rti c all y a n d h o ri z o nt all y b y t h e r mi c st r u ct u r e s, n a m el y mi x e d-l a y e r

d e pt h a n d s u b m e s o s c al e f e at u r e s. We o b s e r v e d a c o n si st e nt i n c r e a s e of li g ht att e-

n u ati o n a r o u n d li g ht l e v el s of 1 0 − 1 0 W c m − 2 . T h e n w e e x a mi n e d t h e r el ati o n s hi p s

b et w e e n t h e s e li g ht att e n u ati o n p att e r n s a n d ( 1) t h e p r e y e n c o u nt e r r at e of t h e S E S

a n d ( 2) wit h t h e o c c u r r e n c e of bi ol u mi n e s c e n c e. P r e y e n c o u nt e r r at e of S E S r el at e d

n e g ati v el y t o t h e d e e p li g ht att e n u ati o n b ut di d n ot r el at e t o s u rf a c e li g ht att e n u a-

ti o n. C o n v e r s el y, o c c u r r e n c e of bi ol u mi n e s c e n c e t e n d e d t o b e n e g ati v el y r el at e d t o

s u rf a c e li g ht att e n u ati o n b ut n ot t o li g ht att e n u ati o n o c c u r ri n g at d e pt h. T h e s e r e s ult s

hi g hli g ht t h e e xi st e n c e of a s p ati o-t e m p o r al mi s m at c h b et w e e n p ri m a r y p r o d u cti o n

ri c h n e s s a n d S E S p r e y d e n sit y. B e si d e s p h yt o pl a n kt o n, w e c o ul d n ot r el at e di r e ctl y

li g ht- b a s e d i nf o r m ati o n t o s p e ci fi c s p e ci e s o r g r o u p of s p e ci e s. T h e e x a ct c a u s e of

d e e p li g ht att e n u ati o n r e m ai n s u n cl e a r b ut o u r r e s ult s s u g g e st t h at it i s p o s si bl y r e-

l at e d t o mi d-t r o p hi c o r g a ni s m s n ot t a r g et e d b y S E S s u c h a s g el ati n o u s o r g a ni s m s. A s

a w h ol e o u r st u d y s u p p o rt t h e i d e a t h at li g ht d at a h a s p ot e nti al t o st u d y t h e di st ri-

b uti o n of a wi d e r a n g e of m a ri n e o r g a ni s m s i n t h e w at e r c ol u m n b ut t h at s u c h a t a s k

will r e q ui r e t o c o m bi n e it wit h ot h e r d at a t y p e s a n d / o r t o i m p r o v e t h e li g ht s e n s o r s

t o e xt r a ct f u rt h e r i nf o r m ati o n.

K e y- w or d s : s o ut h e r n el e p h a nt s e al ; li g ht att e n u ati o n ; p h yt o pl a n kt o n ; d e e p s c att e-

ri n g l a y e r
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5. 2 I n t r o d u c ti o n

R e m ot e s e n si n g h a s m a d e a l a r g e a m o u nt of o c e a n o g r a p hi c d at a a v ail a bl e t o s ci e nti st s

a n d h a s b e e n p a rti c ul a rl y u s ef ul i n r e m ot e a r e a s s u c h a s A nt a r cti c a. H o w e v e r, r e m ot e

s e n si n g i s li mit e d t o t h e f e w u p p e r m et e r s of t h e o c e a n s. A c h all e n g e i n o c e a n o g r a-

p h y i s t o c oll e ct d at a o v e r a si g ni fi c a nt e xt e nt of t h e w at e r c ol u m n e x c e e di n g 2 0 0 0 m

i n m o st of t h e o c e a n s. D e di c at e d i n st r u m e nt s s u c h a s A r g o s fl o at s h a v e b e e n d e v e-

l o p e d t o a d d r e s s t hi s i s s u e a n d p r o vi d e hi g h- q u alit y h y d r o g r a p hi c d at a u p t o 2 0 0 0

m b ut a ni m al- b o r n e o c e a n o g r a p hi c i n st r u m e nt s r e p r e s e nt s a c o st- ef fi ci e nt alt e r n ati v e

a p p r o a c h ( R o q u et et al. , 2 0 0 9 ).

T h e s o ut h e r n el e p h a nt s e al ( h e r e aft e r, S E S) a r e di vi n g m a ri n e p r e d at o r s wit h a ci r-

c u m p ol a r di st ri b uti o n a n d g r e at di vi n g a biliti e s. P e rf o r mi n g l o n g f o r a gi n g t ri p s i n

t h e s o ut h e r n o c e a n, t h e y di v e c o nti n u o u sl y r e a c hi n g a n a v e r a g e d e pt h of 4 0 0 m ( u p t o

2 0 0 0 m) i n di v e s l a sti n g 2 0 – 2 5 mi n o n a v e r a g e ( M cI nt y r e et al. , 2 0 1 0 ). T h ei r l a r g e si z e

all o w t h e m t o c a r r y l o g g e r wit h mi ni m al di st u r b a n c e ( M c M a h o n et al. , 2 0 0 8 ; G ui n et

et al. , 2 0 1 4 ) w hi c h c a n b e d e pl o y e d a n d r et ri e v e d b y s ci e nti st s w h e n t h e S E S c o m e

b a c k o n l a n d f o r b r e e di n g a n d m o ulti n g. T h e s e c h a r a ct e ri sti c s h a v e m a d e t h e S E S a

s p e ci e s c o m m o nl y u s e d t o c oll e ct o c e a n o g r a p hi c d at a ( F e d a k , 2 0 1 3 ; M cI nt y r e , 2 0 1 4 ).

T h e t e c h n ol o gi c al a d v a n c e s i n c o m p ut e r a n d m o bil e p h o n e i n d u st ri e s h a s i m p r o v e d

s a m pli n g f r e q u e n c y, v a ri et y a n d a c c u r a c y of s e n s o r s t h at c a n b e d e pl o y e d o n m a ri n e

p r e d at o r s ( R o p e rt- C o u d e rt a n d Wil s o n , 2 0 0 5 ). R e c e nt el e ct r o ni c d e vi c e s c a n s a m pl e

di v e r s e p h y si c al p a r a m et e r s s u c h a s t e m p e r at u r e, s ali nit y ( F e d a k , 2 0 0 4 ) o r o x y g e n

c o n c e nt r ati o n ( B aill e ul et al. , 2 0 1 5 ). S E S p r o vi d e t h e l a r g e st q u a ntit y of d at a s o ut h of

6 0 ° S o ut h ( F e d a k , 2 0 1 3 ) a n d i n s h elf / s e a-i c e a r e a s A r g o s fl o at s c a n n ot o p e r at e (R o q u et

et al. , 2 0 1 4 ). B ei n g a bl e t o r et ri e v e t h e l o g g e r s w h e n a ni m al c o m e b a c k o n l a n d all o w s

t o d o w nl o a d hi g h- r e s ol uti o n d at a t h u s e n a bli n g st u di e s at m e s o s c al e s u b m e s o s c al e

(R o q u et et al. , 2 0 0 9 ).

B e si d e a c c e s s t o r e m ot e a r e a s, a n ot h e r i nt e r e sti n g a s p e ct of t hi s a p p r o a c h i s t h at s a m-

pli n g i s m a d e at t h e r el e v a nt ti m e, l o c ati o n a n d s c al e t o st u d y bi ol o gi c p r o c e s s e s t a-

ki n g pl a c e i n o p e n o c e a n ( F e d a k , 2 0 0 4 ). T h u s, i n a d diti o n t o p h y si c al p a r a m et e r s, bi o-

l o g gi n g c o ul d c a n al s o h el p t o s a m pl e bi ol o gi c al m a ri n e r e s o u r c e s. H o w e v e r, a c hi e vi n g

s u c h a t a s k wit h si m pl e s e n s o r s r ai s e s s p e ci al p r o bl e m s. D et e cti o n of p r e y e n c o u nt e r

e v e nt s u si n g a c c el e r ati o n d at a ( Vi vi a nt et al. , 2 0 1 0 ; N ait o et al. , 2 0 1 0 ; W at a n a b e a n d T a-

k a h a s hi , 2 0 1 3 ; G all o n et al. , 2 0 1 3 ) a n d m e a s u r e m e nt of c hl o r o p h yll c o n c e nt r ati o n wit h

fl u o r e s c e n c e h a v e b e e n m aj o r a d v a n c e s ( N ait o , 2 0 0 7 ; G ui n et et al. , 2 0 1 3 ). A n u m b e r
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of l o g g e r s u s e d o n m a ri n e p r e d at o r s i n cl u d e mi ni at u ri z e d, l o w- c o st a n d l o w p o w e r

c o n s u m pti o n li g ht l e v el s e n s o r. T h e s e s e n s o r s w e r e o ri gi n all y ai m e d at d eli n e ati n g

d a yti m e a n d ni g ht p e ri o d s al o n g t h e a ni m al t ri p a n d c a n p r o vi d e c o a r s e e sti m at e s

of t h ei r l o c ati o n ( Hill a n d B r a u n , 2 0 0 1 ). O c e a n c ol o r h a s b e e n l o n g- u s e d i n r e m ot e

s e n si n g t o o bt ai n i nf o r m ati o n o n t h e q u a ntit y ( Cl a r k e et al. , 1 9 7 0 ) a n d q u alit y (Al v ai n

et al. , 2 0 0 8 ) of p h yt o pl a n kt o n at s u rf a c e. Si mil a rl y, it a p p e a r e d t h at li g ht d at a f r o m

bi o-l o g gi n g c o ul d b e v al u a bl e t o c al c ul at e c hl o r o p h yll c o n c e nt r ati o n p r o xi e s at s u r-

f a c e (O’ T o ol e a n d L e a , 2 0 1 4 ; Te o et al. , 2 0 0 9 ; B a yl e et al. , 2 0 1 5 ). Li g ht i s a m o r e wi d el y

a v ail a bl e d at a t h a n fl u o r e s c e n c e w hi c h i s c o m m o nl y u s e d t o a s a p r o x y of c hl o r o p h yll

a c o n c e nt r ati o n i n w at e r c ol u m n. H a vi n g a c c e s s t o b ot h fl u o r e s c e n c e (f r o m S M R U

C T D- Fl u o t a g s) a n d li g ht d at a (f r o m Wil dlif e C o m p ut e r s T M t a g s) w e p r o p o s e t o a s-

s e s s t h e v ali dit y of a p h yt o pl a n kt o n p r o x y b a s e d o n li g ht w hi c h c o ul d off e r fi n e- s c al e

a n d i n sit u m e a s u r e s a b o ut t h e a b u n d a n c e of p ri m a r y p r o d u cti o n i n t h e w at e r c ol u m n.

A n e w l e v el of c o m pl e xit y a ri s e wit h mi d-t r o p hi c l e v el r e s o u r c e s s u c h a s s q ui d s, m y c-

t o p hi d s a n d m a n y g el ati n o u s o r g a ni s m s i n h a biti n g t h e d e e p s c att e ri n g l a y e r t h at a r e

m o r e dif fi c ult t o s a m pl e. O r g a ni s m s s u c h a s m y ct o p hi d s c a n e nt e r i n t h e di et of S E S

(C h e r el et al. , 2 0 0 8 ) a n d ot h e r t o p p r e d at o r s (K o o y m a n et al. , 1 9 9 2 ; J a n s e n et al., 1 9 9 8 ;

C a s a u x et al. , 1 9 9 8 ). T h e y r e p r e s e nt a l a r g e a m o u nt of t h e o v e r all bi o m a s s (P a k h o m o v

et al. , 1 9 9 4 ), i n cl u di n g e c ol o gi c all y i m p o rt a nt s p e ci e s s u c h a s t h e a b u n d a nt Ele ctr o n a

a nt arcti c a . H o w e v e r, si n c e t h e y a r e dif fi c ult t o s a m pl e, t h e y a r e still p o o rl y k n o w n o r-

g a ni s m s ( P a k h o m o v et al. , 2 0 1 0 ). C a m e r a (N ait o et al. , 2 0 1 3 ) a n d mi ni at u ri z e d a c o u sti c

s o n a r ( L a w s o n et al. , 2 0 1 5 ) d e pl o y e d o n el e p h a nt s e al s h a v e st a rt e d t o p r o vi d e n e w

w a y s t o st u d y t h e mi c r o n e kt o n b ut at p r e s e nt t h e y still r e p r e s e nt a ni c h e s o u r c e of

d at a. T h e w o r k of Te o et al. (2 0 0 9 ) o n li g ht d at a c oll e ct e d b y d at a l o g g e r s hi g hli g h-

t e d t h e o c c u r r e n c e of li g ht att e n u ati o n at a r o u n d 4 0 0 m p r e s u m a bl y a s s o ci at e d t o t h e

d e e p s c att e ri n g l a y e r. F u rt h e r m o r e, V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ) r e v e al e d t h e d et e c-

ti o n of bi ol o gi c al li g ht e mi s si o n (i. e. bi ol u mi n e s c e n c e) p r o d u c e d b y m a ri n e o r g a ni s m s

t h r o u g h d at a-l o g g e r s e q ui p p e d wit h li g ht s e n s o r s. O n t hi s b a si s, it s e e m s t h at li g ht

d at a c o ul d p r o vi d e u s ef ul i nf o r m ati o n o n t h e e c ol o g y of mi d-t r o p hi c l e v el o r g a ni s m s

i n h a biti n g t h e m e s o a n d b at h y p el a gi c s o ut h e r n o c e a n. Yet, t hi s a b u n d a nt s o u r c e of

d at a r e m ai n s u n d e r utili z e d f o r t h at p u r p o s e. I n t hi s st u d y, w e p r o p o s e t o e xt r a ct t h e s e

p att e r n s – li g ht att e n u ati o n i n t h e w at e r c ol u m n a n d bi ol u mi n e s c e n c e e mi s si o n – f r o m

bi o-l o g gi n g li g ht d at a a n d t o f u rt h e r i n v e sti g at e a b o ut t h e m :

1. b y c o m p a ri n g li g ht att e n u ati o n wit h fl u o r e s c e n c e i n t h e u p p e r 1 8 0 m( w hi c h i s
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t h e d e e p e r b o u n d of fl u o r e s c e n c e p r o fil e s) of t h e w at e r c ol u m n.

2. b y e x a mi ni n g r el ati o n s hi p s b et w e e n li g ht att e n u ati o n a n d t h e p r e y e n c o u nt e r

r at e of S E S.

3. b y e x a mi ni n g r el ati o n s hi p s b et w e e n li g ht att e n u ati o n a n d t h e o c c u r r e n c e of bi o-

l u mi n e s c e n c e.

5. 3 M a t e ri al a n d m e t h o d s

5. 3. 1 A ni m al h a n dli n g

D u ri n g t h e b r e e di n g s e a s o n s ( O ct o b e r a n d N o v e m b e r) of 2 0 1 1 t h r o u g h t o 2 0 1 5, a t o-

t al of 1 4 f e m al e S E S of t h e K e r g u el e n I sl a n d s ( 4 9 ° 2 1 0 S, 7 0 ° 1 3 0 E) w e r e e q ui p p e d

wit h a n a c c el e r o m et e r ( T D R 1 0 – D D o r T D R 1 0 – X, Wil dlif e C o m p ut e r s T M , U S A, s e e d e-

pl o y m e nt d et ail s i n t a bl e 5. 1 ) a n d ( 2) a l o c ati o n c oll e ct o r d e vi c e. T h e l o c ati o n d et e ct o r

d e vi c e w a s eit h e r a C o n d u cti vit y- Te m p e r at u r e- D e pt h s at ellit e- r el a y d at a l o g g e r ( C T D-

S R D L, S e a M a m m al R e s e a r c h U nit - U ni v e r sit y of St A n d r e w), a Ti m e- Te m p e r at u r e-

D e pt h F a stl o c G P S d at a l o g g e r ( S P L A S H 1 0- F, Wil dlif e C o m p ut e r s T M , U S A) o r a S m a rt

P o siti o n o r Te m p e r at u r e Tr a n s mitti n g t a g ( S P O T, Wil dlif e C o m p ut e r s T M , U S A). A m o n g

t h e 1 4 i n di vi d u al s, h alf w e r e e q ui p p e d wit h fl u o r o m et e r s e m b e d d e d o n C T D- S R D L

( T a bl e 5. 1 ). A ni m al s w e r e c a pt u r e d wit h a c a n v a s h e a d- b a g a n d a n a e st h eti z e d u si n g

a 1 : 1 c o m bi n ati o n of Til et a mi n e a n d Z ol a z e p a m ( Z ol etil 1 0 0) i nj e ct e d i nt r a v e n o u sl y

(M c M a h o n et al. , 2 0 0 0 ). T h e t a g s w e r e t h e n gl u e d o n t h e s e al’ s h e a d o r b a c k ( T a bl e

5. 1 ) u si n g q ui c k- s etti n g A r al dit e ( A r al dit e A W 2 1 0 1).

All fi el d w o r k i n v ol vi n g S E S w a s a p p r o v e d a n d a ut h o ri z e d b y t h e et hi c s c o m mitt e e

of t h e F r e n c h P ol a r I n stit ut e (I n stit ut P a ul E mil e Vi ct o r – I P E V) i n M a y 2 0 0 8. T hi s

I n stit ut e d o e s n ot p r o vi d e a n y p e r mit n u m b e r o r a p p r o v al I D, h o w e v e r a ni m al s w e r e

h a n dl e d a n d c a r e d f o r i n t ot al a c c o r d a n c e wit h t h e g ui d eli n e s a n d r e c o m m e n d ati o n s

of t hi s c o m mitt e e ( di r p ol @i p e v.f r ).

5. 3. 2 Li g ht d at a pr o c essi n g

Li g ht s e ns ors

T h e li g ht s e n s o r s of t h e Wil dlif e C o m p ut e r s T M l o g g e r s w e r e o ri gi n all y d e si g n e d t o

l o c at e t h e e q ui p p e d a ni m al s f r o m s u n s et a n d s u n ri s e ti m e (Hill a n d B r a u n , 2 0 0 1 ). T h e

s e n s o r m e a s u r e s r a n g e f r o m 5 × 1 0 − 1 2 t o 5 × 1 0 − 2 W c m − 2 wit h a r e s ol uti o n of 2 0 u nit s

dirpol@ipev.fr
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Ta bl e 5. 1: D e pl o y m e nt d et ail s. I n di vi d u al a n d l o g g e r s i nf o r m ati o n

S e al n a m e  T D R 1 0 Fl u or o m et er  W ei g ht ( k g )  L e n gt h (m )

2 0 1 1- 2 1 – X 2 4 5 2. 2 5
2 0 1 1- 2 6 – X 2 5 5 2. 3 2
2 0 1 1- 2 8 – X* 2 4 9 2. 4 0
2 0 1 2- 1 4 – X 2 5 8 2. 2 9
2 0 1 2- 1 5 – X 2 7 5 2. 3 5
2 0 1 2- 1 6 – X 4 2 5 2. 6 5
2 0 1 3- 1 1 – D D* 2 7 7 2. 4 0
2 0 1 3- 1 2 – D D* 2 7 9 2. 3 0
2 0 1 3- 1 3 – X 2 6 4 2. 4 0
2 0 1 4- 2 2 – X 2 4 4 2. 3 7
2 0 1 4- 2 3 – X 2 3 5 2. 1 5
2 0 1 4- 3 4 – X 2 3 6 2. 3 1
2 0 1 5- 2 7 – X 2 2 3 2. 5 9
2 0 1 5- 2 8 – X 2 8 3 2. 4 3

* i n di c at e t h at t hi s l o g g e r w a s m o u nt e d o n s e al’ s b a c k.

p e r o r d e r of m a g nit u d e f o r T D R 1 0- X ( Wil dlif e C o m p ut e r s , 2 0 1 6 b ), f r o m 5 × 1 0 − 1 0

t o 5 × 1 0 − 2 W c m − 2 ( wit h t h e s a m e r e s ol uti o n) f o r T D R 1 0- D D (Wil dlif e C o m p ut e r s ,

2 0 1 6 a ). T h e li g ht i nt e n sit y r e a di n g s f r o m t h e s e n s o r s c a n b e c o n v e rt e d t o i nt e r n ati o n al

s y st e m u nit s ( W c m − 2 ) u si n g t h e f oll o wi n g e q u ati o n, p r o vi d e d b y t h e m a n uf a ct u r e r :

L s e n s o r = 2 5 0 + 2 0 × l o g1 0 ( E ) w h e r e L s e n s o r i s t h e li g ht i nt e n sit y i n s e n s o r u nit s a n d E

t h e bl u e li g ht i nt e n sit y i n W c m− 2 .

B e si d e s u n s et a n d s u n ri s e, it a p p e a r e d t h at t h e s e d at a c o ul d b e f u rt h e r p r o m ot e d.

I n d e e d, t h e li g ht att e n u ati o n c o ef fi ci e nt c a n b e c al c ul at e d f r o m t h e s e d at a ( J a u d et al.,

2 0 1 2 ; Te o et al. , 2 0 0 9 ; B a yl e et al. , 2 0 1 5 ) a n d r el at e s w ell t o t h e S E S di vi n g d e pt h (J a u d

et al. , 2 0 1 2 ) a n d t o r e m ot e- s e n s e d c hl o r o p h yll a c o n c e nt r ati o n e sti m at e s O’ T o ol e a n d

L e a (2 0 1 4 ). I n a d diti o n, V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ) hi g hli g ht e d t h e d et e cti o n of bi o-

l o gi c al li g ht e mi s si o n ( bi ol u mi n e s c e nt e v e nt, h e r e aft e r B L E) i n t h e d a r k e n vi r o n m e nt

vi sit e d b y S E S.

F oll o wi n g t hi s l att e r o b s e r v ati o n, l a b o r at o r y e x p e ri m e nt s w e r e p e rf o r m e d t o t e st t h e

s e n siti vit y of t h e s e s e n s o r s t o t h e li g ht i nt e n sit y a n d t o diff e r e nt w a v el e n gt h s ( V a c q ui é-

G a r ci a , 2 0 1 4 , C h a pt e r VI). T h e s e n s o r i s s e n siti v e t o a r a n g e of w a v el e n gt h wit h a p e a k

of s e n siti vit y f o r bl u e li g ht ( m a xi m u m at 4 6 5- 4 7 0 n m). S u b mitt e d t o a st e a d y li g ht i n-

t e n sit y, t h e s e n s o r r e a di n g s st a y e d i n a r a n g e of ± 2 s e n s o r u nit s. T h u s, a diff e r e n c e

b et w e e n t w o m e a s u r e d li g ht i nt e n siti e s w a s c o n si d e r e d r eli a bl e a s s o o n a s it e x c e e d e d
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2 s e n s o r u nit s w hi c h t r a n sl at e s i n t h e W c m − 2 s c al e b y a r ati o E hi g h / E l o w 1. 2 6. We

n ot e d t h at s e n s o r s h a v e a f a st r e s p o n s e t o i n c r e a si n g li g ht i nt e n sit y b ut a sl o w r e s-

p o n s e t o d e c r e a si n g li g ht i nt e n sit y ( h e r e aft e r c all e d " s e n s o r- d el a y"). T hi s b e h a vi o u r

i s r e s p o n si bl e f o r t h e r e c o g ni s a bl e s h a p e of bi ol u mi n e s c e nt e v e nt i n t h e ti m e-li g ht

si g n al ( Fi g u r e 5. 1 ) b ut r ai s e s s o m e s p e ci fi c i s s u e s r e g a r di n g t h e c al c ul ati o n of li g ht

att e n u ati o n c o ef fi ci e nt a n d t h e d et e cti o n of B L E. I n d e e d, s e n s o r r e a di n g s m a y n ot r e-

fl e ct t h e a ct u al li g ht i nt e n sit y i m m e di at el y aft e r a B L E ( Fi g u r e 5. 1 ) o r w h e n t h e li g ht

i nt e n sit y i n t h e e n vi r o n m e nt c h a n g e s m o r e r a pi dl y t h a n t h e s e n s o r d el a y e d r e s p o n s e.

T h e l att e r c a s e c o ul d b e e n c o u nt e r e d u n d e r t h e eff e ct of li g ht att e n u ati o n i n t h e w a-

t e r c ol u m n if S E S p e rf o r m t h ei r di v e s’ d e s c e nt p h a s e wit h hi g h v e rti c al v el o cit y. T o

a c c o u nt f o r t h e s e li mit ati o n s w e e x a mi n e d t h e r e s p o n s e of li g ht s e n s o r s t o d e c r e a si n g

li g ht i nt e n sit y. I n o r d e r t o p r e di ct s t h e mi ni m al li g ht i nt e n sit y m e a s u r a bl e at t + 1 gi-

v e n t h e o b s e r v e d li g ht i nt e n sit y at t, w e i m pl e m e nt e d a m o d el d e s c ri bi n g t h e d el a y e d

r e s p o n s e of s e n s o r s t o li g ht i nt e n sit y ( s e e d et ail s i n D. 1 ).

T h e li g ht si g n al r e s ult s f r o m t h e mi x e d eff e ct s of m ulti pl e p r o c e s s e s : li g ht att e n u a-

ti o n wit h d e pt h, a ni m al b o d y p o st u r e, bi ol u mi n e s c e n c e e mi s si o n a n d s e n s o r li mi-

t ati o n s ( Fi g u r e 5. 1 ). T o e xt r a ct a c c u r at el y t h e B L E a n d li g ht att e n u ati o n c o ef fi ci e nt s

f r o m t h e s e d at a, w e u s e d o u r s e n s o r- d el a y m o d el t o di sti n g ui s h t w o m ut u all y e x cl u-

si v e c at e g o ri e s of o b s e r v ati o n s i n t h e ti m e-li g ht p r o fil e s : ( 1) o b s e r v ati o n s w h e r e t h e

m e a s u r e d li g ht i nt e n sit y i s cl o s e f r o m t h e e x p e ct e d v al u e of o u r s e n s o r- d el a y m o d el

a n d t h e r ef o r e, li k el y t o b e d ri v e n b y t h e s e n s o r li mit ati o n s ; ( 2) ot h e r c a s e s : i n c r e a-

si n g li g ht i nt e n sit y o r si g ni fi c a nt diff e r e n c e b et w e e n o b s e r v e d d e c r e a s e a n d p r e di ct e d

m a xi m al d e c r e a s e. C at e g o r y ( 1) o b s e r v ati o n s o c c u r at d e pt h, w h e r e li g ht i nt e n sit y i s

v e r y l o w a n d a p p e a r s t o b e i n d e p e n d e nt f r o m d e pt h v a ri ati o n s a n d c h a n g e s i n t h e

S E S p o st u r e ( Fi g u r e 5. 1 , r e d p oi nt s). C at e g o r y ( 2) o b s e r v ati o n s o c c u r i n b ri g ht e r a n d

s h all o w e r e n vi r o n m e nt s, w h e r e li g ht i nt e n sit y v a ri e s i n a wi d e r a n g e of v al u e s a c c o r-

di n g t o li g ht i r r a di a n c e at s u rf a c e a n d c h a n g e s i n d e pt h a n d s e al s’ p o st u r e ( Fi g u r e 5. 1 ,

bl a c k p oi nt s). R el yi n g o n t h e t r a n siti o n p oi nt s b et w e e n t h e s e c at e g o ri e s, w e d e fi n e d

t w o d o m ai n s. D o m ai n A a p p r o xi m at el y c o r r e s p o n d s t o t h e di v e s’ b ott o m p h a s e. It

st a rt s a n d fi ni s h e s at t h e fi r st a n d l a st o b s e r v ati o n s of t h e Ti m e – Li g ht p r o fil e cl a s si fi e d

i n c at e g o r y ( 1) ( Fi g u r e 5. 1 ). D o m ai n B i s d e fi n e d a s t h e f r a cti o n of t h e a s c e nt p h a s e

l o c at e d o ut si d e t h e d o m ai n A ( Fi g u r e 5. 1 ).
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D o m ai n A D o m ai n B
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m)A s c e nt p h a s e b e gi n sBi ol u mi n e s c e nt e v e nt

Fi g ur e 5. 1: E x a m pl e of ti m e-li g ht a n d ti m e- d e pt h pr o fil e s d uri n g a d a yti m e di v e – Li g ht
se ns or re a di n gs cl assi fie d as bel o n gi n g t o c ate g or y ( 1) – res pe cti vel y ( 2) – are c ol o ure d i n re d – res pe cti-
vel y bl a c k o n t he ti me-li g ht pr o file. T he re d h ori z o nt al se g me nt i n di c ate t he se cti o n of di ve de di c ate d t o
B L E dete cti o n ( D o m ai n A). T he gree n h ori z o nt al se g me nt i n di c ate t he se cti o n of di ve de di c ate d t o t he
c al c ul ati o n of li g ht atte n u ati o n c oef fi cie nts ( D o m ai n B).

Bi ol u mi n es c e nt e v e nts

T o di sti n g ui s h bi ol o gi c al li g ht e mi s si o n f r o m ot h e r p o s si bl e s o u r c e s of li g ht i nt e n sit y

v a ri ati o n, w e r e st ri ct e d B L E d et e cti o n t o d o m ai n A, w h e r e it i s i n d e p e n d e nt f r o m

v a ri ati o n s of s e al s’ d e pt h a n d p o st u r e b ut r at h e r d u e t o s e n s o r’ s d el a y e d r e s p o n s e

( Fi g u r e 5. 1 ). T h e r ef o r e, a n i n c r e a si n g t r e n d i n t h e si g n al c a n u n a m bi g u o u sl y b e a s-

s o ci at e d t o B L E d e s pit e t h ei r v e r y w e a k e n e r g y l e v el ( Fi g u r e 5. 1 ). We u s e t h e B L E

d et e cti o n m et h o d d e v el o p e d b y V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ), a d a pt e d t o t h e s a m pli n g

f r e q u e n c y of i n o u r d at a ( 1 H z i n st e a d of 0. 5 H z). D et ail e d e x pl a n ati o n a b o ut t hi s

m et h o d a r e p r o vi d e d b y V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ). T h e R s o u r c e c o d e of o u r i m pl e-

m e nt ati o n i s a v ail a bl e i n D. 2 a n d o nli n e a s p a rt of a R p a c k a g e ( L e B r a s , 2 0 1 7 ).
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Li g ht att e n u ati o n

F o r e a c h di v e, c h r o n ol o gi c all y- o r d e r e d d at a w e r e t r a n sf o r m e d i nt o v e rti c al p r o fil e s.

We di vi d e d t h e w at e r c ol u m n i nt o 5 m l a y e r s w hi c h off e r e d a g o o d t r a d e- off b et w e e n

t h e s p ati al r e s ol uti o n of t h e r e s ulti n g p r o fil e s a n d t h e t e m p o r al r e s ol uti o n of o ri gi n al

d at a. I n d e e d, wit h t h e s e s etti n g, t h e p r o fil e s c o nt ai n e d n o mi s si n g v al u e d u e t o S E S

p e rf o r mi n g d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s at hi g h v e rti c al s p e e d wit h 5 m bi n s. D e pt h –

Li g ht p r o fil e s w e r e c o m p ut e d o n t h e d at a b el o n gi n g t o d o m ai n B ( Fi g u r e 5. 1 ). D e pt h –

Fl u o r e s c e n c e p r o fil e s w e r e c al c ul at e d at t h e s a m e r e s ol uti o n b ut a r e li mit e d t o 1 8 0 m

b e c a u s e C T D- S R D L t a g s w e r e p r o g r a m m e d t o m e a s u r e fl u o r e s c e n c e b et w e e n 1 8 0 m

d e pt h a n d s u rf a c e.

B e e r L a m b e rt l a w d e s c ri b e s t h e att e n u ati o n of li g ht i nt e n sit y i n fl ui d s. I n t h e o c e a n,

t h e li g ht att e n u ati o n d e p e n d s o n t h e c h e mi c al c o m p o siti o n of w at e r a n d t h e q u alit y

a n d q u a ntit y of s u s p e n d e d m at e ri al s u c h a s pl a n kt o n a n d d et rit u s. Att e n u ati o n c o ef-

fi ci e nt s i s c o m m o nl y d e fi n e d b y e q u ati o n ( 5. 1).

K d ( z ) = −
1

E d ( z )

d E d ( z )

d z
( 5. 1)

W h e r e z i s t h e d e pt h at t h e c e nt e r of a l a y e r (i n c r e a si n g d o w n w a r d), K d ( z ) t h e dif-

f u s e att e n u ati o n c o ef fi ci e nt s at d e pt h z , a n d E d ( z ) t h e bl u e li g ht i nt e n sit y i n W c m− 2 at

d e pt h z . T h e i n fl u e n c e of li g ht w a v el e n gt h s o n t h e att e n u ati o n c o ef fi ci e nt w a s n ot

t a k e n i nt o a c c o u nt. Gi v e n t h e s m all s p a c e-ti m e s c al e i n v ol v e d, w e c o n si d e r e d att e n u a-

ti o n c o ef fi ci e nt a s c o n st a nt wit hi n e a c h l a y e r s of D e pt h – Li g ht p r o fil e s a n d c al c ul at e d

it wit h t h e f oll o wi n g e q u ati o n : K d ( z ) ≈ l o g1 0 ( E d ( z ) / E d ( z + 5 ) ) / 5. P ri o r t o c al c ul ati o n

of li g ht att e n u ati o n c o ef fi ci e nt, t h e li g ht i nt e n sit y si g n al w a s s m o ot h e d u si n g c o n st r ai-

n e d B- S pli n e s ( N g a n d M a e c hl e r , 2 0 0 7 ) wit h a n e g ati v e r el ati o n s hi p c o n st r ai nt. T hi s

c o n st r ai nt all o w s t o a v oi d i n c o n si st e nt att e n u ati o n c o ef fi ci e nt d u e t o s o m e a b r u pt

c h a n g e s of S E S p o st u r e i n b ri g ht e n vi r o n m e nt s. T h e n u m b e r of k n ot s w a s s el e ct e d

u si n g A k ai k e I nf o r m ati o n C rit e ri o n ( AI C). T h e i m pl e m e nt ati o n of t hi s m et h o d (i n R

c o d e) i s p r o vi d e d i n D. 2 . Li g ht att e n u ati o n p r o fil e s w e r e c o m p ut e d f o r d a yti m e o nl y.

We d e fi n e d d a y a s t h e p e ri o d w h e n t h e s u n el e v ati o n a n gl e i s e x c e e d s 7 ° (t h r e s h ol d

j u sti fi c ati o n i n D. 3 ).
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5. 3. 3 Pr e y e n c o u nt er e v e nts

T h e d et e cti o n of P r e y E n c o u nt e r E v e nt s ( P E E) w a s p e rf o r m e d f oll o wi n g G ui n et et al.

(2 0 1 4 ) a n d V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ). D y n a mi c a c c el e r ati o n s, r e s ulti n g f r o m r a pi d

m o v e m e nt s, w e r e e xt r a ct e d f r o m t h e l o n git u di n al, l at e r al a n d v e rti c al a x e s of t h e l o g-

g e r u si n g a n o r d e r 3 hi g h- p a s s di git al B utt e r w o rt h filt e r wit h a n o r m ali z e d c ut- off

f r e q u e n c y of 2. 6 4 H z ( p e rf o r m e d wit h t h e si g n al p a c k a g e Si g n al d e v el o p e r s (2 0 1 3 )).

F o r e a c h a xi s, a o n e- s e c o n d fi x e d wi n d o w w a s u s e d t o c al c ul at e t h e st a n d a r d d e vi a-

ti o n. Si g n al s w e r e t h e n p r o c e s s e d u si n g a m o vi n g st a n d a r d d e vi ati o n a c r o s s a wi n d o w

of fi v e s e c o n d s. Fi n all y, a t w o- m e a n cl u st e ri n g w a s p e rf o r m e d f o r e a c h si g n al t o di s-

ti n g ui s h " hi g h st at e" f r o m "l o w st at e". A P E E i s o c c u r ri n g w h e n t h e t h r e e a x e s a r e

si m ult a n e o u sl y i n " hi g h st at e" ( s e e V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ) f o r g r a p hi c al ill u s-

t r ati o n of t h e m et h o d). A c o nti n u o u s s u c c e s si o n of " hi g h st at e" w a s c o n si d e r e d a s a

si n gl e P E E.

5. 3. 4 Mi x e d- L a y er D e pt h

We a s s e s s e d mi x e d-l a y e r d e pt h u si n g D e pt h – Te m p e r at u r e p r o fil e s. W at e r t e m p e r at u r e

b et w e e n 1 5 a n d 2 0 m w a s c h o s e n a s r ef e r e n c e. Mi x e d-l a y e r d e pt h w a s t h e n d e fi n e d a s

t h e fi r st d e pt h of p r o fil e s f o r w hi c h a b s ol ut e t e m p e r at u r e d e vi ati o n f r o m t hi s r ef e r e n c e

e x c e e d e d 0. 2 ◦ C.

5. 3. 5 St atisti c al a n al ysis

We e v al u at e d t h e r el ati o n s hi p b et w e e n li g ht att e n u ati o n a n d fl u o r e s c e n c e m e a s u r e d

b y C T D- S D R L s- Fl u o wit h li n e a r m o d el s. B e c a u s e fl u o r e s c e n c e m e a s u r e m e nt s a r e s u b-

mitt e d t o q u e n c hi n g i n b ri g ht e n vi r o n m e nt s, w e li mit e d t h e c o m p a ri s o n t o d at a o bt ai-

n e d d e e p e r t h a n 3 0 m ( G ui n et et al. , 2 0 1 3 ). We t e st e d h o w t h e q u alit y of t h e r el ati o n-

s hi p, a s s e s s e d u si n g a dj u st e d r 2 , r e s p o n d e d t o a m bi e nt li g ht i nt e n sit y a n d w h e n e v e r

o r n ot a si n gl e i nt e r c e pt o r sl o p e c o ul d b e u s e d f o r all i n di vi d u al s. O u r d at a s et w a s

c o n stit ut e d of 2 4 0 d a yti m e p r o fil e s f r o m s e v e n i n di vi d u al s ( T a bl e 5. 1 ) p r o vi di n g a t ot al

of 5 5 7 8 o b s e r v ati o n s (i. e p oi nt s l o c at e d i n t h e mi d dl e of 5 m l a y e r s wit h n o n- mi s si n g

d e pt h, li g ht att e n u ati o n c o ef fi ci e nt a n d fl u o r e s c e n c e i nf o r m ati o n).

Li g ht att e n u ati o n i n t h e w at e r c ol u m n i s k n o w n t o d ri v e S E S di vi n g d e pt h ( J a u d

et al. , 2 0 1 2 ) w hi c h, i n t u r n, i m p a ct s n e g ati v el y t h e P E E r at e of t h ei r di v e s (G ui n et

et al. , 2 0 1 4 ). We t e st e d t h e eff e ct of li g ht att e n u ati o n o n t h e P E E r at e of t h e S E S d u-
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ri n g t h ei r di v e s a p a rt f r o m it s i n fl u e n c e of t h e di vi n g d e pt h. We u s e d G e n e r ali z e d

Li n e a r M o d el s ( G L M s) of p oi s s o n a n d n e g ati v e bi n o mi al ( w h e n o v e r- di s p e r si o n w a s

o b s e r v e d) f a mili e s wit h t h e c o u nt of P E E t h at o c c u r r e d wit hi n di v e s a s r e s p o n s e a n d

l o g-t r a n sf o r m e d di v e d u r ati o n (t h e e x p o s u r e v a ri a bl e) a s off s et. Te m p o r al a ut o c o r r e-

l ati o n w a s h a n dl e d b y s el e cti n g o n e di v e e v e r y 1 5.

O c c u r r e n c e of B L E w a s al s o f o u n d t o d e c r e a s e wit h d e pt h ( V a c q ui é- G a r ci a et al. ,

2 0 1 2 ). We e x a mi n e d if t h e o c c u r r e n c e of bi ol u mi n e s c e n c e w a s r el at e d t o t h e li g ht

att e n u ati o n i n t h e w at e r c ol u m n gi v e n t h e S E S di vi n g d e pt h ( d e pt h of d o m ai n A). T hi s

w a s a c c o m pli s h e d wit h t h e s a m e t o ol s a s t h e p r e vi o u s m o d el, s etti n g t h e n u m b e r of

B L E a s r e s p o n s e a n d t h e l o g-t r a n sf o r m e d d u r ati o n of d o m ai n A ( e x p o s u r e v a ri a bl e)

a s off s et.

5. 4 R e s ul t s

5. 4. 1 Fi n e-s c al e distri b uti o n of p h yt o pl a n kt o n

I n sit u fl u o r e s c e n c e c o ul d w ell e x pl ai n t h e v a ri ati o n s of t h e att e n u ati o n c o ef fi ci e nt

i n t h e u p p e r 1 8 0 m of t h e w at e r c ol u m n ( Fi g u r e 5. 2 ). T h e r el ati o n s hi p w a s s e n si-

ti v e t o t h e r a n g e of a m bi e nt li g ht i nt e n sit y (E d ) c o n si d e r e d t o fit t h e m o d el. T h e hi-

g h e st g o o d n e s s- of- fit w a s o b s e r v e d w h e n t h e li g ht i nt e n sit y w a s at l e a st 1 0 − 8. 0 9 =

8. 1 3 × 1 0 − 9 W c m − 2 ( wit h a dj u st e d r 2 of r 2
m o d . 1 = 0. 5 2, r 2

m o d . 2 = 0. 5 8, r 2
m o d . 3 = 0. 5 9)

a n d d e c r e a s e d r a pi dl y w h e n i n cl u di n g o b s e r v ati o n s wit h E d < 1 0 − 8. 4 W c m − 2 ( Fi g u r e

5. 2 ). T h e s e r e s ult s e m p h a si z e t h at li g ht att e n u ati o n o b s e r v e d i n t h e u p p e r 1 8 0 m of

w at e r c ol u m n i s m ai nl y r el at e d t o p h yt o pl a n kt o n c o n c e nt r ati o n. I n a n y a m bi e nt li g ht

c o n diti o n s, m o d el s 2 a n d 3 ( b ot h wit h a n i nt e r c e pt p e r i n di vi d u al) p r o vi d e d a b ett e r

fit t h a n m o d el 1 ( wit h a si n gl e i nt e r c e pt), hi g hli g hti n g t h e n e e d f o r diff e r e nt i nt e r c e pt s

f o r e a c h i n di vi d u al. T hi s r e s ult s u g g e st t h at li g ht s e n s o r s a n d / o r fl u o r o m et e r s a r e n ot

w ell i nt e r- c ali b r at e d f r o m o n e i n di vi d u al t o a n ot h e r. Diff e r e n c e s b et w e e n t h e m ai n

p h yt o pl a n kt o n t y p e s e n c o u nt e r e d b y t h e s e al s c a n al s o b e a s o u r c e of v a ri ati o n. M o-

d el s 2 a n d 3 p r o vi d e d si mil a r p e rf o r m a n c e s i n di c ati n g t h at r el ati v e c h a n g e s of li g ht

att e n u ati o n c o ef fi ci e nt s c a n b e i nt e r p r et e d, i n t e r m s of r el ati v e c h a n g e s of c hl o r o p h yll

c o n c e nt r ati o n p r o x y ( fl u o r e s c e n c e), i n t h e s a m e m a n n e r f r o m i n di vi d u al t o a n ot h e r.



1 1 2 5. 4. R es ults

− 1 0  − 9  − 8  − 7  − 6  − 5  − 4
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1. 0

T hr e s h ol d θ  ( k e e pi n g d at a w h o s e l o g1 0 (E d ) > θ )

A
dj

us
t
e
d 

R
2

M o d el 1: K d = α × Fl u o. + β
M o d el 2: K d = α × Fl u o. + β I n d.

M o d el 3: K d = α I n d. × Fl u o. + β I n d.

n S u b s et n T ot al  wit h nT ot al = 5 5 7 8
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( − 1 2. 3, − 9. 1]

( − 9. 1, − 8. 4]

( − 8. 4, − 7. 4]

( − 7. 4, − 3]

Li g ht i nt e n sit y ( Q u artil e s of l o g 1 0 (E d ))

Fi g ur e 5. 2: Li n e ar r el ati o n s hi p b et w e e n li g ht att e n u ati o n c o ef fi ci e nt a n d fl u or e s c e n c e – U p :
A dj uste d r 2 of t he t hree m o dels a c c or di n g t o t he t hres h ol d ( θ ) a p plie d t o li g ht i nte nsit y ( Ed ). D o w n :
Rel ati o ns hi p i n v ari o us li g ht i nte nsit y c o n diti o ns, deli mite d o n t he u p per gr a p hi c b y verti c al d as he d
li nes. P a nels of t his gr a p hi cs are re a d fr o m b ott o m t o t o p a n d left t o ri g ht. C ol ors st a n d f or t he i n di vi d u al
i de ntit y. Bl a c k li ne st a n ds f or t he p o p ul ati o n-le vel re gressi o n li ne o bt ai ne d i n m o del 3 f or o pti m al
θ = − 8. 0 9 (r2 = 0. 5 9 ).



5. 4. R es ults 1 1 3

5. 4. 2 Li n k wit h o c e a n o gr a p hi c p ar a m et ers

T h e s u rf a c e att e n u ati o n m o d e i s li mit e d b y mi x e d-l a y e r d e pt h ( Fi g u r e 5. 3 A – D, r e d a r-

r o w s 3) a n d m o r e g e n e r all y b y t h e r mi c st r u ct u r e s ( Fi g u r e 5. 3 a n d 5. 4 ). I n d e e d, i n a r e a

aff e ct e d b y c o m pl e x w at e r m a s s e s mi xi n g ( s u c h a s Fi g u r e 5. 3 A & D a n d 5. 4 ) w e o b-

s e r v e d s y n c h r o n o u s h o ri z o nt al di s c o nti n uiti e s b et w e e n t h e r mi c a n d li g ht att e n u ati o n

p r o fil e s (i n di c at e d b y r e d a r r o w s 1). I n t h e s e a r e a s li g ht att e n u ati o n c a n o c c a si o n all y

p u r s u e d e e p e r t h a n t h e mi x e d-l a y e r d e pt h t o c r e at e a d e e p c hl o r o p h yll m a xi m u m ( Fi-

g u r e 5. 3 A, r e d a r r o w s 2). A s e c o n d m o d e of li g ht att e n u ati o n i s o b s e r v a bl e at d e pt h

f oll o wi n g t h e c o n v ol uti o n s of t h e 1 0− 1 0 W c m − 2 i s ol u m e ( Fi g u r e 5. 3 A – D, r e d a r r o w s

4). B a s e d o n t h e v e r y l o w li g ht l e v el at t h e s e d e pt h s, t hi s li g ht att e n u ati o n i s u nli k el y

d u e t o p h yt o pl a n kt o n. T hi s s e c o n d att e n u ati o n m o d e w a s al s o o b s e r v e d b y Te o et al.

(2 0 0 9 ) w hi c h n ot e d a m at c hi n g wit h t h e l o c ati o n of t h e d e e p s c att e ri n g l a y e r i d e nti fi e d

u si n g A c o u sti c D o p pl e r c u r r e nt p r o fil e r ( A D C P) b a c k s c att e ri n g si g n al. D e e p att e n u a-

ti o n w a s o b s e r v e d c o n si st e ntl y a c r o s s i n di vi d u al s a n d al o n g t h ei r t ri p wit h s o m e r a r e

a n o m ali e s s u c h a s p oi nt e d b y r e d a r r o w 5 a n d 6 o n Fi g u r e 5. 3 C & D. H o w e v e r, gi-

v e n t h e v e r y l o w li g ht l e v el a s s o ci at e d wit h t hi s att e n u ati o n m o d e it i s u n cl e a r if it

i s n ot c a u s e d b y c h a n g e s i n s e n s o r r e s p o n s e t o li g ht i nt e n sit y. F r o m Ti m e – Li g ht a n d

Ti m e – D e pt h p r o fil e s s u c h a s Fi g u r e 5. 1 w e c o ul d n ot d et e ct o b vi o u s i s s u e s i n d o m ai n

B a r o u n d 1 0 − 1 0 W c m − 2 .

H e r e aft e r w e d e fi n e ( 1) " s u rf a c e att e n u ati o n" a s t h e m e di a n v al u e b et w e e n s u rf a c e a n d

mi x e d-l a y e r d e pt h a n d ( 2) " d e e p att e n u ati o n" a s t h e m e di a n v al u e b et w e e n i s ol u m e s

1 0 − 1 0. 5 a n d 1 0 − 9. 5 W c m − 2 .

5. 4. 3 R el ati o ns hi p wit h P E E

T h e m o st p a r si m o ni o u s m o d el wit h o ut li g ht att e n u ati o n i s m o d el 1 1 ( A I C 1 1 = 5 4 5 8. 4 1,

T a bl e 5. 2 ) w hi c h i n cl u d e s a n i nt e r c e pt f o r i n di vi d u al s a n d a si n gl e li n e a r t e r m f o r

m a xi m u m di vi n g d e pt h. T hi s m o d el c a n b e u s e d a s r ef e r e n c e t o t e st t h e si g ni fi c a n c e

of t h e eff e ct of li g ht att e n u ati o n i n t h e mi x e d l a y e r a n d at d e pt h.

A d di n g t o t hi s r ef e r e n c e m o d el t h e s u rf a c e att e n u ati o n a m o n g e x pl a n at o r y v a ri a bl e s

( m o d el 1 3 a n d 1 4, T a bl e 5. 2 ) i n c r e a s e s t h e A I C (∆ A I C 1 3 − 1 1 = 0. 9 9 ; ∆ A I C 1 4 − 1 1 = 1. 1 1).

T h e r ef o r e, t h e q u a ntit y of p h yt o pl a n kt o n d o e s n ot i m p r o v e t h e fi s hi n g s u c c e s s of S E S

a p a rt f r o m it s eff e ct o n t h ei r di vi n g d e pt h.

C o n v e r s el y, a d di n g li g ht att e n u ati o n at d e pt h yi el d l o w e r A I C (∆ A I C 8 − 1 1 = − 2. 2 0,
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Fi g ur e 5. 3: Te m p er at ur e a n d li g ht att e n u ati o n pr o fil e s o v er 8- d a y s s a m pl e s of 4 i n di vi d u al s
– ( A. 2 0 1 1- 2 1, B. 2 0 1 1- 2 6, C. 2 0 1 2- 1 6, D. 2 0 1 4- 2 3). I nterr u pti o ns i n li g ht atte n u ati o n pr o files c or-
res p o n d t o ni g ht peri o ds. T he s h all o west bl a c k li ne i n di c ates t he Mi xe d- L a yer De pt h, t he dee pest o ne
dis pl a ys t he di vi n g de pt h of t he se al. T he gre y li ne st a n ds f or is ol u me 1 0 − 1 0 W c m − 2 . T he pi n k p oi nts
dis pl a y t he l o c ati o n of B L E. Re d arr o ws i n di c ate t he l o c ati o n of s pe ci fi c v ari o us e ve nts s u c h as 1. A br u pt
c h a n ges of li g ht atte n u ati o n i n h ori z o nt al di me nsi o ns, 2. Dee p C hl or o p h yll M a xi m u m, 3. Mi xe d L a yer
De pt h deli ne ati n g t he l o wer li mit of s urf a ce li g ht atte n u ati o n, 4. Is ol u me 1 0 − 1 0 W c m − 2 dri vi n g t he ver-
ti c al distri b uti o n of dee p atte n u ati o n, 5. U n us u al dee p atte n u ati o n str u ct ures, 6. L o c al dis a p pe ar a n ce
of dee p atte n u ati o n.

∆ A I C 3 − 1 1 = − 8. 6 7, T a bl e 5. 2 ). A c c o r di n g t o A I C , t h e b e st m o d el wit h si g ni fi c a nt

m ai n eff e ct s i n cl u di n g d e e p att e n u ati o n i s m o d el 2. T h e e sti m at e d c o ef fi ci e nt of d e e p

att e n u ati o n i n m o d el 2 i s − 4. 0 5 × 1 0 1 P E E m.

D e s pit e t h e f a ct t h at s u rf a c e att e n u ati o n i s p e n ali z e d b y A I C , a l a r g e A I C diff e r e n c e

i s o b s e r v a bl e b et w e e n m o d el s 1 a n d 2 (∆ A I C 1 − 2 = − 5. 9 0, T a bl e 5. 2 ) w hil e t h e m ai n

eff e ct i s n ot si g ni fi c a nt i n m o d el 1. T hi s r e s ult i n di c at e s t h at s u rf a c e att e n u ati o n d o e s

c o n v e y r el e v a nt i nf o r m ati o n t o e x pl ai n t h e fi s hi n g s u c c e s s of S E S b ut t h e r el ati o n s hi p s
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Fi g ur e 5. 4: D et ail e d vi e w of t h e u p p er 2 0 0 m of pr o fil e s pr e s e nt e d o n Fi g ur e 5. 3 – A. I nter-
r u pti o ns i n li g ht atte n u ati o n pr o files c orres p o n d t o ni g ht peri o ds. Is ot her ms e ver y 0. 2 ◦ C are dis pl a ye d
as bl a c k c o nt o ur li nes s u peri m p ose d o n c ol o ur- c o de d li g ht atte n u ati o n.

Ta bl e 5. 2: N e g ati v e bi n o mi al G L M s e x pl ai ni n g
t h e P E E r at e d uri n g S E S’ di v e s – n = 8 9 6 di ves

M o d el  df  AI C

# I D  M a x. d e pt h Att s u r f Att d e e p

1 *  /I D*  /I D  /I D* 3 3 5 4 4 3. 6 6
2 *  /I D* /I D* 2 5 5 4 4 9. 5 6
3 * * /I D* 1 8 5 4 4 9. 7 4
4 * * /I D  /I D* 2 6 5 4 5 0. 6 7
5 *  /I D*  /I D 2 5 5 4 5 2. 3 9
6 *  /I D* * 1 9 5 4 5 4. 9 7
7 *  /I D* * 1 8 5 4 5 5. 4 7
8 * * * 1 1 5 4 5 6. 2 1
9 * * * 1 2 5 4 5 6. 9 8

1 0 *  /I D* 1 8 5 4 5 8. 3 9
1 1 * * 1 0 5 4 5 8. 4 1
1 2 *  /I D* 1 7 5 4 5 8. 5 2
1 3 * * 1 1 5 4 5 9. 4 0
1 4 * * /I D 1 8 5 4 5 9. 5 2
1 5 * 3 5 5 4 6. 5 6
1 6 * 9 5 5 5 5. 2 7

N ull 2 5 5 8 4. 4 2

a n d /I D i n di c at e if t h e e x pl a n at o r y v a ri a bl e s w e r e i n cl u d e d
wit h ( ) " m ai n" eff e ct o nl y, ( /I D) " m ai n" eff e ct a n d "i nt e r a c-
ti o n s" a c c o r di n g t o i n di vi d u al
* i n di c at e s t h at " m ai n" eff e ct i s si g ni fi c a nt at l e v el α = 5 %.

Ta bl e 5. 3: P oi s s o n G L M s e x pl ai ni n g t h e o c c ur-
r e n c e of B L E d uri n g S E S’ di v e s – n = 8 9 6 di ves

M o d el  df  AI C

# I D  M a x. d e pt h Att s u r f Att d e e p

1 /I D * 1 7. 0 0 5 7 2. 5 6
2 /I D * 1 8. 0 0 5 7 4. 3 7
3 /I D 1 6. 0 0 5 7 5. 8 0
4 /I D 1 7. 0 0 5 7 7. 4 3
5 /I D  /I D 2 4. 0 0 5 8 0. 3 6
6 /I D /I D 2 4. 0 0 5 8 6. 3 1
7 * * 1 0. 0 0 5 8 9. 9 4
8 * * * 1 1. 0 0 5 9 0. 8 2
9 /I D  /I D  /I D 3 2. 0 0 5 9 1. 3 7

1 0 * * 9. 0 0 5 9 1. 9 7
1 1 * * 1 0. 0 0 5 9 3. 1 7
1 2 * /I D 1 7. 0 0 5 9 7. 2 0
1 3 * 8. 0 0 5 9 7. 4 0
1 4 * /I D 1 7. 0 0 5 9 8. 6 8
1 5 * /I D  /I D 2 5. 0 0 6 0 4. 9 1

N ull 1. 0 0 6 5 0. 8 4
1 6 2. 0 0 6 5 2. 5 8

a n d /I D i n di c at e if t h e e x pl a n at o r y v a ri a bl e s w e r e i n cl u d e d
wit h ( ) " m ai n" eff e ct o nl y, ( /I D) " m ai n" eff e ct a n d "i nt e r a cti o n s"
a c c o r di n g t o i n di vi d u al
* i n di c at e s t h at " m ai n" eff e ct i s si g ni fi c a nt at l e v el α = 5 %.

v a r y a c c o r di n g t o i n di vi d u al s a n d t h e r e i s n o c o n si st e nt t r e n d a p pl yi n g t o all of t h e m.

Gi v e n t h e c o r r el ati o n b et w e e n s u rf a c e att e n u ati o n l a n d s c a p e a n d s u b m e s o s c al e w at e r

m a s s e s ( Fi g u r e 5. 3 ) w hi c h a r e k n o w n t o i m p a ct t h e f o r a gi n g s u c c e s s of m a ri n e p r e-

d at o r ( B o st et al. , 2 0 0 9 ; N o r d st r o m et al. , 2 0 1 3 ; M o nt e et al. , 2 0 1 2 ; C ott é et al. , 2 0 0 7 ;

D r a g o n et al. , 2 0 1 0 ; V ol k e r et al. , 2 0 0 2 ; G ui n et et al. , 2 0 1 4 ), w e i nt e r p r et t h e s e eff e ct s

a s t h e eff e ct of l o c al o c e a n o g r a p hi c c o n diti o n s e n c o u nt e r e d b y t h e v a ri o u s i n di vi d u al s

r at h e r t h a n a s c a u s al bi oti c r el ati o n s hi p s.
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5. 4. 4 R el ati o ns hi p wit h bi ol u mi n es c e n c e

We e x a mi n e d i n t h e s a m e m a n n e r t h e i n fl u e n c e of m a xi m u m di vi n g d e pt h a n d li g ht

att e n u ati o n o n t h e o c c u r r e n c e of B L E. A c c o r di n g t o A I C , t h e b e st m o d el wit h o ut

li g ht att e n u ati o n i s m o d el 3 (∆ A I C 3 − N ull = − 7 5. 0 4, T a bl e 5. 3 ) a n d t h e n m o d el 1 0

( A I C 3 − 1 0 = − 1 6. 1 7, ∆ A I C 1 0 − N ull = − 5 8. 8 7, T a bl e 5. 3 ). H o w e v e r, n o n e of t h e ef-

f e ct s i m pl e m e nt e d i n m o d el 3 i s si g ni fi c a nt ( W al d-t e st p- v al u e s > 0. 9 8 f o r all 1 6

p a r a m et e r s). C o n v e r s el y, m o d el 1 0 i n cl u d e s si g ni fi c a nt i nt e r c e pt s f o r i n di vi d u al s, r e-

fl e cti n g t h e f a ct t h at n u m b e r of B L E diff e r s a c c o r di n g t o i n di vi d u al s ( Fi g u r e 5. 3 ,

∆ A I C 1 3 − N ull = − 5 3. 4 4, T a bl e 5. 3 ), a n d a si g ni fi c a nt n e g ati v e eff e ct of m a xi m u m di-

vi n g d e pt h, c o n si st e ntl y wit h fi n di n g s of V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ). O n t hi s b a si s,

o nl y t h e m o d el s i n cl u di n g a si n gl e t e r m f o r m a xi m u m di vi n g d e pt h, n a m el y, m o d el s

7 a n d 8 a r e c o n si d e r e d v ali d f o r i nt e r p r et ati o n.

A s i n di c at e d b y t h e A I C s c o r e s of t h e s e t w o m o d el s ( ∆ A I C 7 − 8 = − 0. 8 8, T a bl e 5. 3 ),

d e e p att e n u ati o n h a s n o eff e ct o n t h e o c c u r r e n c e of B L E i n S E S’ s di v e s. S u rf a c e att e-

n u ati o n i s si g ni fi c a nt i n m o d el 8 b ut i s e sti m at e d a s s u b- si g ni fi c a nt i n m o d el 7 ( W al d-

t e st p- v al u e s = 0. 0 5 0 4) wit h a n e g ati v e c o ef fi ci e nt of − 1. 8 4 × 1 0 1 B L E m.

5. 5 Di s c u s si o n

5. 5. 1 S urf a c e att e n u ati o n

C o m p a ri s o n of li g ht att e n u ati o n a n d fl u o r e s c e n c e i n t h e u p p e r 1 8 0 m of t h e w at e r c o-

l u m n s u g g e st s t h at li g ht att e n u ati o n d e ri v e d f r o m l o w- c o st a n d l o w- p o w e r c o n s u m p-

ti o n li g ht s e n s o r s c o ul d b e a u s ef ul p r o x y of p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c e ( Fi g u r e 5. 2 ).

T hi s a p p r o a c h off e r s n e w p o s si biliti e s t o c o m pl e m e nt r e m ot e- s e n s e d o c e a n c ol o r o b-

s e r v ati o n s i n cl o u d y a r e a s o r t o e n ri c h t h e m wit h m e a s u r e s d e e p e r i n t h e w at e r c o-

l u m n. H o w e v e r, t h e q u alit y of t hi s p r o x y a p p e a r s t o b e s e n siti v e t o t h e a m bi e nt li g ht

l e v el. F o r i n st a n c e, t h e a c c u r a c y s u d d e nl y d e c r e a s e s w h e n a m bi e nt li g ht d r o p p e d

u n d e r 3. 9 8 × 1 0 − 9 W c m − 2 r e st ri cti n g it p ot e nti al u s e t o d a yti m e p e ri o d s ( θ < − 8. 4,

Fi g u r e 5. 2 ). Si mil a rl y, t h e q u alit y of t h e r el ati o n s hi p b et w e e n li g ht att e n u ati o n c o ef fi-

ci e nt a n d m e a s u r e d fl u o r e s c e n c e d e c r e a s e d p r o g r e s si v el y w h e n a m bi e nt li g ht e x c e e-

d e d 3. 9 8 × 1 0 − 8 W c m − 2 (θ > − 7. 4, Fi g u r e 5. 2 ), p o s si bl y d u e t o t h e c o a r s e r li g ht s e n s o r

r e s ol uti o n at t h e s e l e v el s a n d / o r t o r e m ai ni n g q u e n c hi n g eff e ct aff e cti n g fl u o r e s c e n c e.

B e e r- L a m b e rt l a w i s al s o s u bj e ct t o q u e n c hi n g at v e r y hi g h c o n c e nt r ati o n s.

O u r o b s e r v ati o n s of li g ht att e n u ati o n i n t h e mi x e d-l a y e r, alt h o u g h d e s c ri pti v e, d e pi c-
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t e d a p h yt o pl a n kt o n l a n d s c a p e s h a p e d b y s u b m e s o s c al e st r u ct u r e s o n t h e h o ri z o nt al

di m e n si o n s, a s p r e vi o u sl y hi g hli g ht e d o n p h yt o pl a n kt o n c o m m u niti e s b y d’ O vi di o

et al. (2 0 1 0 ), b ut al s o a c c o r di n g t o v e rti c al di m e n si o n ( Fi g u r e s 5. 3 a n d 5. 4 ). A ni m al

pl atf o r m s al r e a d y c o n stit ut e t h e m ai n s o u r c e of d at a i n hi g h l atit u d e s ( F e d a k , 2 0 1 3 ;

R o q u et et al. , 2 0 1 4 ). Li g ht att e n u ati o n p r o fil e s o bt ai n e d t h r o u g h a ni m al pl atf o r m s

s e e m s t o b e a n i nt e r e sti n g t o ol t o u n d e r st a n d t h e r ol e of v e rti c al w at e r mi xi n g o n p ri-

m a r y p r o d u cti o n a n d s h a pi n g of t h e m a ri n e r e s o u r c e di st ri b uti o n of hi g h l atit u d e s.

S E S f o r a g e at g r e at d e pt h i n l o w li g ht l e v el e n vi r o n m e nt s t h at t h ei r p r e y i n h a bit. T hi s

f a ct i s l o n g k n o w n f r o m bi o-l o g gi n g d at a c oll e ct e d i n e a rl y 1 9 9 0 s (Hi n d ell et al. , 1 9 9 1 b )

t h at p r o vi d e d i nf o r m ati o n a b o ut t h ei r di vi n g d e pt h a n d r e v e al e d d ail y mi g r ati o n p at-

t e r n s. M o r e r e c e ntl y, J a u d et al. (2 0 1 2 ) d e m o n st r at e d t h at p h yt o pl a n kt o n c o n c e nt r a-

ti o n, b y r e d u ci n g t h e p e n et r ati o n of s u nli g ht i n t h e w at e r c ol u m n, h a d a st r o n g eff e ct

o n di vi n g d e pt h, b ri n gi n g S E S cl o s e r f r o m s u rf a c e d u ri n g d a yti m e i n hi g h p h yt o pl a n k-

t o n c o n c e nt r ati o n a r e a s. P h yt o pl a n kt o n- ri c h w at e r m a s s e s a r e t h u s p r o fit a bl e t o S E S

f o r a gi n g s u c c e s s b y all o wi n g t h e m t o a c c e s s t h ei r p r e y at l o w e r d e pt h t h at i s t o s a y t h e

a m o u nt of ti m e a n d e n e r g y t h e y c a n s p e n d at t h e b ott o m of t h ei r di v e s w hi c h i s t h e ef-

fi ci e nt f o r a gi n g p h a s e of t h e di v e. H o w e v e r, a p a rt f r o m t hi s i n di r e ct eff e ct vi a v e rti c al

a c c e s si bilit y of p r e y, w at e r m a s s e s wit h hi g h e r p h yt o pl a n kt o n c o n c e nt r ati o n w e r e n ot

h o u si n g hi g h e r p r e y d e n siti e s a s w e f o u n d n o r el ati o n s hi p b et w e e n p h yt o pl a n kt o n

a n d c o n c u r r e nt P E E r at e of s e al s ( T a bl e 5. 2 ). F u rt h e r m o r e, w e o b s e r v e d t h at s u rf a c e

att e n u ati o n h a d a n e a rl y si g ni fi c a nt n e g ati v e eff e ct o n t h e o c c u r r e n c e of B L E at d e pt h

( T a bl e 5. 3 ). T hi s c o n stit ut e s a n ot h e r si g n of t h e ti m e a n d t h e r ef o r e s p ati al l a g n e c e s-

s a r y t o t r a n sf o r m p ri m a r y p r o d u cti o n t o hi g h e r t r o p hi c l e v el s bi o m a s s. T hi s mi s m at c h

b et w e e n p ri m a r y p r o d u cti o n a n d p ut ati v e p r e y d e n sit y s u g g e st s t h at a " m at u r ati o n

ti m e" o r w at e r m a s s a g ei n g i s r e q ui r e d b ef o r e p ri m a r y p r o d u cti o n c r e at e s f a v o u r a bl e

f o r a gi n g a r e a s t o S E S. T h e r ef o r e, a c c o u nti n g f o r t h e d u r ati o n of v e rti c al e n e r g y t r a n s-

f e r a p p e a r s n e c e s s a r y i n o r d e r t o p r e di ct f ut u r e hi g h f o r a gi n g s u c c e s s a r e a s of S E S

a n d ot h e r d e e p di vi n g p r e d at o r s. F u rt h e r w o r k c o ul d a s s e s s t h e r el e v a n c y of m o d el s

s u c h a s S E A P O D Y M mi c r o n e kt o n ( L e h o d e y et al. , 2 0 1 0 b ) w hi c h p r e di ct s mi c r o n e kt o n

p ot e nti al bi o m a s s i n ti m e a n d s p a c e b y m o d elli n g t h e i nt e g r ati o n of p ri m a r y p r o d u c-

ti o n i nt o mi d-t r o p hi c l e v el s bi o m a s s u si n g r e m ot e- s e n s e d c hl o r o p h yll c o n c e nt r ati o n,

t e m p e r at u r e a n d c u r r e nt s.
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5. 5. 2 D e e p att e n u ati o n

T h e c al c ul ati o n of li g ht att e n u ati o n f r o m Wil dlif e C o m p ut e r s T M ’ d at a l o g g e r s r e v e a-

l e d a si mil a r p att e r n t h a n t h at f o u n d b y Te o et al. (2 0 0 9 ) u si n g L ot e k d at a l o g g e r s.

I n d e e d, a li g ht att e n u ati o n p e a k w a s c o n si st e ntl y o b s e r v e d i n l o w li g ht l e v el e n vi-

r o n m e nt at a r o u n d 1 0 − 1 0 W c m − 2 , at d e pt h s r a n gi n g b et w e e n 3 0 0 a n d 5 0 0 m d u ri n g

d a yti m e. W hil e Te o et al. (2 0 0 9 ) c o ul d hi g hli g ht t h at t hi s p e a k m at c h e d t h e o n e of

A D C P b a c k s c att e r si g n al, w e h a d n o s u c h a n i n d e p e n d e nt s o u r c e of d at a t o s p e cif y

t h e n at u r e o r o ri gi n of o u r si mil a r o b s e r v ati o n. B e c a u s e Wil dlif e C o m p ut e r s T M ’ li g ht

s e n s o r m e a s u r e m e nt s r a n g e f r o m 5 × 1 0 − 1 2 a n d 5 × 1 0 − 2 W c m − 2 , o r f r o m 5 × 1 0 − 1 0

a n d 5 × 1 0 − 2 ( s e cti o n 5. 3. 2 ), w hi c h i s cl o s e f r o m t h e li g ht l e v el c o n diti o n of t h e d e e p

att e n u ati o n p e a k, a rt ef a ct u al c a u s e s of t hi s si g n al f e at u r e c a n n ot b e di s c a r d e d y et.

H o w e v e r, w e f o u n d t h at t hi s att e n u ati o n r el at e d n e g ati v el y t o P E E r at e e n c o u nt e r e d

b y S E S w hi c h s u g g e st s t h at d e e p att e n u ati o n i s n ot p u r el y a rt ef a ct u al, i n ot h e r w o r d s,

o nl y d u e t o li g ht s e n s o r s li mit ati o n s. T hi s n e g ati v e r el ati o n s hi p al s o s u g g e st t h at t h e

bi o m a s s f o r w hi c h t hi s att e n u ati o n mi g ht st a n d f o r i s c o m p eti n g wit h S E S’ s o r m y c-

t o p hi d s’ p r e y. T h e li g ht att e n u ati o n t h at w e o b s e r v e d at d e pt h d o e s n ot a p p e a r t o

b e r el at e d t o t h e p r e s e n c e of mi d-t r o p hi c o r g a ni s m s s u c h a s c o p e p o d s, w hi c h w o ul d

s u p p o rt S E S-f a v o u r a bl e t r o p hi c c h ai n s. Gi v e n t h e l o c ati o n of d e e p att e n u ati o n m o d e,

t y pi c all y s h all o w e r t h a n t h e S E S b ott o m d e pt h ( Fi g u r e 5. 3 ), a n h y p ot h e si s i s t h at v e r-

ti c al e n e r g y t r a n sf e r of p ri m a r y p r o d u cti o n f r o m s u rf a c e t o d e pt h w o ul d b e p a rti all y

i nt e r c e pt e d, f o r i n st a n c e, b y g el ati n o u s o r g a ni s m s. T h e n at u r e of t h e s e o r g a ni s m s i s

o p e n t o c o nj e ct u r e. H o w e v e r, n o r el ati o n s hi p w a s f o u n d wit h t h e o c c u r r e n c e of B L E

(t a bl e 5. 3 ). A s s u c h, bi ol u mi n e s c e nt s p e ci e s a p p e a r l e s s li k el y t o b e r e s p o n si bl e f o r t h e

li g ht att e n u ati o n w e o b s e r v e d at a r o u n d 1 0− 1 0 W c m − 2 .

5. 5. 3 M et h o d ol o g y

We p r o p o s e d a n e w m et h o d ol o g y t o e sti m at e li g ht att e n u ati o n al o n g w at e r c ol u m n

u si n g li g ht d at a c oll e ct e d b y di vi n g p r e d at o r s e q ui p p e d wit h Wil dlif e C o m p ut e r s T M ’

t a g s. I n p a rti c ul a r w e p r o p o s e d a m et h o d t o d e al wit h t w o i s s u e s e n c o u nt e r e d wit h

s u c h li g ht l e v el d at a c oll e ct e d b y a d e e p di vi n g p r e d at o r : ( 1) t h e d el a y e d r e s p o n s e of

t h e s e n s o r t o d e c r e a si n g li g ht i nt e n sit y a n d ( 2) t h e li mit e d s e n siti vit y r a n g e of t h e s e

s e n s o r s t o i n v e sti g at e o n li g ht att e n u ati o n a b o v e 2 0 0 m. R e g a r di n g t h e fi r st i s s u e,

w e p r o p o s e d a w a y t o o v e r c o m e t hi s p r o bl e m b y cl a s sif yi n g d at a i nt o t w o d o m ai n s
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( d o m ai n s A & B, Fi g u r e 5. 1 ) t h at di s c ri mi n at e s p e ri o d s of t h e d at a s et t h at a r e s uit a bl e

t o i d e ntif y B L E ( d o m ai n A) o r t o c al c ul at e li g ht att e n u ati o n c o ef fi ci e nt ( d o m ai n B).

It s h o ul d b e n ot e d t h at " s e n s o r- d el a y", w hil e r e s p o n si bl e f o r t h e p att e r n c all e d " d o-

m ai n A", i s n ot n e c e s s a ril y a n ui s a n c e. I n d e e d, b y r e d u ci n g t h e eff e ct of d e pt h c h a n g e s

a n d S E S b o d y p o st u r e o n m e a s u r e d li g ht l e v el it all o w s t o d et e ct bi ol u mi n e s c e n c e wit h

g r e at e r c o n fi d e n c e.

T h e cl o s e r f r o m s u rf a c e t h e S E S w e r e, t h e m o r e s e n siti v e t o p o st u r e c h a n g e s li g ht

d at a s e e m e d t o b e. F o r t hi s r e a s o n w e r e c o m m e n d t o s m o ot h t h e D e pt h – Li g ht p r o fil e s

wit h a n e g ati v e r el ati o n s hi p c o n st r ai nt p ri o r t o t h e c al c ul ati o n of li g ht att e n u ati o n

c o ef fi ci e nt.

A p p r o xi m ati n g m e a s u r e d li g ht l e v el a s b ei n g v e rti c al li g ht b e a m s r e g a r dl e s s of a ni m al

p o st u r e i s a n ot h e r i s s u e t h at i s w o rt h e x a mi ni n g. S u c h a n a p p r o xi m ati o n i nt r o d u c e s

e r r o r s t h at i n c r e a s e s w h e n S E S p o st u r e m o v e s a w a y f r o m t h e v e rti c al di r e cti o n o r

b e c o m e s m o r e v a ri a bl e. We p r o p o s e t o r e st ri ct t h e c al c ul ati o n li g ht att e n u ati o n c o ef-

fi ci e nt t o di v e s’ a s c e nt p h a s e, w h e r e S E S pit c h a n gl e i s st e e p a n d st e a d y, i n o r d e r t o

r e d u c e t hi s s o u r c e of e r r o r.

5. 5. 4 Pers p e cti v es

T h e n e xt st e p mi g ht b e t o a dj u di c at e t h e i s s u e r ai s e d a b o ut t h e c a u s e s of li g ht at-

t e n u ati o n at d e pt h ( s o c all e d " d e e p att e n u ati o n"). A cti v e a c o u sti c t a g s a p p e a r a s a

p r o mi si n g t o ol o n t hi s s u bj e ct y et m a n y i m p r o v e m e nt s o n t h e li g ht s e n s o r s c o ul d b e

a c hi e v e d. F o r i n st a n c e, r e g a r di n g t h ei r s e n siti vit y r a n g e. F r o m t e n t o t w el v e o r d e r s

of m a g nit u d e s e e m s t o b e a r e a s o n a bl e o bj e cti v e t o t a r g et gi v e n t h e c u r r e nt st at e of

t e c h n ol o g y a n d t h e l o c ati o n of d e e p li g ht att e n u ati o n i n t h e w at e r c ol u m n. F a st e r r e s-

p o n s e ti m e t o li g ht l e v el v a ri ati o n s w o ul d al s o f a cilit at e t h e a n al y si s of s u c h d at a a n d

al o w t o i n cl u d e d at a c oll e ct e d d u ri n g di v e s’ d e s c e nt p h a s e s.

R e m ot e- s e n s e d o c e a n c ol o r h a v e m a d e a f o r w a r d st e p b y cl a s sif yi n g p h yt o pl a n kt o n

t y p e s a c c o r di n g t o t h ei r a b s o r pti o n s p e ct r u m (Al v ai n et al. , 2 0 0 8 ) b ut t h e s e d at a s et s

a r e g r e atl y li mit e d b y cl o u d c o v e r a g e. C o m bi ni n g s e v e r al li g ht s e n s o r s o n d at al o g g e r s,

e a c h wit h a s p e ci al w a v el e n gt h s e n siti vit y, c o ul d p r o vi d e q u alit ati v e d et ail s o n t h e

p a rti c ul e s t h at a r e r e s p o n si bl e of li g ht att e n u ati o n wit hi n w at e r c ol u m n. S u c h d at a

c o ul d c o m pl e m e nt r e m ot e- s e n s e d o b s e r v ati o n s v e rti c all y a s w ell a s i n cl o u d y a r e a s.

A s f o r t h e i n fl u e n c e of S E S p o st u r e o n m e a s u r e d li g ht l e v el, d at a l o g g e r s c o ul d b e i m-

p r o v e d b y c o nt r olli n g t h e i n ci d e n c e a n gl e of li g ht b e a m s o n t h e s e n s o r. F o r e x a m pl e,
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b y m e a s u ri n g a v e r a g e " all di r e cti o n c o nf o u n d e d" ( s c al a r i r r a di a n c e) a m bi e nt li g ht i n-

t e n sit y (Te o et al. , 2 0 0 9 ), o r d o w n w a r d i r r a di a n c e u si n g a c o n st a ntl y v e rti c al a p e rt u r e.

T hi s l att e r s ol uti o n, m at c hi n g t h e e x a ct c o n diti o n s of B e e r- L a m b e rt l a w a p pli c ati o n,

w o ul d al s o all o w t o d et e ct w h e n S E S w o ul d r oll o n t h ei r b a c k, s u c h a s d rifti n g p e ri o d s

(Mit a ni et al. , 2 0 1 0 ).

5. 5. 5 C o n cl usi o n

O u r r e s ult s s u g g e st t h at li g ht l e v el d at a c oll e ct e d b y l o w p o w e r c o n s u m pti o n s e n s o r s

c a n all o w t o t u r n di vi n g p r e d at o r s s u c h a s S E S i nt o s a m pl e r s of a wi d e r a n g e of

o r g a ni s m s i n cl u di n g o n e s t h at d o n ot b el o n g t o t h e p r e d at o r’ s di et. We c o n fi r m e d

t h at li g ht att e n u ati o n d e ri v e d f r o m Wil dlif e C o m p ut e r sT M ’ s e n s o r s c a n i nf o r m o n t h e

fi n e s c al e a b u n d a n c e a n d v e rti c al di st ri b uti o n of p h yt o pl a n kt o n wit hi n t h e e u p h oti c

l a y e r. M o r e o v e r, li g ht att e n u ati o n at d e pt h c o ul d p r o vi d e d at a a b o ut hi g h e r t r o p hi c

l e v el s, s u c h a s z o o pl a n kt o n o r g el ati n o u s o r g a ni s m s. Fi n all y, d et e cti o n of bi ol o gi c al

li g ht e mi s si o n c a n i nf o r m a b o ut t h e a b u n d a n c e of m a n y bi ol u mi n e s c e nt s p e ci e s i n

v e r y d a r k e n vi r o n m e nt s.

H o w e v e r, d u e t o t h e w e a k s p e ci fi cit y l e v el of t h e s e p r o xi e s a n d b e c a u s e t h e li g ht i n-

t e n sit y si g n al r e s ult s f r o m m ulti pl e eff e ct s – n a m el y, t h e i n fl u e n c e of d e pt h c h a n g e s,

a ni m al b o d y p o st u r e a n d bi ol u mi n e s c e n c e – li g ht- d e ri v e d i nf o r m ati o n a r e still dif fi-

c ult t o i nt e r p r et u n a m bi g u o u sl y. A s a c o n s e q u e n c e, li g ht d at a r e m ai n s l a r g el y u n d e-

r utili z e d. Wit h t h e i n c r e a si n g v a ri et y of d at a t y p e s a v ail a bl e t o t h e bi o-l o g gi n g c o m-

m u nit y ( e. g. vi d e o d at a l o g g e r s ( N ait o et al. , 2 0 1 3 ) o r a cti v e a c o u sti c t a g s (L a w s o n

et al. , 2 0 1 5 )), f u rt h e r st u di e s will b e a bl e t o r e m o v e s ci e nti fi c u n c e rt ai nti e s r e g a r di n g

t h e o r g a ni s m s i m pli e d i n li g ht att e n u ati o n a n d e mi s si o n of bi ol u mi n e s c e n c e. C o n s e-

q u e ntl y, t h e wi d el y a v ail a bl e li g ht d at a mi g ht off e r n e w i n si g ht s i nt o t h e e c ol o g y of

p el a gi c e c o s y st e m s. Fi n all y, w e s u p p o rt t h e i d e a t h at a p p r o p ri at e d e si g n of li g ht s e n-

s o r s c o ul d a c hi e v e m a n y i m p r o v e m e nt s r e g a r di n g t h e s e i s s u e s wit h o ut gi vi n g u p it s

a d v a nt a g e s : l o w c o st a n d p o w e r c o n s u m pti o n.
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6. 1 I n t r o d u c ti o n

L e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s s o nt l a r g e m e nt i m p a ct é s p a r l a di s p o ni bilit é d e l e u r ali m e n-

t ati o n. C ell e- ci s e r ait l a p ri n ci p al e c o nt r ai nt e s u r l a s u r vi e d e l’ él é p h a nt d e m e r d u s u d

(G ui n et et al. , 1 9 9 9 ; M c M a h o n et al. , 2 0 0 3 ; R ei si n g e r et al. , 2 0 1 1 ). À l a r g e é c h ell e, l a

z o n e i nt e rf r o nt al e d u s e ct e u r i n di e n d e l’ o c é a n A u st r al a ét é i d e nti fi é e c o m m e u n e

z o n e p r o d u cti v e d’i nt é r êt m aj e u r p o u r c e s p r é d at e u r s ( B o st et al. , 2 0 0 9 ; C ott é et al. ,

2 0 1 5 ). À pl u s fi n e é c h ell e, l a d ét e r mi n ati o n d e s z o n e s d’i nt é r êt e st pl u s c o m pl e x e. D e

n o m b r e u x t r a v a u x o nt r e p o rt é l e s st r u ct u r e s m é s o- é c h ell e s, fil a m e nt s et t o u r bill o n s,

c o m m e d e s r é gi o n s p a rti c uli è r e m e nt p r o d u cti v e s ( V ol k e r et al. , 2 0 0 2 ; B e nit e z- N el s o n

et al. , 2 0 0 7 ) d a n s l e s q u ell e s l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s s’ ali m e nt e nt, et n ot a m m e nt l e s

él é p h a nt s d e m e r ( B aill e ul et al. , 2 0 1 0 b ; D r a g o n et al. , 2 0 1 0 ; C ott é et al. , 2 0 1 5 ). C e p e n-

d a nt, d é c ri r e l e s i nt e r a cti o n s t r o p hi q u e s q ui s e d é r o ul e nt a u s ei n d e c e s st r u ct u r e s et

p r é di r e l e s u c c è s d’ ali m e nt ati o n d e s p r é d at e u r s q ui l e s f r é q u e nt e nt, s e r é v èl e nt êt r e

d e s p r o bl è m e s dif fi cil e s. Il a ét é p r o p o s é q u e c e s st r u ct u r e s a gi r ai e nt c o m m e d e s " o a-

si s" d e r e s s o u r c e s, o ù l e t r a n sf e rt d’ é n e r gi e v e r s l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s s u p é ri e u r s e st

sti m ul é ( G o d ø et al. , 2 0 1 2 ). L’ e nj e u e st d o n c i m p o rt a nt d e c o m p r e n d r e c o m m e nt l’ a s si-

mil ati o n d e l’ é n e r gi e d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e v e r s l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s s u p é ri e u r s

e st aff e ct é e p a r l e d y n a mi s m e d u mili e u o c é a ni q u e à m é s o- é c h ell e.

S E A P O D Y M ( S p ati al E c o s y st e m a n d P o p ul ati o n D y n a mi c s M o d el) e st u n m o d èl e vi-

s a nt à si m ul e r c e p r o c e s s u s. Il c h e r c h e à c o u pl e r l a bi o- c hi mi e et l a p h y si q u e d u mili e u

p él a gi q u e a v e c l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p o r ell e d e p o p ul ati o n s d e p r é d at e u r s s u p é-

ri e u r s t el s q u e l e s t h o ni d é s ( L e h o d e y et al. , 2 0 0 8 ; S e ni n a et al. , 2 0 0 8 ). À l’ o ri gi n e, c e

m o d èl e a ét é d é v el o p p é p o u r ét u di e r l e s p o p ul ati o n s d e t h o ni d é s e n r el ati o n a v e c l e u r

e n vi r o n n e m e nt p h y si q u e et bi ol o gi q u e, et l a g e sti o n d e s p ê c h e ri e s d a n s l’ o c é a n P a ci-

fi q u e ( L e h o d e y et al. , 2 0 1 0 a ; Si b e rt et al. , 2 0 1 2 ; L e h o d e y et al. , 2 0 1 3 ). S E A P O D Y M m o-

d éli s e l’ é c o s y st è m e a u t r a v e r s d’ u n r é s e a u t r o p hi q u e t r è s si m pli fi é, s el o n u n e s u c c e s-

si o n P h yt o pl a n ct o n ( o bser vé ) > Z o o pl a n ct o n > Mi c r o n e ct o n > P r é d at e u r s. L e d e u xi è m e

ét a g e, S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n ( L e h o d e y et al. , 2 0 1 0 b ), e st u n e c o m p o s a nt e cl é d u

m o d èl e q ui a p o u r o bj e ctif d e p r é di r e l a d y n a mi q u e d e s r e s s o u r c e s m a ri n e s d e ni-

v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s, l e mi c r o n e ct o n, c o n stit u é e s s e nti ell e m e nt d e p oi s-

s o n s a y a nt u n e t aill e c o m p ri s e e nt r e 2 et 2 0 c m ( L e h o d e y et al. , 2 0 1 0 b , T a bl e A- 1). D e

t el s o r g a ni s m e s c o n stit u e nt j u st e m e nt l’ e s s e nti el d u r é gi m e ali m e nt ai r e d e l’ él é p h a nt

d e m e r d u s u d ( s o u s- s e cti o n 2. 1. 4 ). C el ui- ci c o n stit u e u n b o n m o d èl e d’ ét u d e p o u r l e-

q u el il e xi st e d e s i n di c at e u r s d u s u c c è s d’ ali m e nt ati o n à fi n e é c h ell e, l e s t e nt ati v e s d e
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c a pt u r e d e p r oi e s ( s o u s- s o u s- s e cti o n 2. 3. 3 ). A v e c l e s m o d èl e s d e L o ot s et al. (2 0 0 7 ) et

K o u b bi et al. (2 0 1 1 ), S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n c o n stit u e l’ u n d e s r a r e s m o d èl e s ci bl a nt

l e s o r g a ni s m e s mi c r o n e ct o ni q u e s et c o u v r a nt g é o g r a p hi q u e m e nt l’ o c é a n A u st r al. C e-

p e n d a nt l e s m o d èl e s d e L o ot s et al. (2 0 0 7 ) et K o u b bi et al. (2 0 1 1 ) n e m o d éli s e nt p a s

l e s p r o c e s s u s t r o p hi q u e s m ai s s’ a p p ui e nt pl ut ôt s u r l a c o r r él ati o n e nt r e l’ a b o n d a n c e

d e s m y ct o p hi d é s et l e s p a r a m èt r e s d e l’ e n vi r o n n e m e nt. À l’i n v e r s e, S E A P O D Y M mi-

c r o n e ct o n p r o c è d e s el o n u n e a p p r o c h e " B ott o m- U p", e n m o d éli s a nt l e p r o c e s s u s d’i n-

t é g r ati o n d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e d a n s l e r é s e a u t r o p hi q u e. D a n s c e c o nt e xt e, il

s e m bl e i nt é r e s s a nt d e c o m p a r e r l e s p r é di cti o n s d e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n a v e c l e s

d o n n é e s c oll e ct é e s p a r d e s él é p h a nt s d e m e r, a fi n d e j u g e r d e s p e rf o r m a n c e s p r é di c-

ti v e s d u m o d èl e. D è s l o r s, u n e p r e mi è r e q u e sti o n q u e l’ o n s o u h ait e a b o r d e r d a n s c e

c h a pit r e p e ut s e f o r m ul e r ai n si : l a pri s e e n c o m pt e d u pr o c e s s u s d’ a s si mil ati o n d e

l a pr o d u cti o n pri m air e et d e l’i n fl u e n c e d e s pr o c e s s u s d’ a d v e cti o n p ar l e s c o ur a nt s

p er m et- ell e d e si m ul er d e f a ç o n s ati sf ai s a nt e l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p or ell e d e s

or g a ni s m e s h a bit a nt l e s pr of o n d e ur s d e l’ o c é a n a u str al ?

O ut r e l’i n fl u e n c e st ri ct e m e nt q u a ntit ati v e d e l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p o r ell e d e l’ e n-

vi r o n n e m e nt p h y si q u e s u r l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s bi ol o gi q u e s, o n s’i nt é r e s s e

à l’i n fl u e n c e d e f a ct e u r s d é c ri v a nt l a q u alit é d e c ett e e n vi r o n n e m e nt. E n eff et, t o ut e s

l e s st r u ct u r e s n e s u s cit e nt p a s d e m a ni è r e é g al e l’i nt é r êt d e s él é p h a nt s d e m e r q ui o nt

ét é o b s e r v é s ci bl e r p r éf é r e nti ell e m e nt, o u a u c o nt r ai r e i g n o r e r, l e s t o u r bill o n s m é s o-

é c h ell e ( B aill e ul et al. , 2 0 1 0 b ; D r a g o n et al. , 2 0 1 0 ; d’ O vi di o et al. , 2 0 1 3 ; C ott é et al. ,

2 0 1 5 ). L e s t o u r bill o n s m é s o- é c h ell e s o nt d ot é s d’ u n e c a p a cit é d e r ét e nti o n, c’ e st à di r e

d’ u n e c a p a cit é à t r a n s p o rt e r u n e m a s s e d’ e a u t o ut e n l’i s ol a nt d u mili e u e n vi r o n n a nt

q ui l ui e st f o rt e m e nt b r a s s é. C e s st r u ct u r e s f o r m e nt ai n si d e s ni c h e s é c ol o gi q u e s, a v e c

d e s d y n a mi q u e s q ui l e u r s o nt p r o p r e s, et d o nt l e r ôl e st r u ct u r a nt et s u r l e s c o m m u-

n a ut é s p h yt o pl a n ct o ni q u e s a ét é mi s e n é vi d e n c e ( B r a c c o et al. , 2 0 0 0 ; d’ O vi di o et al. ,

2 0 1 0 ). E n r a p p o rt a v e c c ett e n oti o n d e ni c h e d y n a mi q u e, l e s o b s e r v ati o n s d e d’ O vi di o

et al. (2 0 1 3 ) d u c o m p o rt e m e nt p a rti c uli e r d’ u n él é p h a nt d e m e r d a n s u n t o u r bill o n

f o rt e m e nt " r ét e ntif" é v eill e nt l’i nt é r êt a u s uj et d e l a c a p a cit é d e r ét e nti o n d e s t o u r-

bill o n s. E n c o m pl é m e nt d u p a y s a g e mi c r o n e ct o ni q u e d é c rit p a r S E A P O D Y M, n o u s

a v o n s d o n c s o u h ait é e x a mi n er l’i n fl u e n c e d e l a r ét e nti o n d e c e s str u ct ur e s m é s o-

é c h ell e s ur l e t a u x d e t e nt ati v e s d e c a pt ur e d e s él é p h a nt s d e m er.

P o u r r é s u m e r et c o n cl u r e c ett e i nt r o d u cti o n, c e c h a pitr e e st u n tr a v ail d’ a n al y s e

e x pl or at oir e et i nt er di s ci pli n air e vi s a nt à r e c o u p er l e s tr a v a u x et/ o u pi st e s d e r é-
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fl e xi o n s i s s u s d e diff ér e nt e s é q ui p e s d e r e c h er c h e ( d e C L S 1 , d u L O C E A N2 et d u

C E B C 3 ), et vi s a nt à c o m pr e n dr e l a d y n a mi q u e d e s i nt er a cti o n s tr o p hi q u e s d a n s l e

p a y s a g e c o m pl e x e et d y n a mi q u e d e n otr e s e ct e ur d’ ét u d e.

6. 2 M a t é ri el s e t m é t h o d e s

6. 2. 1 D o n n é es d e t él é d ét e cti o n

D es cri pti o n d e S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n

M o d èl e c o n c e pt u el d u mi cr o n e ct o n S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n e st u n m o d èl e d e

t y p e e ul é ri e n q ui e xi st e e n d e u x r é s ol uti o n s, 1
4 ° × 1 s e m et 1

1 2 ° × 1j, c o r r e s p o n d a nt à l a

m é s o- é c h ell e. D a n s S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n, l e mi c r o n e ct o n é v ol u e e nt r e l a s u rf a c e

et 1 0 0 0 m. L a c ol o n n e d’ e a u ai n si d é fi ni e e st di vi s é e e n t r oi s c o u c h e s : é pi p él a gi q u e

( n ot é e 1), m é s o p él a gi q u e s u p é ri e u r e ( n ot é e 2) et m é s o p él a gi q u e i nf é ri e u r e ( n ot é e 3).

D a n s l a m e s u r e o ù l a l u mi è r e e st l e p ri n ci p al f a ct e u r r é gi s s a nt l e p h é n o m è n e d e mi-

g r ati o n n y ct h é m é r al e d u mi c r o n e ct o n ( C at ul et al. , 2 0 1 0 ; J a u d et al., 2 0 1 2 ), l e s li mit e s

e nt r e c e s c o u c h e s s o nt d ét e r mi n é e s e n f o n cti o n d e l a p r of o n d e u r e u p h oti q u e ( Z e u ).

L’ e sti m ati o n d e c ett e p r of o n d e u r e st b a s é e s u r l e s é q u ati o n s d e M o r el a n d B e rt h o n

(1 9 8 9 ), a p pli q u é e s a u x m e s u r e s d e l a c o n c e nt r ati o n e n c hl o r o p h yll e a o bt e n u e s p a r

i m a g e ri e s at ellit ai r e (M O DI S ). L e s li mit e s q ui d é fi ni s s e nt l e s c o u c h e s o nt ét é ét a bli e s

à p a rti r d’ é c h o g r a m m e s ( fi g u r e 6. 1 ) à 1. 5 × Z e u p o u r l a c o u c h e é pi p él a gi q u e, 4. 5 × Z e u

p o u r l a c o u c h e m é s o p él a gi q u e s u p é ri e u r e et mi n ( 1 0. 5 × Z e u , 1 0 0 0) p o u r l a c o u c h e m é-

s o p él a gi q u e i nf é ri e u r e (l e m o d èl e s e b o r n a nt à l a si m ul ati o n d e s 1 0 0 0 p r e mi e r s m èt r e s

d e l a c ol o n n e d’ e a u). L e mi c r o n e ct o n e st al o r s di vi s é e n 6 g r o u p e s f o n cti o n n el s s e-

l o n l e u r c o m p o rt e m e nt d e mi g r ati o n e nt r e c e s c o u c h e s ( fi g u r e 6. 1 ). L a mi g r ati o n d e s

g r o u p e s f o n cti o n n el s e st p a r aill e u r s c o nt r ôl é e p a r l’ él é v ati o n s ol ai r e ( n uit : < − 1 8 °,

j o u r : > 1 8 °) q ui e st f o n cti o n d e s c o o r d o n n é e s s p ati al e s et d e l a d at e.

D y n a mi q u e s p ati o-t e m p or ell e d u mi cr o n e ct o n L a p r o d u cti o n ( P ) d’ u n e n o u v ell e

c o h o rt e d’ o r g a ni s m e s d e ni v e a u t r o p hi q u e T L e st f o n cti o n d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e

di s p o ni bl e P P ( d o nt o n di s p o s e d’ u n e e sti m ati o n i s s u e d’i m a g e s s at ellit e), et d e l’ ef-

1 C oll e ct e L o c ali s ati o n S at ellit e, C N E S T o ul o u s e.
2 L a b o r at oi r e d’ O c é a n o g r a p hi e et d u Cli m at : E x p é ri m e nt ati o n s et A p p r o c h e s N u m é ri q u e s, U ni v e r-

sit é P a ri s VI
3 C e nt r e d’ Ét u d e s Bi ol o gi q u e s d e C hi z é, Villi e r s e n B oi s

http://orca.science.oregonstate.edu/1080.by.2160.monthly.hdf.eppley.m.chl.m.sst.php
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Fi g ur e 6. 1: D é fi niti o n d e s gr o u p e s f o n cti o n n el s d u mi cr o n e ct o n – ( a) E c h o gr a m me, ( b) S c hé m a
c o n ce pt uel. Les gr o u pes f o n cti o n nels s o nt n u mér otés p ar les i de nti fi a nts des c o u c hes q u’ils o c c u pe nt le
j o ur et l a n uit (sel o n l a c o n ve nti o n j o ur. n uit) s oit : 1. 1, 2. 1, 2. 2, 3. 1, 3. 2 et 3. 3. Fi g ure tirée de Le h o de y
et al. (2 0 1 4 ).
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fi c a cit é d u t r a n sf e rt d’ é n e r gi e E : P ( τ = 0 ) = P P .E T L − 1 o ù τ r e p r é s e nt e l’ â g e d e l a

c o h o rt e. L a v al e u r d e E à l’ é c h ell e gl o b al e e st c h oi si e (t r a diti o n n ell e m e nt) à 1 0 % ( Li n-

d e m a n , 1 9 4 2 ), c e q ui c o r r e s p o n d à u n e v al e u r m o y e n n e a u s ei n d u mili e u o c é a ni q u e

à g r a n d e é c h ell e ( I v e r s o n, 1 9 9 0 ). L a p r o d u cti o n r é s ult a nt d e c e p a r a m èt r e gl o b al e st

all o u é e a u x diff é r e nt s g r o u p e s f o n cti o n n el s d e mi c r o n e ct o n e n r ai s o n d’ u n e m at ri c e

d e c o ef fi ci e nt d e t r a n sf e rt d’ é n e r gi e ( L e h o d e y et al. , 2 0 1 4 , t a bl e 1), d o nt l’ e sti m ati o n

e st b a s é e s u r d e s d o n n é e s d’ a c o u sti q u e a cti v e.

L a d y n a mi q u e t e m p or ell e d e l a bi o m a s s e B d u mi c r o n e ct o n e st m o d éli s é e a u m o y e n

d e d e u x t e r m e s, l’ â g e d e r e c r ut e m e nt τ r et l a m o rt alit é λ : d B
dt = − λ B + P ( τ = τ r ) . E n s e

b a s a nt s u r l e s t r a v a u x d e Gill o ol y et al. (2 0 0 2 ), l’ â g e d e r e c r ut e m e nt et l a m o rt alit é s o nt

c o n si d é r é s c o m m e d e s f o n cti o n s d e l a t e m p é r at u r e. N o u s n e d ét aill o n s p a s i ci c ett e

p a rti e d u m o d èl e ( v oi r L e h o d e y et al. (2 0 1 0 b )). M e nti o n n o n s n é a n m oi n s q u’ à c e st a d e,

S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n f ait l’ h y p ot h è s e q u’ à t o ut i n st a nt l a t e m p é r at u r e i n st a nt a n é e

d u mili e u e st p r o c h e d e l a t e m p é r at u r e m o y e n n e r e n c o nt r é e p a r l e s o r g a ni s m e s a u

c o u r s d e l e u r vi e 4 .

L a d y n a mi q u e s p ati al e d u mi c r o n e ct o n e st m o d éli s é e p a r d e s é q u ati o n s d e diff u si o n –

a d v e cti o n. L e c o ef fi ci e nt d e diff u si o n ( ρ = 1 0 0 0 0 m 2 s − 1 ) i nt è g r e à l a f oi s l a diff u si o n

d u mi c r o n e ct o n et c ell e d u mili e u p h y si q u e ( L e h o d e y et al. , 2 0 1 0 b ). L a diff u si o n v e r-

ti c al e e st c o n si d é r é e c o m m e n é gli g e a bl e. E n fi n, l a c o nt ri b uti o n d e s c o u r a nt s et d e l a

t e m p é r at u r e d a n s l e s diff é r e nt s p r o c e s s u s e st p o n d é r é e p a r l e t e m p s d e s éj o u r d e s

o r g a ni s m e s d a n s l e s diff é r e nt e s c o u c h e s.

Pr é di cti o n s d e S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n P o u r r é s u m e r, S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n

a d o pt e u n e vi si o n " B ott o m- U p" d e l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p o r ell e d e l a di st ri b uti o n

d u mi c r o n e ct o n. C ell e- ci e st p r é dit e à p a rti r d e c a rt e s d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e, d o nt

l e t r a n sf e rt d’ é n e r gi e v e r s l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s e st e xt r a p ol é d a n s l e

t e m p s et l’ e s p a c e e n f o n cti o n d e s c o u r a nt s et d e l a t e m p é r at u r e.

L e s v a ri a bl e s d e f o r ç a g e utili s é e s e n e nt r é e d e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n s o nt d o n c

l e s s ui v a nt e s : l a p r o d u cti o n p ri m ai r e, l a t e m p é r at u r e (t r oi s c o u c h e s) et l a v él o cit é

d e s c o u r a nt s (t r oi s c o u c h e s). L a p r o d u cti o n p ri m ai r e e st e sti m é e à p a rti r d e s d o n n é e s

S E A WI F S a u x q u ell e s s o nt a p pli q u é l’ al g o rit h m e E p pl e y- V G P M (E p pl e y , 1 9 7 2 ; M o-

r el , 1 9 9 1 ). L e s s o rti e s d u m o d èl e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n n o u s o nt ét é f o u r ni e s p a r

4 h y p ot h è s e n é c e s s ai r e c a r, e n r ai s o n d e s a n at u r e e ul é ri e n n e, S E A P O D Y M n e di s p o s e p a s d e s t r a-
j e ct oi r e s d’ hi st oi r e vi e d e s o r g a ni s m e s.

https://oceancolor.gsfc.nasa.gov/data/overview/
http://www.science.oregonstate.edu/ocean.productivity/eppley.model.php
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P at ri c k L e h o d e y ( C L S – M E M M S, T o ul o u s e) p o u r d e u x t y p e s d e d o n n é e s e n e nt r é e :

1. D e s d o n n é e s d e r é s ol uti o n 1
1 2 ° × 1j o ù l e s v a ri a bl e s d e f o r ç a g e d e t e m p é r at u r e

et d e v él o cit é d e s c o u r a nt s s o nt i s s u e s d’ u n e v e r si o n r é gi o n al e d e G L O R Y S 2

(P a r e nt et al. , 2 0 1 2 ) d é v el o p p é e p a r C L S – M E R C A T O R O c é a n et b a s é e s s u r l e

m o d èl e d e ci r c ul ati o n gl o b al e N E M O .

2. D e s d o n n é e s d e r é s ol uti o n 1
4 ° × 1 s e m o ù l e s v a ri a bl e s d e f o r ç a g e d e t e m p é r at u r e

et d e v él o cit é d e s c o u r a nt s s o nt i s s u e s d’ u n e i nt e r p ol ati o n d e s d o n n é e s o b s e r v é e s

p a r alti m ét ri e et d e s di s p o sitif s d é ri v a nt s : s u r c o uf 3 D ( M ul et et al. , 2 0 1 2 , C L S –

M E R C A T O R O c é a n).

C a p a cit é d e r ét e nti o n d es t o ur bill o ns

L e s t o u r bill o n s m é s o- é c h ell e s o nt c a p a bl e s, e n r ai s o n d e l e u r v o rti cit é, d’i s ol e r d u mi-

li e u e n vi r o n n a nt u n e q u a ntit é d’ e a u sit u é e e n l e u r c e nt r e, et c el a p e n d a nt pl u si e u r s

s e m ai n e s / m oi s. C ett e p r o p ri ét é, q u e l’ o n n o m m e c a p a cit é d e r ét e nti o n, s e m bl e l e u r

c o nf é r e r u n r ôl e é c ol o gi q u e p a rti c uli e r. E n eff et, l a c a p a cit é d e r ét e nti o n e st i m pli-

q u é e d a n s l e p h é n o m è n e d e c o m p étiti o n n o n- e x cl u si v e o b s e r v é p o u r l e p h yt o pl a n ct o n

(H ut c hi n s o n , 1 9 6 1 ; B r a c c o et al. , 2 0 0 0 ) vi a l a c r é ati o n d e ni c h e s é c ol o gi q u e s d éli mi-

t é e s p a r l e s b a r ri è r e s d e t r a n s p o rt q u e s o nt l e s b o r d u r e s d e t o u r bill o n (d’ O vi di o et al. ,

2 0 1 0 ). Pl u s r é c e m m e nt, l’ a n al y s e d u c a s p a rti c uli e r d’ u n él é p h a nt d e m e r à l’ E st d e

K e r g u el e n s u g g è r e q u e l a r ét e nti o n d’ u n t o u r bill o n p e ut i n fl u e n c e r l e c o m p o rt e m e nt

d e c e s p r é d at e u r s ( d’ O vi di o et al. , 2 0 1 3 ) : l e s st r u ct u r e s l e s pl u s r ét e nti v e s a y a nt pl u s

d’ att r ait s u r l e p r é d at e u r.

L a c a p a cit é d e r ét e nti o n d e s t o u r bill o n s e st m e s u r é e p a r u n p a r a m èt r e d e r ét e nti o n

( P R) d o nt l’ e sti m ati o n f ait i nt e r v e ni r l e c al c ul d e s t r aj e ct oi r e s p a s s é e s d e p a rti c ul e s

sit u é e s à u n m o m e nt d o n n é a u s ei n d’ u n t o u r bill o n (i d e nti fi é p a r d e s v al e u r s n é g ati v e s

d u p a r a m èt r e d’ O k u b o- Wei s s). I nt uiti v e m e nt, l e P R s’i nt e r p r èt e c o m m e l’ â g e m o y e n

d e s e a u x pi é g é e s a u s ei n d’ u n t o u r bill o n ( d’ O vi di o et al. , 2 0 1 3 ) et d o n n e u n e i n di c ati o n

s u r l a d u r é e a u c o u r s d e l a q u ell e l e t r a n sf e rt d’ é n e r gi e a p u s’ eff e ct u e r, d e p ui s l a

p r o d u cti o n p ri m ai r e v e r s l e s ni v e a u x t r o p hi q u e s s u p é ri e u r s, a u s ei n d’ u n s y st è m e

q u a si-f e r m é.

À c e tit r e, l e P R p e ut êt r e v u c o m m e u n m o d èl e d e l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p o r ell e

d e ni c h e s é c ol o gi q u e s m é s o- é c h ell e s. Il diff è r e d e S E A P O D Y M d a n s l a m e s u r e o ù (i)

il s e c o n c e nt r e s u r l e s t o u r bill o n s, (ii) l’ ét at i niti al d e l’ a b o n d a n c e d e s r e s s o u r c e s bi o-

l o gi q u e s e st i n c o n n u et (iii) il a d h è r e a u x pl u s p r è s d e s o b s e r v ati o n s s at ellit ai r e s et n e

http://www.nemo-ocean.eu/
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n é c e s sit e p a s d’ h y p ot h è s e d e c o n st r u cti o n p a rti c uli è r e. D a n s c e c h a pit r e n o u s l’ utili-

s o n s c o m m e u n c o m pl é m e nt à S E A P O D Y M, mi ni m ali st e m ai s p a r ci m o ni e u x, p e r m et-

t a nt d e s e c o n c e nt r e r s u r l e r ôl e d e s t o u r bill o n s m é s o- é c h ell e s d a n s l a f o r m ati o n d e s

h a bit at s d’ ali m e nt ati o n d e s él é p h a nt s d e m e r.

C e s d o n n é e s n o u s o nt ét é f o u r ni e s a v e c u n e r é s ol uti o n d e 1
1 2 ° × 1j p a r P e d r o M o n r o y

(I FI S C, u nit é mi xt e C SI C – UI B, P al m a d e M all o r c a). L a r ét e nti o n d e s m a s s e s d’ e a u a

ét é c al c ul é e c o nf o r m é m e nt à l a m ét h o d e d e d’ O vi di o et al. (2 0 1 3 ), à p a rti r d e s d o n n é e s

d e l a vit e s s e a b s ol u e d e s c o u r a nt s g é o st r o p hi q u e s ( di st ri b u é e s p a r A VI S O, S S A L T O /-

D U A C S ), i s s u e s d e l a f u si o n d e s o b s e r v ati o n s alti m ét ri q u e s d e pl u si e u r s s at ellit e s

(J a s o n- 1 G e o d eti c P h a s e, Alti K a, C r y o s at- 2 et O S T M /J a s o n- 2 ; Ni v e a u d e t r ait e m e nt

L 4 p ; R é s ol uti o n 1
4 ° × 1j).

T o ur bill o ns m és o- é c h ell e

L e s él é p h a nt s d e m e r et d’ a ut r e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s t e n d e nt à vi sit e r l e s b o r d u r e s

d e s t o u r bill o n s ( B aill e ul et al. , 2 0 1 0 b ; D r a g o n et al. , 2 0 1 0 ; N el et al. , 2 0 0 1 ). A fi n d e

sit u e r l e s a ni m a u x p a r r a p p o rt à c e s b o r d u r e s, n o u s a v o n s utili s é l a b a s e d e d o n n é e s

d e t o u r bill o n s m é s o- é c h ell e s d e F a g h m o u s et al. (2 0 1 5 b ). L’ a rti cl e f o u r nit l a p o siti o n et

l a f o r m e d e c e s st r u ct u r e s d a n s l’ e n s e m bl e d e s o c é a n s, c h a q u e j o u r e nt r e d é b ut 1 9 9 4 et

fi n 2 0 1 4. O ut r e l e u r e x h a u sti vit é, l’ a v a nt a g e d e c e s d o n n é e s e st l e u r n at u r e v e ct o ri ell e

q ui f a cilit e l e c al c ul d e v a ri a bl e s l a g r a n gi e n n e s t ell e s q u e l a p o siti o n d’ u n a ni m al p a r

r a p p o rt a u x b o r d u r e s d u t o u r bill o n l e pl u s p r o c h e.

6. 2. 2 D o n n é es d e bi o-l o g gi n g

P o u r l a p é ri o d e d e t e m p s c o u v e rt e p a r l e s diff é r e nt e s d o n n é e s cit é e s p r é c é d e m m e nt

( 2 0 1 0- 2 0 1 1), n o u s di s p o s o n s, p o u r si x f e m ell e s él é p h a nt s d e m e r e n v o y a g e p o st-

r e p r o d u cti o n ( O ct o b r e –J a n vi e r, s oit l a p é ri o d e d u bl o o m p h yt o pl a n ct o ni q u e), d e d o n-

n é e s à h a ut e f r é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e p o u r l e s q u ell e s l e s t e nt ati v e s d e c a pt u r e d e

p r oi e s o nt p u êt r e d é n o m b r é e s. D e pl u s, c e s a ni m a u x o nt ét é é q ui p é s d e G P S f o u r ni s-

s a nt l a l o c ali s ati o n d e f a ç o n r é g uli è r e ( u n e pl o n g é e s u r d e u x) et fi a bl e ( p r é ci si o n d e

l’ o r d r e d e 2 0- 5 0 m).

P o u r c h a q u e pl o n g é e, pl u si e u r s v a ri a bl e s o nt ét é e xt r ait e s : l a p r of o n d e u r e u p h oti q u e,

l a d u r é e d e l a p h a s e d e f o n d, l e n o m b r e c o r r e s p o n d a nt d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e p r oi e

et l a p r of o n d e u r m é di a n e d e s a ni m a u x l o r s d e c ett e p h a s e. E n n o u s b a s a nt s u r l e s

c o o r d o n n é e s G P S d e s a ni m a u x et s u r l’ h e u r e d u d é b ut d e s pl o n g é e s, n o u s a v o n s

http://www.aviso.altimetry.fr
http://www.aviso.altimetry.fr
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aff e ct é c h a q u e pl o n g é e à u n e p é ri o d e d e j o u r o u d e n uit, s el o n l e s c rit è r e s d e S E A P O-

D Y M ( s o u s- s o u s- s e cti o n 6. 2. 1 ). P o u r l e s pl o n g é e s, d e n uit l a p r of o n d e u r e u p h oti q u e a

ét é i nt e r p ol é e à p a rti r d e s o b s e r v ati o n s r é ali s é e s l e j o u r. L a p r of o n d e u r m é di a n e d e s

p h a s e s d e f o n d, c o m bi n é e à l a p r of o n d e u r e u p h oti q u e, n o u s a p e r mi s d’ att ri b u e r à

c h a q u e pl o n g é e l a c o u c h e d e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n c o r r e s p o n d a nt à l a p h a s e d e

f o n d. L e s bi o m a s s e s d e mi c r o n e ct o n p r é dit e s p a r S E A P O D Y M d a n s l e s c o u c h e s c o r-

r e s p o n d a nt e s o nt al o r s ét é e xt r ait e s d a n s u n e z o n e t a m p o n d e r a y o n 1
4 ° a ut o u r d e l a

p o siti o n d e s él é p h a nt s d e m e r. C e s d o n n é e s à l’ é c h ell e d e l a pl o n g é e o nt e n s uit e ét é

a g r é g é e s à l’ é c h ell e d e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n ( 1
4 ° × 1 s e m), u n e o b s e r v ati o n ét a nt

d é fi ni e c o m m e l a m o y e n n e 5 c o r r e s p o n d a nt à l’i nt e r s e cti o n d e s m o d alit é s s ui v a nt e s :

" Pi x el d e l a c a rt e S E A P O D Y M" × " S e m ai n e d e l a c a rt e S E A P O D Y M" × " O b s e r v ati o n

d e j o u r o u d e n uit" × "I d e ntit é d e l’ él é p h a nt d e m e r".

L e s d o n n é e s d e r ét e nti o n n’ o nt p a s ét é e xt r ait e s s o u s l e s c o o r d o n n é e s d e s a ni m a u x

m ai s s o u s l e c e nt r e d u t o u r bill o n d o nt il s ét ai e nt l e pl u s p r o c h e, a v e c u n e z o n e t a m-

p o n d e r a y o n 1
4 °. L a n oti o n d e p r o xi mit é e nt r e l e s él é p h a nt s d e m e r et l e s t o u r bill o n s

f ait i ci r éf é r e n c e à l a b or d ure d u t o ur bill o n et n o n p a s à s o n c e nt r e. P o u r c ett e e xt r a cti o n,

l’ u nit é d’ o b s e r v ati o n e st c ett e f oi s d é fi ni e c o m m e l a m o y e n n e c o r r e s p o n d a nt à l’i nt e r-

s e cti o n d e s m o d alit é s s ui v a nt e s : " Pi x el d e l a c a rt e d e r ét e nti o n" × "J o u r d e l a c a rt e d e

r ét e nti o n" × "I d e ntit é d e l’ él é p h a nt d e m e r" × "I d e ntit é d u t o u r bill o n".

6. 2. 3 A n al ys es

S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n et t a u x d e r e n c o ntr e d e pr oi es

L e s e sti m ati o n s d u s u c c è s d’ ali m e nt ati o n d e s él é p h a nt s d e m e r f o u r ni e s p a r l e d é-

n o m b r e m e nt d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e d e s p r oi e s o nt ét é c o m p a r é e s a u x p r é di cti o n s

c o n c o mit a nt e s d e l a bi o m a s s e d e mi c r o n e ct o n p a r S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n.

U n e a p p r o c h e cl a s si q u e e n d y n a mi q u e d e s p o p ul ati o n s c o n si st e à c o n si d é r e r q u e l e s

c a pt u r e s C p a r u nit é d’ eff o rt E (l e s C P U E) s o nt p r o p o rti o n n ell e s à l’ a b o n d a n c e d e s

r e s s o u r c e s B : C = q B E o ù q r e p r é s e nt e l a c a pt u r a bilit é d e s r e s s o u r c e s. L a p ri n ci p al e

dif fi c ult é r e n c o nt r é e d a n s c e t y p e d’ a p p r o c h e c o n c e r n e l a d é fi niti o n d e l’ u nit é d’ ef-

f o rt (F A O , 1 9 7 8 ). D a n s n ot r e c a s d’ ét u d e, n o u s a v o n s d é fi ni l’ eff o rt c o m m e l e t e m p s

p a s s é p a r l e s él é p h a nt s d e m e r a u f o n d d e l e u r s pl o n g é e s. P a r aill e u r s, l e s p r é di cti o n s

d e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n s e p r é s e nt e nt s o u s l a f o r m e d’ u n e bi o m a s s e p ot e nti ell e

5 P o u r l e n o m b r e d e t e nt ati v e d e c a pt u r e et l a d u r é e p a s s é e n p h a s e d e f o n d n o u s a v o n s eff e ct u é u n e
s o m m e.
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d e mi c r o n e ct o n e x p ri m é e e n g m − 2 . C ett e bi o m a s s e e st d o n c e n r é alit é u n e d e n sit é

p a r u nit é d e s u rf a c e d e c o u c h e. S’ a gi s s a nt d’ u n mili e u t ri- di m e n si o n n el, n o u s a v o n s

e sti m é l a d e n sit é m o y e n n e d e s r e s s o u r c e s p a r u nit é d e v ol u m e, e n di vi s a nt l e s p r é di c-

ti o n s p a r l’ é p ai s s e u r d e l a c o u c h e c o n c e r n é e. N o u s a v o n s d o n c m o d éli s é u n e r el ati o n

li n é ai r e e nt r e l e n o m b r e d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e p a r u nit é d e t e m p s a u f o n d d e s

pl o n g é e s et l e s p r é di cti o n s d e l a d e n sit é p ot e nti ell e d u mi c r o n e ct o n d a n s l a c o u c h e

c o r r e s p o n d a nt e.

P o u r aj u st e r c e m o d èl e n o u s a v o n s utili s é d e s M o d èl e s Li n é ai r e s G é n é r ali s é s ( G L M).

E n eff et, l e n o m b r e d e c a pt u r e ét a nt u n e v a ri a bl e d e c o m pt a g e, il e st s o u h ait a bl e d e

l a m o d éli s e r c o m m e t ell e. D e pl u s, il e st p r o b a bl e q u e l a v a ri a n c e d e s o b s e r v ati o n s

d é p e n d e d e l e u r m o y e n n e. L e s G L M s d e f a mill e P oi s s o n o u Bi n o mi al e N é g ati v e s o nt

a d a pt é s à c e s c a s d e fi g u r e. L a p ri s e e n c o m pt e d u t e m p s p a s s é a u f o n d (l’ u nit é d’ ef-

f o rt) e st f o r m ali s é e p a r l a mi s e e n œ u v r e d’ u n e v a ri a bl e d’ e x p o siti o n, d o nt l’ eff et

n’ e st p a s e sti m é m ai s c o nt r ai nt à 1. L a f o n cti o n d e li e n cl a s si q u e m e nt utili s é e d a n s l e s

G L M s P oi s s o n s o u Bi n o mi a u x N é g atif s e st l a f o n cti o n l o g. P o u r u n G L M P oi s s o n o n

a d o n c : l o g( C ) ∼ P oi s s o n ( η ) , a v e c η = 1 × l o g( E ) + q B . C e p e n d a nt, d a n s c e d e r ni e r

m o d èl e, l’ eff et d’ u n e a u g m e nt ati o n li n é ai r e d e B s u r C / E (l e s C P U E) e st m ulti pli c atif.

E n eff et, l o g( C / E ) a u g m e nt e al o r s d’ u n e q u a ntit é q , c e q ui r e vi e nt à di r e q u e C / E

e st m ulti pli é p a r e x p ( q ) . P o u r c o n s e r v e r l a r el ati o n d e p r o p o rti o n n alit é d u m o d èl e

i niti al, n o u s a v o n s d o n c l o g-t r a n sf o r m é l e s p r é di cti o n s d e S E A P O D Y M. N é a n m oi n s,

c e m o d èl e e st e n c o r e t r o p si m pl e p o u r êt r e v r ai s e m bl a bl e. Il f a u d r ait p r o b a bl e m e nt

p r e n d r e e n c o m pt e l e s diff é r e n c e s i n di vi d u ell e s e n m ati è r e d e C P U E m o y e n n e s. D e

pl u s, l a c a pt u r a bilit é d e s p r oi e s n’ e st p a s n é c e s s ai r e m e nt i d e nti q u e p o u r t o u s l e s i n-

di vi d u s ( i ∈ { 1; ...; 6 } ), d a n s t o ut e s l e s c o u c h e s (l ∈ { 2; 3 } ) et s el o n si c e s d e r ni è r e s

s o nt vi sit é e s d e j o u r o u d e n uit ( d ∈ { J o u r; N uit } ). C e s d e u x d e r ni e r s f a ct e u r s p o u r-

r ai e nt é g al e m e nt êt r e a s s o ci é s à d e s diff é r e n c e s d a n s l e s C P U E m o y e n n e s. E n fi n, il

p e ut e xi st e r d e s i nt e r a cti o n s e nt r e s t o u s c e s f a ct e u r s.

L a f o r m ul e d u m o d èl e c o m pl et p r e n a nt e n c o m pt e c e s diff é r e nt s eff et s e st d o n c 6 :

l o g( C ) ∼ P oi s s o n ( η = l o g( E ) + q f ull.l o g( B ) + α f ull) o ù f ull d é si g n e l’ e n s e m bl e d e s

c o m bi n ai s o n s p o s si bl e s d e s f a ct e u r s { i; l; d } , s oit { i; l; d ; i : l; i : d ; l : d ; i : l : d } .

L e m o d èl e n ul s’ é c rit :

6 P o u r u n G L M bi n o mi al n é g atif l a f o r m ul e e st l a m ê m e, e x c e pt é q u’ u n p a r a m èt r e s u p pl é m e nt ai r e
θ , a p p el é p a r a m èt r e d e di s p e r si o n, e st e sti m é : l o g( C ) ∼ N B ( η , θ ) . L a l oi Bi n o mi al e N é g ati v e a ut o ri s e
d a v a nt a g e d e fl e xi bilit é d a n s l a r el ati o n m o y e n n e – v a ri a n c e q u e l a l oi d e P oi s s o n d é p o u r v u e d e c e
p a r a m èt r e ( ∀ B , µ ( B ) = η ( B ) = σ 2 ( B ) ).
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l o g( C ) ∼ P oi s s o n ( η = l o g( E ) + µ ) o ù µ d é si g n e l a m o y e n n e d e s C P U E p o u r l’ e n-

s e m bl e d e s i n di vi d u s.

L’ e n s e m bl e d e s m o d èl e s sit u é s e nt r e c e s d e u x e xt r ê m e s a ét é aj u st é s u r u n m ê m e

j e u d e d o n n é e s (n = 7 6 0 o b s e r v ati o n s) et l’ AI C (" A k ai k e I nf o r m ati o n C rit e ri o n") d e

c h a q u e m o d èl e c o m p a r é à c el ui d e s a ut r e s.

T o ur bill o ns m és o- é c h ell es et i nt er a cti o ns tr o p hi q u es

N o u s s o u h ait o n s i ci n o u s c o n c e nt r e r s u r l’i n fl u e n c e d e s t o u r bill o n s m é s o- é c h ell e s s u r

l e s C P U E d e s él é p h a nt s d e m e r. Pl u s p r é ci s é m e nt, n o u s n o u s i nt é r e s s o n s a u r ôl e q u e

p e ut j o u e r l e u r c a p a cit é d e r ét e nti o n.

Il s’ a git d o n c d e t e st e r l’ eff et d e l a r ét e nti o n s u r l e s C P U E, eff et p ot e nti ell e m e nt v a-

ri a bl e s el o n l a n at u r e d e s i nt e r a cti o n s d e l’ él é p h a nt d e m e r a v e c c e s st r u ct u r e s et s el o n

l e s e n s d e r ot ati o n d e s t o u r bill o n s ( c y cl o ni q u e : s e n s h o r ai r e, a nti c y cl o ni q u e : s e n s

t ri g o n o m ét ri q u e). A u c u n i n di c e n e n o u s p o rt e à c r oi r e q u e c e s r el ati o n s s o nt d e n a-

t u r e li n é ai r e. P o u r m o d éli s e r l e s i nt e r a cti o n s p ot e nti ell e m e nt n o n-li n é ai r e s i m pli q u é e s

d a n s c e c o nt e xt e n o u s a v o n s di s c r éti s é l e s v a ri a bl e s q u a ntit ati v e s :

• N o u s a v o n s e n vi s a g é q u at r e l o c ali s ati o n s p o s si bl e s p o u r d é c ri r e l e s i nt e r a cti o n s

d e s él é p h a nt s d e m e r a v e c l e s t o u r bill o n s : à l’i nt é ri e u r, s u r l a b o r d u r e, n o n-

l oi n, et e n fi n él oi g n é d u t o u r bill o n. L’i d e nti fi c ati o n d u t y p e d’i nt e r a cti o n s’ e st

a p p u y é s u r l e s d o n n é e s d e F a g h m o u s et al. (2 0 1 5 b ) et s u r l e s l o c ali s ati o n s G P S

d e s a ni m a u x. C o m pt e t e n u d e l a r é s ol uti o n d e s d o n n é e s alti m ét ri q u e s ( u n e t r e n-

t ai n e d e kil o m èt r e s), n o u s a v o n s c o n si d é r é l e s él é p h a nt s m e r c o m m e pr o c hes d’ u n

t o u r bill o n si l e u r di st a n c e à l a b o r d u r e l a pl u s p r o c h e e st i nf é ri e u r e à 3 0 k m et

él oi g nés d a n s l e c a s c o nt r ai r e. Si c ett e di st a n c e e st i nf é ri e u r e à 1 5 k m l e s él é p h a nt s

d e m e r s o nt al o r s c o n si d é r é s e n b or d ure d e t o u r bill o n. E n fi n s’il s s o nt à l’i nt é ri e u r

d e l’ elli p s e d é c ri v a nt l e s li mit e s d’ u n e st r u ct u r e, l e st at ut à l’i ntérie ur l e u r a ét é

att ri b u é.

• P o u r l a r ét e nti o n n o u s a v o n s eff e ct u é u n c h oi x pl u s p r a g m ati q u e q u e t h é o ri q u e :

l a v a ri a bl e e st di vi s é e e n c at é g o ri e s d’ eff e ctif s é g a u x. C et eff e ctif d oit êt r e s uf fi-

s a m m e nt él e v é p o u r p e r m ett r e d’ e sti m e r l e s eff et s d’i nt e r a cti o n ( a v e c l e s e n s d e

r ot ati o n et l e t y p e d’i nt e r a cti o n), g é n é r al e m e nt n o m b r e u x a v e c l e s v a ri a bl e s c a-

t é g o ri ell e s. N o u s a v o n s d o n c c h oi si u n e v al e u r a s s e z él e v é e d e 7 5 0 o b s e r v ati o n s,

c r é a nt ai n si t r oi s c at é g o ri e s : [ 0. 0 0, 3. 7 9) [ 3. 7 9, 5. 1 4) et [ 5. 1 4, 1 0. 0 3] j o u r s 7 .

7 C e s v al e u r s a s s e z f ai bl e s d u P R s o nt d u e s à l a z o n e t a m p o n utili s é e l o r s d e l’ e xt r a cti o n a fi n d e



1 3 2 6. 2. M at éri els et m ét h o d es

L e s f a mill e s d e m o d èl e utili s é e s ( P oi s s o n s / Bi n o mi a u x N é g atif s) et l a m ét h o d e d e s é-

l e cti o n d e s v a ri a bl e s s o nt i d e nti q u e s à c ell e s utili s é e s d a n s l a s o u s- s o u s- s e cti o n p r é c é-

d e nt e. S oit i ∈ { 1; ...; 6 } l’i d e ntit é d e s él é p h a nt s d e m e r, p ∈ { 1; 2; 3; 4 } l a p o siti o n d e s

a ni m a u x p a r r a p p o rt a u x t o u r bill o n s, s ∈ { 1; 2 } et r ∈ { 1; 2; 3 } l e s e n s d e r ot ati o n et

l e p a r a m èt r e d e r ét e nti o n d e c e s d e r ni e r s, l e m o d èl e c o m pl et s’ é c rit :

l o g( C ) ∼ P oi s s o n ( η = l o g( E ) + α f ull + α i) o ù f ull d é si g n e l’ e n s e m bl e d e s c o m bi n ai-

s o n s p o s si bl e s p o u r l e s f a ct e u r s p , s et r s oit { p ; s ; r ; p : s ; p : r ; s : r ; p : s : r } . L e

m o d èl e n ul s’ é c rit :

l o g( C ) ∼ P oi s s o n ( η = l o g( E ) + µ ) o ù µ d é si g n e l a m o y e n n e d e s C P U E p o u r l’ e n-

s e m bl e d e s i n di vi d u s.

L’ e n s e m bl e d e s m o d èl e s sit u é s e nt r e c e s d e u x e xt r ê m e s a ét é aj u st é s u r u n m ê m e j e u

d e d o n n é e s ( n = 2 3 1 4 o b s e r v ati o n s) et l’ AI C d e c h a q u e m o d èl e c o m p a r é à c el ui d e s

a ut r e s.

C o m m e nt air es g é n ér a u x

L e s i nf o r m ati o n s m ét h o d ol o gi q u e s s ui v a nt e s s’ a p pli q u e nt a u x d e u x p r oj et s d’ a n al y s e s

q u e n o u s v e n o n s d e d é c ri r e :

• L e s t e nt ati v e s d e c a pt u r e s o nt ét é i d e nti fi é e s a v e c l a m ê m e m ét h o d e q u e c ell e

utili s é e d a n s l e s c h a pit r e s p r é c é d e nt s ( v oi r p a r e x e m pl e 2. 3. 3 ).

• D a n s l a m e s u r e o ù (i) n o u s n o u s i nt é r e s s o n s a u d o m ai n e o c é a ni q u e et o ù (ii) l a

si m ul ati o n S E A P O D Y M r e n c o nt r e d e s p r o bl è m e s e n b o r d u r e d e m a s q u e ( v al e u r

a n o r m al e m e nt él e v é e d a n s l a z o n e S u d- O u e st d e l a fi g u r e 6. 5 ), l e s o b s e r v ati o n s

sit u é e s pl u s a u s u d d e 5 5 ° S o nt ét é é c a rt é e s.

• P o u r l e s d e u x s e s si o n s d’ a n al y s e s, l e s pl o n g é e s d e d é ri v e s o nt ét é r eti r é e s d e s

d o n n é e s. E n eff et, c e s pl o n g é e s n’ o nt p a s v o c ati o n à l a c a pt u r e d e p r oi e s ( C r o c k e r

et al. , 1 9 9 7 ; Mit a ni et al. , 2 0 1 0 ). P a r c o n s é q u e nt, l’ eff o rt d e r e c h e r c h e n’ e st p a s

c o m p a r a bl e à c el ui d é pl o y é d a n s l e s a ut r e s pl o n g é e s. L e s pl o n g é e s d e d é ri v e o nt

ét é d é fi ni e s d’ a p r è s l e c o m p o rt e m e nt o b s e r v é p a r Bi u w et al. (2 0 0 3 ) et Mit a ni

et al. (2 0 1 0 ), q ui c o m p o rt e u n e p é ri o d e o ù l’ a ni m al e st s u r l e d o s ( a n gl e d e r o uli s

s u p é ri e u r à 9 0 °), a v e c u n e vit e s s e v e rti c al e c o m p ri s e e nt r e - 4 0 et 6 0 c m s − 1 p o u r

u n e d u r é e d’ a u m oi n s 1 0 0 s.

mi ni mi s e r l e s e r r e u r s c a u s é e s p a r l e s é c a rt s e nt r e l a p o siti o n d e s t o u r bill o n s s el o n F a g h m o u s et al.
(2 0 1 5 b ) et s el o n l e s c a rt e s d e r ét e nti o n. D a n s l e s d o n n é e s b r ut e s, l e P R p r e n d c o m m u n é m e nt d e s
v al e u r s s u p é ri e u r e s à 1 0 0 j o u r s.
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• P o u r é vit e r d e r e c o u ri r à d e s o util s d’ a n al y s e s o p hi sti q u é s d a n s l e c a d r e d e c e s

t r a v a u x p r éli mi n ai r e s, d e u x s e uil s o nt ét é a p pli q u é s, n o u s p e r m ett a nt d e li mit e r

l’ a b o n d a n c e d e z é r o s (C > 0 p r oi e) et mi ni mi s e r l e s p r o bl è m e s d’ h ét é r o g é n éit é

d e l a v a ri a n c e ( E > 1 0 mi n ut e). L e p r e mi e r s e uil n o u s p e r m et d e n e p a s a v oi r à

r e c o u ri r à d e s m o d èl e s " z é r o s- e n fl é s" t a n di s q u e l e s e c o n d g a r a ntit u n mi ni m u m

d e r e p r é s e nt ati vit é à c h a q u e o b s e r v ati o n ( 1 0 mi n c o r r e s p o n d a p p r o xi m ati v e m e nt

à l a d u r é e m o y e n n e d’ u n e p h a s e d e f o n d).

6. 3 R é s ul t a t s

6. 3. 1 C o h ér e n c e s p ati al e d es d o n n é es

A v a nt t o ut e a n al y s e q u a ntit ati v e, n o u s a v o n s s o u h ait é é v al u e r d e f a ç o n g é n é r al e l’ a d é-

q u ati o n e nt r e l e s diff é r e nt s t y p e s d e d o n n é e s utili s é e s. P o u r c e f ai r e, n o u s l e s a v o n s

i n s p e ct é e s vi s u ell e m e nt. D e s t r a v a u x a nt é ri e u r s, b a s é s s u r l e s m ê m e s i n di vi d u s q u e

l e s p r é s e nt e s a n al y s e s, o nt mi s e n é vi d e n c e l’ e xi st e n c e d’ u n c o m p o rt e m e nt d e n a g e

p a s sif a s s o ci é (i) à d e s t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s pl u s él e v é s q u e l a m o y e n n e et (ii)

à d e s f r o nt s d e t r a n s p o rt ( D ell a P e n n a et al. , 2 0 1 5 ). U n e x e m pl e d’ u n e t ell e sit u ati o n

e st p r é s e nt é s u r l a fi g u r e 6. 2 – ( a). O n r et r o u v e l’ él é p h a nt d e m e r d a n s l a m ê m e si-

t u ati o n, s u r l a b o r d u r e d’ u n t o u r bill o n c y cl o ni q u e, e n utili s a nt l a b a s e d e d o n n é e s

d e F a g h m o u s et al. (2 0 1 5 b ), o ù l e s t o u r bill o n s s o nt i d e nti fi é s à p a rti r d’ o b s e r v ati o n s

alti m ét ri q u e s ( fi g u r e 6. 2 – ( b)). E n r e v a n c h e s u r l a fi g u r e 6. 2 – ( c), il a p p a r ait q u e l e s

d o n n é e s d e f o r ç a g e d e S E A P O D Y M 1
1 2 ° × 1j n e s o nt p a s e n p h a s e a v e c l e s o b s e r v a-

ti o n s. C e p r o bl è m e n e s e m bl e p a s êt r e p r é s e nt s u r l a fi g u r e 6. 2 – ( d) b a s é e s u r l e s

d o n n é e s d e f o r ç a g e d e S E A P O D Y M 1
4 ° × 1 s e m. P o u r l a s uit e d e s a n al y s e s, n o u s é c a r-

t o n s d o n c l’ utili s ati o n d e s p r é di cti o n s d e S E A P O D Y M 1
1 2 ° × 1j a u p r o fit d e c ell e s d e

r é s ol uti o n 1
4 ° × 1 s e m.

6. 3. 2 R el ati o n e ntr e pr é di cti o n d e S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n

et t a u x d e t e nt ati v e d e c a pt ur e d e pr oi es

L e s r é s ult at s d e l a s él e cti o n d e m o d èl e s o nt p r é s e nt é s d a n s l a t a bl e 6. 1 . L e s s e pt

m eill e u r s c a n di d at s r et e n u s p a r l a s él e cti o n d e m o d èl e e sti m e nt q u e l e s p r é di cti o n s d e

S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n o nt u n eff et si g ni fi c atif s u r l e s C P U E. L e s p oi d s d’ A k ai k e

s o nt a s s e z é q uili b r é s e nt r e l e s c a n di d at s, il n’ y a d o n c p a s d’i n di c e s oli d e e n f a v e u r

d’ u n m o d èl e p a rti c uli e r. P o u r t o u s l e s m o d èl e s, l’ o r d o n n é e à l’ o ri gi n e d u m o d èl e
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Fi g ur e 6. 2: D e l’i m p ort a n c e d u f or ç a g e p h y si q u e – L’ alti m étri e r é v èl e l’ a s s o ci ati o n él é p h a nt
d e m er/t o ur bill o n m é s o- é c h ell e : ( a) Fi g ure tirée de Dell a Pe n n a et al. (2 0 1 5 ) mett a nt e n é vi de n ce le
lie n e ntre u n t o ur bill o n à c œ ur fr oi d et le t a u x de te nt ati ves de c a pt ure d’ u n i n di vi d u. Li g ne vi olette :
tr aje ct oire de l’ a ni m al. F o n d de c arte : fr o nts de tr a ns p ort ( F S L E) c orres p o n d a nt a u j o ur o ù l a p ositi o n
de l’ a ni m al est m ar q uée d’ u ne ét oile. ( b) l a mê me ré gi o n, l a p ositi o n des t o ur bill o ns et de le ur b or d ure
a y a nt été e xtr aite de l a b ase de d o n née de F a g h m o us et al. (2 0 1 5 b ). Les li g nes e n p oi ntillés re prése nte nt
les b or d ures des t o ur bill o ns j o ur a près j o ur, et les li g nes plei nes les b or d ures p o ur l a der nière d ate
u ni q ue me nt. Vit e s s e d e s c o ur a nt s e xtr ait e d u f or ç a g e p h y si q u e d e S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n
e n r el ati o n a v e c l e s t o ur bill o n s m é s o- é c h ell e d e l a fi g ur e ( b). ( c) C o ur a nts iss us de G L O R Y S 2,
utilisés p o ur le f orç a ge de S E A P O D Y M 1

1 2 ° × 1j . ( d) C o ur a nts iss us de s urc o uf 3 D, utilisés p o ur le

f orç a ge de S E A P O D Y M 1
4 ° × 1 s e m .

Ta bl e 6. 1: R é s ult at d e l a s él e cti o n d e m o d èl e p o ur l a r el ati o n e ntr e C P U E et Bi o m a s s e
S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n – Il s’ a git de G L M de f a mille bi n o mi ale né g ati ve, les G L M P oiss o ns
testés a y a nt i n di q ués de l a s ur- dis persi o n. S o nt i n cl us u ni q ue me nt les m o dèles de ∆ A I C < 4 . l o g( L )
dési g ne l a l o g vr aisse m bl a n ce, ∆ A I C l’é c art de l’ AI C des c a n di d ats p ar r a p p ort à cel ui cl assé pre mier,
w A I C est le p oi ds d’ A k ai ke, e n fi n η est le pré di cte ur li né aire.

n p a r a m. l o g( L ) A I C ∆ A I C  w A I C η

1 3 6 - 3 0 7 7. 2 6 6 2 2 6. 5 3 0. 0 0 0. 2 5 l o g( E ) + q l; i; l:i.l o g( B ) + α f ull

2 4 2 - 3 0 7 1. 6 0 6 2 2 7. 2 0 0. 6 7 0. 1 8 l o g( E ) + q l; i; d ; l:i; i:d .l o g( B ) + α f ull

3 3 7 - 3 0 7 6. 8 6 6 2 2 7. 7 3 1. 2 0 0. 1 3 l o g( E ) + q l; i; d .l o g( B ) + α f ull

4 3 8 - 3 0 7 6. 4 1 6 2 2 8. 8 2 2. 2 9 0. 0 8 l o g( E ) + q l; i; d ; l:i; l:d .l o g( B ) + α f ull

5 2 6 - 3 0 8 8. 4 2 6 2 2 8. 8 5 2. 3 2 0. 0 8 l o g( E ) + q l.l o g( B ) + α f ull

6 4 3 - 3 0 7 1. 5 0 6 2 2 9. 0 0 2. 4 7 0. 0 7 l o g( E ) + q l; i; d ; l:i; l:d ; i:d .l o g( B ) + α f ull

7 3 7 - 3 0 7 7. 5 1 6 2 2 9. 0 2 2. 4 9 0. 0 7 l o g( E ) + q l; i; d ; l:i; d :i.l o g( B ) + α f ull
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c o m pl et ( α f ull) a ét é r et e n u e, c e q ui i n di q u e d e s diff é r e n c e s n ot a bl e s e nt r e l e s C P U E

m o y e n n e s, s el o n l e s c o m bi n ai s o n s d e s t r oi s f a ct e u r s i (l’i d e ntit é d e l’ a ni m al), l (l a

c o u c h e vi sit é e) et d (l e j o u r o u l a n uit). E n r e v a n c h e, l e s f o r m ul e s diff è r e nt q u a nt

à l a c a pt u r a bilit é. U n l a r g e é v e nt ail d’i nt e r a cti o n s a v e c l e s diff é r e nt s f a ct e u r s e st r e-

p r é s e nt é, m ai s l e m o d èl e 5 o ù l a c a pt u r a bilit é n e d é p e n d q u e d e l a c o u c h e vi sit é e

l o r s d e l a p h a s e d e f o n d c o n stit u e l e s o cl e c o m m u n p o u r t o u s l e s c a n di d at s. C’ e st

a u s si l e m o d èl e l e pl u s p a r ci m o ni e u x, a v e c di x p a r a m èt r e s d e m oi n s q u e n’i m p o rt e

q u el a ut r e m o d èl e c a n di d at, et l e s e ul p o u r l e q u el l a c a pt u r a bilit é n e d é p e n d p a s

d e l’i d e ntit é d e s a ni m a u x. C e s c a r a ct é ri sti q u e s e n f o nt l e m eill e u r c a n di d at d a n s

l’ o pti q u e d e r é ali s e r d e s p r é di cti o n s à p a rti r d e s d o n n é e s d e d e n sit é d e mi c r o n e c-

t o n d e S E A P O D Y M. L a fi g u r e 6. 3 p r é s e nt e l a d r oit e d e r é g r e s si o n e nt r e l e s C P U E

et l a d e n sit é d u mi c r o n e ct o n e sti m é p a r l e G L M 5 ( p e nt e d e l a d r oit e q = − 0. 4 8,

p Z − t e st = 2. 4 5 × 1 0 − 6 ; q l= 2 = − 0. 8 1, q l= 3 = − 0. 1 4, p Z − t e st = 9. 6 3 × 1 0 − 4 et p a r a m èt r e

d e di s p e r si o n θ = 4. 1 9), c o m me p o ur t o us les a utres m o dèles c’est u n effet né g atif . N o u s

r e vi e n d r o n s d a n s l a di s c u s si o n s u r c e r é s ult at s u r p r e n a nt. L a d é vi a n c e e x pli q u é e ( G ui-

s a n a n d Zi m m e r m a n n , 2 0 0 0 , v oi r s o u s- s e cti o n 3. 3. 6 ) p a r c e m o d èl e e st d e 3 8. 0 1 %. Si

l’ o n r eti r e l e t e r m e q l.l o g( B ) d u m o d èl e, s a d é vi a n c e e x pli q u é e c h ut e à 3 6. 4 6 % c e q ui

r e p r é s e nt e 4. 0 9 % d e l a v al e u r p r é c é d e nt e et 1. 5 5 % d e l a d é vi a n c e d u m o d èl e n ul. L e

p o u v oi r e x pli c atif d e s p r é di cti o n s d e d e n sit é d u mi c r o n e ct o n e st d o n c f ai bl e.

6. 3. 3 R ôl e d es str u ct ur es m és o- é c h ell es

et d e l e ur c a p a cit é d e r ét e nti o n

R el ati o n e ntr e l a r ét e nti o n et l a bi o m ass e d e mi cr o n e ct o n

S u r l e s fi g u r e s 6. 4 et 6. 5 , n o u s p o u v o n s o b s e r v e r u n e c o r r él ati o n n é g ati v e a s s e z n ett e

e nt r e l a bi o m a s s e d e mi c r o n e ct o n et l a r ét e nti o n. L e s t o u r bill o n s c o n stit u e nt e n g é n é r al

d e s mi ni m a l o c a u x d e bi o m a s s e p r é dit e, l e s m a xi m a s e sit u a nt pl ut ôt d a n s l e mili e u

e n vi r o n n a nt ( fi g u r e 6. 5 ).

R el ati o n e ntr e l a r ét e nti o n et t a u x d e t e nt ati v es d e c a pt ur e d e pr oi es

L e s r é s ult at s d e l a s él e cti o n d e m o d èl e c o n c e r n a nt l e s a n al y s e s d e s r el ati o n s e nt r e t a u x

d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e d e p r oi e s et p a y s a g e t o u r bill o n n ai r e s o nt p r é s e nt é s d a n s l a

t a bl e 6. 2 . N ot r e i nt e r p r ét ati o n d e c e s r é s ult at s s e c o n c e nt r e s u r l e s d e u x p r e mi e r s m o-

d èl e s c a n di d at s. E n eff et, l e c a n di d at 4 p r é s e nt e u n p oi d s d’ A k ai k e t r oi s f oi s i nf é ri e u r



1 3 6 6. 3. R és ult ats

l o g( Mi cr o n e c kt o n d e n sit y)

N.
 

P
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at
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1 0 0

2 0 0

3 0 0

4 0 0

- 1. 0 - 0. 5  0. 0  0. 5  1. 0  1. 5

Fi g ur e 6. 3: Eff et e sti m é d e l a d e n sit é d u mi cr o n e ct o n s ur l e s C P U E d e s él é p h a nt s d e m er –

( 0, 2 5] ( 2 5, 5 0] ( 5 0, 7 5] ( 7 5, 1 0 0] ( 1 0 0, 1 2 5] ( 1 2 5, 1 5 0]

0 
2 

4 
6

R et e nti o n ( d a y s)

M
nk

 
bi

o
m
as

s 
(
g/

m^
2)

L a li g ne n oire re prése nte l a dr oite de ré gressi o n cer née e n gris de s o n i nter v alle de c o n fi a n ce à 9 5 %. Les
p oi nts ble us s o nt les rési d us p artiels.

Fi g ur e 6. 4: R el ati o n e ntr e r ét e nti o n et pr é di cti o n s d e S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n, di a gr a m m e
e n b oît e – Di a gr a m me e n b oîte m o ntr a nt l a rel ati o n e ntre les v ale urs des c artes de réte nti o n et celles
de bi o m asses de mi cr o ne ct o n mes o pél a gi q ue c orres p o n d a nt a u gr a p hi q ue d u h a ut s ur l a fi g ure 6. 5 .
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Fi g ur e 6. 5: R el ati o n e ntr e r ét e nti o n et pr é di cti o n s d e S E A P O D Y M mi cr o n e ct o n – E n h a ut,
le f o n d de c arte m o ntre l a distri b uti o n d u mi cr o ne ct o n pré dite p ar S E A P O D Y M (s o m me des c o u c hes
més o pél a gi q ues) e ntre le 2 7 N o v. et le 3 De c. 2 0 1 1. Les li g nes de c o nt o ur n oir s u per p osées re prése nte nt
l a réte nti o n (l a pre mière li g ne de ni ve a u p o ur u ne réte nti o n de 2. 5 j, p uis u ne li g ne p ar i n cré me nt
de 7. 5 j j us q u’ à 5 0 j). L a tr aje ct oire de l’élé p h a nt de mer prése ntée s ur l a fi g ure 6. 2 est e n bl a n c, l a
p ositi o n c orres p o n d a nte a u f o n d de c arte e n r ose. Les d o n nées de réte nti o n o nt été m o ye n nées j us q u’ à
l a rés ol uti o n te m p orelle et s p ati ale de l a c arte S E A P O D Y M mi cr o ne ct o n. E n b as, le gr os pl a n s ur les
pré di cti o ns de S E A P O D Y M mi cr o ne ct o n d a ns l a ré gi o n d u t o ur bill o n prése nté s ur l a fi g ure 6. 2 .
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a u c a n di d at 2 et pl u s d e q u at r e f oi s i nf é ri e u r a u c a n di d at 1. L e m o d èl e 3 q u a nt à l ui

e st j u g é t r o p c o m pl e x e, a v e c h uit p a r a m èt r e s d e pl u s q u e l e c o n di d at 2 p o u r u n AI C

i nf é ri e u r.

Ta bl e 6. 2: R é s ult at d e l a s él e cti o n d e m o d èl e p o ur l a r el ati o n e ntr e C P U E et c ar a ct éri sti q u e s
d e s t o ur bill o n s – Il s’ a git de G L M de f a mille bi n o mi ale né g ati ve, les G L M P oiss o ns testés a y a nt
i n di q ués de l a s ur- dis persi o n. S o nt i n cl us u ni q ue me nt les m o dèles de ∆ A I C < 4 . l o g( L ) dési g ne l a
l o g vr aisse m bl a n ce, ∆ A I C l’é c art de l’ AI C des c a n di d ats p ar r a p p ort à cel ui cl assé pre mier, w A I C est le
p oi ds d’ A k ai ke, e n fi n η est le pré di cte ur li né aire.

n p a r a m. l o g( L ) A I C ∆ A I C  w A I C η

1 2 2 - 8 5 6 0. 9 1 1 7 1 6 5. 8 3 0. 0 0 0. 3 7 l o g( E ) + α r ; s ; p ; s :p ; r :p + α i

2 1 6 - 8 5 6 7. 2 2 1 7 1 6 6. 4 5 0. 6 2 0. 2 7 l o g( E ) + α r ; s ; p ; s :p + α i

3 2 4 - 8 5 5 9. 3 8 1 7 1 6 6. 7 5 0. 9 3 0. 2 3 l o g( E ) + α p ; s ; r ; p :s ; p :r ; s :r + α i

4 1 8 - 8 5 6 6. 2 9 1 7 1 6 8. 5 8 2. 7 6 0. 0 9 l o g( E ) + α r ; s ; p ; s :p ; r :s + α i

L e s m o d èl e s 1 et 2 o nt e n c o m m u n l’ eff et d e l a r ét e nti o n ( r ) et d u s e n s d e r ot a-

ti o n d e s t o u r bill o n s (s ), ai n si q u e l’ eff et d e l a p o siti o n d e s él é p h a nt s d e m e r p a r

r a p p o rt a u x t o u r bill o n s ( p ), c e d e r ni e r eff et ét a nt j u g é diff é r e nt s el o n l e s e n s d e r o-

t ati o n d e s st r u ct u r e s (s : p ). D a n s l e m o d èl e 1, l é g è r e m e nt m eill e u r q u e l e s e c o n d

(w A I C 1 / w A I C 2 = 1. 3 7), l’ eff et d e l a r ét e nti o n s u r l e s C P U E d é p e n d d e l a p o siti o n d e s

a ni m a u x ( r : p ). N o u s c o m m e n ç o n s l’i nt e r p r ét ati o n d e c e s r é s ult at s p a r l e m o d èl e 2

q ui e st l e pl u s si m pl e.

L e c a n di d at 2 e x pli q u e 1 8. 4 1 % d e l a d é vi a n c e d u m o d èl e n ul. L e m o d èl e e sti m e q u e

l e s h a ut e s c a p a cit é s d e r ét e nti o n o nt u n eff et n é g atif s u r l e s C P U E (e x p ( α r = 3 ) = 0. 9 1 8 ,

p Z − t e st < 0. 0 1, fi g u r e 6. 6 ) m ai s n e d ét e ct e p a s d e diff é r e n c e si g ni fi c ati v e e nt r e l e s st r u c-

t u r e s d e c a p a cit é m o y e n n e o u f ai bl e. Gl o b al e m e nt, l e s t o u r bill o n s c y cl o ni q u e s ( r ot a-

ti o n d e s e n s h o r ai r e, c œ u r f r oi d) s o nt a s s o ci é s à d e s C P U E pl u s h a ut e s ( e x p ( α s = 2 ) =

1. 2 4, p Z − t e st < 1 0 − 4 , fi g u r e 6. 6 ). E n fi n, l a sit u ati o n d e s él é p h a nt s d e m e r p a r r a p p o rt

a u x t o u r bill o n s j o u e a u s si u n r ôl e, m ai s c el ui- ci v a ri e s el o n l e s e n s d e r ot ati o n d e s

t o u r bill o n s. L a sit u ati o n d e b o r d u r e, c o n si d é r é e e n d e h o r s d e t o ut e i nt e r a cti o n, e st

a s s o ci é e a u x t a u x d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e l e s pl u s él e v é s. L a p ri s e e n c o m pt e d u s e n s

d e r ot ati o n d u t o u r bill o n n u a n c e c ett e vi si o n :

• P o u r l e s t o u r bill o n s a nti c y cl o ni q u e s, l e s a ni m a u x o nt r é ali s é d e s C P U E pl u s

8 C e s c o ef fi ci e nt s e x p o n e nti é s o nt u n eff et m ulti pli c atif. Il s s o nt à c o m p a r e r à l a p r e mi è r e m o d alit é
d u f a ct e u r q ui s e rt d e r éf é r e n c e. D a n s l e c a s p r é s e nt e x p ( α r = 1 ) = e x p ( 0 ) = 1 p o u r l e s st r u ct u r e s d e
f ai bl e r ét e nti o n ( c o m p ri s e e nt r e 0 et 3. 8 j o u r s).
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Fi g ur e 6. 6: Eff et s e sti m é s p ar l e m o d èl e 2 – E x p ositi o n = 3 2 mi n utes. Les ét oiles dési g ne nt les
effets si g ni fi c atifs. L’effet i n di vi d u n’est p as prése nté.

f ai bl e s à l’i nt é ri e u r d e s t o u r bill o n s q u’ aill e u r s (e x p ( α p = 2 |s = 1 ) = 1. 1 6, 1. 1 5 et 1. 1 2

p o u r l e s m o d alit é s 3 et 4 d e l a p o siti o n d e s a ni m a u x, p Z − t e st < 0. 0 1, fi g u r e 6. 6 ),

m ai s p a s d e diff é r e n c e si g ni fi c ati v e n’ e st c o n st at é e e nt r e l e s a ut r e s sit u ati o n s. L a

b o r d u r e a d o n c u n eff et p o sitif a u m ê m e tit r e q u’ u n e sit u ati o n o ù l’ a ni m al e st

él oi g n é d u t o u r bill o n.

• P o u r l e s t o u r bill o n s c y cl o ni q u e s c’ e st p r é ci s é m e nt l’i n v e r s e, s e ul s l e s a ni m a u x

sit u é s a u l oi n d e c e s st r u ct u r e s o nt d e s C P U E si g ni fi c ati v e m e nt diff é r e nt e s

(e x p ( α p = 4 |s = 2 ) = 0. 8 0, p Z − t e st < 0. 0 0 1, fi g u r e 6. 6 ). L a b o r d u r e a d o n c u n eff et p o-

sitif a u m ê m e tit r e q u’ u n e sit u ati o n o ù l’ a ni m al n’ e st p a s él oi g n é d u t o u r bill o n.

L e m o d èl e 1 e x pli q u e 1 8. 8 4 % d e l a d é vi a n c e d u m o d èl e n ul. L e s eff et s q u e n o u s v e-

n o n s d e d é c ri r e p o u r l e m o d èl e 2 s o nt e n c o r e v al a bl e s ( fi g u r e 6. 7 ). L a p a rti c ul a rit é d e

c e m o d èl e r é si d e d a n s l’i nt e r a cti o n e nt r e l a c a p a cit é d e r ét e nti o n et l a p o siti o n d e s

él é p h a nt s d e m e r. C et i nt e r a cti o n n o u s i nt é r e s s e p a rti c uli è r e m e nt. E n eff et, n o u s s o u-

h ait e ri o n s s a v oi r si l a sit u ati o n o ù l’ él é p h a nt d e m e r r e n c o nt r e d e n o m b r e u s e p r oi e s

al o r s q u’il f r é q u e nt e l a b o r d u r e d’ u n t o u r bill o n d e f o rt e r ét e nti o n ( fi g u r e 6. 2 ) s e g é-

n é r ali s e à l’ e n s e m bl e d u j e u d e d o n n é e s. C e p e n d a nt, l’ aj o ut d e c ett e i nt e r a cti o n s e

li mit e à l’ e sti m ati o n d’ u n eff et p o sitif d e l’ él oi g n e m e nt d e s a ni m a u x p a r r a p p o rt a u x

t o u r bill o n s à f o rt e c a p a cit é d e r ét e nti o n (e x p ( α p = 4 |r = 3 ) = 1. 1 8, p Z − t e st < 0. 0 5, fi g u r e

6. 7 ). Il e st e n eff et a s s e z l o gi q u e q u e l’ eff et n é g atif d e s f o rt e s c a p a cit é s d e r ét e nti o n,
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Fi g ur e 6. 7: Eff et s e sti m é s p ar l e m o d èl e 1 – E x p ositi o n = 3 2 mi n utes. Les ét oiles dési g ne nt les
effets si g ni fi c atifs. L’effet i n di vi d u n’est p as prése nté.

o b s e r v é d a n s l e m o d èl e 2, n e c o n c e r n e p a s l e s a ni m a u x él oi g n é s d e c e s st r u ct u r e s.

D’ a ut r e p a rt, il s e m bl e q u e d a n s l e c a s d e t o u r bill o n s à f ai bl e c a p a cit é d e r ét e nti o n, l a

sit u ati o n t e n d e à s’i n v e r s e r ( fi g u r e 6. 7 : R ét e nti o n = [ 0, 3. 7 9) × P o siti o n él oi g n é e, eff et

n o n si g ni fi c atif). A u c u n eff et d e l a sit u ati o n d e b o r d u r e e n i nt e r a cti o n a v e c l a c a p a cit é

d e r ét e nti o n n e s’ o b s e r v e. N é a n m oi n s, s u r l’ e n s e m bl e d e s g r a p hi q u e s p r é s e nt é s s u r l e s

fi g u r e s 6. 6 et 6. 7 , l e s e r r e u r s-t y p e s a s s o ci é e s à l a p o siti o n " b o r d u r e" s o nt l é g è r e m e nt,

m ai s s y st é m ati q u e m e nt, pl u s i m p o rt a nt e s q u e c ell e s a s s o ci é e s a u x a ut r e s p o siti o n s.

C ett e o b s e r v ati o n l ai s s e p r é s a g e r l’ e xi st e n c e d e C P U E pl u s v a ri a bl e s e n b o r d u r e d e

t o u r bill o n, u n c o nt r a st e q u’ a u c u n e d e s v a ri a bl e s d u m o d èl e 1 n e p a r vi e nt à e x pli q u e r.
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6. 4 Di s c u s si o n

6. 4. 1 C o h ér e n c e s p ati al e d es d o n n é es

F or ç a g e d u m o d èl e S E A P O D Y M

L e p r e mi e r r é s ult at q u e n o u s s o u h ait o n s s o uli g n e r c o n c e r n e l a c o m p a r ai s o n d u f o r-

ç a g e p h y si q u e d e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n a v e c l e s d o n n é e s d’ alti m ét ri e d e F a g h-

m o u s et al. (2 0 1 5 a ). C ett e c o m p a r ai s o n ( fi g u r e 6. 2 ) m et e n é vi d e n c e l a n é c e s sit é, d a n s

c e s e ct e u r, d’i nt é g r e r u n e p h y si q u e pl u s p r o c h e d e l a r é alit é c ell e p r o d uit e a ct u ell e-

m e nt p a r l e m o d èl e o p é r ati o n n el G L O R Y S 2 a u 1
1 2 °. À c e j o u r, l e s p r é di cti o n s d e S E A-

P O D Y M ( L e h o d e y et al. , 2 0 1 0 b ) b a s é e s s u r l e p r o d uit s u r c o uf 3 D (M ul et et al. , 2 0 1 2 )

( 1
4 ° s e m) s e m bl e nt pl u s à m ê m e d e r e p r o d ui r e l a st r u ct u r e d u p a y s a g e m é s o- é c h ell e

t r a v e r s é p a r l e s a ni m a u x ( fi g u r e s 6. 2 , 6. 5 ).

Or g a nis ati o n d e l a bi o m ass e mi cr o n e ct o ni q u e à m és o- é c h ell e

L e s p r é di cti o n s i s s u e s d e S E A P O D Y M – s u r c o uf 3 D r é v èl e nt u n e di st ri b uti o n d u mi-

c r o n e ct o n f o rt e m e nt st r u ct u r é e p a r l e s t o u r bill o n s m é s o- é c h ell e s. D a n s c e p a y s a g e,

l e s t o u r bill o n s c o r r e s p o n d e nt gl o b al e m e nt à d e s mi ni m a l o c a u x d e bi o m a s s e ( fi g u r e

6. 5 ). Pl u s l e s c a p a cit é s d e r ét e nti o n d e c e s st r u ct u r e s s o nt él e v é e s, pl u s S E A P O D Y M

l e s p r é dit c o m m e d e s z o n e s p a u v r e s e n r e s s o u r c e s ( fi g u r e 6. 4 ). D a n s S E A P O D Y M,

l a bi o m a s s e d e mi c r o n e ct o n e st di r e ct e m e nt li é e à l a p r o d u cti o n p ri m ai r e. C ett e r el a-

ti o n s’ e x pli q u e r ait p a r l e f ait q u’ e n c ett e p é ri o d e d e bl o o m p h yt o pl a n ct o ni q u e (M o o r e

a n d A b b ott , 2 0 0 0 ), l e s t o u r bill o n s a y a nt u n e h a ut e c a p a cit é d e r ét e nti o n o nt (i) e m-

p ri s o n n é l’ e a u a v a nt l e bl o o m, o u bi e n (ii) r et e n u c a pti v e s d e s m a s s e s d’ e a u o ù l a

p r o d u cti o n p ri m ai r e s’ e st é p ui s é e. C ett e h y p ot h è s e e st c o h é r e nt e a v e c l’ o b s e r v ati o n

d e t a u x d e c a pt u r e pl u s f ai bl e s à p r o xi mit é d e s t o u r bill o n s a y a nt l e s pl u s f o rt e s c a p a-

cit é s d e r ét e nti o n ( fi g u r e s 6. 6 et 6. 7 ). L’ e x a m e n d e s i m a g e s s at ellit e s ( fi g u r e 6. 8 ) p o u r

l a m ê m e p é ri o d e r é v èl e u n e c o u v e rt u r e n u a g e u s e t r o p i m p o rt a nt e p o u r v ali d e r o u i n-

v ali d e r c ett e h y p ot h è s e. N é a n m oi n s, l a z o n e c o r r e s p o n d a nt a u t o u r bill o n c y cl o ni q u e

vi sit é p a r l’ él é p h a nt d e m e r e st p a rti ell e m e nt vi si bl e ( fi g u r e 6. 9 ). O n y c o n st at e eff e c-

ti v e m e nt q u e l e c œ u r d e c e t o u r bill o n à f o rt e c a p a cit é d e r ét e nti o n e st d é p o u r v u d e

c hl o r o p h yll e e n s u rf a c e.

S u r c e s d e r ni è r e s i m a g e s d u s at ellit e T E R R A, l a p o siti o n d u t o u r bill o n n e s e m bl e p a s

c o nf o r m e à l’ alti m ét ri e ( fi g u r e 6. 9 ), ni a u x d o n n é e s c oll e ct é e s i n sit u p a r l e s él é p h a nt s
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Fi g ur e 6. 8: Pr o d u cti o n pri m air e T E R R A/ M O DI S d u 2 5/ 1 1/ 2 0 1 1 a u 0 2/ 1 2/ 2 0 1 1 – Z o ne c orres-
p o n d a nt à l a fi g ure ? ? , d o n nées de réte nti o n m o ye n nées s ur les h uit j o urs.

d e m e r. E n eff et, o n y v oit l’ él é p h a nt d e m e r t r a v e r s e r u n e z o n e f r oi d e et t r è s ri c h e

e n c hl o r o p h yll e, a v a nt d e r e m o nt e r v e r s l e n o r d, j u s q u’ à s o rti r d e l a z o n e d e b o r d u r e

p r o d u cti v e. O r, l e s p r o fil s v e rti c a u x d e t e m p é r at u r e et d’ att é n u ati o n d e l a l u mi è r e m e-

s u r é s i n sit u p a r l e s b ali s e s a u p a s s a g e d e l’ a ni m al ( fi g u r e 6. 1 0 ) d r e s s e nt u n p o rt ait

a s s e z diff é r e nt d e s c o n diti o n s o c é a n o g r a p hi q u e s r e n c o nt r é e s : d u r a nt l a p é ri o d e c o r-

r e s p o n d a nt à l a p o rti o n d e t r aj e ct oi r e e n r o s e, l a c o u c h e d e m él a n g e e st c o nti n û m e nt

c h a u d e et c a r a ct é ri s é e p a r u n e f o rt e att é n u ati o n d e l a l u mi è r e. M ê m e s’il n’ e st p a s

e x cl u q u e l’ att é n u ati o n d e l u mi è r e s oit d u e à u n m a xi m u m d e c hl o r o p h yll e p r of o n d

o u à l a p r é s e n c e d’ a ut r e s o r g a ni s m e s ( z o o pl a n ct o n), l e s c o n diti o n s o c é a n o g r a p hi q u e s

s e m bl e nt r a di c al e m e nt diff é r e nt e s s el o n l e p oi nt d e v u e a d o pt é. O n p e ut d o n c l é giti-

m e m e nt s’i nt e r r o g e r s u r l a c a p a cit é d e s i m a g e s d e s u rf a c e à d é c ri r e l’ e n vi r o n n e m e nt

r é ell e m e nt e x pl o r é p a r c e s p r é d at e u r s pl o n g e a nt à pl u si e u r s c e nt ai n e s d e m èt r e s.



6. 4. Dis c ussi o n 1 4 3

Fi g ur e 6. 9: C art e s d e l a t e m p ér at ur e d e s urf a c e et d e c o n c e ntr ati o n r e n c o ntr é e s p ar l’i n di-
vi d u 2 0 1 1- 2 8 – À g a u c he, les c artes de l a te m pér at ure de s urf a ce et de pr o d u cti o n pri m aire ( m ois de
n o ve m bre) ( Terr a/ M O DI S, 4 k m me ns uel). À dr oite o nt été aj o utées les a n o m alies de h a ute ur d’e a u
( O S T M/J as o n- 2, q u art de de gré q u oti die n) a fi n de r a p peler l a p ositi o n d u t o ur bill o n sel o n l’ alti métrie.
L a p orti o n de tr aje ct oire e n r ose c orres p o n d à l a péri o de prése ntée s ur l a fi g ure 6. 5
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Fi g ur e 6. 1 0: Pr o fil s v erti c a u x d e s d o n n é e s d e t e m p ér at ur e et d’ att é n u ati o n d u l u mi èr e c ol-
l e ct é e s p ar l’i n di vi d u 2 0 1 1- 2 8 – Les p oi nts n oirs s o nt les é vè ne me nts de bi ol u mi nes ce n ce ( v oir
c h a pitre 5 ). Les d ates q ui c orres p o n de nt a u dé b ut et à l a fi n de l a péri o de prése ntée s ur l a fi g ure 6. 5
s o nt re prése ntées p ar des b arres verti c ales r ose. L’é v ol uti o n d u n o m bre et de l a distri b uti o n verti c ale des
te nt ati ves de c a pt ure de pr oies est prése ntée s ur l a fi g ure 3. 3 .
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6. 4. 2 V ari ati o ns d u t a u x d e c a pt ur e d a ns l e p a ys a g e t o ur bill o n n air e

O ut r e l’ eff et n é g atif d e l a p r o xi mit é d e s t o u r bill o n s t r è s r ét e ntif s s u r l e t a u x d e c a pt u r e

d e p r oi e s ( fi g u r e 6. 7 et 6. 6 ), n o u s a v o n s c o n st at é q u e l e s st r u ct u r e s c y cl o ni q u e s s o nt

a s s o ci é e s à d e pl u s f o rt t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s q u e l e s st r u ct u r e s a nti c y cl o ni q u e s

( fi g u r e 6. 7 et 6. 6 ). C e r é s ult at e st c o nf o r m e a u x o b s e r v ati o n s a nt é ri e u r e s d e D r a g o n

et al. (2 0 1 0 ) o u d e B aill e ul et al. (2 0 1 0 b ).

D’ a ut r e p a rt, l a d e n sit é d e p r oi e s r e n c o nt r é e l o c al e m e nt p a r l e s él é p h a nt s d e m e r

v a ri e s el o n l e u r p o siti o n p a r r a p p o rt a u x t o u r bill o n s et s el o n l e s e n s d e r ot ati o n d e

c e s d e r ni e r s. Ai n si, p o u r l e s t o u r bill o n s a nti c y cl o ni q u e s, l e s C P U E s o nt pl u s f ai bl e s

à l’i nt é ri e u r d e s t o u r bill o n s a nti c y cl o ni q u e s. E n r e v a n c h e, p o u r l e s t o u r bill o n s c y cl o-

ni q u e s, l e s C P U E l e s pl u s f ai bl e s s o nt o b s e r v é s a u l oi n d e c e s st r u ct u r e s, s u g g é r a nt

ai n si q u e l e s e n vi r o n s d e s t o u r bill o n s c y cl o ni q u e s c o n stit u e nt d e s z o n e s pl u s d e n s e s

e n p r oi e s. Q u el q u e s oit l e s e n s d e r ot ati o n d e s t o u r bill o n s, l e s sit u ati o n s d e b o r d u r e

o u d e r el ati v e p r o xi mit é vi s à vi s d e s t o u r bill o n s s o nt f a v o r a bl e s ( fi g u r e 6. 7 et 6. 6 ).

L e s i m a g e s à fi n e r é s ol uti o n d u s at ellit e T E R R A ( fi g u r e 6. 9 ) r é v èl e nt u n e b o r d u r e

r e m a r q u a bl e m e nt p r o d u cti v e (l a z o n e e st d ét e ct a bl e m ê m e à l a r g e é c h ell e : fi g u r e 6. 8 ).

L’ o ri gi n e d e c ett e p r o d u cti vit é p e ut êt r e s uj et à di s c u s si o n. E n p é ri o d e d e bl o o m, et

p o u r u n t o u r bill o n d e c et " â g e" ( pl u si e u r s s e m ai n e s), il e st p o s si bl e q u e c ett e st r u ct u r e

ait c o n c e nt r é l e s r e s s o u r c e s p a r a d v e cti o n ( C h elt o n et al. , 2 0 1 1 ), t o ut c o m m e ell e a

t r a n s p o rt é l’ él é p h a nt d e m e r d u r a nt pl u s d’ u n e s e m ai n e (D ell a P e n n a et al. , 2 0 1 5 ).

E n c o n cl u si o n, il s e m bl e i m p o rt a nt d e r a p p el e r q u e n o u s a v o n s ét u di é l e s v a ri ati o n s

d u n o m b r e d e t e nt ati v e s d e p r oi e p a r u nit é d e t e m p s l o r s d e s p h a s e s d e f o n d d e s

pl o n g é e s. C ett e v a ri a bl e n o u s a s e r vi d’ i n di c ate ur d e l a d e n sit é l o c al e d e s p r oi e s, m ai s

n e r e fl èt e p a s l’i nt é r êt d’ u n e z o n e p o u r u n p r é d at e u r pl o n g e u r t el q u e l’ él é p h a nt d e

m e r. E n eff et, l’ a c c e s si bilit é v e rti c al e d e s r e s s o u r c e s n’ e st p a s p ri s e e n c o m pt e. Ai n si,

a fi n d e j u g e r d e l’i nt é r êt d e s t o u r bill o n s p o u r c e s a ni m a u x, il s e r ait é g al e m e nt i nt é r e s-

s a nt d’ ét u di e r l’i n fl u e n c e d u p a y s a g e t o u r bill o n n ai r e s u r l a p r of o n d e u r d e pl o n g é e e n

p a r all èl e d e l’i n fl u e n c e s u r l e t a u x d e c a pt u r e s.

6. 4. 3 S E A P O D Y M e n t a nt q u e m o d èl e pr é di ctif

U n e r el ati o n f ai bl e

À l a l u mi è r e d e s r é s ult at s o bt e n u s, il s e m bl e q u e p o u r p r é di r e l a d e n sit é d e s p r oi e s d e s

él é p h a nt s d e m e r, u n e a p p r o c h e d u t y p e " B ott o m- U p" t ell e q u’ e m pl o y é e p a r S E A P O-
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D Y M n’ e st p a s ef fi c a c e e n c o m p a r ai s o n a v e c d’ a ut r e s m ét h o d e s b a s é e s s u r l e c o m p o r-

t e m e nt d e pl o n g é e ( e. g. V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ); L a b r o u s s e et al. (2 0 1 5 )). E n eff et,

V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ) o nt p u m o nt r e r q u e l e s i nf o r m ati o n s i s s u e s d e s t r aj e ct oi r e s

d e s a ni m a u x ( vit e s s e d e d é pl a c e m e nt et a n gl e d e vi r a g e) p e r m ett e nt d’ e x pli q u e r 1 9 %

d e s v a ri ati o n s d u n o m b r e d e c a pt u r e s q u oti di e n. C e c hiff r e p a s s e à 7 5 % si l’ o n di s p o s e

e n pl u s d e s p r o fil s d e pl o n g é e.

U n e r el ati o n n é g ati v e

N o u s a v o n s o b s e r v é u n e r el ati o n n é g ati v e, f ai bl e m ai s si g ni fi c ati v e, e nt r e l e t a u x d e

t e nt ati v e s d e c a pt u r e a u f o n d d e s pl o n g é e s et l a d e n sit é p r é dit e d e mi c r o n e ct o n. Il

ét ait att e n d u u n e r el ati o n d e di r e cti o n o p p o s é e. N o u s n o u s s o m m e s d o n c i nt e r r o-

g é s q u a nt à l a st r u ct u r e d u m o d èl e et pl u s p r é ci s é m e nt s u r l a n oti o n d e de nsité d u

mi c r o n e ct o n. D a n s l e s r é s ult at s p r é s e nt é s i ci, l a d e n sit é d u mi c r o n e ct o n e st r a p p o r-

t é e à u n v ol u m e d e c o u c h e ( g m− 3 d e c o u c h e). L e s a n al y s e s o nt ét é é g al e m e nt f ait e s

e n c o n si d é r a nt (i) l e s e sti m ati o n s d e S E A P O D Y M b r ut e s ( c’ e st à di r e e n g m − 2 d e

c o u c h e), et (ii) l a s o m m e d e s e sti m ati o n s d e s t r oi s c o u c h e s ( c’ e st à di r e g m − 2 d e 0

à mi n ( 1 0 0 0, 1 0. 5 z e u ) m d e p r of o n d e u r 9 ). L e c a s (i) r e vi e nt à s u p p o s e r q u’ à p a rti r d u

m o m e nt o ù u n él é p h a nt d e m e r vi sit e u n e c o u c h e al o r s l’i nt é g r alit é d u mi c r o n e ct o n

e st a c c e s si bl e, t a n di s q u e l e c a s (ii) r e vi e nt à n é gli g e r t ot al e m e nt l a di m e n si o n v e rti-

c al e, d o nt l a m o d éli s ati o n c o n stit u e u n at o ut d e S E A P O D Y M. T o ut ef oi s, c e s diff é r e nt s

c h a n g e m e nt s d e d é fi niti o n c o n c e r n a nt l a d e n sit é d u mi c r o n e ct o n o nt t o u s a b o uti à

u n e r el ati o n n é g ati v e a v e c l e t a u x d e c a pt u r e. Fi n al e m e nt, n o u s a v o n s f ait l e c h oi x d e

p r é s e nt e r l e r é s ult at d e s m o d èl e s o ù l a bi o m a s s e e st r a m e n é e a u v ol u m e d e c o u c h e,

c a r c ett e d é fi niti o n s e m bl e pl u s c o h é r e nt e a v e c l e s c o n cl u si o n s d e s p r é c é d e nt s c h a-

pit r e s ( 3 et 4 ), à s a v oi r q u e l’ ét al e m e nt v e rti c al d e s r e s s o u r c e s e st r eli é n é g ati v e m e nt à

l e u r d e n sit é.

H y p ot h ès es

U n c e rt ai n s n o m b r e d’i n di c e s, a c c u m ul é s a u c o u r s d e l’ a n al y s e d ét aill é e d e l a t r a-

j e ct oi r e d’ u n él é p h a nt d e m e r, c o n v e r g e nt v e r s l’i d é e q u e l e s b o r d u r e s d e t o u r bill o n

j o u e nt u n r ôl e st r u ct u r a nt :

• L’ a ni m al e st eff e cti v e m e nt p a s s é e n b o r d u r e d’ u n t o u r bill o n : a d é q u ati o n e nt r e

l e s f r o nt s d e t r a n s p o rt et l a t r aj e ct oi r e d e l’ a ni m al (D ell a P e n n a et al. , 2 0 1 5 )

9 D’ a p r è s l a d é fi niti o n d e l a li mit e i nf é ri e u r e d e l a c o u c h e m e s o p él a gi q u e p r of o n d e.
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( fi g u r e 6. 2 ).

• L’ e n vi r o n n e m e nt q u’il a t r a v e r s é e st bi ol o gi q u e m e nt ri c h e : p r o fil d’ att é n u ati o n

et o c c u r r e n c e d’ é v è n e m e nt s d e bi ol u mi n e s c e n c e ( fi g u r e 6. 1 0 ).

• L’i nt é ri e u r d e c e t o u r bill o n e st p a u v r e : r é s ult at d e s m o d èl e s p o u r l e s f o rt e s

r ét e nti o n s ( fi g u r e 6. 6 ) et o b s e r v ati o n s s at ellit ai r e s ( fi g u r e 6. 9 ).

• L e s b o r d u r e s d e c e t o u r bill o n s o nt ri c h e s e n c hl o r o p h yll e : o b s e r v ati o n s s at elli-

t ai r e s ( fi g u r e 6. 9 )

D’ a ut r e p a rt, l a r el ati o n n é g ati v e e nt r e p r é di cti o n s d e S E A P O D Y M et t a u x d e c a pt u r e

d e p r oi e s s u g g è r e l’ e xi st e n c e d e bi ai s s y st é m ati q u e s li é s à u n p r o c e s s u s m a n q u a nt

o u i n c o r r e ct e m e nt m o d éli s é. L’ é c h ell e c a r a ct é ri sti q u e d e s b o r d u r e s d e t o u r bill o n ( s u b-

m é s o- é c h ell e) e st pl u s fi n e q u e l a r é s ol uti o n a ct u ell e d u m o d èl e ( 1
4 °). D e pl u s, l a c o m-

p a r ai s o n d e s c a rt e s d e bi o m a s s e S E A P O D Y M et d e s c a rt e s d e r ét e nti o n ( d o nt l a g rill e

e st a u 1
1 2 °) r é v èl e l a f o r m ati o n d’ a u r é ol e s p a u v r e s e n mi c r o n e ct o n a ut o u r d e s c œ u r s

r ét e ntif s d e s t o u r bill o n s ( fi g u r e 6. 5 ). P o u r e x pli q u e r u n t el r é s ult at n é g atif, l e s p r o p o-

siti o n s p e u v e nt êt r e v a ri é e s ( d é fi niti o n d e s c o u c h e s, p a r a m ét ri s ati o n d e l a d y n a mi q u e

t e m p o r ell e d u mi c r o n e ct o n, et c). T o ut ef oi s il s e m bl e q u’ u n p r o bl è m e d e r é s ol uti o n

d e s d o n n é e s, c o u pl é a u x p h é n o m è n e s d e b o r d u r e o b s e r v é s, c o n stit u e u n e h y p ot h è s e

c o n v ai n c a nt e.

6. 4. 4 Li mit es et p ers p e cti v es

Pr é cis er l e r ôl e d es t o ur bill o ns d a ns l e f a ç o n n e m e nt

d e l a distri b uti o n d u mi cr o n e ct o n

L e v ol u m e d e d o n n é e s utili s é d a n s l e s p r é s e nt s t r a v a u x ( si x i n di vi d u s) e st a s s e z f ai bl e

e n v u e d e l’ o bj e ctif d e d é c ri r e p r é ci s é m e nt l e s r el ati o n s e nt r e l e p a y s a g e m é s o- é c h ell e

et l e s v a ri ati o n s d u t a u x d e c a pt u r e s d e s a ni m a u x. Ai n si, l e s a n al y s e s r é ali s é e s a v e c

t o u s l e s i n di vi d u s c o nf o n d u s s e m bl e nt a v oi r s o uff e rt d’ u n c e rt ai n m a n q u e d e p ui s-

s a n c e st ati sti q u e, et c e m al g r é l a di s c r éti s ati o n a s s e z g r o s si è r e d e s d o n n é e s d e r é-

t e nti o n e n t r oi s cl a s s e s. L e v ol u m e d e d o n n é e s p o u r r ait êt r e d o u bl é e n i n cl u a nt l e s

d é pl oi e m e nt s d’ a c c él é r o m èt r e s d e 2 0 1 4 et 2 0 1 5, m ê m e s’il m a n q u e e n c o r e l a mi s e e n

pl a c e d u p r o d uit s u r c o uf 3 D p o u r c e s a n n é e s. P o u r c o m p e n s e r l e m a n q u e d e d o n n é e s,
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n o u s n o u s s o m m e s p e n c h é s s u r l’ a n al y s e d ét aill é e d’ u n c a s p a rti c uli e r. L e r e c o u p e-

m e nt d e s i nf o r m ati o n s, i s s u e s d e m o d èl e s, d’i m a g e s d e t él é d ét e cti o n et d e m e s u r e

i n sit u s u r u n e p o rti o n d e t r aj e ct oi r e, s e m bl e i n di q u e r q u e l e s b o r d u r e s d e t o u r bill o n

p o u r r ai e nt j o u e r u n r ôl e st r u ct u r a nt s u r l a di st ri b uti o n d e s p r oi e s d e l’ él é p h a nt d e

m e r.

D a n s c e c o nt e xt e, il s e m bl e i nt é r e s s a nt d e v é ri fi e r si, c o m m e n o u s l’ a v o n s s u p p o s é, l e s

t o u r bill o n s h a ut e m e nt r ét e ntif s d u r a nt l’ ét é a u st r al r eti e n n e nt gl o b al e m e nt d e s e a u x

p a u v r e s e n c hl o r o p h yll e, et si l e u r b o r d u r e e st q u a nt à ell e pl u s ri c h e q u e l e mili e u

e n vi r o n n a nt. L a q u e sti o n d e s m é c a ni s m e s i m pli q u é s d a n s l a f o r m ati o n d e b o r d u r e s

bi ol o gi q u e m e nt ri c h e s e n ni v e a u x t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s ( G o d ø et al. , 2 0 1 2 ), sti-

m ul ati o n ( M c Gilli c u d d y et al. , 1 9 9 8 ; B e nit e z- N el s o n et al. , 2 0 0 7 ; Kl ei n a n d L a p e y r e ,

2 0 0 9 ) o u a g r é g ati o n (C h elt o n et al. , 2 0 1 1 ), e st e n c o r e l’ o bj et d e d é b at s. C e u x- ci s o nt

s u s c e pti bl e s d e v a ri e r s el o n l a n at u r e d e s f a ct e u r s li mit a nt l a p r o d u cti o n p ri m ai r e

(L é v y et al. , 2 0 1 2 ), q ui e u x m ê m e s é v ol u e nt a u c o u r s d e s s ai s o n s.

C ott é et al. (2 0 1 5 ) o nt m o nt r é l a fl e xi bilit é d u c o m p o rt e m e nt d o nt f o nt p r e u v e l e s

f e m ell e s él é p h a nt s d e m e r à l’ é c h ell e a n n u ell e. E n eff et, e n c o m p a r a nt l e s v o y a g e s

p o st- m u e et p o st- r e p r o d u cti o n, il a p p a r aît q u e l e u r f r é q u e nt ati o n d e s st r u ct u r e s m é s o-

é c h ell e s e st m o d ul é e p a r l a p r o d u cti vit é m o y e n n e d a n s l’ e n vi r o n n e m e nt. L e s r é s ul-

t at s s o uli g n e nt q u e l a p r o b a bilit é d’ o b s e r v e r u n c o m p o rt e m e nt d e r e c h e r c h e i nt e n si v e

( A r e a- R e st ri ct e d S e a r c h, K a r ei v a a n d O d ell (1 9 8 7 )) a u s ei n d e s t o u r bill o n s e st pl u s

f ai bl e e n p o st- r e p r o d u cti o n. P a r aill e u r s, l a t h é o ri e d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt o pti m al

p r é dit q u’ u n e p a r c ell e c o nti n u e à êt r e e x pl oit é e t a nt q u e l e t a u x d’ a c q ui siti o n d e s r e s-

s o u r c e s e st s u p é ri e u r à c el ui att e n d u d a n s l’ e n vi r o n n e m e nt m o y e n ( C h a r n o v , 1 9 7 6 ).

L a mi s e e n r el ati o n d e s v a ri ati o n s d u t a u x d e c a pt u r e s ( à l’i nt é ri e u r o u s u r l a b o r d u r e

d e s t o u r bill o n s ai n si q u e d a n s l e s e a u x li b r e s) a v e c l a p r o d u cti vit é m o y e n n e d e s e a u x

li b r e s p o u r r ait n o u s r e n s ei g n e r s u r l a d e n sit é d e s p r oi e s d a n s c e s diff é r e nt s c o nt e xt e s.

C e s uj et à l’i nt e rf a c e e nt r e l e s q u e sti o n n e m e nt s s u r l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s et

l a st r at é gi e d’ a p p r o vi si o n n e m e nt d e s él é p h a nt s d e m e r p o u r r ait êt r e p a s si o n n a nt à

a p p r of o n di r.

C h e mi ns tr o p hi q u es et ni c h es d y n a mi q u es

L a n oti o n d e ni c h e d y n a mi q u e é v o q u e l’i d é e d’ u n h a bit at m o bil e et i n st a bl e, m ai s f ait

é g al e m e nt é c h o à l a n oti o n d e ni c h e é c ol o gi q u e t r a diti o n n ell e, q ui i m pli q u e l’i nt e r a c-

ti o n d e s o r g a ni s m e s vi v a nt s a v e c l e u r e n vi r o n n e m e nt p h y si q u e. N o u s a v o n s o b s e r v é
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d e s t a u x d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e s v a ri a bl e s s el o n l e t y p e c y cl o ni q u e / a nti c y cl o ni q u e

d e s t o u r bill o n s f r é q u e nt é s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r. C e c o n st at r a p p ell e l a n é c e s sit é,

à t e r m e, d e m o d éli s e r l a d y n a mi q u e s p ati al e d e s o r g a ni s m e s d e f a ç o n pl u s c o m pl e x e,

e n d é p a s s a nt l e s si m pl e s p r o c e s s u s d e diff u si o n- a d v e cti o n et f ai r e i nt e r v e ni r d e s p r o-

c e s s u s é c ol o gi q u e s. D a n s l e c a d r e d u d é v el o p p e m e nt d e S E A P O D Y M mi c r o n e ct o n,

l a q u e sti o n e st a ct u ell e m e nt à l’ ét u d e. U n e o pti o n s e r ait d e c o m pl e xi fi e r d a v a nt a g e

l a r e p r é s e nt ati o n d u m o d èl e t r o p hi q u e, p o u r l’i n st a nt u n e " c h aî n e" t r o p hi q u e, e n y

i n c o r p o r a nt u n e bif u r c ati o n a b o uti s s a nt à d e u x g r o u p e s f o n cti o n n el s bi e n di sti n ct s.

E n eff et, à p a rti r d e s t y p e s p h yt o pl a n ct o ni q u e s d o mi n a nt s ( Al v ai n et al. , 2 0 0 8 ), il s e-

r ait q u e sti o n d e di sti n g u e r u n e v oi e di at o m é e s > z o o pl a n ct o n > p oi s s o n, et u n e v oi e

h a pt o p h yt e s > z o o pl a n ct o n > g él ati n e u x.



C h a pi t r e

7

Di s c u s si o n

U n e di s c u s si o n m u s cl é e e ntr e d e u x m âl e s, l e s k u a s e m bl e h é sit er à s e j oi n dr e a u d é b at. Cr é dit : L. K er n al e g u e n

1 4 9
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7. 1 S y n t h è s e d e s pri n ci p a u x r é s ul t a t s

7. 1. 1 A n al ys e d u c o m p ort e m e nt d e pl o n g é e à fi n e é c h ell e

L e p a y s a g e o c é a n o g r a p hi q u e p e ut êt r e v u c o m m e u n e m b oit e m e nt d e ni c h e s é c ol o-

gi q u e s t ri- di m e n si o n n ell e s ( K otli a r a n d Wi e n s , 1 9 9 0 ; F a u c h al d , 1 9 9 9 ) é v ol u a nt d e pl u s

e n pl u s d y n a mi q u e m e nt v e r s l e s fi n e s é c h ell e s ( s o u s- s e cti o n 1. 1. 2 ). À l a r g e é c h ell e,

l a di st ri b uti o n d e s p r oi e s e st li é e à l a f o r m ati o n d’ h a bit at s gl o b al e m e nt f a v o r a bl e s1

q u e l’ o n e sti m e êt r e p r é vi si bl e s p a r l e s p r é d at e u r s e n r ai s o n d e l e u r st a bilit é ( F a u-

c h al d et al. , 2 0 0 0 ). À fi n e é c h ell e l e s p r o c e s s u s s o nt pl u s st o c h a sti q u e s et l e s p r o c e s s u s

bi oti q u e s, t el s q u e l’ é vit e m e nt d e s p r é d at e u r s, m o d èl e nt l a di st ri b uti o n d e s p r oi e s

(F a u c h al d et al. , 2 0 0 0 ). D a n s l e s e ct e u r ét u di é, l e s i nf o r m ati o n s s u r l e mi c r o n e ct o n

e n g é n é r al, et s u r s a di st ri b uti o n à fi n e é c h ell e e n p a rti c uli e r, s o nt p e u a b o n d a nt e s

( s o u s- s e cti o n 1. 2. 2 ). C ell e s- ci s o nt g é n é r al e m e nt o bt e n u e s p a r d e s n a vi r e s o c é a n o g r a-

p hi q u e s ( s o u s- s e cti o n 1. 3. 1 ). D a n s l e c a d r e d e c ett e t h è s e, n o u s a v o n s mi s e n o e u v r e

l’ utili s ati o n d e d o n n é e s c oll e ct é e s p a r d e s él é p h a nt s d e m e r a v e c u n e h a ut e f r é q u e n c e

d’ é c h a ntill o n n a g e c o m m e m o y e n d’i n v e sti g ati o n c o m pl é m e nt ai r e.

A fi n d e mi e u x c o m p r e n d r e l e s i nt e r a cti o n s e nt r e p r é d at e u r s et p r oi e s ai n si q u e l a

di st ri b uti o n à fi n e é c h ell e d e c e s d e r ni è r e s, n o u s a v o n s ét u di é l e s r el ati o n s e nt r e l e

c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e d e s p r é d at e u r s et d e s i n di c at e u r s d e l a d e n sit é d e s p r oi e s

à l’ é c h ell e d e l a pl o n g é e ( c h a pit r e s 3 et 4 ). C e s r el ati o n s p e r m ett e nt d e c o m p r e n d r e

c o m m e nt l e s p r é d at e u r s m o di fi e nt l e u r c o m p o rt e m e nt e n f o n cti o n d e l a d e n sit é et

d e l’ a c c e s si bilit é d e s r e s s o u r c e s ali m e nt ai r e s. Il s’ a git d’ u n p r é- r e q ui s i n di s p e n s a bl e

p o u r d é fi ni r c e e n q u oi c o n si st e nt l e s st r at é gi e s d’ a p p r o vi si o n n e m e nt d e s p r é d at e u r s,

i nt e r p r ét e r l e u r s c o ût s et b é n é fi c e s2 (T h u m s et al. , 2 0 1 1 ), et o bt e ni r i n di r e ct e m e nt d e s

i nf o r m ati o n s s u r l e s p r oi e s d e s él é p h a nt s d e m e r.

L a p r e mi è r e ét u d e ( c h a pit r e 3 ) s’ a p p ui e p ri n ci p al e m e nt s u r l’ a n al y s e d u c o m p o r-

t e m e nt d e pl o n g é e d e s él é p h a nt s d e m e r e n d e u x di m e n si o n s (l e t e m p s et l a p r o-

f o n d e u r) c e q ui c o r r e s p o n d a u c a s d e fi g u r e l e pl u s c o u r a nt e n m ati è r e d e d o n n é e s

d e bi o-l o g gi n g. C e p e n d a nt, d é c ri r e e n d e u x di m e n si o n s u n c o m p o rt e m e nt e n r é alit é

q u a d ri- di m e n si o n n el c o n stit u e u n e a p p r o xi m ati o n et s o ul è v e d e s p r o bl è m e s q u a nt à

l’i nt e r p r ét ati o n d u c o m p o rt e m e nt (D a vi s et al. , 2 0 0 3 ). P o u r c ett e r ai s o n, n o u s a v o n s

1 L e s t r a v a u x p r é s e nt é s d a n s l’ a n n e x e E s’i n s c ri v e nt d a n s c e c a d r e.
2 V oi r p a r e x e m pl e l’ ét u d e d e s m o d alit é s d ét e r mi n a nt l’ all o c ati o n d u t e m p s p a s s é d a n s l a p h a s e d e

d e f o n d d e s pl o n g é e s p r é s e nt é e e n a n n e x e F .
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mi s à p r o fit l e s i nf o r m ati o n s di s p o ni bl e s s u r l a v a ri a bilit é d e l’ o ri e nt ati o n d u c o r p s

d e c e s a ni m a u x a fi n d’ o bt e ni r u n e i n di c ati o n d u ni v e a u d e si n u o sit é d e s t r aj e ct oi r e s

s el o n l e s di m e n si o n s h o ri z o nt al e s. L e s r é s ult at s d e c e s p r e mi e r s t r a v a u x p e u v e nt s e

r é s u m e r e n t r oi s p ri n ci p a u x p oi nt s.

1. D a n s u n p r e mi e r t e m p s, n o u s a v o n s m o d éli s é l e s r el ati o n s e nt r e t a u x d e r e n-

c o nt r e d e p r oi e s et c o m p o rt e m e nt s d e pl o n g é e. Il e st a p p a r u q u e l e s a ni m a u x q ui

r e n c o nt r ai e nt d a v a nt a g e d e p r oi e s p a r u nit é d e t e m p s r é ali s ai e nt (i) d e s p h a s e s

d e d e s c e nt e et d e r e m o nt é e a v e c d e s a n gl e s pl u s pr o c h e s d e l a v erti c al e , (ii) et

a d o pt ai e nt d e s di r e cti o n s pl u s v a ri é e s l o r s d e l e u r p h a s e d e f o n d. N o u s a v o n s

i nt e r p r ét é c ett e a u g m e nt ati o n d e l a v a ri a bilit é d e s di r e cti o n s e m p r u nt é e s l o r s

d e l a p h a s e d e f o n d d e s pl o n g é e s c o m m e u n a c cr oi s s e m e nt d e l a si n u o sit é d e

l e ur tr aj e ct oir e. C ett e h y p ot h è s e c o n c e r n a nt l’i nt e r p r ét ati o n d e c et i n di c at e u r

s e m bl e r ai s o n n a bl e c o m pt e t e n u (i) q u e c e t y p e d e c o m p o rt e m e nt e st g é n é r al e-

m e nt c o n si d é r é c o m m e r e p r é s e nt atif d e l’ a cti vit é d e c h a s s e et (ii) d e s a r el ati o n

a v e c l e t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s.

2. D a n s u n s e c o n d t e m p s, n o u s n o u s s o m m e s i nt é r e s s é s a u x p ot e nti ell e s r é p e r c u s-

si o n s d e c e s aj u st e m e nt s c o m p o rt e m e nt a u x d’ u n e p a rt, s u r l a vit e s s e d e s a ni-

m a u x e n s u rf a c e 3 et d’ a ut r e p a rt, s u r l’ ef fi c a cit é d e pl o n g é e. N o u s a v o n s al o r s

c o n st at é q u e c e s aj u st e m e nt s c o m p o rt e m e nt a u x i m pli q u ai e nt u n e di mi n uti o n

d e l a vit e s s e h ori z o nt al e d e s él é p h a nt s d e m er e n s urf a c e . D’ u n e p a rt, l’ aj u s-

t e m e nt d e s a n gl e s d e pl o n g é e l o r s d u t r a n sit e nt r e l a s u rf a c e et l e f o n d d e s

pl o n g é e s m o di fi e l e r a p p o rt e nt r e l e s c o m p o s a nt e s h o ri z o nt al e s et v e rti c al e s d u

d é pl a c e m e nt e n f a v e u r d e s d e r ni è r e s. D’ a ut r e p a rt, l’ a c c r oi s s e m e nt d e l a si n u o-

sit é h o ri z o nt al e d e l a t r aj e ct oi r e a u f o n d s e t r a d uit l o gi q u e m e nt p a r u n r a c c o u r-

ci s s e m e nt d e l a di st a n c e h o ri z o nt al e s é p a r a nt l e s p oi nt s d e d é p a rt et d’ a r ri v é e

d e c ett e p h a s e. L e s eff et s d e c e s aj u st e m e nt s c o m p o rt e m e nt a u x s u r l a di st a n c e

h o ri z o nt al e p e r m ett e nt d’ e x pli q u e r l a di mi n uti o n d e l a vit e s s e h o ri z o nt al e a v e c

l e s u c c è s d’ ali m e nt ati o n d e s p r é d at e u r s ; r el ati o n e m pi ri q u e m e nt utili s é e p o u r

i d e nti fi e r l e s z o n e s d e r e c h e r c h e ali m e nt ai r e i nt e n si v e c h e z d e n o m b r e u x p r é d a-

t e u r s (K a r ei v a a n d O d ell , 1 9 8 7 ; F a u c h al d a n d T v e r a a , 2 0 0 3 ; B aill e ul et al. , 2 0 0 7 b ;

3 N e p a s c o nf o n d r e a v e c l e c u m ul d e s di st a n c e s h o ri z o nt al e s i n st a nt a n é e s p a r c o u r u e s l o r s d e l a
pl o n g é e s el o n l a t r aj e ct oi r e d e s a ni m a u x. I ci et d a n s l a s uit e d u t e xt e " vit e s s e h o ri z o nt al e" o u " di st a n c e
h o ri z o nt al e" f e r o nt r éf é r e n c e à d e s c al c ul s b a s é s s u r l a di st a n c e h o ri z o nt al e s é p a r a nt l e s l o c ali s ati o n s
G P S c oll e ct é e s j u st e a v a nt et a p r è s l a pl o n g é e (l a r é s ult a nt e gl o b al e à l’ é c h ell e d e l a pl o n g é e).
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Wei m e r s ki r c h et al. , 2 0 0 7 ; D r a g o n et al. , 2 0 1 2 a ).

D e pl u s, l’ a c c e nt u ati o n d e s a n gl e s d e pl o n g é e s e t r a d uit p a r u n e a u g m e nt ati o n

d e l’ ef fi c a cit é d e pl o n g é e 4 . C ett e a m éli o r ati o n e st i m p ut a bl e à u n g ai n d a n s

l a vit e s s e d u tr a n sit v erti c al q ui s’ a c c o m p a g n e d’ u n m oi n dr e c o ût d e l o c o m o-

ti o n. L’ aj u st e m e nt d e s a n gl e s d e d e s c e nt e et d e m o nt é e e st d o n c a u c œ u r d’ u n

c o m pr o mi s e nt r e vit e s s e s d e t r a n sit v e rti c al ( e nt r e l a s u rf a c e et l e f o n d d e l a

pl o n g é e) et h o ri z o nt al ( é c a rt e nt r e l e s p oi nt s d e d é p a rt et d’ a r ri v é e d e l a pl o n-

g é e). L’ e xi st e n c e d’ u n t el c o m p r o mi s s o uli g n e l a dif fi c ult é d’i nt e r p r ét ati o n d u

c o m p o rt e m e nt d a n s l’ e s p a c e c a r, p a r e x e m pl e, u n e r é d u cti o n d e l a vit e s s e h o ri-

z o nt al e d a n s u n s e ct e u r d o n n é p e ut êt r e li é e à u n c h a n g e m e nt d a n s l a di st ri b u-

ti o n v e rti c al e d e s p r oi e s s a n s q u e l a d e n sit é d e s p r oi e s " p a r u nit é d e s u rf a c e" n e

c h a n g e. M al g r é l e s b é n é fi c e s e n g e n d r é s p a r l’ a c c e nt u ati o n d e s a n gl e s d e pl o n g é e

( m oi n d r e d é p e n s e é n e r g éti q u e d u r a nt l e t r a n sit, e xt e n si o n d e l a f r a cti o n ef fi c a c e

d u t e m p s d e pl o n g é e), l’ utili s ati o n s y st é m ati q u e d e c ett e st r at é gi e n’ e st p a s at-

t e n d u e d a n s l e c a d r e d’ u n e st r at é gi e d’ a p p r o vi si o n n e m e nt o pti m al e c a r al o r s, l e

t e m p s n é c e s s ai r e à l a d é c o u v e rt e d e n o u v e a u x s e ct e u r s ri c h e s e n p r oi e s ( s el o n

l e s di m e n si o n s h o ri z o nt al e s) a u g m e nt e.

Si l e s aj u st e m e nt s c o m p o rt e m e nt a u x e n r é p o n s e a u x t a u x d e c a pt u r e d e p r oi e s

c o r r e s p o n d e nt gl o b al e m e nt à u n e b ai s s e d e l a vit e s s e h o ri z o nt al e e n s u rf a c e, l a

r é ci p r o q u e n’ e st p a s f o r c é m e nt v r ai e. E n eff et, c e s m ê m e s c o m p o rt e m e nt s s e t r a-

d ui s e nt m é c a ni q u e m e nt p a r u n e a u g m e nt ati o n d e l a c o ntri b uti o n d e s c o ur a nt s

o c é a ni q u e s a u x d é pl a c e m e nt s h ori z o nt a u x d e s él é p h a nt s d e m e r. C e s o b s e r v a-

ti o n s à fi n e é c h ell e s o nt c o h é r e nt e s a v e c c ell e s à m é s o- é c h ell e o ù l e s él é p h a nt s d e

m e r a d o pt e nt u n c o m p o rt e m e nt q u a si- pl a n ct o ni q u e a u s ei n d e z o n e s à f o rt t a u x

d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e ( D ell a P e n n a et al. , 2 0 1 5 ). L’ utili s ati o n d e l a vit e s s e h o ri-

z o nt al e a fi n d’i d e nti fi e r l e s z o n e s à f o rt s u c c è s d’ ali m e nt ati o n (" A r e a R e st ri ct e d

S e a r c h" – A R S, K a r ei v a a n d O d ell (1 9 8 7 ); B e n h a m o u a n d B o v et (1 9 8 9 )) n e p e ut

d o n c i g n o r e r l’i n fl u e n c e d e s c o u r a nt s.

3. E n fi n d a n s u n t r oi si è m e t e m p s, n o u s n o u s s o m m e s d e m a n d é s, c o m pt e t e n u d e s

r el ati o n s e nt r e c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e et t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s q u e

4 R a p p el o n s i ci q u e l’ ef fi c a cit é d e pl o n g é e e st d é fi ni e c o m m e l e r a p p o rt d e l a d u r é e d e l a p h a s e d e
f o n d s u r l a d u r é e t ot al e d e l a pl o n g é e. L a p h a s e d e f o n d e st c o n si d é r é e c o m m e l a p h a s e " ef fi c a c e" o ù
l’ a ni m al e x pl o r e l a g a m m e d e p r of o n d e u r a y a nt l e pl u s d’i nt é r êt ali m e nt ai r e et c o n c e nt r e s o n a cti vit é
d e c h a s s e.
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n o u s a v o n s mi s e n é vi d e n c e, c o m m e nt l a di st ri b uti o n v e rti c al e d e l a p h a s e d e

f o n d d e l a pl o n g é e i n fl u ait s u r n ot r e i n di c at e u r d e l a d e n sit é d e s p r oi e s. À c e

s uj et, n o u s a v o n s c o n st at é (i) u n e di mi n uti o n d u t a u x d e r e n c o ntr e d e pr oi e s

a v e c l a pr of o n d e ur et (ii) u n a c c r oi s s e m e nt d e c e t a u x l o r s q u e l e s p h a s e s d e f o n d

ci bl ai e nt d e s p arti e s pl u s l o c ali s é e s d e l a c ol o n n e d’ e a u . C e s r é s ult at s s o nt v a-

l a bl e s d e j o u r c o m m e d e n uit et n e s o nt d o n c p a s li é s a u x v a ri ati o n s d e d e n sit é

d e p r oi e s r el e v a nt d e l e u r s mi g r ati o n s n y ct h é m é r al e s. L a c o r r él ati o n n é g ati v e

e nt r e l e t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s, i n di c at e u r d e l a d e n sit é l o c al e d e s p r oi e s,

et l a f r a cti o n d e l a c ol o n n e d’ e a u e x pl o r é e l o r s d e l a p h a s e d e f o n d s u g g è r e

l’i nt e r v e nti o n d e c o nt r ai nt e s v e rti c al e s, bi oti q u e s o u a bi oti q u e s, q ui e x e r c e nt u n

c o nt r ôl e s u r l a d e n sit é l o c al e d e s p r oi e s e n a gi s s a nt s u r l e u r di s p e r si o n v e rti c al e

d a n s u n s e ct e u r d o n n é d e l a c ol o n n e d’ e a u. Bi e n q u e l e s ét u d e s à c e s uj et s oi e nt

p e u n o m b r e u s e s, il a ét é s u g g é r é q u e l e s m y ct o p hi d é s s e st r ati fi e nt e n f o n cti o n

d e l e u r â g e /t aill e a v e c l e s pl u s g r o s i n di vi d u s v e r s l e f o n d ( F r o st a n d M c C r o n e ,

1 9 7 8 , r é gi o n s u b- a r cti q u e d u p a ci fi q u e). D è s l o r s, u n e s e c o n d e h y p ot h è s e q ui

p o u r r ait e x pli q u e r l e s r el ati o n s n é g ati v e s q u e n o u s a v o n s o b s e r v é s e r ait q u e l e

t a u x d e c a pt u r e di mi n u e c a r l e s p r oi e s c a pt u r é e s s e r ai e nt pl u s g r o s s e s et n é c e s-

sit e r ai e nt u n t e m p s d e m a ni p ul ati o n pl u s él e v é.

C e p e n d a nt, e n l’ a b s e n c e d e d o n n é e s p r é ci s e s s u r l e s m o u v e m e nt s h o ri z o nt a u x d e s

él é p h a nt s d e m e r d u r a nt l e u r s pl o n g é e s, c e s r é s ult at s s u r l a di st ri b uti o n d e s p r oi e s s e

li mit e nt à l a di m e n si o n v e rti c al e. E n r é p o n s e à c e p r o bl è m e et c o m pt e t e n u d e s li mit a-

ti o n s d e l’ a p p r o c h e t e m p s- p r of o n d e u r é v o q u é e s p r é c é d e m m e nt, n o u s a v o n s p o u r s ui vi

c e s t r a v a u x p a r u n e n o u v ell e ét u d e ( c h a pit r e 4 ) b a s é e c ett e f oi s s u r l’ a n al y s e d e s t r aj e c-

t oi r e s t ri- di m e n si o n n ell e s, r e c o n stit u é e s p a r n a vi g ati o n à l’ e sti m e (" d e a d- r e c k o ni n g").

C h e z l e s p r é d at e u r s c a p a bl e s d e pl o n g e r à pl u si e u r s c e nt ai n e s d e m èt r e s, t el s q u e

l e s m a n c h ot s r o y a u x o u l e s él é p h a nt s d e m e r, l a r e c h e r c h e d e s p r oi e s s’ ét e n d l a r g e-

m e nt s u r l a di m e n si o n v e rti c al e. L e u r st r at é gi e d’ a p p r o vi si o n n e m e nt s e m et e n pl a c e

d a n s l e s t r oi s di m e n si o n s s p ati al e s p ui s q u’ ell e p e ut êt r e m o di fi é e e n a gi s s a nt s u r l e s

m o u v e m e nt s v e rti c a u x et h o ri z o nt a u x ( D a vi s et al. , 1 9 9 9 ; Si m p ki n s et al. , 2 0 0 1 ; A u sti n

et al. , 2 0 0 6 ). N o u s a v o n s d o n c s o u h ait é d é c ri r e l’ utili s ati o n, e n c o r e m é c o n n u e, q u e l e s

él é p h a nt s d e m e r f o nt d e l’ e s p a c e à l’ é c h ell e d’ u n e p h a s e d e pl o n g é e : l a p h a s e d e

f o n d. P o u r c el a, n o u s n o u s s o m m e s a p p u y é s s u r l’ a n al y s e d e s c o m p o s a nt e s p ri n ci-

p al e s d e s t r aj e ct oi r e s d é c rit e s p a r l e s a ni m a u x l o r s d e c e s p h a s e s. L e p r e mi e r r é s ult at

d e c e t r a v ail e st l e c o n st at q u’ à c ett e é c h ell e l a p r e mi è r e d e s t r oi s c o m p o s a nt e s p ri n-
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ci p al e s c o u v r e à ell e s e ul e 9 4 % d e l a di s p e r si o n s p ati al e 5 a u f o n d d e s pl o n g é e s. C e s

t r aj e ct oi r e s s o nt e s s e nti ell e m e nt li n é ai r e s et d o n c tr è s f ort e m e nt a ni s otr o pi q u e s. L e

s e c o n d r é s ult at e st l e c o n st at q u e c e s a x e s d e d é pl a c e m e nt p ri vil é gi é s n e s o nt p a s

o ri e nt é s u nif o r m é m e nt d a n s t o ut e s l e s di r e cti o n s m ai s, a u c o nt r ai r e, s’i n s c ri v e nt d a n s

l e pl a n h ori z o nt al d a n s u n e t r è s v a st e m aj o rit é d e s c a s. E n c o r oll ai r e, il a p p a r ait q u e

l e s d é pl a c e m e nt s h o ri z o nt a u x d e s a ni m a u x a u f o n d d e s pl o n g é e s s o nt d e n at u r e u ni-

di m e n si o n n ell e et q u e, d a n s l e c a s d e l’ él é p h a nt d e m er, o n p ui s s e af fir m er q u e

l a r e pr é s e nt ati o n t e m p s- pr of o n d e ur d u c o m p ort e m e nt d e pl o n g é e e st u n e b o n n e

a p pr o xi m ati o n d u c o m p ort e m e nt tri- di m e n si o n n el . E n t e r m e s d e st r at é gi e d’ a p p r o-

vi si o n n e m e nt, c e s c a r a ct é ri sti q u e s d e f o r m e d e t r aj e ct oi r e s o nt p e rf o r m a nt e s a fi n d e

m a xi mi s e r l e v ol u m e d’ e a u é c h a ntill o n n é : u n e t ell e st r at é gi e s e r é v èl e r ait i nt é r e s s a nt e

a u s ei n d’ u n c h a m p s d e p r oi e s diff u s o ù l a di st a n c e e nt r e l e s mi c r o- p a r c ell e s d e p r oi e s

e x c è d e l a p o rt é e d e l e u r d ét e cti o n p a r l e p r é d at e u r. C e s r é s ult at s s e m bl e nt i n di q u e r

q u e l e s él é p h a nt s d e m e r n e s’ ali m e nt e nt d o n c p a s d e p r oi e s a y a nt u n c o m p o rt e-

m e nt g r é g ai r e l e s c o n d ui s a nt à f o r m e r d e l a r g e s b a n c s bi e n d éli mit é s d a n s l’ e s p a c e.

C ell e s- ci s e r ai e nt pl ut ôt di s p er s é e s a u s ei n d e c o u c h e s s p é ci fi q u e m e nt ci bl é e s p ar

l e s pr é d at e ur s.

N o u s a v o n s e n s uit e e sti m é l a d e n sit é s p ati al e d e s r e n c o nt r e s d e p r oi e s. C ett e ét a p e a

r e q ui s l a f o r m ul ati o n d’ h y p ot h è s e s s u r l e s m o d alit é s d e p e r c e pti o n d e s p r oi e s p a r l e s

él é p h a nt s d e m e r d o nt l a pl u s f o rt e c o n c e r n e l a di st a n c e d e d ét e cti o n d e s p r oi e s.

E n n o u s b a s a nt (i) s u r u n s c é n a ri o d e f ai bl e di st a n c e d e d ét e cti o n et (ii) s u r l e s

é c h ell e s p o u r l e s q u ell e s A d a c hi et al. (2 0 1 6 ) o nt o b s e r v é l a pl u s f o rt e v a ri a bilit é d a n s

l e "t e m p s p a s s é p a r v ol u m e" c h e z Mir o u n g a a n g ustir ostris ( e s p è c e c o u si n e d e n ot r e m o-

d èl e d’ ét u d e), n o u s a v o n s e n vi s a g é d e s di st a n c e s d e d ét e cti o n d e 1. 5, 9 et 1 8 m. P a r mi

c e s diff é r e nt s s c é n a ri o s, l a di st a n c e d e 1. 5 m f o ur ni e l e s e sti m ati o n s d e d e n sit é d e

pr oi e s l e s pl u s pr o c h e s d e c ell e s d e s m ét h o d e s d e c h al ut a g e .

E n fi n, l e s diff é r e nt e s e sti m ati o n s d e l a d e n sit é s p ati al e d e s r e n c o nt r e s d e p r oi e s o nt

ét é mi s e s e n r el ati o n a v e c l e s c a r a ct é ri sti q u e s d e f o r m e d e s t r aj e ct oi r e s. N o u s a v o n s l à

e n c o r e c o n st at é u n e di mi n uti o n d e l a d e n sit é e sti m é e d e s pr oi e s a v e c l a pr of o n d e ur

d e s pl o n g é e s et u n e r el ati o n n é g ati v e e ntr e l’ e x pl or ati o n d e pl u s v a st e ét e n d u e s

v erti c al e s l or s d e s p h a s e s d e f o n d et l a d e n sit é e sti m é e d e s r e n c o ntr e s d e pr oi e s ,

5 L a dis persi o n s p ati ale f ait r éf é r e n c e à l a n oti o n d’i nertie , u n e g r a n d e u r h o m o g è n e à l a v a ri a n c e et
utili s é e e n a n al y s e d e c o m p o s a nt e s p ri n ci p al e s. D a n s n ot r e c a s, il s’ a git d’ u n e m e s u r e d e l a di s p e r si o n
d e s p o siti o n s o c c u p é e s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r l o r s d e l e u r s p h a s e s d e f o n d a ut o u r d e s p o siti o n s
m o y e n n e s.
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c o nf o rt a nt ai n si l e s r é s ult at s o bt e n u s d a n s l e c h a pit r e 3 ( p o rt a nt s u r d e s i n di vi d u s

diff é r e nt s). N é a n m oi n s, d a n s c e s n o u v e a u x t r a v a u x, l’ a p p r of o n di s s e m e nt d e s pl o n-

g é e s ét ait é g al e m e nt a c c o m p a g n é d’ u n e di mi n uti o n d u ri s q u e d e n e c a pt u r e r a u c u n e

p r oi e, c e q u e n o u s a v o n s i nt e r p r ét é c o m m e u n a c cr oi s s e m e nt d e l’ h o m o g é n éit é d e l a

di stri b uti o n d e s pr oi e s . P o u r l e s él é p h a nt s d e m e r, l e f ait d e pl o n g e r pl u s p r of o n d é-

m e nt s e r ait u n d é s a v a nt a g e é n e r g éti q u e ( a u g m e nt ati o n d u c o ût d u t r a n sit p a r u nit é

d e t e m p s ef fi c a c e, d e n sit é d e p r oi e s gl o b al e m e nt pl u s f ai bl e e n p r of o n d e u r) m ai s u n

i n v e sti s s e m e nt pl u s fi a bl e à c o u rt t e r m e ( g ai n d e p r é di cti bilit é d e s r e s s o u r c e s d u e à

l e u r h o m o g é n éi s ati o n s p ati al e).

L a p r of o n d e u r d e l’ h a bit at d e s m y ct o p hi d é s s o ul è v e d e s p r o bl è m e s t e c h ni q u e s d a n s

l a c a r a ct é ri s ati o n d e l e u r di st ri b uti o n à fi n e é c h ell e p a r d e s m o y e n s c o n v e nti o n n el s

d’ é c h a ntill o n n a g e ( s o u s- s e cti o n 1. 3. 1 ). L a r é s ol uti o n d e s d o n n é e s d e bi o-l o g gi n g n e

s e d é g r a d e p a s a v e c l a p r of o n d e u r. Ai n si, l e u r utili s ati o n d a n s l e s t r a v a u x q u e n o u s

v e n o n s d e p r é s e nt e r 6 n o u s a p e r mi s d e c o nt o u r n e r c e rt ai n s d e c e s p r o bl è m e s t e c h-

ni q u e s.

7. 1. 2 Bi o- a q uisiti o n d e d o n n é es

s ur l a distri b uti o n d es r ess o ur c es m ari n es

L e s r é s ult at s p r é s e nt é s j u s q u’i ci d é p e n d e nt d e l a p e rti n e n c e d e l’i nt e r p r ét ati o n q ui e st

f ait e d u c o m p o rt e m e nt d e s a ni m a u x. D a n s l a s uit e, n o u s n o u s s o m m e s e m pl o y é s à

n o u s e xt r ai r e a ut a nt q u e p o s si bl e d e c ett e d é p e n d a n c e, e n d’ a ut r e s t e r m e s, à p a s s e r

d e l a bi o-i n di c ati o n à l a bi o- a c q ui siti o n 7 d e d o n n é e s s u r l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s

m a ri n e.

À c et é g a r d, l e s d o n n é e s d’i nt e n sit é l u mi n e u s e s c oll e ct é e s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r

p r é s e nt e nt u n p ot e nti el i nt é r e s s a nt. E n eff et, Te o et al. (2 0 0 9 ) a p p o rt e nt l a p r e u v e

d e l’i d é e q u e d e t ell e s d o n n é e s r e n s ei g n e nt s u r l’ a b o n d a n c e d u p h yt o pl a n ct o n, et

V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 ) d é m o nt r e nt l a p o s si bilit é d e d ét e ct e r d e s o r g a ni s m e s bi o-

l u mi n e s c e nt s, o r g a ni s m e s d o nt l e mi c r o n e ct o n e st l a r g e m e nt c o n stit u é. L a c oll e ct e d e

c e s d o n n é e s p a r u n e g r a n d e v a ri ét é d’ e n r e gi st r e u r s e st l e f ait d’ u n p r o c e s s u s hi st o-

ri q u e 8 pl u s q u e d’ u n e v é rit a bl e d e m a n d e d e l a p a rt d e l a c o m m u n a ut é s ci e nti fi q u e.

6 V oi r e n a n n e x e G u n e a n al y s e d e s t r aj e ct oi r e s 3 D à e n c o r e pl u s fi n e é c h ell e.
7 L’ a n n e x e H p r é s e nt e u n e x e m pl e d e bi o- a c q ui siti o n e n m ét é o r ol o gi e à p a rti r d e s d o n n é e s q ui o nt

s e r vi d e s u p p o rt a u x a n al y s e s d u c h a pit r e 4 .
8 L e d é pl oi e m e nt d e s c a pt e u r s d e l u mi è r e a é m e r g é d a n s l e s d é b ut s d u bi o-l o g gi n g a fi n d’ e sti m e r
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Q u oi q u’il e n s oit, c e s d o n n é e s s o nt a s s e z l a r g e m e nt di s p o ni bl e s m ai s p e u e x pl oit é e s.

D e s d o n n é e s t e m p s- p r of o n d e u r-l u mi è r e, n o u s a v o n s p u e xt r ai r e ( c h a pit r e 5 ) l e s v a-

l e u r s d u c o ef fi ci e nt d’ att é n u ati o n d e l a l u mi è r e e n f o n cti o n d e l a p r of o n d e u r et l o-

c ali s e r l e s é v è n e m e nt s d’ é mi s si o n d e bi ol u mi n e s c e n c e. C ett e t â c h e a ét é l’ o c c a si o n (i)

d’ a d a pt e r l a m ét h o d e d e c al c ul d e s p r o fil s p r of o n d e u r- att é n u ati o n d e Te o et al. (2 0 0 9 )

à d e s c a pt e u r s v é rit a bl e m e nt e m b a r q u é s s u r d e s a ni m a u x et (ii) d’ a c c r oit r e l’ ét e n d u e

d u d o m ai n e d e d ét e cti o n d e s é v è n e m e nt s d e bi ol u mi n e s c e n c e p a r l a p ri s e e n c o m pt e

d u d él ai d e r é a cti o n d e s c a pt e u r s. À l’i n st a r d e Te o et al. (2 0 0 9 ), n o u s a v o n s c o n st at é

d a n s l a c ol o n n e d’ e a u l’ e xi st e n c e d e d e u x z o n e s ( o u m o des ) d’ att é n u ati o n d e l a l u mi è r e

v r ai s e m bl a bl e m e nt d’ o ri gi n e bi ol o gi q u e : d a n s l a c o u c h e d e m él a n g e o ù l’ att é n u ati o n

ét ait f o rt e m e nt c o r r él é e a u x m e s u r e s d e fl u o r e s c e n c e ; e n d e h o r s d e l a c o u c h e p h o-

ti q u e, à d e s p r of o n d e u r s v a ri a nt d e 1 5 0 à 4 0 0 m s el o n l a p é n ét r ati o n v e rti c al e d e l a

l u mi è r e m ai s n o n f r é q u e nt é e s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r l o r s d e s p h a s e s d e f o n d d e s

pl o n g é e s.

A fi n d e p r é ci s e r l a n at u r e d e s o r g a ni s m e s r e s p o n s a bl e s d e c e s e c o n d m o d e d’ att é-

n u ati o n, n o u s a v o n s mi s e n r el ati o n l’i nt e n sit é d e l’ att é n u ati o n d a n s l e s d e u x m o d e s

a v e c l e s t a u x d e r e n c o nt r e d e p r oi e s et d’ o r g a ni s m e s bi ol u mi n e s c e nt s. L’ a m plit u d e

d e l’ att é n u ati o n l u mi n e u s e d a n s l e m o d e p r of o n d e st a p p a r u a nti- c o r r él é e à l’ o c c u r-

r e n c e d e s r e n c o nt r e s e nt r e l e s él é p h a nt s d e m e r et l e u r s p r oi e s. A u s ei n d’ u n r é s e a u x

t r o p hi q u e s o u s c o nt r ôl e " B ott o m- u p", c e r é s ult at s u g g è r e q u e l’ att é n u ati o n l u mi n e u s e

o b s e r v é e e n p r of o n d e u r e st li é e à l’ a b o n d a n c e d e r e s s o ur c e s e n c o m p étiti o n ali m e n-

t air e a v e c l e s pr oi e s d e l’ él é p h a nt d e m er, p a r e x e m pl e d e s o r g a ni s m e s g él ati n e u x.

L’ att é n u ati o n l u mi n e u s e e n s u rf a c e a m éli o r e l’ a c c e s si bilit é v e rti c al e d e s p r oi e s ( J a u d

et al. , 2 0 1 2 ) et p a r c o n s é q u e nt l e n o m b r e d e c a pt u r e p a r u nit é d e t e m p s e n pl o n g é e. E n

r e v a n c h e, n o u s n’ a v o n s p a s p u ét a blir d e li e n dir e ct e ntr e l’i nt e n sit é d e l’ att é n u ati o n

l u mi n e u s e e n s urf a c e et l e t a u x d e r e n c o ntr e d e pr oi e s a u f o n d d e s pl o n g é e s , i n di-

q u a nt q u e l e s d e n sit é s l o c al e s d e p r oi e n e s o nt p a s pl u s i m p o rt a nt e s m ai s s e ul e m e nt

pl u s a c c e s si bl e s. C e d é c o u pl a g e e nt r e p r o d u cti o n p ri m ai r e et t a u x d e c a pt u r e c h e z u n

p r é d at e u r s u p é ri e u r ét ait att e n d u c o m pt e t e n u d e l’ é c h ell e t e m p o r ell e d e s m e s u r e s

( q u el q u e s mi n ut e s) e n r el ati o n a v e c l e d é c al a g e s p ati o-t e m p o r el e nt r e p r o d u cti o n p ri-

m ai r e et p r o d u cti o n d e s r e s s o u r c e s ali m e nt ai r e s d e s él é p h a nt s d e m e r. L’ o b s e r v ati o n

l a p o siti o n d e s a ni m a u x. L é g e r s et é c o n o m e s e n é n e r gi e, c e s c a pt e u r s o nt c o nti n u é à êt r e i nt é g r é s
p a r d éf a ut s u r l e s e n r e gi st r e u r s. L e s p r e mi è r e s t r a c e s d e l e u r utili s ati o n c o n c e r n e nt l’ él é p h a nt d e m e r
d u n o r d ( D el o n g et al. , 1 9 9 2 ; Hill , 1 9 9 4 ) m ai s, d u f ait d e l e u r f ai bl e e n c o m b r e m e nt, c et u s a g e s’ e st
r a pi d e m e nt ét e n d u a u x oi s e a u x.
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d’ u n t el d é c o u pl a g e n’ e st p a s u n c a s i s ol é. P a r e x e m pl e I ri g oi e n et al. (2 0 1 4 ) m o nt r e nt

l a c o r r él ati o n e nt r e p r o d u cti o n p ri m ai r e m e s u r é e p a r t él é d ét e cti o n et bi o m a s s e d e

p oi s s o n s m é s o p él a gi q u e s à l’ é c h ell e gl o b al e, m ai s c ett e r el ati o n n’ e st p a s o b s e r v é e

pl u s l o c al e m e nt ( c e nt ai n e s d e kil o m èt r e s × di z ai n e s d e j o u r) p a r S aij o et al. (2 0 1 6 ).

E n r e v a n c h e, S aij o et al. (2 0 1 6 ) t r o u v e nt u n e c o r r él ati o n p o siti v e e nt r e bi o m a s s e d e s

p oi s s o n s et z o n e s f r é q u e nt é e s p a r l e s él é p h a nt s d e m e r d u n o r d.

Il n o u s s e m bl e q u’ u n a s p e ct i m p o rt a nt d e c ett e ét u d e e st l a mi s e e n é vi d e n c e d u p o-

t e nti el d e s d o n n é e s d e l u mi è r e : p e u c o ût e u s e à é c h a ntill o n n e r et d’ o r e s et d éj à a b o n-

d a nt e s, ell e s p e u v e nt êt r e u n m o y e n d’ e sti m e r à a s s e z fi n e é c h ell e l’ a b o n d a n c e d’ o r-

g a ni s m e s m a ri n s d e ni v e a u x t r o p hi q u e s v a ri é s, et c el a si m ult a n é m e nt à l a p r é s e n c e

d’ u n p r é d at e u r s u p é ri e u r. C o n c e r n a nt l e p h yt o pl a n ct o n, ell e s p o u r r ai e nt c o m pl ét er

s el o n l a di m e n si o n v erti c al e l e s d o n n é e s d e t él é d ét e cti o n . C o n c e r n a nt l e s ni v e a u x

t r o p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s, l’i nt e r p r ét ati o n d e c e s d o n n é e s p o s e e n c o r e p r o bl è m e m ai s

l’ él a r gi s s e m e nt d e l e u r utili s ati o n à pl u s g r a n d e é c h ell e ( a v e c d’ a ut r e s él é p h a nt s d e

m e r e n v o y a g e p o st- r e p r o d u cti o n o u e n v o y a g e p o st- m u e 9 et a v e c d’ a ut r e s m o d èl e s

et s e ct e u r s d’ ét u d e) p o u r r ait l e v e r c e rt ai n s m y st è r e s et c o nt ri b u e r a u p r oj et d’ é c o r é-

gi o n ali s ati o n d e l’ o c é a n A u st r al. D e pl u s, l e s c a pt e u r s d e l u mi è r e s e m bl e nt êt r e r e st é s

s e n si bl e m e nt l e s m ê m e s d e p ui s l e s d é b ut s d u bi o-l o g gi n g. C o m pt e t e n u d e s p r o g r è s

t e c h n ol o gi q u e s r é ali s é s d a n s c e d o m ai n e, l e s c a pt e u r s d e l u mi è r e s p e u v e nt t r è s c e rt ai-

n e m e nt êt r e a m éli o r é s p o u r c e t y p e d’ a p pli c ati o n, p a r e x e m pl e e n t e r m e s d e p r é ci si o n,

d e r é s ol uti o n, d e g a m m e d e s e n si bilit é, d’ a n gl e d e r é c e pti o n, d e s p é ci fi cit é s p e ct r al e

et d e di v e r sit é d e s b a n d e s s p e ct r al e s.

7. 1. 3 M o d élis ati o n d es r és e a u x tr o p hi q u es

et h ét ér o g é n éit é d es r ess o ur c es

J u s q u’i ci n o s a n al y s e s s e s o nt c o n c e nt r é e s à l’ é c h ell e d’ u n e pl o n g é e o u d’ u n e p h a s e

d e pl o n g é e, l’ a d o pti o n d e c ett e é c h ell e ét a nt p r o pi c e à ét u di e r l e s m é c a ni s m e s c o m-

p o rt e m e nt a u x r é s ult a nt di r e ct e m e nt d e s i nt e r a cti o n s p r é d at e u r- p r oi e s. L e p r o c e s s u s

d e t r a n s mi s si o n d e l’ é n e r gi e d e p ui s l a p r o d u cti o n p ri m ai r e j u s q u’ a u x ni v e a u x t r o-

p hi q u e s i nt e r m é di ai r e s s e p r o d uit à d e s é c h ell e s s p ati o-t e m p o r ell e s pl u s g r a n d e s, d e

l’ o r d r e d e di z ai n e s d e j o u r s et d e c e nt ai n e s d e kil o m èt r e s. C o m m e n o u s l’ a v o n s m e n-

ti o n n é p r é c é d e m m e nt ( s o u s- s e cti o n 7. 1. 2 ), il n o u s a ét é i m p o s si bl e d e m ett r e e n r el a-

9 C a r c e s d o n n é e s p e u v e nt êt r e é c h a ntill o n n é e s s a n s p r o bl è m e s u r d e l o n g u e s d u r é e s.
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ti o n l’ a b o n d a n c e d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e a v e c l e s u c c è s d e p ê c h e d e s él é p h a nt s d e

m e r. N o u s a v o n s é v o q u é l’i m p o rt a n c e d e l’ é c h ell e s u r l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s

et s u r s a p r é vi si bilit é p o u r l e s p r é d at e u r s ( s o u s- s e cti o n 1. 1. 2 ). C e p e n d a nt, l’ a u g m e n-

t ati o n d e l a p r é vi si bilit é d e l a di st ri b uti o n d e s p r oi e s a v e c l’ é c h ell e (Wi e n s , 1 9 8 9 ) c oï n-

ci d e a v e c l a di mi n uti o n (i) d e l a d e n sit é m o y e n n e d e s p r oi e s ( F a u c h al d , 2 0 0 9 ) et (ii)

d e s c a p a cit é s d e p e r c e pti o n ( T u r n e r , 1 9 8 9 ; K otli a r a n d Wi e n s , 1 9 9 0 ) et d e d é pl a c e m e nt

d e s p r é d at e u r s. C o m pt e t e n u d e l’ a nt a g o ni s m e d e c e s p r o c e s s u s et d e l’i m p o rt a n c e

d e s m é s o- é c h ell e s et s u b- m é s o- é c h ell e s s u r l a p r o d u cti o n p ri m ai r e ( s o u s- s e cti o n 1. 1. 2 ),

c e s é c h ell e s c o n stit u e nt u n c a d r e p e rti n e nt p o u r a n al y s e r l’ h ét é r o g é n éit é d e l a di s-

p o ni bilit é d e s r e s s o u r c e s m a ri n e s p o u r l e s p r é d at e u r s. P o u r mi e u x c o m p r e n d r e l e

p r o c e s s u s d e f o r m ati o n d e s h a bit at s d e p ê c h e f a v o r a bl e s a u x él é p h a nt s d e m e r n o u s

a v o n s e u r e c o u r s a u x d o n n é e s d e t él é d ét e cti o n d o nt l’ é c h ell e d’ é c h a ntill o n n a g e p e r-

m et d’ a p p r é ci e r l e p a y s a g e m é s o- é c h ell e d a n s l e q u el é v ol u e nt c e s p r é d at e u r s ( fi g u r e

1. 2 ). O ut r e l e c h a n g e m e nt d’ é c h ell e o p é r é d a n s c e c h a pit r e 6 , c e s n o u v e a u x t r a v a u x

s ai si s s e nt l’ o p p o rt u nit é d e s’i nt é r e s s e r d a v a nt a g e à l’ h ét é r o g é n éit é d e l a di st ri b uti o n

d u mi c r o n e ct o n s el o n l e s di m e n si o n s h o ri z o nt al e s al o r s q u e j u s q u’i ci ell e a p ri n ci p a-

l e m e nt ét é ét u di é e s el o n l a di m e n si o n v e rti c al e ( o b s e r v ati o n v al a bl e d a n s l e c a d r e d e

c ett e t h è s e m ai s p e ut- êt r e a u s si à l’ é c h ell e d e l a litt é r at u r e s u r l’ a p p r o vi si o n n e m e nt

d e s p r é d at e u r s pl o n g e u r s).

D a n s u n p r e mi e r t e m p s, l e s a n al y s e s o nt mi s e n é vi d e n c e q u e l a p h y si q u e i s s u e d u

m o d èl e o p é r ati o n n el G L O R Y S 2 a u 1 2 i è m e d e d e g r é n’ off r e p a s u n e p r é ci si o n s p ati al e

s uf fi s a nt e p o u r d é c ri r e fi d èl e m e nt l a d y n a mi q u e d e l’ e n vi r o n n e m e nt d e s a ni m a u x.

N o u s a v o n s o b s e r v é u n e r el ati o n f ai bl e e nt r e l a bi o m a s s e d e mi c r o n e ct o n p r é dit e et l e

t a u x d e c a pt u r e l o c al d e s él é p h a nt s d e m e r. D e pl u s, c ett e r el ati o n e st n é g ati v e, c e q ui

s u g g è r e l’ e xi st e n c e d e bi ai s s y st é m ati q u e s d a n s l e s p r é di cti o n s d u m o d èl e.

N o u s n o u s s o m m e s p a rti c uli è r e m e nt i nt é r e s s é s a u x li e n s e nt r e l e s t o u r bill o n s et l a

di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s. Il e st a p p a r u q u e l a f r é q u e n c e d e s r e n c o nt r e s d e p r oi e s

d e s él é p h a nt s d e m e r v a ri e e n f o n cti o n d u c o nt e xt e m é s o- é c h ell e. E n p a rti c uli e r ( et à

l’i n v e r s e d e c e q u e n o u s att e n di o n s), l e s t a u x d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e l o c a u x ét ai e nt

pl u s i m p o rt a nt s à p r o xi mit é d e s t o u r bill o n s m o y e n n e m e nt o u f ai bl e m e nt â g é s. L a

c o m p a r ai s o n d e s bi o m a s s e s d e mi c r o n e ct o n p r é dit e s p a r S E A P O D Y M a v e c l’ â g e d e s

m a s s e s d’ e a u r et e n u e s c a pti v e s d a n s l e s t o u r bill o n s v a d a n s l e m ê m e s e n s. E n eff et,

a u c o u r s d e l a p é ri o d e ét u di é e ( ét é a u st r al), l e c œ u r d e s t o u r bill o n s e st p r é dit e d’ a u-

t a nt pl u s p a u v r e e n r e s s o u r c e s q u e l a c a p a cit é d e r ét e nti o n d e s st r u ct u r e s e st él e v é e.
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L e s i m a g e s s at ellit e s d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e s e m bl e nt c o n fi r m e r c ett e t e n d a n c e,

m ai s l a c o u v e rt u r e s p ati al e e st l a r g e m e nt i n c o m pl èt e d a n s c ett e r é gi o n. C e s d e r ni è r e s

o b s e r v ati o n s s o nt à v é ri fi e r a v e c d a v a nt a g e d e d o n n é e s.

L’ a n al y s e d ét aill é e d’ u n e p o rti o n d e l a t r aj e ct oi r e d’ u n a ni m al a y a nt r e n c o nt r é d e

n o m b r e u s e s p r oi e s à p r o xi mit é d’ u n t o u r bill o n c y cl o ni q u e ( D ell a P e n n a et al. , 2 0 1 5 ),

s u g g è r e q u’il e n e st a ut r e m e nt a u ni v e a u d e s b o r d u r e s d’ u n e t ell e st r u ct u r e. E n eff et,

d a n s l a z o n e d e b o r d u r e vi sit é e p a r l’ a ni m al, l e s m e s u r e s i n sit u d e s b ali s e s m o nt r e nt

u n e f o rt e att é n u ati o n d e l a l u mi è r e d a n s l a c o u c h e d e m él a n g e et l a p r é s e n c e d e

n o m b r e u x é v è n e m e nt s d e bi ol u mi n e s c e n c e e n p r of o n d e u r. L e s i m a g e s s at ellit e s d e l a

p r o d u cti o n p ri m ai r e r é v èl e nt é g al e m e nt q u e l e t o u r bill o n e st e nt o u r é a u N o r d- O u e st

d’ u n e a u r é ol e ri c h e e n c hl o r o p h yll e. Il e st à n ot e r q u’il e n r é alit é dif fi cil e d e di r e s’il

s’ a git bi e n d e l a z o n e d e b o r d u r e c a r l a p o siti o n d u t o u r bill o n s u r c e s i m a g e s n e c o r r e s-

p o n d p a s à c ell e r é v él é e p a r l’ alti m ét ri e. Q u oi q u’il e n s oit, l e s c a rt e s d e l a di st ri b uti o n

d u mi c r o n e ct o n p r é dit e p a r S E A P O D Y M ( a u q u a rt d e d e g r é) n e r e p r o d ui s e nt p a s

l’ e xi st e n c e d’ u n e z o n e bi ol o gi q u e m e nt ri c h e a ut o u r d e c e t o u r bill o n. N o u s p r o p o s o n s

l’ h y p ot h è s e q u e l a r é s ol uti o n d u m o d èl e e st i n s uf fi s a nt e p o u r si m ul e r fi d èl e m e nt l a

d y n a mi q u e d e s r é gi o n s d e b o r d u r e d e t o u r bill o n, et q u e c e ci p o u r r ait êt r e à l’ o ri gi n e

d e l a r el ati o n n é g ati v e o b s e r v é e e nt r e bi o m a s s e p r é dit e et t a u x l o c al d e s r e n c o nt r e s d e

p r oi e s.

D’ a ut r e p a rt, l e r e c o u p e m e nt d e s diff é r e nt e s s o u r c e s d e d o n n é e s m et e n é vi d e n c e

c e rt ai n s d é c al a g e s i n att e n d u s. P a r e x e m pl e, l a p o siti o n d u t o u r bill o n v a ri e s el o n c o m-

m e nt c ell e- ci e st o b s e r v é e, s u r l a c a rt e d e l a p r o d u cti o n p ri m ai r e e n s u rf a c e o u s u r l a

c a rt e d e s a n o m ali e s d e h a ut e u r d’ e a u. L e s c o n c e nt r ati o n s d e c hl o r o p h yll e et l e s t e m-

p é r at u r e s m e s u r é e s e n s u rf a c e n e s e m bl e p a s n o n pl u s c o r r e s p o n d r e a u x c o n diti o n s

m e s u r é e s d a n s l a c ol o n n e d’ e a u et i n sit u p a r l e s b ali s e s p o s é e s s u r l’ a ni m al.

P o u r r é s u m e r, l e s t r a v a u x d e c e c h a pit r e s u g g è r e nt l’ e xi st e n c e d e d e u x c o m p r o mi s

q ui c o m pli q u e nt l a mi s e e n r el ati o n d e l a d y n a mi q u e s p ati o-t e m p o r ell e d u mi c r o-

n e ct o n m o d éli s é e a u x ( s u b) m é s o- é c h ell e s a v e c l e s v a ri ati o n s d u t a u x d e r e n c o nt r e d e

p r oi e s d e s p r é d at e u r s. D’ u n e p a rt, u n c o m pr o mi s e ntr e l a r é s ol uti o n d e s d o n n é e s

d e t él é d ét e cti o n et l e ur fi d élit é a u x c o n diti o n s p h y si q u e r é ell e s , l e s pl u s fi n e s r é-

s ol uti o n s ét a nt p o u r l’ h e u r e t r o p i m p r é ci s e s. D’ a ut r e p a rt, u n c o m pr o mi s e ntr e l a

r é s ol uti o n d e s d o n n é e s et l a q u alit é d e l a r e pr é s e nt ati o n d e l’ e n vir o n n e m e nt bi ol o-

gi q u e m o d éli s é , l e s pl u s b a s s e s r é s ol uti o n c o n d ui s a nt à u n e d e s c ri pti o n t r o p g r o s si è r e

d e l a di st ri b uti o n d e s r e s s o u r c e s. E n fi n, n o s o b s e r v ati o n s s o uli g n e nt l e s i n c e rtit u d e s
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a s s o ci é e s à l’ e xt r a p ol ati o n d e s d o n n é e s c oll e ct é e s à l a s u rf a c e d e s o c é a n s j u s q u’ a u x

p r of o n d e u r s e x pl oit é e s p a r u n p r é d at e u r pl o n g e u r t el q u e l’ él é p h a nt d e m e r.

7. 2 Li mi t e s

7. 2. 1 D e l’ utilis ati o n d’i n di c at e urs

E n é c ol o gi e, l e s v a ri a bl e s d’i nt é r êt s o nt s o u v e nt n o n o b s e r v a bl e s o u n o n m e s u r a bl e s.

D e c e f ait d e s i n di c at e u r s s o nt utili s é s e n r e m pl a c e m e nt. L a p ri n ci p al e q u alit é d’ u n

i n di c at e u r e st s a c o r r él ati o n a v e c l a v a ri a bl e d’i nt é r êt. N o u s n o u s s o m m e s l a r g e m e nt

a p p u y é s u r l’ u s a g e d’i n di c at e u r s d a n s l e s diff é r e nt s t r a v a u x p r é s e nt é s d a n s c ett e t h è s e.

Il s e m bl e d o n c i m p o rt a nt d e n o m m e r l e u r s f ai bl e s s e s.

É v è n e m e nts d e t e nt ati v e d e c a pt ur e

Q u a nti fi e r l e s u c c è s d’ ali m e nt ati o n d e p r é d at e u r s pl o n g e u r s d a n s l e u r e n vi r o n n e m e nt

n at u r el e st u n e nj e u m aj e u r si l’ o n s’i nt é r e s s e à l e u r st r at é gi e d’ a p p r o vi si o n n e m e nt o u

à l a di st ri b uti o n d e l e u r s r e s s o u r c e s ali m e nt ai r e s. L e s c a pt e u r s d e t e m p é r at u r e o e s o-

p h a gi e n n e o u st o m a c al e, l e s c a pt e u r s à eff et H all, l e s a c c él é r o m èt r e s et l e s e n r e gi s-

t r e u r s vi d é o o nt a p p o rt é d e s a v a n c é e s m aj e u r e s d a n s l’ e sti m ati o n d u s u c c è s d’ ali m e n-

t ati o n e n f o u r ni s s a nt d e s m e s u r e s m oi n s d é p e n d a nt e s d u c o m p o rt e m e nt d e s a ni m a u x

(N ait o , 2 0 0 7 ). C e p e n d a nt, c h a c u n d e c e s di s p o sitif s a d e s li mit e s. L e s c a pt e u r s d e

t e m p é r at u r e o e s o p h a gi e n n e s o nt r a pi d e m e nt r é g u r git é s (N ait o , 2 0 0 7 ). L a t e m p é r at u r e

st o m a c al e e st s o u mi s e à u n e c e rt ai n e i n e rti e c e q ui r e n d i m p o s si bl e l a d ét e cti o n d e

c a pt u r e d e p r oi e s r a p p r o c h é e s d a n s l e t e m p s, c e s c a pt e u r s p e u v e nt é g al e m e nt êt r e

é v a c u é s et êt r e dif fi cil e s à r é c u p é r e r ( N ait o , 2 0 0 7 ). L e s c a m é r a s s o nt c o ut e u s e s, dif fi-

cil e s à d é pl o y e r et n’ o nt q u e p e u d’ a ut o n o mi e ( Bi u w et al. , 2 0 0 3 ; T h u m s et al. , 2 0 1 1 )

(li mit ati o n s d e m é m oi r e et d e b att e ri e). D e pl u s l e u r utili s ati o n à d e s p r of o n d e u r s

i m p o rt a nt e n é c e s sit e u n é cl ai r a g e ( d o n c e n c o r e m oi n s d’ a ut o n o mi e et u n e p o s si bl e

vi ol ati o n d e l a n e ut r alit é d u di s p o sitif s u r l e p h é n o m è n e m e s u r é). E n fi n, l e s c a pt e u r s

à eff et H all s o nt a s s e z dif fi cil e s à p o s e r ( Li e b s c h et al. , 2 0 0 7 ; R o p e rt- C o u d e rt et al. ,

2 0 0 4 ) et s e m bl e nt r el ati v e m e nt i n v a sif s p o u r l e s a ni m a u x.

Fi n al e m e nt, l e s a c c él é r o m èt r e s s o nt l e s di s p o sitif s l e s pl u s utili s é s. Il s p e r m ett e nt d e

d é n o m b r e r l e s é v è n e m e nt s d e t e nt ati v e d e c a pt u r e, u n e q u a ntit é a u c œ u r d e c h a c u n

d e s c h a pit r e s d e c ett e t h è s e. Bi e n q u’il s n e f o u r ni s s e nt q u’ u n i n di c at e u r d u t a u x d e

c a pt u r e, il s p e u v e nt e n r e gi st r e r s u r d e l o n g u e s d u r é e s, s o nt r o b u st e s, p e u i n v a sif s
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et d ot é s d’ u n e h a ut e f r é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e. D e pl u s, il s f o u r ni s s e nt d’ a ut r e s

i nf o r m ati o n s util e s : s u r l a d é p e n s e é n e r g éti q u e (H al s e y et al. , 2 0 0 9 ; Hi n dl e et al. , 2 0 1 0 ;

Gl ei s s et al. , 2 0 1 1 ) o u s u r l’ o ri e nt ati o n d e s a ni m a u x (N o w a c e k et al. , 2 0 0 1 ; W at a n a b e

et al. , 2 0 0 6 b ; S al a et al. , 2 0 1 1 ).

C o m m e s o n n o m s e m bl e l’i n di q u e r, l a p r e mi è r e li mit e d e c et i n di c at e u r c o n c e r n e l a

p o s si bl e s u r e sti m ati o n d u n o m b r e d e p r oi e s i n g é r é e s p ui s q u’il s’ a git bi e n d e te nt ati ves.

C e bi ai s d é p e n d d e s e r r e u r s d e t y p e I et II d e l a m ét h o d e 1 0 utili s é e p o u r d ét e ct e r l e s

é v è n e m e nt s ai n si q u e d e l a s e n si bilit é d e s a x e s d e l’ a c c él é r o m èt r e et d e l a f r é q u e n c e

d’ é c h a ntill o n n a g e. D a n s l a m e s u r e o ù c e s c a r a ct é ri sti q u e s n e v a ri e nt p a s a u c o u r s d u

v o y a g e d e s a ni m a u x, il s e m bl e l é giti m e d e f ai r e l’ h y p ot h è s e q u e l e bi ai s d e l’i n di c at e u r

e st c o n st a nt p o u r u n d é pl oi e m e nt d o n n é. Il e st p a r c o n s é q u e nt r ai s o n n a bl e d’ utili s e r

l’i n di c at e u r a fi n d e j u g e r d e s v a ri ati o n s d u t a u x d e c a pt u r e a u c o u r s d u v o y a g e d’ u n

él é p h a nt d e m e r. E n r e v a n c h e, l e s c al c ul s d e v al e u r s a b s ol u e s à p a rti r d e l’i n di c at e u r,

c e q u e n o u s a v o n s f ait l o r s d e l a c o m p a r ai s o n d e l a d e n sit é d e s r e n c o nt r e s d e p r oi e s

a v e c l e s m e s u r e s r é ali s é e s p a r c h al ut a g e, d oi v e nt êt r e i nt e r p r ét é s a v e c p r é c a uti o n.

L a s e c o n d e f ai bl e s s e d e c et i n di c at e u r e st l’ a b s e n c e d’i nf or m ati o n q u alit ati v e s u r

l e s c a pt u r e s p ot e nti ell e s. C e d e r ni e r p oi nt f ut p a rti c uli è r e m e nt c o nt r ai g n a nt q u a nt à

l’ ét e n d u e d e s q u e sti o n n e m e nt s q u e n o u s a v o n s p u a b o r d e r et à l a p o rt é e d e n o s r é-

s ult at s. E n eff et, n o u s s a v o n s q u e l e s él é p h a nt s d e m e r s’ ali m e nt e nt d e c é p h al o p o d e s

et d e di v e r s e s e s p è c e s d e m y ct o p hi d é s ( s o u s- s e cti o n 2. 1. 4 ). C e p e n d a nt, il n o u s a ét é

i m p o s si bl e d e p r e n d r e e n c o m pt e l a t a x o n o mi e d e s p r oi e s o u l e u r t aill e d a n s n o s a n a-

l y s e s et l e u r i nt e r p r ét ati o n. L e s i n c e rtit u d e s q u a nt à l a q u alit é d e s p r oi e s p e u v e nt êt r e

à l’ o ri gi n e d e f a ct e u r s c o nf o n d a nt s. E n eff et, s el o n l e u r t a x o n o mi e o u l e u r t aill e, l e s

p r oi e s s o nt s u s c e pti bl e s d e p r é s e nt e r diff é r e nt e s s e n si bilit é s a u x c o n diti o n s e n vi r o n-

n e m e nt al e s et diff é r e nt e s i nt e r a cti o n s a v e c l’ él é p h a nt d e m e r.

L e s c a m é r a s s o nt à l’ h e u r e a ct u ell e l e s e ul m o y e n d e s u r m o nt e r c e s f ai bl e s s e s m ai s

n o u s n e di s p o s o n s p a s d e t ell e s d o n n é e s p o u r r é ali s e r n o s a n al y s e s o u v ali d e r n ot r e

i n di c at e u r. D e s r é s ult at s i n d é p e n d a nt s t el s q u e l e s t r a v a u x d e F o o et al. (2 0 1 6 ) o u

l’ e xi st e n c e d’ u n e si g n at u r e a c o u sti q u e c o r r él é e a u x é v è n e m e nt s d e t e nt ati v e d e c a p-

t u r e1 1 ( G. L a b a di e, c o m m u ni c ati o n p e r s o n n ell e) r a s s u r e nt q u a nt à l a p r e mi è r e f ai-

bl e s s e é v o q u é e. À pl u s l a r g e é c h ell e ( 7- 1 5 j o u r s), il e st p o s si bl e d’ utili s e r l e s fl u ct u a-

ti o n s d e fl ott a bilit é d e s a ni m a u x p o u r i d e nti fi e r l e s s e ct e u r s o ù l e s a ni m a u x r e st a u r e nt

1 0 S el o n F o o et al. (2 0 1 6 ) l a d ét e cti o n d e s é v è n e m e nt s p r é s e nt e pl u s d e f a u x n é g atif s q u e d e f a u x
p o sitif s et s e r ait d o n c pl ut ôt c o n s e r v ati v e.

1 1 L e s c a pt u r e s s o nt r é ali s é e s p a r a s pi r ati o n d e s p r oi e s ( Ki e nl e a n d B e rt a , 2 0 1 5 ).
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o u d é g r a d e nt l e u r s r é s e r v e s li pi di q u e s ( Bi u w et al. , 2 0 0 3 , 2 0 0 7 ; B aill e ul et al. , 2 0 0 7 b ).

C e s v a ri ati o n s p r e n n e nt e n c o m pt e l a t aill e et l a d e n sit é é n e r g éti q u e d e s p r oi e s m ai s

a u s si l e s d é p e n s e s eff e ct u é e s p o u r l e s a c q u é ri r. Il s’ a git d o n c d’ u n e m e s u r e o bj e cti v e

d u g ai n n et d’ é n e r gi e et p a r c o n s é q u e nt d u s u c c è s d’ ali m e nt ati o n. N o u s a v o n s p u

ét a bli r l’ e xi st e n c e d’ u n e c o r r él ati o n p o siti v e e nt r e l e s v a ri ati o n s d e t a u x d e c a pt u r e et

c ell e s d e l a fl ott a bilit é d e s f e m ell e s él é p h a nt s d e m e r ( Ri c h a r d et al. , 2 0 1 6 ) c e q ui s u g-

g è r e q u e l e s t e nt ati v e s d e c a pt u r e c o n stit u e nt u n b o n i n di c at e u r d e l a p ri s e ali m e nt ai r e

c h e z c ett e e s p è c e.

A utr es i n di c at e urs

D’ a ut r e s i n di c at e u r s s o nt utili s é s, n o u s di s c ut o n s d e m a ni è r e pl u s s u c ci n ct e l e u r s f ai-

bl e s s e s e n r ai s o n d e l e u r utili s ati o n pl u s p o n ct u ell e et d o n c m oi n s c riti q u e d a n s l e

c a d r e g é n é r al d e l a t h è s e.

Eff ort d e n a g e ( c h a pit r e 3 ) L e s i n di c at e u r s d e l a d é p e n s e é n e r g éti q u e d é ri v é s d e l’ a c-

c él é r ati o n ( s o m m e d e l’ a c c él é r ati o n d y n a mi q u e ( O D B A), n o r m e v e ct o ri ell e d e l’ a c c é-

l é r ati o n d y n a mi q u e ( Ve D B A) o u eff o rt d e n a g e) o nt, t o u s, d e u x f ai bl e s s e s e n c o m m u n.

P r e mi è r e m e nt, l’ a p p r o xi m ati o n d u e à l a m ét h o d e d e filt r a g e d u si g n al d’ a c c él é r ati o n

d e sti n é e à e xt r ai r e l a c o m p o s a nt e d’i nt é r êt. D e u xi è m e m e nt, l e u r r e c o u v r e m e nt t r è s

p a rti el d e l a d é p e n s e é n e r g éti q u e gl o b al e q ui c o n stit u e u n p r o bl è m e d a n s l e c a d r e d e

l e u r utili s ati o n g é n é r al e d a n s l a t h é o ri e d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt o pti m al. E n eff et, s e ul

l e c o ût d e l a l o c o m oti o n e st p ri s e n c o m pt e t a n di s q u e l e s d é p e n s e s li é e s a u m ét a b o-

li s m e d e b a s e, à l a di g e sti o n d e s p r oi e s et a u x b e s oi n s d e l a t h e r m o r é g ul ati o n d a n s

d e s e a u x f r oi d e s s o nt i g n o r é e s. N é a n m oi n s, l’i nt e r p r ét ati o n q u e n o u s a v o n s f ait e d e

l’ eff o rt d e n a g e e n t a nt q u’i n di c at e u r s’ e st b o r n é e a u c o ût d e l o c o m oti o n. À c e tit r e,

n o s r é s ult at s n e s o nt s e n si bl e s q u’ à l a p r e mi è r e d e s li mit e s m e nti o n n é e s et e n r é p o n s e

à l a q u ell e n o u s a v o n s b a s é n ot r e i n di c at e u r s u r d e s m ét h o d e s p r é al a bl e m e nt d é v el o p-

p é e s ( S at o et al. , 2 0 0 3 ; W at a n a b e et al. , 2 0 0 6 b ; A o ki et al. , 2 0 1 1 ; Ri c h a r d et al. , 2 0 1 4 ;

G é ni n et al. , 2 0 1 5 ).

Vit e s s e d e n a g e e sti m é e ( c h a pit r e 4 ) L a vit e s s e d e n a g e d e s a ni m a u x p a r r a p p o rt

à l’ e a u e n vi r o n n a nt e a ét é e sti m é e à p a rti r d e s a r el ati o n a v e c l’i nt e n sit é d u ni v e a u

d e b r uit. L e pl a n d’ e x p é ri e n c e s u r l e q u el s e f o n d e l a c ali b r ati o n d e c ett e r el ati o n e st

bi ai s é p ui s q u’il n e c o m p r e n d q u e d e s p h a s e s d e m o nt é e o u d e d e s c e nt e t a n di s q u e l a

r el ati o n e st e xt r a p ol é e a u x p h a s e s d e f o n d d e s pl o n g é e s. E n r ai s o n d u c a r a ct è r e pl u s
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r é g uli e r d u c o m p o rt e m e nt d e n a g e d e s a ni m a u x l o r s d e s p h a s e s d e t r a n sit, o n p e ut

e sti m e r q u e l’ é c o ul e m e nt d e l’ e a u s u r l e s h y d r o p h o n e s e st m oi n s t u r b ul e nt d u r a nt

c e s p é ri o d e s. Il e st d o n c p o s si bl e q u e l a vit e s s e d e n a g e e sti m é e p o u r r e c o n st r ui r e l e s

t r aj e ct oi r e s d e s él é p h a nt s d e m e r a u f o n d d e s pl o n g é e s s oit s u r e sti m é e, u n é c o ul e m e nt

pl u s t u r b ul e nt p r o d ui s a nt p r o b a bl e m e nt pl u s d e b r uit p o u r u n e vit e s s e d o n n é e ( P.

Mill e r, c o m m u ni c ati o n p e r s o n n ell e). E n c o n s é q u e n c e, l e s c o m p o s a nt e s p ri n ci p al e s d e s

t r aj e ct oi r e s d e f o n d s e r ait e x a g é r é e s d’ u n f a ct e u r d o n n é, e x a g é r ati o n q ui s e t r a n s m et

à l’ a n al y s e d e l’ a ni s ot r o pi e d e s t r aj e ct oi r e s a u f o n d d e s pl o n g é e s. C o m pt e t e n u d e l a

t r è s f o rt e a ni s ot r o pi e q u e n o u s a v o n s p u o b s e r v e r, c e bi ai s n o u s p a r ait p r o b a bl e m ai s

t r o p f ai bl e e n a m plit u d e p o u r c h a n g e r q u alit ati v e m e nt l’i nt e r p r ét ati o n d e s r é s ult at s.

Att é n u ati o n l u mi n e u s e et fl u or e s c e n c e ( c h a pit r e 5 ) L’i nt e n sit é d’ u n e l u mi è r e d e l o n-

g u e u r d’ o n d e d o n n é e d é c r oit e x p o n e nti ell e m e nt e n f o n cti o n d e l a l o n g u e u r d e s o n

t r aj et d a n s u n mili e u (B o u g u e r , 1 7 2 9 ). C ett e d é c r oi s s a n c e e st é g al e m e nt f o n cti o n d e

l a c o n c e nt r ati o n e n p a rti c ul e s di s s o ut e s o u e n s u s p e n si o n (B e e r , 1 8 5 2 ), c e q ui n o u s a

p e r mi s d’ utili s e r l’ att é n u ati o n d e l’i nt e n sit é l u mi n e u s e d a n s l a c ol o n n e d’ e a u c o m m e

i n di c at e u r d e l’ a b o n d a n c e d e m ati è r e d’ o ri gi n e o r g a ni q u e e n s u s p e n si o n, p a r e x e m pl e

l a q u a ntit é d e p h yt o pl a n ct o n. L a fl u o r e s c e n c e e st u n a ut r e i n di c at e u r l a r g e m e nt r é-

p a n d u à c et u s a g e et utili s é d a n s l e c h a pit r e 5 . Il c o n vi e nt d e m e nti o n n e r l e s p ri n ci-

p al e s f ai bl e s s e s d e c e s i n di c at e u r s. L a fl u o r e s c e n c e e st s o u mi s e à u n eff et " q u e n c hi n g"

e n c a s d e f o rt e l u mi n o sit é ( d a n s l e s c o u c h e s d e s u rf a c e e n mili e u d e j o u r n é e e n s o-

l eill é e) et c o n d uit al o r s à s o u s- e sti m e r l a c o n c e nt r ati o n e n c hl o r o p h yll e (G ui n et et al. ,

2 0 1 3 ). L e q u e n c hi n g e st d û à l a p h ot o-i n hi biti o n d u p h yt o pl a n ct o n, u n e p r ot e cti o n

p h y si ol o gi q u e d é pl o y é e l o r s q u’il e st s o u mi s à u n e x c è s d e l u mi è r e. L e c o m p o rt e m e nt

n o n li n é ai r e d’ u n i n di c at e u r n’ e m p ê c h e p a s s o n e m pl oi m ai s l e c o m pli q u e, c a r d e s

c o r r e cti o n s d oi v e nt êt r e a p p o rt é e s. Ai n si, l’ eff et q u e n c hi n g a ét é p ri s e n c o m pt e d a n s

l e c h a pit r e 5 . P a r aill e u r s, l’ att é n u ati o n d e l u mi è r e t ell e q u e c al c ul é e d a n s l e c h a pit r e

5 e st é g al e m e nt s o u mi s e à d e s bi ai s. E n eff et, l a r el ati o n e nt r e att é n u ati o n d e l u mi è r e

et c o n c e nt r ati o n d e m ati è r e a b s o r b a nt e d é p e n d d e n o m b r e u x p a r a m èt r e s d o nt l e s

p ri n ci p a u x s o nt : l o n g u e u r d’ o n d e d e l a l u mi è r e, a b s o r b a n c e d e l’ e a u d e m e r p u r e,

c o n c e nt r ati o n et n at u r e d e s e s p è c e s di s s o ut e s et t aill e et n at u r e d e s él é m e nt s e n s u s-

p e n si o n. L’i n fl u e n c e d e c e s p a r a m èt r e s n’ a p a s p u êt r e p ri s e e n c o m pt e, n é a n m oi n s

n o u s a v o n s o b s e r v é u n e r el ati o n f r a n c h e a v e c l a fl u o r e s c e n c e ( fi g u r e 5. 2 ). L’ att é n u ati o n

d e l a l u mi è r e d a n s l e s c o u c h e s d e s u rf a c e p o u r r ait s e r vi r à q u a nti fi e r l’ eff et q u e n c hi n g
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c a r l a l u mi è r e d e m e u r e att é n u é e p a r l e p h yt o pl a n ct o n m ê m e q u a n d c el ui- ci e st p h ot o-

i n hi b é. L’ utili s ati o n d e l’ att é n u ati o n à d e s fi n s d e bi o- a c q ui siti o n n é c e s sit e r a l a mi s e e n

pl a c e d’ e x p é ri e n c e s d e c ali b r ati o n e n v u e d’ a m éli o r e r l a p r é ci si o n et l’i nt e r p r ét a bilit é

d e s m e s u r e s. L’ a m éli o r ati o n d e s c a pt e u r s d e l u mi è r e ( p r é ci si o n, r é s ol uti o n, g a m m e

d e s e n si bilit é, a n gl e d e r é c e pti o n d e l a l u mi è r e et s p é ci fi cit é s p e ct r al e) d e v r ait ai d e r à

mi e u x r e s p e ct e r l a mi s e e n a p pli c ati o n d e l a l oi d e B e e r- L a m b e rt, a m éli o r a nt ai n si l a

fi a bilit é d e c et i n di c at e u r.

7. 2. 2 D e l’ a d o pti o n d u p oi nt d e v u e d u pr é d at e ur

L’ u n e d e s li mit e s q u e n o u s a v o n s r e n c o nt r é e d a n s l a mi s e e n o u v r e d e l’ ét u d e d u mi-

c r o n e ct o n vi a l e s d o n n é e s d e bi o-l o g gi n g e st l’ a d o pti o n d u p oi nt d e v u e d u p r é d at e u r.

L e s d o n n é e s c oll e ct é e s a u g r é d e s d é ci si o n s d u p o rt e u r d e s i n st r u m e nt s c o m p o rt e nt

d e s bi ai s d’ é c h a ntill o n n a g e, c e rt e s p o rt e u r s d’i nf o r m ati o n s s u r l’ é c ol o gi e d e s p r é d a-

t e u r s et d e l e u r s p r oi e s, m ai s n é a n m oi n s c o nt r ai g n a nt s.

L e s r é s ult at s o bt e n u s d a n s l e s c h a pit r e s 3 et 4 s’ a p p ui e nt s u r l’ a n al y s e d u c o m p o r-

t e m e nt d e pl o n g é e d e s él é p h a nt s d e m e r. D è s l o r s, l a p e rti n e n c e d e s r é s ult at s d é-

p e n d d e c ell e d e l’i nt e r p r ét ati o n d u c o m p o rt e m e nt d e s a ni m a u x, c o m p o rt e m e nt q ui

p a r aill e u r s e st i m p a rf ait e m e nt o b s e r v é ( s o u s- s e cti o n 7. 1. 1 ). Ai n si, p a r e x e m pl e, n o u s

a v o n s r é s u m é l e s pl o n g é e s e n t r oi s p h a s e s a fi n d e d éli mit e r "t r a n sit" ( d e s c e nt e et

m o nt é e) et " r e c h e r c h e ali m e nt ai r e" ( p h a s e d e f o n d), l e c o m p o rt e m e nt ét a nt c o n si d é r é

h o m o g è n e a u s ei n d e c h a q u e p h a s e. Il s’ a git d’ u n e si m pli fi c ati o n d u c o m p o rt e m e nt

d e pl o n g é e q ui p e ut êt r e r e mi s e e n q u e sti o n. E n eff et, l a c o m pl e xit é d u c o m p o rt e-

m e nt s d u r a nt l a p h a s e d e f o n d e st p r o b a bl e m e nt pl u s g r a n d e : p ui s q u e n o u s a v o n s

o b s e r v é l’ e xi st e n c e d e z o n e s " d e r e c h e r c h e i nt e n si v e" ( A R S) a u s ei n d e c ett e p h a s e ( a n-

n e x e G ) ell e p o u r r ait c o m p r e n d r e d e m ulti pl e s p é ri o d e s d e t r a n sit et d e c h a s s e. D a n s

l e u r m ét h o d e d’ a n al y s e d e s pl o n g é e s H e e r a h et al. (2 0 1 4 ) di sti n g u e nt e n m o y e n n e

s e pt p h a s e s p a r pl o n g é e c h e z l’ él é p h a nt d e m e r a u st r al. L’ a p p r o c h e cl a s si q u e e n t r oi s

p h a s e s s e m bl e t o ut ef oi s p e rti n e nt e d a n s l a m e s u r e o ù (i) l e s p é ri o d e s d e c h a s s e s o nt

d o mi n a nt e s a u s ei n d e l a p h a s e d e f o n d ( H e e r a h et al. , 2 0 1 4 ) et (ii) l’ é c a rt e nt r e l e s

t a u x d e c a pt u r e à l’i nt é ri e u r et à l’ e xt é ri e u r d e s A R S s o nt d u m ê m e o r d r e d e g r a n d e u r

( a n n e x e G ).

I m pli cit e m e nt, n o u s a v o n s r é ali s é d e u x a ut r e s h y p ot h è s e s. P r e mi è r e m e nt, n o u s n’ a v o n s

p a s e n vi s a g é d’i n fl u e n c e d e p ot e nti el s p r é d at e u r s d e l’ él é p h a nt d e m e r s u r l e c o m-

p o rt e m e nt d e c e d e r ni e r, m al g r é l e u r e xi st e n c e c o n n u e ( G ui n et et al. , 1 9 9 2 ; M c M a h o n
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et al. , 2 0 0 3 ; H off a n d M o r ri c e , 2 0 0 8 ). D e u xi è m e m e nt, il s’ a git l à d’ u n p o st ul at q u a si-

u ni v e r s el d a n s l e d o m ai n e d u bi o-l o g gi n g, q u e l e s e n r e gi st r e u r s n e p r o d ui s e nt p a s

d e m o di fi c ati o n d u c o m p o rt e m e nt, ni c h e z l e s p r é d at e u r s ( d o nt l’ h y d r o d y n a mi s m e

e st m é c a ni q u e m e nt aff e ct é e) ni c h e z l e s p r oi e s ( c e rt ai n s a p p a r eil s é m ett e nt d e f ai bl e s

l u mi è r e s r o u g e s). Si c e s h y p ot h è s e s si m pli fi e nt c o n si d é r a bl e m e nt l e t r a v ail d’i nt e r p r é-

t ati o n d u c o m p o rt e m e nt, ell e s s o nt d e s a p p r o xi m ati o n s d e l a r é alit é et d oi v e nt d o n c

êt r e f o n d é e s. Ai n si d e s ét u d e s o nt é v al u é l e u r c r é di bilit é : l’ ali m e nt ati o n s e r ait l a p ri n-

ci p al e c o nt r ai nt e s u r l a s u r vi e d e s él é p h a nt s d e m e r ( G ui n et et al. , 1 9 9 9 ; M c M a h o n

et al. , 2 0 0 3 ; R ei si n g e r et al. , 2 0 1 1 ), l’i m p a ct d e s e n r e gi st r e u r s s u r l e g ai n d e m a s s e

s uit e à u n v o y a g e ali m e nt ai r e s e m bl e n é gli g e a bl e ( M c M a h o n et al. , 2 0 0 8 ) et l a l u mi è r e

r o u g e n’ a u r ait q u e t r è s p e u d’ eff et s u r l e c o m p o rt e m e nt d e s p oi s s o n s d e s p r of o n d e u r s

(Wi d d e r et al. , 2 0 0 5 ).

Pl o n g e r pl u s p r of o n d é m e nt d a n s l a c ol o n n e d’ e a u a u n c o ût é n e r g éti q u e p o u r l e s

a ni m a u x et il e st att e n d u q u e c e u x- ci n e l e f a s s e nt q u’ e n é c h a n g e d’ u n g ai n ali m e nt ai r e

q u a ntit atif o u q u alit atif. C e bi ai s d’ é c h a ntill o n n a g e d e l a c ol o n n e d’ e a u n’ e st p a s s a n s

c o n s é q u e n c e. L’ u n d e s r é s ult at s d e c e t r a v ail d e t h è s e q ui n o u s s e m bl e i nt é r e s s a nt

e st l’ a nti c o r r él ati o n e nt r e d e n sit é d e s t e nt ati v e s d e c a pt u r e d e p r oi e s ( p a r u nit é d e

t e m p s o u d e v ol u m e) et ét al e m e nt v e rti c al d e l a p h a s e d e f o n d. N o u s a u ri o n s s o u h ait é

c a r a ct é ri s e r pl u s e n d ét ail l e s c o u c h e s d e l a c ol o n n e d’ e a u p r éf é r e nti ell e m e nt e x pl o r é e s

p a r l e s él é p h a nt s d e m e r. C e p e n d a nt, l e s a ni m a u x n e p e r m ett e nt p r o b a bl e m e nt p a s

l’i d e nti fi c ati o n d e l a li mit e i nf é ri e u r e d e l a di st ri b uti o n d e l e u r s p r oi e s. E n eff et, u n e

f oi s l a li mit e s u p é ri e u r e d’ u n e c o u c h e ri c h e e n p r oi e s i d e nti fi é e, l e s a ni m a u x n’ o nt p a s

n é c e s s ai r e m e nt i nt é r êt à s o n d e r c ell e- ci j u s q u’ à s a li mit e i nf é ri e u r e.

D a n s l’ ali n é a p r é c é d e nt, o u p o u r i nt e r p r ét e r l a si g ni fi c ati o n bi ol o gi q u e d e l’ a ni s o-

t r o pi e d e s t r aj e ct oi r e s, n o u s a v o n s d u r e c o u ri r à l a t h é o ri e d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt

o pti m al. O r, r a p p el o n s q u e l’ o pti m alit é d u c o m p o rt e m e nt d e s p r é d at e u r s e st u n e

h y p ot h è s e ( s o u s- s e cti o n 1. 3. 2 ). À c e p r o p o s, l a di s c u s si o n e nt r e Pi e r c e a n d Oll a s o n

(1 9 8 7 ) et St e a r n s a n d S c h mi d- H e m p el (1 9 8 7 ) a p p o rt e d e s p r é ci si o n s q u a nt a u v é ri-

t a bl e s e n s q u’il f a ut a p p o rt e r a u m ot " o pti m al". D a n s l e c a d r e d e l a t h é o ri e, c ett e

n oti o n n e d é si g n e p a s "l e m eill e u r p a r mi l’ e n s e m bl e d e s p o s si bl e s" ( s e n s c o m m u n)

m ai s "l e m eill e u r c o m pt e t e n u d e c e rt ai n e s c o n diti o n s" ( s e n s t e c h ni q u e d e l a t h é o ri e),

s a n s q u oi il e st p a r a d o x al d’ af fi r m e r q u e l’ é v ol uti o n ( q ui n e di s p o s e q u e d’ u n e r é-

s e r v e li mit é e d e v a ri a bilit é g é n éti q u e) p ui s s e o pti mi s e r l e c o m p o rt e m e nt ( St e a r n s a n d

S c h mi d- H e m p el , 1 9 8 7 ). D a n s c h a c u n d e s t h é o r è m e s d e l a t h é o ri e d e l’ a p p r o vi si o n n e-
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m e nt o pti m al, d e s f o r m ul e s m at h é m ati q u e s et d e s c o nt r ai nt e s d é c ri v e nt l e s p r o c e s s u s

bi ol o gi q u e s et l e u r e n vi r o n n e m e nt, c e q ui c o n stit u e a ut a nt d e c o n diti o n s d’ a p pli c a-

ti o n d e s p r é di cti o n s d e l a t h é o ri e. L a mi s e e n œ u v r e d e c e s p r é di cti o n s p e ut d o n c

s’ a v é r e r d éli c at e. E n r ai s o n d e l’ a d o pti o n d u p oi nt d e v u e d u p r é d at e u r d a n s n o s dif-

f é r e nt s t r a v a u x, il ét ait dif fi cil e d e n o u s aff r a n c hi r d u c a d r e d’i nt e r p r ét ati o n off e rt p a r

l a t h é o ri e d e l’ a p p r o vi si o n n e m e nt o pti m al. À c et é g a r d, n ot o n s c e p e n d a nt q u e l’ u n

d e s at o ut s d e c ett e t h è s e e st l’ utili s ati o n d’ u n i n di c at e u r d u t a u x d e c a pt u r e m e s u r é

di r e ct e m e nt p a r l’ e n r e gi st r e u r e n li e u et pl a c e d’i n di c at e u r s b a s é s s u r l’i nt e r p r ét ati o n

d u c o m p o rt e m e nt 1 2 .

F o n d a m e nt al e m e nt, c’ e st bi e n l a di v e r sit é q ui p e r m et d e f ai r e l’ h y p ot h è s e d’ o pti m alit é

(l o c al e) d u c o m p o rt e m e nt. Il e st d o n c n at u r el d’ o b s e r v e r u n e c e rt ai n e st o c h a sti cit é d u

c o m p o rt e m e nt d’ u n i n di vi d u à l’ a ut r e. O r, c’ e st l’ u n e d e s f ai bl e s s e s d u bi o-l o g gi n g, si

l’ o n di s p o s e d e c e nt ai n e s d e pl o n g é e s p o u r c a r a ct é ri s e r l e c o m p o rt e m e nt d e s i n di vi-

d u s, l’ eff e ctif d e c e s d e r ni e r s e st g é n é r al e m e nt f ai bl e ( e nt r e 6 et 1 4 i n di vi d u s s el o n l e s

c h a pit r e s). L’ é c h a ntill o n n a g e d e l a v a ri a bilit é i n di vi d u ell e e st ai n si li mit é, si bi e n q u e

l a g é n é r ali s ati o n d e s r é s ult at s à l’ é c h ell e d’ u n e p o p ul ati o n – v oi r d’ u n e e s p è c e – e st

d éli c at e.

7. 3 P e r s p e c ti v e s e t p or t é e g é n é r al e d e s t r a v a u x

7. 3. 1 L’ h ét ér o g é n éit é d es r ess o ur c es et

l e ur p er c e pti o n p ar l es pr é d at e urs

L e s aj u st e m e nt s c o m p o rt e m e nt a u x o b s e r v é s e n r é p o n s e à u n e a u g m e nt ati o n d u t a u x

d e r e n c o nt r e d e p r oi e s p e r m ett e nt d e r é d ui r e l a d u r é e d u t r a n sit v e rti c al ( p r ol o n g e a nt

ai n si l e t e m p s p a s s é e n p r of o n d e u r a u c o nt a ct d e l a r e s s o u r c e) et c o n d ui s e nt d a n s l e

m ê m e t e m p s à u n e di mi n uti o n d e l a vit e s s e h o ri z o nt al e. Il e st c o n n u q u e d’ a ut r e s p r é-

d at e u r s a c c e nt u e nt l e u r s a n gl e s d e pl o n g é e e n f o n cti o n d e l a d e n sit é d e s r e s s o u r c e s

(R o p e rt- C o u d e rt et al. , 2 0 0 1 ; H a n ui s e et al. , 2 0 1 3 , : m a n c h ot s r o y a u x et A d éli e). C e

c o m p r o mi s e nt r e vit e s s e d e s t r a n sit s v e rti c a u x et h o ri z o nt a u x s o ul è v e d e s q u e sti o n s

q u a nt a u c o m p o rt e m e nt o pti m al q u e l e s p r é d at e u r s pl o n g e u r s d e v r ai e nt a d o pt e r d a n s

u n c h a m p d e p r oi e s h ét é r o g è n e s el o n t r oi s di m e n si o n s. Q u a n d f a ut-il p ri vil é gi e r l’ u n e

à l’ a ut r e ? L’ él é p h a nt d e m e r pl o n g e c o nti n u ell e m e nt ( L e b o e uf et al. , 1 9 8 6 ) m ai s aj u st e

1 2 P a r e x e m pl e l’i n di c at e u r d u " b ott o m ti m e" d o nt s o nt p oi nt é e s l e s li mit e s e n a n n e x e F .
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l o c al e m e nt l e r a p p o rt e nt r e l e s c o m p o s a nt e s h o ri z o nt al e s et v e rti c al e s d e s o n d é pl a-

c e m e nt ( c h a pit r e 3 ). D’ a ut r e s p r é d at e u r s pl o n g e u r s t el s l e s m a n c h ot s r o y a u x (A pte-

n o d ytes p at a g o ni c us ) o u l e s ot a ri e s d e C alif o r ni e (Z al o p h us c alif or ni a n us ) r é ali s e nt u n

d é c o u p a g e pl u s n et e nt r e c e s d e u x a cti vit é s e n s é p a r a nt d e s s é q u e n c e s d e pl o n g é e s

(" b o ut s") p a r d e s p é ri o d e s d e d é pl a c e m e nt r a pi d e e n s u rf a c e (P o n g a ni s , 2 0 1 5 ). L’ o p-

p o siti o n e nt r e c e s d e u x st r at é gi e s a ét é ét u di é e e n t e r m e s d e p h y si ol o gi e ( P o n g a ni s ,

2 0 1 5 ) et d e c o ût s d e l a l o c o m oti o n. C e s c o ût s s e r ai e nt pl u s él e v é s p o u r s e d é pl a c e r à

l’i nt e rf a c e ai r- e a u. L e s él é p h a nt s d e m e r d ot é s d’ a ptit u d e s à l’ a p n é e h o r s- n o r m e p a r-

vi e n n e nt à s e d é pl a c e r e n eff e ct u a nt d e l o n g u e s pl o n g é e s. Il s e m bl e i nt é r e s s a nt d e s e

d e m a n d e r, d a n s l’ h y p ot h è s e d’ u n c o m p o rt e m e nt o pti m al, c e q u e p o u r r ait i m pli q u e r

l e c h oi x d’ u n e st r at é gi e pl ut ôt q u e l’ a ut r e vi s à vi s d e l’ é vit e m e nt d e s p r é d at e u r s m ai s

é g al e m e nt e n r a p p o rt a v e c l’ h ét é r o g é n éit é d e s r e s s o u r c e s ali m e nt ai r e s d a n s l’ e s p a c e.

D’ a ut r e p a rt, s e p o s e l a q u e sti o n d e l a f a ç o n d o nt l e s p r é d at e u r s p e r ç oi v e nt et r é-

a gi s s e nt à l’ h ét é r o g é n éit é d e s r e s s o u r c e s. E n eff et, n o u s a v o n s c o n si d é r é l a d e n sit é

d e p r oi e s c o m m e l e d ét e r mi n a nt p ri n ci p al d u c o m p o rt e m e nt d e s él é p h a nt s d e m e r

et a v o n s eff e cti v e m e nt o b s e r v é d e s c h a n g e m e nt s d u c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e e n

r é p o n s e à u n i n di c at e u r d e l a d e n sit é d e s r e s s o u r c e s. D e f a ç o n g é n é r al e, o n e sti m e

q u e l e s p r é d at e u r s r é p o n d e nt di r e ct e m e nt à l a d e n sit é d e s p r oi e s à fi n e é c h ell e m ai s,

l a p r é di cti bilit é a u g m e nt a nt a v e c l’ é c h ell e (Wi e n s , 1 9 8 9 ), q u e c e u x- ci a d o pt e nt al o r s

d e s st r at é gi e s b a s é e s s u r l e u r m é m oi r e ( Wei m e r s ki r c h , 2 0 0 7 ) et d e s i n di c e s e n vi r o n-

n e m e nt a u x ( H u nt a n d S c h n ei d e r , 1 9 8 7 ; H u nt et al. , 1 9 9 9 ). D e t ell e s st r at é gi e s é c h ell e-

d é p e n d a nt e s o nt ét é mi s e s e n é vi d e n c e c h e z l e s p r o c ell a riif o r m e s ( F rit z et al. , 2 0 0 3 ;

Wei m e r s ki r c h et al. , 2 0 0 7 ; Pi n a u d a n d Wei m e r s ki r c h , 2 0 0 7 ). Ai n si l e s t r a c e s olf a cti v e s

d e D y m ét h yl e S ul fit e ( D M S) ( N e vitt et al. , 1 9 9 5 ; N e vitt , 2 0 0 0 ; N e vitt a n d B o n a d o n n a ,

2 0 0 5 ; S a v o c a a n d N e vitt , 2 0 1 4 ) o u l a p r é s e n c e d e c o n g é n è r e s (F a u c h al d , 2 0 0 9 ) s o nt a u-

t a nt d’i n di c e s e n vi r o n n e m e nt a u x ai d a nt l e s p r o c ell a riif o r m e s à i d e nti fi e r d e s s e ct e u r s

a s s e z v a st e s et a b rit a nt p ot e nti ell e m e nt d e s p a r c ell e s ri c h e s e n p r oi e s. L a st r at é gi e

d e r e c h e r c h e ali m e nt ai r e à l a r g e é c h ell e s’ a p p ui e r ait s u r l’ o bt e nti o n d’i nf o r m ati o n :

u n e "i nf ot a xi s" ( Ve r g a s s ol a et al. , 2 0 0 7 ) pl ut ôt q u’ u n e " p r e yt a xi s" (K a r ei v a a n d O d ell ,

1 9 8 7 ). Ai n si, s el o n l’ é c h ell e o b s e r v é e, l e s p a r a m èt r e s e n vi r o n n e m e nt a u x p o u r r ai e nt

c o nt ri b u e r à e x pli q u e r l e c o m p o rt e m e nt d e s a ni m a u x. C h e z l’ él é p h a nt d e m e r, l e s dif-

f é r e nt s s e n s q u e l’ o n e sti m e êt r e i m pli q u é s d a n s l a r e c h e r c h e ali m e nt ai r e s o nt : l a v u e

(L e v e n s o n a n d S c h u st e r m a n , 1 9 9 9 ; M c g o v e r n et al. , 2 0 1 5 ), l a s e n si bilit é d e s vi b ri s s e s

a u x vi b r ati o n s d e l’ e a u ( D e h n h a r dt , 2 0 0 1 ; M c g o v e r n et al. , 2 0 1 5 ; N ait o et al. , 2 0 1 3 ) et
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l’ o uï e (K a st a k a n d S c h u st e r m a n , 1 9 9 9 ). M ai s l a p o rt é e d e c e s m o y e n s d e p e r c e pti o n e st

p r o b a bl e m e nt f ai bl e, si bi e n q u e l e s m o d alit é s d e l a p e r c e pti o n q u’ o nt l e s él é p h a nt s

d e m e r d e l e u r e n vi r o n n e m e nt à m é s o- é c h ell e s o nt m al c o n n u e s. D e n o m b r e u x p a-

r a m èt r e s o c é a n o g r a p hi q u e s (t e m p é r at u r e, s ali nit é, l u mi è r e, et c...) p o u r r ai e nt êt r e d e s

i n di c e s e n vi r o n n e m e nt a u x utili s a bl e s. L a q u e sti o n d u r ôl e d e s i n di c e s e n vi r o n n e m e n-

t a u x et d e l e u r p e r c e pti o n d a n s l a st r at é gi e d e r e c h e r c h e ali m e nt ai r e d e s p r é d at e u r s

e st u n p r o bl è m e c o m pl e x e et f a s ci n a nt. C e p r o bl è m e s e m bl e i m p o rt a nt a fi n d e ti r e r l e

m eill e u r p a rti d e l’ ét u d e d u c o m p o rt e m e nt d e s p r é d at e u r s et d e mi e u x c o m p r e n d r e l e s

i nt e r a cti o n s p r é d at e u r- p r oi e s. U n e p r e mi è r e ét a p e p o u r r ait c o n si st e r à m ett r e à p r o fit

l a h a ut e f r é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e d e s d o n n é e s d e bi o-l o g gi n g a fi n d e d é c ri r e l a

r é s ol uti o n s p ati o-t e m p o r ell e d e l a p e r c e pti o n d e s él é p h a nt s d e m e r, p a r e x e m pl e a u

m o y e n d’ u n e a n al y s e f r a ct al e d e s m o u v e m e nt s ( Wit h , 1 9 9 4 ; F rit z et al. , 2 0 0 3 ). Il s e r ait

al o r s i nt é r e s s a nt d e t e st e r si l e s c o n diti o n s o c é a n o g r a p hi q u e s, i n d é p e n d a m m e nt d e

l a d e n sit é l o c al e d e s p r oi e s, p e u v e nt e x pli q u e r l e s v a ri ati o n s d u c o m p o rt e m e nt d e s

él é p h a nt s d e m e r à diff é r e nt e s é c h ell e s.

7. 3. 2 M ét h o d es et o utils d u bi o-l o g gi n g

L e bi o-l o g gi n g e st u n d o m ai n e e n pl ei n e e x p a n si o n ( R o p e rt- C o u d e rt a n d Wil s o n , 2 0 0 5 ;

M cI nt y r e , 2 0 1 4 ; H u s s e y et al. , 2 0 1 5 ). A fi n d’ ai d e r a u p a rt a g e et à l’ a m éli o r ati o n d e s

m ét h o d e s a u c o u r s d u t e m p s, e nt r e é q ui p e s d e r e c h e r c h e et e nt r e m o d èl e s d’ ét u d e,

d e s eff o rt s o nt ét é d é pl o y é s a u c o u r s d e c ett e t h è s e. Il s s e m a nif e st e nt d a n s l e s i n-

f o r m ati o n s s u p pl é m e nt ai r e s et d a n s l’i niti ati o n d u p r oj et r b l o ù e st p a rt a g é l e c o d e

d e s m ét h o d e s q u e n o u s a v o n s d é v el o p p é e s o u utili s é e s : al g o rit h m e " B r o k e n- sti c k" et

l e c al c ul d u " Ti m e- At- D e pt h" F e d a k et al. (2 0 0 1 ), al g o rit h m e " Di v e Z o n e I n d e x" P h o-

t o p o ul o u et al. (2 0 1 5 ), d ét e cti o n d e s é v è n e m e nt s d e bi ol u mi n e s c e n c e V a c q ui é- G a r ci a

et al. (2 0 1 2 ), d e s o n d ul ati o n s (" wi g gl e s") H al s e y et al. (2 0 0 7 ), d e s p h a s e s d e pl o n g é e s

L e B r a s (2 0 1 2 ), d e s t e nt ati v e s d e c a pt u r e V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 5 ), d e l’ eff o rt d e

n a g e Ri c h a r d et al. (2 0 1 4 ) et c. . . C e p r oj et s e p o u r s uit p a r l’ e xt e n si o n d e s diff é r e nt s

o util s d é v el o p p é s d a n s l e c a d r e d e l’ a n al y s e d e s pl o n g é e s p r o p o s é p a r H e e r a h et al.

(2 0 1 4 , 2 0 1 5 ) ( v oi r s o u s- s e cti o n 7. 2. 2 ). P a r mi l e s t r a v a u x e n c o r e e n c o u r s q ui n’ o nt p a s

p u êt r e p r é s e nt é s d a n s c ett e t h è s e, s e t r o u v e l e d é v el o p p e m e nt d e m ét h o d e s p e r m et-

t a nt d e mi e u x e sti m e r l e s v a ri ati o n s d e c o n diti o n c o r p o r ell e d e p r é d at e u r s pl o n g e u r s

v a ri é s, u n e m e s u r e d u s u c c è s d’ ali m e nt ati o n p a rti c uli è r e m e nt util e p o u r e n q u êt e r s u r

l e s h a bit at s d e p ê c h e f a v o r a bl e s a u x p r é d at e u r s (Bi u w et al. , 2 0 0 7 ; B aill e ul et al. , 2 0 0 7 b )
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J u s q u’ à p r é s e nt l e s d é c o u v e rt e s et l e s p o s si bilit é s d e q u e sti o n n e m e nt s e s o nt d é m ul-

ti pli é e s a u r yt h m e d e s a v a n c é e s t e c h ni q u e s (R o p e rt- C o u d e rt a n d Wil s o n , 2 0 0 5 ). C e r-

t ai n e s li mit e s r e n c o nt r é e s a u c o u r s d e c ett e t h è s e s o nt e n p a s s e d’ êt r e d é p a s s é e s p a r

l e d é v el o p p e m e nt d e n o u v e a u x o util s. L e d é v el o p p e m e nt d’ a c c él é r o m èt r e s c a p a bl e s

d’ e n r e gi st r e r s u r d e pl u s l o n g u e s d u r é e s p e r m ett r o nt d e s ui v r e l e s él é p h a nt s d e m e r

d u r a nt l e u r v o y a g e p o st- m u e, o u v r a nt l a v oi e à d e n o m b r e u s e s ét u d e s à fi n e é c h ell e

d e l’ o c é a n A u st r al e nt r e l e s m oi s d e m a r s et s e pt e m b r e. L e s p r o c h ai n e s a n n é e s m a r-

q u e r o nt p e ut- êt r e l’ a v è n e m e nt d e c a m é r a s ( D a vi s et al. , 2 0 0 3 ; N ait o et al. , 2 0 1 3 ) et

d e s o n a r ( L a w s o n et al. , 2 0 1 5 ) mi ni at u ri s é s p e rf o r m a nt s. C e s o util s s e m bl e nt êt r e t r è s

p r o m ett e u r s p o u r ét u di e r l a di st ri b uti o n d e s p r oi e s d e l’ él é p h a nt d e m e r et d e s a ut r e s

o r g a ni s m e s d e ni v e a u t r o p hi q u e i nt e r m é di ai r e. L e s a v a n c é e s t e c h n ol o gi q u e s p e u v e nt

l e v e r c e rt ai n s v e r r o u s m ai s il e st r é d u ct e u r d’ af fi r m e r q u e c e s d e r ni e r s li mit e nt l e

p r o g r è s s ci e nti fi q u e. Il e st d’ aill e u r s a m u s a nt d e c o n st at e r c o m m e nt d e n o u v ell e s m é-

t h o d e s et a p pli c ati o n s i n s o u p ç o n n é e s s o nt c o nti n u ell e m e nt d é c o u v e rt e s. P a r e x e m pl e,

l e d ét o u r n e m e nt d e s a c c él é r o m èt r e s e m b a r q u é s s u r l e s él é p h a nt s d e m e r p o u r m e-

s u r e r l a h a ut e u r d e s v a g u e s et d e s m a g n ét o m èt r e s p o u r e sti m e r l a di r e cti o n d u v e nt

( C a z a u et al., e n p r é p a r ati o n), d e s c a pt e u r s d e l u mi è r e p o u r l a d ét e cti o n d e s o r g a-

ni s m e s bi ol u mi n e s c e nt s ( V a c q ui é- G a r ci a et al. , 2 0 1 2 ), d e s G P S p o s é s s u r l e s oi s e a u x

p o u r m e s u r e r l a vit e s s e d e s v e nt s ( Tr e e p et al. , 2 0 1 6 ) et c. . . D a n s t o u s l e s c a s, il s e r a

p a s si o n n a nt d’ o b s e r v e r l e s é v ol uti o n s d u bi o-l o g gi n g et d e s e s a p pli c ati o n s m êl a nt

o c é a n o g r a p hi e p h y si q u e et é c ol o gi e ali m e nt ai r e.

7. 3. 3 Bi o-i n di c ati o n et c o ns er v ati o n

L a n oti o n d e bi o-i n di c ati o n e st a s s e z a n ci e n n e, ell e e st p a r e x e m pl e p r o p o s é e p a r

N yl a n d e r (1 8 6 6 ) à t r a v e r s l’ utili s ati o n d e s li c h e n s c o m m e o util d e m e s u r e d e l a p ol-

l uti o n d e l’ ai r. D a n s l e s a n n é e s 1 9 9 0 é m e r g e l’i d é e d’ utili s e r l e s p r é d at e u r s s u p é ri e u r s

(C r o x all et al. , 1 9 9 2 ; F u r n e s s , 1 9 9 3 ; F u r n e s s a n d C a m p h u y s e n , 1 9 9 7 ) n ot a m m e nt p o u r

s ui v r e l’ ét at d e s st o c k s d e p oi s s o n. L a mi s e e n œ u v r e d’ u n t el p r o c é d é r e q ui e rt l a

p o s s e s si o n d e d o n n é e s s u r l e l o n g t e r m e et, p r éf é r e nti ell e m e nt, l a c o m bi n ai s o n d e

pl u si e u r s m e s u r e s o u d’i n di c e s p r o v e n a nt d e diff é r e nt e s e s p è c e s. C e p e n d a nt, d a n s

l’ o c é a n A u st r al o ù l’ a c q ui siti o n d e s d o n n é e s c o n v e nti o n n ell e s e st c o ût e u s e et o ù l’ a c-

ti vit é d e n o m b r e u x p r é d at e u r s s u p é ri e u r s ( oi s e a u x et p r é d at e u r s pl o n g e u r s) e st s u r-

v eill é e, c ett e a p p r o c h e e st att r a y a nt e. C ett e t h è s e n e s’i n s c rit p a s di r e ct e m e nt d a n s c e

c a d r e m ai s pl ut ôt i n di r e ct e m e nt et / o u à pl u s p etit e é c h ell e :



1 7 0 7. 3. P ers p e cti v es et p ort é e g é n ér al e d es tr a v a u x

1. I n di r e ct e m e nt, n o u s a v o n s c o nt ri b u é à l’ a m éli o r ati o n d e l a c o m p r é h e n si o n d u

c o m p o rt e m e nt d e s p r é d at e u r s. N o u s l’ a v o n s é v o q u é d a n s l a s o u s- s e cti o n 7. 2. 2 ,

l’i nt e r p r ét ati o n d u c o m p o rt e m e nt a ni m al e st u n e nj e u i m p o rt a nt et dif fi cil e, t a nt

et si bi e n q u e l e pl ei n p ot e nti el d e s d o n n é e s c oll e ct é e s d e p ui s u n e d é c e n ni e

n e s e m bl e s e li b é r e r q u’ a ct u ell e m e nt ( C a rt e r et al. , 2 0 1 6 ). L e s d o n n é e s t e m p s-

p r of o n d e u r s o nt d e l oi n l e s pl u s c o u r a nt e s et c o n stit u e nt l e s f o n d ati o n s d e l’ a n a-

l y s e d u c o m p o rt e m e nt d e pl o n g é e. N o u s a v o n s m o nt r é q u e l’ a p p r o xi m ati o n

d e s m o u v e m e nt s t ri- di m e n si o n n el s a u f o n d d e s pl o n g é e s p a r d e s d o n n é e s cl a s-

si q u e s t e m p s- p r of o n d e u r e st a p p r o p ri é e. D e pl u s, l’i d e nti fi c ati o n d e s " z o n e s d e

r e c h e r c h e ali m e nt ai r e i nt e n si v e" ( A R S) à p a rti r d e s d o n n é e s d e t r aj e ct oi r e s G P S

o u A r g o s, bi e n q u e d e m oi n s e n m oi n s utili s é e ( a u p r o fit d’i n di c at e u r s t el s q u e

l e s t e nt ati v e s d e c a pt u r e), r e st e u n o util i n c o nt o u r n a bl e d a n s l e s ét u d e s à g r a n d e

é c h ell e et / o u m ulti- e s p è c e s ( Hi n d ell et al. , 2 0 1 6 ; Ki r k m a n et al. , 2 0 1 6 ; L a s c ell e s

et al. , 2 0 1 6 ). N o u s a v o n s v u c o m m e nt l e s aj u st e m e nt s c o m p o rt e m e nt a u x d a n s

l e s z o n e s ri c h e s e n p r oi e s c o n d ui s e nt, m é c a ni q u e m e nt, à u n e c o nt ri b uti o n pl u s

f o rt e d e l’ a d v e cti o n s u r l a t r aj e ct oi r e m e s u r é e p a r G P S. C e s r é s ult at s s e m bl e nt

util e s à l’i nt e r p r ét ati o n d e s n o m b r e u s e s ét u d e s p a s s é e s s e b a s a nt s u r c e t y p e d e

d o n n é e s et p o u r r ai e nt a u s si ai d e r à l’ a m éli o r ati o n d e s m ét h o d e s d a n s d e s ét u d e s

f ut u r e s.

2. À fi n e é c h ell e, n o u s a v o n s p u d é c ri r e c e rt ai n s a s p e ct s d e l a di st ri b uti o n d e s

p r oi e s d e l’ él é p h a nt d e m e r, e n p r e mi e r li e u, a u s uj et d e l’i m p o rt a n c e d e l a di-

m e n si o n v e rti c al e s u r l a di st ri b uti o n d e s p r oi e s. L e s r é s ult at s d e n o s a n al y s e s

d u c o m p o rt e m e nt d e s él é p h a nt s d e m e r a u f o n d d e l e u r s pl o n g é e s s u g g è r e nt e n

eff et q u e l e u r d e n sit é d é c r oit a v e c l a p r of o n d e u r et q u e c e s d e r ni è r e s s e r é p a r-

ti s s e nt a u s ei n d e c o u c h e s ( d o nt l’ ét e n d u e v e rti c al e c o nt r ôl e e n p a rti e l a d e n sit é)

o ù l e s p r oi e s s e r ai e nt di s p e r s é e s pl ut ôt q u e r e g r o u p é e s e n l a r g e s b a n c s c o m-

p a ct s.

Bi o- a c q ui siti o n et bi o-i n di c ati o n s e m bl e nt êt r e d e s a p p r o c h e s p a rti c uli è r e m e nt p e rti-

n e nt e s d a n s l e mili e u o c é a ni q u e. E n r ai s o n d e s a n at u r e t r è s d y n a mi q u e, u n e g e sti o n

ef fi c a c e d e c e s é c o s y st è m e s n e p e ut si m pl e m e nt i mit e r c ell e d u mili e u t e r r e st r e o ù d e s

f r o nti è r e s e nt r e z o n e s p r ot é g é e s o u n o n- p r ot é g é e s s o nt é ri g é e s p o u r d e s d é c e n ni e s. À

l’ h e u r e a ct u ell e d e n o m b r e u s e s d o n n é e s s o nt c oll e ct é e s e n t e m p s p r e s q u e r é el p a r l e s

p r é d at e u r s s u p é ri e u r s et l e s s at ellit e s. Il e st p o s si bl e d’i m a gi n e r u n e g e sti o n pl u s d y-
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n a mi q u e d e s é c o s y st è m e s p él a gi q u e s q ui p r o fit e r ait d e c e s d o n n é e s a fi n d e di mi n u e r

l e s i nt e r a cti o n s n é g ati v e s e nt r e l’ h o m m e et l a f a u n e m a ri n e. L e s d o n n é e s d e t él é m ét ri e

p e u v e nt r e n s ei g n e r i n st a nt a n é m e nt s u r l e s p oi nt s c h a u d s (" h ot s p ot s") o ù s’ ali m e nt e nt

l e s p r é d at e u r s. D’ a ut r e p a rt, l e s d o n n é e s d e t él é d ét e cti o n p e u v e nt p e r m ett r e d e p r é-

di r e a v e c u n e l a r g e c o u v e rt u r e s p ati al e l e s li e u x o ù l e s m e s u r e s d e g e sti o n s e r ai e nt l e s

pl u s ef fi c a c e s. U n e t ell e g e sti o n n e p e ut s e p a s s e r d’ u n e c o m p r é h e n si o n fi n e d e s i n-

t e r a cti o n s e nt r e l e s diff é r e nt s ni v e a u x t r o p hi q u e s et l’ e n vi r o n n e m e nt p h y si q u e. Ai n si,

n o u s a v o n s c o n st at é d e s v a ri ati o n s d u t a u x d e t e nt ati v e s d e c a pt u r e a u f o n d s d e s

pl o n g é e s e n r el ati o n a v e c l e s t o u r bill o n s m é s o- é c h ell e s. N o s r é s ult at s s u g g è r e nt q u’ a u

c o u r s d e l’ ét é a u st r al l e s b o r d u r e s d e c e s st r u ct u r e s o nt u n r ôl e st r u ct u r a nt s u r l a di s-

t ri b uti o n d e s p r oi e s d e l’ él é p h a nt d e m e r. D’ a ut r e p a rt, d e s diff é r e n c e s n ot a bl e s o nt

ét é o b s e r v é e s e n f o n cti o n d u t y p e d u t o u r bill o n, l e s t o u r bill o n s c y cl o ni q u e s c o n sti-

t u a nt d e s z o n e s pl u s ri c h e s e n p r oi e s. C e s o b s e r v ati o n s m o nt r e nt l a p e rti n e n c e d e l a

n oti o n d e ni c h e d y n a mi q u e p o u r c o m p r e n d r e l e s st r at é gi e s ali m e nt ai r e s d e s p r é d a-

t e u r s s u p é ri e u r s v o y a g e a nt d a n s l e mili e u o c é a ni q u e. P a r aill e u r s, n o s r é s ult at s o nt

a u s si s o uli g n é l e s f ai bl e s s e s et l e s dif fi c ult é s a ct u ell e m e nt r e n c o nt r é e s l o r s d e l a mi s e

e n œ u v r e d e m o d èl e s p r é di s a nt l a d e n sit é d e s p r oi e s d e p r é d at e u r s pl o n g e u r s t el s q u e

l’ él é p h a nt d e m e r.

7. 3. 4 R ôl e d es p ar a m ètr es o c é a n o gr a p hi q u es

Q u a n d il s’ a git d’ a nti ci p e r c e rt ai n s p r o c e s s u s é c ol o gi q u e s r e p o s a nt s u r l’i nt e r p r ét a-

ti o n d’ u n e m e s u r e bi ol o gi q u e, il e st i m p é r atif d e p r e n d r e e n c o m pt e l’ e n s e m bl e d e s

f a ct e u r s p o u v a nt i n fl u e n c e r l a m e s u r e. L e d é b at e nt r e M cI nt y r e et al. (2 0 1 1 a , 2 0 1 2 ) et

B o e r s c h- S u p a n et al. (2 0 1 2 ) e n off r e u n e x e m pl e. M cI nt y r e et al. (2 0 1 1 a ) r e m a r q u e nt

q u e l e s él é p h a nt s d e m e r pl o n g e nt pl u s p r of o n d é m e nt d a n s l e s e a u x c h a u d e s et s u g-

g è r e nt q u e l e r é c h a uff e m e nt d e l’ e a u i n d ui r ait u n e mi g r ati o n d e s p r oi e s v e r s l e s p r o-

f o n d e u r s1 3 . B o e r s c h- S u p a n et al. (2 0 1 2 ) f o nt al o r s l a c riti q u e q u e c e s c o n cl u si o n s s o nt

b a s é e s s u r u n e c o r r él ati o n e nt r e p r of o n d e u r d e pl o n g é e et t e m p é r at u r e s a n s o b s e r v a-

ti o n c o n c e r n a nt l e s p r oi e s. D a n s c e s c o n diti o n s, il e st i m p o s si bl e d e d ét e r mi n e r si l e

p h é n o m è n e d ét e ct é a u t r a v e r s d e s v a ri ati o n s d e l a p r o d o n d e u r d e pl o n g é e d e s él é-

p h a nt s d e m e r e st li é (i) à u n e mi g r ati o n d e s p r oi e s e n f o n cti o n d e l a t e m p é r at u r e

M cI nt y r e et al. (2 0 1 1 a ) o u bi e n (ii) à l’ o b s e r v ati o n d e d e u x c h a m p s d e p r oi e s di sti n ct s

et a s s o ci é s à d e s t e m p é r at u r e s diff é r e nt e s ( B o e r s c h- S u p a n et al. , 2 0 1 2 ) ( a n n e x e E ). O r,

1 3 C e q ui a u r ait p o u r p r o b a bl e c o n s é q u e n c e u n e b ai s s e d u s u c c è s ali m e nt ai r e d e s él é p h a nt s d e m e r
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l e s c o n n ai s s a n c e s m a n q u e nt s u r l e s c o n diti o n s a bi oti q u e s q ui c a r a ct é ri s e nt l’ h a bit at

d e s m y ct o p hi d é s et s u r l’ eff et d e s p a r a m èt r e s p h y si q u e s s u r l e u r di st ri b uti o n ( Gj ø s a e-

t e r a n d K a w a g u c hi, 1 9 8 0 ; C at ul et al. , 2 0 1 0 ).

N o u s a u ri o n s s o u h ait é d é v el o p p e r d a v a nt a g e l e t r a v ail d e c a r a ct é ri s ati o n d e s ni c h e s

é c ol o gi q u e s d e s m y ct o p hi d é s t el q u’i niti é p a r G ui n et et al. (2 0 1 4 , a n n e x e E ) et V a c q ui é-

G a r ci a et al. (2 0 1 5 ). C e p e n d a nt, r eli e r z o n e s d’ ali m e nt ati o n d e s p r é d at e u r s, c o n diti o n s

o c é a n o g r a p hi q u e s et c o m p o siti o n e n p r oi e e st u n d é fi ( Kl o s e r et al. , 2 0 0 9 ; Y o u n g et al. ,

2 0 1 5 ), p a rti c uli è r e m e nt a r d u si l’ o n n e di s p o s e q u e d e d o n n é e s d e p r é s e n c e ( s o u s-

s e cti o n 7. 2. 2 ) et p a s d’i n di c ati o n s s u r l a q u alit é d e s p r oi e s ( s o u s- s o u s- s e cti o n 7. 2. 1 ).

P o u r d é p a s s e r c e s li mit ati o n s il s e r ait c e rt ai n e m e nt f é c o n d d e c o m bi n e r l e s diff é r e nt e s

a p p r o c h e s. L’ é c h a ntill o n n a g e c o n v e nti o n n el e n r el ati o n a v e c bi o-l o g gi n g ( S aij o et al. ,

2 0 1 6 ) p e r m et d’ é v al u e r c e q ui e st di s p o ni bl e ( d e n sit é et c o m p o siti o n) d a n s l’ e n vi r o n-

n e m e nt et d e l e c o m p a r e r à c e q ui e st e x pl oit é p a r l e s p r é d at e u r s. L a c o m bi n ai s o n d e

diff é r e nt s i n di c at e u r s (t e nt ati v e s d e c a pt u r e s, eff o rt d e n a g e et v a ri ati o n s d e c o n diti o n

c o r p o r ell e d e s a ni m a u x) p e ut a u s si r e n s ei g n e r s u r l a q u alit é d e s p r oi e s ( Ri c h a r d et al. ,

2 0 1 6 ). L e s t r a v a u x d e Ri c h a r d et al. (2 0 1 6 ) o nt m o nt r é q u’ e n d é pit d e t a u x d e c a pt u r e

bi e n i nf é ri e u r s a u n o r d d u f r o nt s u b- a nt a r cti q u e, l e s f e m ell e s él é p h a nt s d e m e r a m é-

li o r e nt t o ut a u s si vit e l e u r c o n diti o n c o r p o r ell e. C e s r é s ult at s s u g g è r e nt l’ e xi st e n c e

d e c h a m p s d e p r oi e diff é r e nt s d e p a rt et d’ a ut r e d u f r o nt s u b- a nt a r cti q u e, a v e c a u

N o r d d e s p r oi e s pl u s g r o s s e s et / o u d e pl u s f o rt e s d e n sit é s é n e r g éti q u e s. C ett e a p-

p r o c h e, t e nt a nt d e c a r a ct é ri s e r l e s diff é r e nt s h a bit at s é c ol o gi q u e s d u mili e u p él a gi q u e,

r e st e e n c o r e à f ai r e à m é s o- é c h ell e. E n li e n a v e c d e t el s t r a v a u x, l a t él é d ét e cti o n d e

l a t a x o n o mi e d e s t y p e s p h yt o pl a n ct o ni q u e s d o mi n a nt s (Al v ai n et al. , 2 0 0 8 ) o u v r e d e s

p e r s p e cti v e s p r o m ett e u s e s.
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A. 1 O v e r vi e w of t h e r b l p a c k a g e

A. 1. 1 I ntr o d u cti o n

T hi s i s a R p a c k a g e t o m a k e d e ali n g wit h di vi n g p r e d at o r bi o-l o g gi n g d at a a e a si e r.

M o st of t h e f u n cti o n s i n t hi s p a c k a g e w e r e c o d e d t o w o r k wit h S o ut h e r n El e p h a nt

S e al hi g h s a m pli n g f r e q u e n c y d at a s et s t h at I u s e o n a d ail y b a si s b ut t h e y s h o ul d b e

r el e v a nt f o r t h e a n al y si s of t h e b e h a vi o u r of ot h e r di vi n g p r e d at o r s ( s u c h a s p e n g ui n s,

t u rtl e s, ot h e r s e al s, w h al e s . . .) a n d al s o p r o vi d e s t o ol s t o d e al wit h l o w r e s ol uti o n

d at a ( s u c h a s " b r o k e n sti c k- a b st r a ct e d" di v e s p r o fil e s). T h e m oti v ati o n s f o r d e v el o pi n g

t hi s p a c k a g e w e r e t o b ett e r o r g a ni s e c o d e ( a v oi di n g c o p y / p a st e of r e g ul a rl y u s e d c o d e

s ni p p et s, k e e p t r a c k of t h e c h a n g e s aff e cti n g c o d e), t o f a cilit at e s h a ri n g of t hi s w o r k o r

a n d r ef e r ri n g t o it a n d t o h el p h a r m o ni zi n g t h e m et h o d s o v e r ti m e, o v e r st u d y s p e ci e s

a n o v e r r e s e a r c h t e a m s. T hi s o p e n s o u r c e p a c k a g e i s al s o t h e o p p o rt u nit y t o c r e at e

a pl a c e w h e r e ot h e r p e o pl e w o r ki n g o n di vi n g p r e d at o r s a n d bi o-l o g gi n g d at a c a n

c o o r di n at e t h ei r eff o rt s.

A. 1. 2 Pri n ci pl e

Fi el ds of a p pli c ati o n

F o r n o w, m o st t o ol s a r e d e si g n e d t o h el p wit h hi g h s a m pli n g f r e q u e n c y ti m e – d e pt h

d at a a n d a c c el e r ati o n d at a. T h e s e t o ol s c o v e r a r a n g e of a p pli c ati o n s s u c h a s

• Fi xi n g i s s u e s i n t h e r a w d at a : Ti m e st a m p i s s u e s, D e pt h off s et o v e r ti m e, . . .

• Filt e ri n g u s ef ul si g n al s f r o m t h e d at a : P r e y C at c h Att e m pt s ( V a c q ui é- G a r ci a

et al. , 2 0 1 5 ), St ati c & D y n a mi c a c c el e r ati o n, Bi ol u mi n e s c e nt e v e nt s (V a c q ui é-

G a r ci a et al. , 2 0 1 2 ), . . .

• I d e ntif yi n g s p e ci fi c p a rt s i n a d at a s et : Di v e s, Di v e s p h a s e s, D rifti n g p e ri o d s, . . .

• I m pl e m e nti n g r el e v a nt al g o rit h m s f o r di vi n g p r e d at o r d at a : B r o k e n sti c k M o d el s

(F e d a k et al. , 2 0 0 2 ), Di v e Z o n e I n d e x (P h ot o p o ul o u et al. , 2 0 1 5 ), Wi g gl e s (H al s e y

et al. , 2 0 0 7 ), Ti m e At D e pt h (F e d a k et al. , 2 0 0 1 ), . . .

• P r o p o si n g a st a n d a r d f o r m at f o r " Di vi n g P r e d at o r d at a s et s" : s e e s u b s e cti o n A. 1. 3
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• F a cilit ati n g d at a m a ni p ul ati o n, vi s u ali z ati o n of a ni m al b e h a vi o u r : b y p r o vi di n g

m et h o d s d e di c at e d t o s p e ci fi c o bj e ct cl a s s e s ( s u b s e cti o n A. 1. 3 ) a n d f u n cti o n s

wit h si m pl e s y nt a x ( A. 1. 4 )

D esi g n

T h e b e h a vi o u r of di vi n g p r e d at o r s s u c h a s t h e el e p h a nt s e al i s st r u ct u r e d at diff e r e nt

s p ati o-t e m p o r al s c al e s. A s di vi n g p r e d at o r s a r e c o n st r ai n e d t o b r e at h e at s u rf a c e b ut

t o f o r a g e at d e pt h, di v e i s a k e y f u n cti o n al u nit t o i nt e r p r et t h ei r b e h a vi o u r. Wit hi n

t h e s e di v e s a n d t h e d e s c e nt, b ott o m a n d a s c e nt p h a s e s h a v e di sti n ct p u r p o s e s s u c h

a s f o r a gi n g o r r e sti n g ( b ott o m p h a s e) o r t r a n siti n g b et w e e n f o r a gi n g g r o u n d a n d t h e

s u rf a c e ( d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s). A s a r e s ult s, u n d e r st a n di n g t h e u n d e r w at e r b e-

h a vi o u r oft e n i m pli e s t o d e c o m p o s e t h e di v e s i nt o di v e s p h a s e s. T h e r ef o r e d e ali n g

wit h bi o-l o g gi n g o r t el e m et r y d at a f r o m di vi n g p r e d at o r s g e n e r all y i m pli e s t o m a k e

a n al y si s at t h e s c al e of a di v e o r a di v e p h a s e . T h e p a c k a g e p r o vi d e s t h r e e t y p e s of

f u n cti o n s t o a s si st wit h t hi s.

" R a w pr o c e s si n g " f u n cti o n s (t y p e 1) T h e s e f u n cti o n s a r e u s e d o n c e o n t h e e nti r e

d at a s et t o p r o c e s s t h e r a w d at a. F o r i n st a n c e : Ti m e – D e pt h c o r r e cti o n, d eli n e ati o n of

di v e a n d di v e p h a s e s, e xt r a cti o n of st ati c a n d d y n a mi c a c c el e r ati o n, d et e cti o n p r e y

e n c o u nt e r e v e nt s . . .

" S m all pr o c e s si n g " f u n cti o n s (t y p e 2) F u n cti o n s t o b e u s e d, m o r e i nt e r a cti v el y, at

t h e di v e s c al e o r o n a s p e ci fi c di v e p h a s e. C o n v e r s el y t o t h e p r e vi o u s c at e g o r y, t h e s e

f u n cti o n s t a k e a s i n p ut a s m all f r a cti o n of t h e d at a s et. T h e y a r e g e n e r all y ai m e d at e x-

t r a cti n g m e a ni n gf ul i nf o r m ati o n a b o ut a ni m al b e h a vi o u r r at h e r t h a n c o r r e cti n g i s s u e s

i n t h e d at a s et. F o r i n st a n c e : b r o k e n sti c k al g o rit h m t o a b st r a ct a hi g h f r e q u e n c y ti m e-

d e pt h di v e p r o fil e, c al c ul at e Ti m e At D e pt h, d eli n e at e " wi g gl e s" d u ri n g t h e b ott o m

p h a s e, i d e ntif y bi ol u mi n e s c e nt e v e nt s ( s e e V a c q ui é- G a r ci a et al. (2 0 1 2 )). Si n c e t h e d at a

c o r r e cti o n i s h a n dl e d s e p a r at el y, t h e c o d e o r g a ni z e d i n s m all si n gl e p u r p o s e f u n cti o n s

w hi c h a r e e a si e r t o r e a d a n d u n d e r st a n d. T h e r ef o r e t h e y a r e e a si e r t o m ai nt ai n a n d t o

a d a pt f o r s p e ci fi c n e e d s.

"I nt er a cti v e " f u n cti o n s (t y p e 3) T h e s e f u n cti o n s t o a p pl y t h e l att e r " S m all p r o c e s-

si n g" f u n cti o n s o n t h e d e si r e d p o rti o n s of t h e d at a s et wit h a si m pl e s y nt a x. T hi s all o w s
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t o a v oi d l o o p s, c o p y / p a sti n g of c o d e, i m p r o v e r e a d a bilit y a n d e a s e of m a ni p ul ati o n

of t h e s e d at a.

A. 1. 3 D at a f or m at : d es cri pti o n of t h e s e s o bj e ct cl ass

W hil e f u n cti o n s b el o n gi n g t o t y p e ( 1) j u st i m pl y a r a w d at a t a bl e ( h e r e aft e r c all e d t d r

t a bl e) t h e f u n cti o n s of t y p e s ( 2) a n d ( 3) r el y o n a s p e ci fi c f o r m atti n g of t h e d at a. A s

a c o n s e q u e n c e, it m a y r e q ui r e s o m e eff o rt t o f o r m at t h e d at a a p p r o p ri at el y p ri o r t o

u si n g f u n cti o n s of t y p e s ( 2 & 3) b ut t hi s i s e x pl ai n e d l at e r i n A. 1. 4 . F o r t hi s r e a s o n, w e

p r o vi d e d a c o m pl et e d at a s et e x a m pl e wit h t h e p a c k a g e 1 .

A s p e ci fi c S 3 cl a s s h a s b e e n c r e at e d : t h e s e s cl a s s (f o r S o ut h e r n El e p h a nt S e al). T h e s e

o bj e ct s a r e j u st st a n d a r d R li st s wit h a " s e s " l a b el all o wi n g R t o r e c o g ni z e t h at s o m e

d e di c at e d f u n cti o n s c a n b e u s e d w h e n t h e y e xi st. A s e s o bj e ct i s d e si g n e d t o e n c a p s u-

l at e t h e a r c hi v e d at a f r o m v a ri o u s l o g g e r s s u c h a s C T D- S R D L s (S e a M a m m al R e s e a r c h

U nit, St A n d r e w U ni v e r sit y ), M K 9 a n d M K 1 0 (Wil dlif e C o m p ut e r s, U S A ).

E x a m pl e d at as et

# L o a d p a c k a g e a n d e x a m p l e d a t a s e t

r e q u i r e ( " r b l " )

d a t a ( e x s e s )

c l a s s ( e x s e s )

# [ 1 ] " s e s " " l i s t "

i s . s e s ( e x s e s )

# [ 1 ] T R U E

# S l o t s

n a m e s ( e x s e s )

# [ 1 ] " n a m e " " h a s h " " t d r " " s t a t "

# [ 5 ] " d e l i m " " n o _ d i v e " " b s m " " d r i f t " " d z i "

D es cri pti o n of m ai n s e s sl ots

n a m e T h e n a m e of t h e d at a s et, e. g. t h e i d e ntit y of t h e a ni m al.

h a s h T h e M D 5 c h e c k s u m of t h e r a w d at a fil e s ( b ut a n y c h a r a ct e r st ri n g w o r k s).

U si n g M D 5 c h e c k s u m all o w s t o t r a c e b a c k t h e o ri gi n al d at a fil e s u s e d t o p r o d u c e t h e

1 t hi s m a k e s d o w nl o a di n g l a st s 5 – 1 0 mi n ut e s.

http://www.smru.st-andrews.ac.uk/Instrumentation/Overview/
http://www.smru.st-andrews.ac.uk/Instrumentation/Overview/
http://wildlifecomputers.com/
https://en.wikipedia.org/wiki/MD5
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s e s o bj e ct r e g a r dl e s s of c h a n g e s i n t h e fil e n a m e s.

t d r T h e hi g h r e s ol uti o n d at a, t y pi c all y at 1 H z ( o bt ai n e d f r o m t h e a r c hi v e d o w nl o a-

d e d f r o m t h e t a g). T h e t w o fi r st c ol u m n s m u st b e t h e ti m e (i n P O SI X ct f o r m at, a n d

U T C ti m e z o n e) a n d t h e d e pt h (i n c r e a si n g d o w n w a r d). T hi s d a t a . f r a m e h a s a t d r

cl a s s wit h d e di c at e d m et h o d s f o r f u n cti o n s s u c h a s p l o t .

s t a t Di v e s u m m a r y st ati sti c s s u c h a s di v e d u r ati o n, di v e m a xi m u m d e pt h et c . . .

T h e fi r st c ol u m n s h o ul d b e t h e di v e n u m b e r ( n o _ d i v e ). T hi s d a t a . f r a m e h a s a s t a t

cl a s s.

d e l i m A t a bl e wit h t h e di v e ( c ol u m n s 1 a n d 2) a n d b ott o m p h a s e ( c ol u m n s 4 a n d

5) d eli n e ati o n i nf o r m ati o n. T hi s t a bl e li n k s t o g et h e r t h e t d r a n d s t a t t a bl e s wit h

di v e a n d di v e p h a s e s l o c ati o n s ( t d r t a bl e r o w n u m b e r s) a n d t h ei r i d e nti fi e r (n o _ d i v e ).

R o w s wit h di v e n u m b e r s ( c ol u m n s 3) ≤ 0 r el at e t o s u rf a c e p e ri o d s w hil e r o w s wit h

di v e n u m b e r s > 0 r el at e t o u n d e r w at e r p e ri o d s ( di v e s). A w a r ni n g c ol u m n ( c ol u m n s

6) k e e p t r a c k of p ot e nti al i s s u e s e n c o u nt e r e d d u ri n g t h e d eli n e ati o n p r o c e s si n g. A d-

diti o n al i nf o r m ati o n s u c h a s t h e p a r a m et e r s u s e d i n t h e d eli n e ati o n p r o c e s si n g a r e

a v ail a bl e i n t h e att ri b ut e s of t h e o bj e ct ( a c c e s si bl e u si n g t h e b a s e f u n cti o n a t t r i b u t e s ).

n o _ d i v e O pti o n al . T hi s i s a v e ct o r of t h e di v e n u m b e r s (n o _ d i v e ) t o b e u s e d b y d e-

f a ult b y t h e t y p e ( 3) f u n cti o n s. If t hi s sl ot d o e s n ot e xi st s t h e n all t h e di v e s n u m b e r s

li st e d i n t h e d e l i m t a bl e will b e u s e d i n st e a d.

b s m O pti o n al . T hi s i s a li st of di v e s a b st r a ct e d wit h t h e b r o k e n sti c k al g o rit h m. T h e

el e m e nt of t hi s li st h a v e a b s m cl a s s wit h d e di c at e d m et h o d s f o r m a n y f u n cti o n s s u c h

a s p l o t , p r e d i c t , c o e f f i c i e n t s , r e s i d u a l s , a s . d a t a . f r a m e . . .

d r i f t O pti o n al . T hi s i s a t a bl e p r o vi di n g d e s c ri pti v e st ati sti c s of all t h e b r o k e n sti c k

s e g m e nt s f r o m t h e p r e vi o u s sl ot ( a ki n d of s t a t t a bl e f o r b s m o bj e ct s). T hi s t a bl e i s

u s ef ul wit h el e p h a nt s e al i n o r d e r t o i d e ntif y t h e d rift di v e s.

d z i O pti o n al . T hi s i s a li st of t h e a b st r a ct e d b r o k e n sti c k p r o fil e s p r o c e s s e d wit h t h e

d i v e _ z o n e _ i n d e x f u n cti o n ( s e e P h ot o p o ul o u et al. (2 0 1 5 ) f o r m et h o d e x pl a n ati o n).

http://stat.ethz.ch/R-manual/R-devel/library/base/html/attributes.html
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T h e el e m e nt of t hi s li st h a v e a d z i cl a s s wit h d e di c at e d m et h o d s f o r f u n cti o n s s u c h a s

p l o t .

Mi n or S 3 cl ass es i m pl e m e nt e d i n t h e p a c k a g e

# A d d i t i o n a l S 3 c l a s s i m p l e m e n t e d i n t h e p a c k a g e

c l a s s ( e x s e s $ t d r )

# [ 1 ] " t d r " " d a t a . f r a m e "

c l a s s ( e x s e s $ s t a t )

# [ 1 ] " s t a t " " d a t a . f r a m e "

c l a s s ( e x s e s $ b s m [ [ 1 ] ] )

# [ 1 ] " b s m " " l i s t "

c l a s s ( e x s e s $ d z i [ [ 1 ] ] )

# [ 1 ] " d z i " " l i s t "

M or e s e s sl ots

T h e r e a r e ot h e r sl ot s y o u m a y e n c o u nt e r i n s o m e d at a s et s, t h e y p r o vi d e a d diti o n al

m et a d at a :

c o m m i t A n i d e nti fi e r of t h e r b l p a c k a g e v e r si o n u s e d t o p r o c e s s t h e r a w d at a fil e s.

R ef e r s t o c o m mit S H A 1 c h e c k s u m s li st e d o n t h e o n-li n e r e p o sit o r y .

s e x S e x of t h e i n di vi d u al.

l e n g t h N o s e t o t ail l e n gt h of t h e i n di vi d u al (i n m). T w o v al u e s i n di c at e m e a s u r e s at

t a g s d e pl o y m e nt a n d r et ri e v al (i n t h at o r d e r).

w e i g h t Wei g ht of t h e i n di vi d u al (i n k g). T w o v al u e s i n di c at e m e a s u r e s at t a g s d e-

pl o y m e nt a n d r et ri e v al (i n t h at o r d e r).

t a g s T a g s i d e nti fi e r s a n d "t a g w a r e" v e r si o n n u m b e r. W h e n s e v e r al t a g w h e r e s y n-

c h r o ni z e d t h e t a g s e r vi n g a s cl o c k r ef e r e n c e i s i n di c at e d h e r e.

l o c _ t y p e A r e t h e l o c ati o n c oll e ct e d wit h A R G O S o G P S o r b ot h ?

l o c s All l o c ati o n s wit h t h ei r st at u s ( k e pt of r e m o v e d) a n d t h e a ni m al d e pt h at t h e

ti m e of t h e l o c ati o n.

https://github.com/SESman/rbl
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A. 1. 4 Us a g e e x a m pl es

T hi s s e cti o n ai m s at gi vi n g p r a cti c al e x a m pl e s of t h e t h r e e t y p e s of f u n cti o n s d e s c ri b e d

i n s u b s e cti o n A. 1. 2 .

" R a w pr o c essi n g " (t y p e 1) f u n cti o ns

Di v e a n d b ott o m p h a s e d eli n e ati o n Di v e a n d di v e p h a s e s d eli n e ati o n i s a t y pi c al

e x a m pl e 2 a f u n cti o n i s a p pli e d t o t h e e nti r e d at a s et o n c e a n d i s u nli k el y t o b e u s e d

m ulti pl e ti m e s o n a s a m e d at a s et. T h e f u n cti o n s p r e s e nt e d i n t h e t hi s s u b s e cti o n a r e

p ri m a ril y d e si g n e d t o d e al wit h t h e diff e r e nt t y p e of d at a (" s e s", "t d r" et c), t o p e rf o r m

s o m e v e ri fi c ati o n s a n d t o s a v e p r o c e s si n g p a r a m et e r s i nf o r m ati o n i n t h e att ri b ut e of

t h e o ut p ut.

# D i v e s a n d d i v e s ’ p h a s e s d e l i n e a t i o n

# S u p p o s e w e h a v e a r a w d a t a s e t

d a t a ( e x s e s )

r a w _ d a t a < - d a t a . f r a m e ( e x s e s $ t d r [ , 1 : 4 ] )

s t r ( r a w _ d a t a )

# ’ d a t a . f r a m e ’ : 4 2 3 5 0 1 o b s . o f 4 v a r i a b l e s :

# $ t i m e : P O S I X c t , f o r m a t : " 2 0 1 1 - 1 0 - 3 1 1 3 : 5 5 : 0 0 " " 2 0 1 1 - 1 0 - 3 1 1 3 : 5 5 : 0 1 "

. . .

# $ d e p t h : n u m 2 . 5 1 . 5 1 . 5 1 . 5 2 . 5 1 . 5 1 . 5 1 . 5 2 . 5 2 . 5 . . .

# $ t e m p : n u m 3 . 8 5 3 . 8 5 3 . 8 5 3 . 8 3 . 8 4 . 1 5 4 . 2 5 4 . 0 5 4 4 . . .

# $ l i g h t : n u m 1 6 9 1 6 9 1 6 9 1 6 9 1 6 9 . . .

# W e c a n d e l i n e a t e d i v e s :

d e l i m < - d i v e _ d e l i m ( r a w _ d a t a )

# o r b o t t o m g i v e n a d i v e d e l i m :

d e l i m < - b o t t o m _ d e l i m ( r a w _ d a t a , d v s = d e l i m )

# o r d i v e s a n d b o t t o m s a t o n c e :

d e l i m < - b o t t o m _ d e l i m ( r a w _ d a t a )

# W h e n a " s e s " c l a s s o b j e c t i s p r o v i d e d a s p e c i f i c m e t h o d s w i l l b e u s e d

d e l i m _ s e s < - b o t t o m _ d e l i m ( e x s e s )

Ti m e a n d d e pt h c orr e cti o n
# C o r r e c t d r i f t i n t h e d e p t h r e a d i n g s

r a w _ d a t a $ d e p t h < - c o r r e c t _ d e p t h ( r a w _ d a t a $ d e p t h , p l t = T R U E )

2 s e e " R a w p r o c e s si n g"
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# F i l l t h e g a p s i n t h e t d r t a b l e , r e m o v e d u p l i c a t e d t i m e s t a m p s

c o r _ d a t a < - c o r r e c t _ t i m e ( r a w _ d a t a , v e r b o s e = T R U E )

# S e e a l s o a c c e l e r a t i o n p r o c e s s i n g

# f u n c t i o n s :

? p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s

? s t a t i c _ a c c

? d y n a m i c _ a c c

? s w i m m i n g _ e f f o r t

H o w t o cr e at e a s e s o bj e ct ?
s e s < - a s . s e s (

n a m e = " E x a m p l e " ,

t d r = c o r _ d a t a , # C o r r e c t e d d a t a

s t a t = d a t a . f r a m e ( ) , # A s l o t m a y b e l e f t e m p t y . . .

d e l i m = b o t t o m _ d e l i m ( c o r _ d a t a )

)

# . . . a n d b e f i l l e d l a t e r :

s e s $ s t a t < - d a t a . f r a m e ( n o _ d i v e = u n i q u e ( a b s ( s e s $ d e l i m $ n o _ d i v e ) ) % w / o % 0 )

" S m all pr o c essi n g " (t y p e 2) f u n cti o ns

W o r k fl o w wit h bi o-l o g gi n g d at a c oll e ct e d b y di vi n g p r e d at o r s i s li k el y t o i m pl y c al-

c ul ati o n s at t h e di v e s c al e o r i n s o m e s p e ci fi c p a rt s of t h e di v e s ( s e e s u b s e cti o n A. 1. 2 ).

B e c a u s e of t hi s m a n y f u n cti o n a r e d e si g n e d t o w o r k at t h e di v e s c al e. I n t hi s w a y,

t h e f u n cti o n s a r e v e r y s h o rt a n d s elf e x pl a n at o r y. B ott o m p h a s e d eli n e ati o n i s a g ai n

a g o o d e x a m pl e 3 . T h e s o u r c e c o d e of t h e s o m e of t h e m et h o d s a v ail a bl e t o d eli n e at e

t h e b ott o m i s p r e s e nt e d i n t h e f oll o wi n g s ni p p et.

# P a c k a g e s o u r c e c o d e f o r b o t t o m d e l i n e a t i o n ( t y p e 2 f u n c t i o n s ) :

# u s i n g b r o k e n s t i c k a l g o r i t h m

b o t t o m _ d e l i m _ b s m < - f u n c t i o n ( t i m e , d e p t h = N U L L , n p t s = 6 ) {

b s m < - t r y ( b r o k e n s t i c k ( t i m e , d e p t h , n p t s ) , T R U E )

i f ( i s . e r r o r ( b s m ) ) l i s t ( s t = N A , e d = N A , s u c c e s s = F A L S E )

e l s e l i s t ( s t = b s m $ p t s [ 2 ] , e d = b s m $ p t s [ n p t s - 1 ] , s u c c e s s = T R U E )

}

3 T hi s m a y s e e m c o nf u si n g gi v e n t h e s u b s e cti o n A. 1. 4 . . . T h e t y p e 1 f u n cti o n s of s u b s e cti o n A. 1. 4
a r e a ct u all y di s p at c hi n g t h e w o r k t o A. 1. 4 f u n cti o n a c c o r di n g t o t h e i n p ut o bj e ct cl a s s.
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# u s i n g a s i m p l e d e p t h t h r e s h o l d

b o t t o m _ d e l i m _ s t d < - f u n c t i o n ( d e p t h , l e d g e = 0 . 8 0 ) {

x < - a b s ( d e p t h )

l e d g e _ d e p t h < - m a x ( x , n a . r m = T R U E ) * l e d g e

r k < - w h i c h ( x > = l e d g e _ d e p t h )

i f ( l e n g t h ( r k ) = = 0 ) r k < - w h i c h . m a x ( x ) + c ( - 1 , 1 )

s e t N a m e s ( a s . l i s t ( r a n g e ( r k ) ) , c ( " s t " , " e d " ) )

}

# O t h e r e x a m p l e s f o r b o t t o m d e l i n e a t i o n :

? b o t t o m _ d e l i m _ v s p d

? b o t t o m _ d e l i m _ h a l s e y

# O t h e r e x a m p l e s

? b r o k e n s t i c k ; ? e n t r o p y ; ? t i m e _ a t _ d e p t h ; ? B i o P I C

# B U T M O R E I M P O R T A N T L Y : u s e r - d e f i n e d f u n c t i o n s !

"I nt er a cti v e " (t y p e 3) f u n cti o ns

T h e s e s d at a f o r m at a n d t h e t y p e 2 f u n cti o n s a r e m o r e u s ef ul w h e n u s e d wit h t h e f e w

t y p e 3 f u n cti o n s p r e s e nt e d i n t hi s s u b s e cti o n. T h e s e a r e t h e t w o f u n cti o n s r e p e at e dl y

u s e d i n t h e w o r k fl o w :

1. t d r p l y

2. t d r e x p a n d

t d r p l y T hi s f u n cti o n ai m s at a p pl yi n g a f u n cti o n t o s p e ci fi c p o rti o n s of t h e t d r t a bl e

wit h a si m pl e s y nt a x i n s pi r e d f r o m t h e * a p p l y f a mil y R f u n cti o n s. T hi s h a v e m a n y

a d v a nt a g e s s u c h a s m a ki n g t h e c o d e e a si e r t o r e a d o r w rit e a n d a v oi di n g r e p etiti v e

c o p y / p a sti n g of c o d e c h u n k s. S y m b ol s c a n b e u s e d t o r ef e r t o s p e ci fi c p a rt s of a di v e

c y cl e :

• " ~ ! _ / - " r e p r e s e nt a c o m pl et e di v e c y cl e.

• " ! _ / " s el e ct di v e s.

• " ! " , " _ " a n d " / " r e s p e cti v el y s el e ct d e s c e nt, b ott o m a n d a s c e nt p h a s e s.

• " ~ " s el e ct s u rf a c e p e ri o d s p r e c e di n g t h e di v e s.
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• " - " s el e ct s u rf a c e p e ri o d s f oll o wi n g t h e di v e s.

T h e n, a n y c o m bi n ati o n c a n b e c r e at e d f r o m t h e s e s y m b ol s : " ! / " s el e ct d e s c e nt s a n d

a s c e nt s a n d m e r g e t h e m i nt o a si n gl e t a bl e w hil e " ! & / " ( A N D o p e r at o r) s el e ct d e s-

c e nt s a n d a s c e nt s b ut k e e p t h e m s e p a r at e d i nt o di sti n ct t a bl e s. S p e ci fi c di v e s c a n b e

r ef e r r e d t o u si n g t h ei r di v e n u m b e r ( n o _ d i v e ). B r a c k et s a n d O R o p e r at o r s a r e al s o

i m pl e m e nt e d t o c r e at e m o r e c o m pl e x e x p r e s si o n s ( s e e ? t d r p l y f o r e x a m pl e s).

# D e c l a r e a d e f a u l t s e s t o a v o i d w r i t i n g i t i n e v e r y c a l l t o t d r p l y

i n d ( s e s )

# E x t r a c t b o t t o m o f t h e d i v e n u m b e r 6 5 o f s e s

d v _ b t t < - t d r p l y ( i d e n t i t y , t y = " _ " , n o = 6 5 )

H e r e i s a n ot h e r e x a m pl e s h o wi n g t h e u s a g e of t h e A N D o p e r at o r :

# M a x i m u m d e p t h o f t h e d i v e n u m b e r 5 0

t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , t y = " ! _ / " , n o = 5 0 , n a . r m = T R U E )

# ! _ / # 5 0

# 8 3 9 . 5 2 2 3

# N o t t h e s a m e a s : ( n o t e o u t p u t n a m e s a n s s t r u c t u r e )

t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , t y = " ! & _ & / " , n o = 5 0 , n a . r m = T R U E )

# ! # 5 0 _ # 5 0 / # 5 0

# 7 1 3 . 5 2 0 8 8 3 9 . 5 2 2 3 5 4 6 . 5 3 2 2

# N o t t h e s a m e a s : ( n o t e o u t p u t n a m e s a n s s t r u c t u r e )

t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , t y = c ( " ! " , " _ " , " / " ) , n o = 5 0 , n a . r m = T R U E )

# $ d s c

# ! # 5 0

# 7 1 3 . 5 2 0 8

#

# $ b t t

# _ # 5 0

# 8 3 9 . 5 2 2 3

#

# $ a s c

# / # 5 0

# 5 4 6 . 5 3 2 2

# A d d a n e w d i v e s t a t t o t h e s t a t t a b l e

# d e f a u l t s : t y = " ! _ / " , n o = N U L L ( a l l d i v e s )
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s e s $ s t a t $ m a x _ d e p t h < - t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , n a . r m = T R U E )

H e r e i s a n e x a m pl e s h o wi n g a m o r e c o m pl e x t a s k :

# C r e a t e 8 b r e a k p o i n t s b r o k e n s t i c k a b t r a c t e d d i v e p r o f i l e s ,

# f o r d i v e s n u m b e r 5 0 t o 5 3 :

b s m < - t d r p l y ( b r o k e n s t i c k , c ( " t i m e " , " d e p t h " ) , n o = 5 0 : 5 3 , n p t s = 8 )

# P l o t t h e m , s e e F i g u r e 1

p a r ( m f r o w = c ( 2 , 2 ) )

l a p p l y ( b s m , p l o t , d a t a = T R U E , e n u m e r a t e = T R U E ) # c a l l s p l o t . b s m

1 3 2 0 1 3 7 4 0 0 1 3 2 0 1 3 8 0 0 0 1 3 2 0 1 3 8 6 0 0

8
0
0 

4
0
0 

0

x y $ x

xy
$y

1

4

2

3

7 6

5
1

1 3 2 0 1 3 8 8 0 0 1 3 2 0 1 3 9 4 0 0 1 3 2 0 1 4 0 0 0 0

5
0
0 

3
0
0 

1
0
0

x y $ x

xy
$y

1

7

4

5 2
6 3

1

1 3 2 0 1 4 0 4 0 0 1 3 2 0 1 4 1 0 0 0 1 3 2 0 1 4 1 6 0 0

8
0
0 

4
0
0 

0

x y $ x

xy
$y

1

3

4

7

5
2

6

1

1 3 2 0 1 4 2 0 0 0 1 3 2 0 1 4 2 4 0 0 1 3 2 0 1 4 2 8 0 0 1 3 2 0 1 4 3 2 0 0

8
0
0 

4
0
0 

0

x y $ x

xy
$y

1

3

4

7
5 6

2

1

Fi g ur e A. 1: B r o k e n- sti c k a b st r a ct e d di v e p r o fil e s

Alt e r n ati v el y, a n y d at a f r a m e wit h r o w n u m b e r s i n t h e fi r st a n d s e c o n d c ol u m n c a n

b e p r o vi d e d t o t h e t y a r g u m e nt. T hi s t y p e of i n p ut will b e t r e at e d a s r o w n u m b e r s

of t d r t a bl e. U si n g di v e n u m b e r s (n o a r g u m e nt) a n d s y m b ol s ( t y a r g u m e nt) i n st e a d

of s u b s et s of d e l i m t a bl e di r e ctl y all o w s t o k e e p c o n si st e nt n a mi n g of t h e o ut p ut. F o r

i n st a n c e, r ef e r ri n g t o t h e s u rf a c e p e ri o d t h at p r e c e d e s t h e di v e n u m b e r 1 0 0 will b e
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n ot e d a s t y = " ~ " , n o = 1 0 0 e v e n w h e n u s e r h a s d el et e d s o m e r o w s of d e l i m t a bl e

a n d t h e o ut p ut of t d r p l y will b e n a m e d a c c o r di n gl y ( " ~ # 1 0 0 " ). T hi s m a y h el p t o a v oi d

s o m e e r r o r s o r t o l o c at e t h e m f a st e r.

t d r e x p a n d T hi s f u n cti o n p e rf o r m t h e r e v e r s e o p e r ati o n t h at i s t o s a y e xt e n di n g a

st ati sti c o v e r s p e ci fi c p a rt s of t h e t d r t a bl e. It m a y b e t h e ti m e t o gi v e a c o n c r et e d at a

p r o c e s si n g e x a m pl e : i d e ntif y a n d di s pl a y d rift di v e s f r o m t h e e x a m pl e d at a s et.

d a t a ( e x s e s )

i n d ( e x s e s )

# I d e n t i f y d r i f t i n g p e r i o d s i n e x s e s $ d r i f t

i s _ d r i f t < - w i t h ( e x s e s $ d r i f t ,

d u r > = 1 0 0 &

d r i f t _ r a t e % b w % c ( - 0 . 4 , 0 . 6 ) &

a b s ( r o l l ) > = 9 0 )

# S a v e t h e r e s u l t

e x s e s $ d r i f t < - e x s e s $ d r i f t [ i s _ d r i f t , ]

# T h e f i r s t t w o c o l u m n s a r e t h e r o w n u m b e r s d e l i n e a t i n g t h e s e g m e n t s

# t h e t h i r d c o l u m n i s a n I D n u m b e r o f t h e s e g m e n t s

s t r ( e x s e s $ d r i f t [ , 1 : 3 ] )

# ’ d a t a . f r a m e ’ : 4 6 o b s . o f 2 v a r i a b l e s :

# $ s t _ i d x : i n t 2 7 8 4 8 2 9 4 3 9 3 0 5 3 7 3 1 8 5 1 3 3 2 8 9

# $ e d _ i d x : i n t 2 8 2 3 1 2 9 8 2 9 3 1 1 4 2 3 2 6 2 4 3 4 1 5 9

# $ n o _ s e g _ t o t : i n t 4 2 1 4 2 8 4 3 4 4 4 1 4 4 5

T hi s i s t h e ki n d of d at a f r a m e t h at c a n b e p r o vi d e d t o t d r p l y o r t d r e x p a n d .

# A n n o t a t e t d r w i t h t h e r e s u l t u s i n g t d r e x p a n d

e x s e s $ t d r $ i s _ d r i f t < - t d r e x p a n d ( r e p ( T R U E , n r o w ( e x s e s $ d r i f t ) ) ,

t y = e x s e s $ d r i f t , n a _ v a l u e = F A L S E )

# P l o t s o m e r a n d o m d r i f t d i v e s , s e e F i g u r e 2

p a r ( m f r o w = c ( 3 , 5 ) )

s m p l < - s a m p l e ( u n i q u e ( e x s e s $ d r i f t $ n o _ d i v e ) , s i z e = 1 5 , r e p l a c e = F A L S E )

t d r p l y ( p l o t , # c a l l s p l o t . t d r , u s e s a t h i r d v a r i a b l e f o r c o l o r s

c l = c ( " t i m e " , " d e p t h " , " i s _ d r i f t " ) ,

n o = s m p l ,

# S e n t t o p l o t f u n c t i o n v i a . . .

p c h = 2 0 , c e x = 0 . 5 ,

# s e e m o r e o n " l a " i n ? t d r p l y
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l a = l i s t ( m a i n = p a s t e ( " D i v e ␣ # " , s m p l ) ) )

# N B : t y = e x s e s $ d r i f t c a n b e u s e d i n t h e s a m e w a y w i t h t d r p l y

# t o p e r f o r m a n y c a l c u l a t i o n o n t h e d r i f t i n g p e r i o d s .

# F o r i n s t a n c e , c h e c k t h a t d r i f t i n g p e r i o d s h a v e n o p r e y c a t c h a t t e m p t

t d r p l y ( a n y , " i s _ p c a " , t y = e x s e s $ d r i f t [ 1 : 5 , ] )

# c s t # 4 2 1 c s t # 4 2 8 c s t # 4 3 4 c s t # 4 4 1 c s t # 4 4 5

# F A L S E F A L S E F A L S E F A L S E F A L S E

# T h e o u t p u t i s n a m e d u s i n g " c s t " ( f o r c u s t o m )

# t h e t h i r d c o l u m n ( i f p r o v i d e d )

0 0: 0 0 1 5: 0 0

4
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 5

ti m e

d
e
pt

h

1 0: 0 0 2 5: 0 0

5
0
0 

3
0
0 

1
0
0

Di v e # 2 2 2

ti m e

d
e
pt

h

3 5: 0 0 5 0: 0 0

5
0
0 

3
0
0 

1
0
0

Di v e # 2 2 0

ti m e

d
e
pt

h

0 0: 0 0 1 5: 0 0 3 0: 0 0
5
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 8

ti m e

d
e
pt

h

4 0: 0 0 0 0: 0 0

5
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 9 1

ti m e

d
e
pt

h

5 0: 0 0 1 0: 0 0

6
0
0 

3
0
0 

0

Di v e # 4 3

ti m e

d
e
pt

h

2 5: 0 0 4 0: 0 0

5
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 8 7

ti m e

d
e
pt

h

5 0: 0 0 0 5: 0 0

5
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 1 5 6

ti m e

d
e
pt

h

3 0: 0 0 4 5: 0 0

4
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 1 5 5

ti m e

d
e
pt

h

1 5: 0 0 3 0: 0 0

5
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 8 6

ti m e

d
e
pt

h

5 5: 0 0 1 0: 0 0

4
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 3 0

ti m e

d
e
pt

h

4 5: 0 0 5 5: 0 0 0 5: 0 0

4
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 8 8

ti m e

d
e
pt

h

1 0: 0 0 2 0: 0 0

4
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 8 9

ti m e

d
e
pt

h

3 5: 0 0 4 5: 0 0

4
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 4 9

ti m e

d
e
pt

h

5 5: 0 0 1 0: 0 0

4
0
0 

2
0
0 

0

Di v e # 2 9

ti m e

d
e
pt

h

Fi g ur e A. 2: S o m e di v e p o rti o n s i d e nti fi e d a s d rift s

A. 1. 5 I nst all ati o n

E x a m pl e wit h v e r si o n v 0. 1. 2 8 of t h e p a c k a g e. Pl e a s e vi sit t h e " R el e a s e s" p a g e t o g et

t h e l a st v e r si o n a v ail a bl e.

https://github.com/SESman/rbl/releases


2 2 6  A. 1. O v er vi e w of t h e r b l p a c k a g e

Wi n d o ws

# D o w n l o a d b i n a r y f r o m g i t h u b

p k g _ u r l < - " h t t p s : / / g i t h u b . c o m / S E S m a n / r b l / r e l e a s e s / d o w n l o a d / v 0 . 1 . 2 8 / r b l _

0 . 1 . 2 8 . z i p "

d o w n l o a d . f i l e ( p k g _ u r l , " r b l . z i p " )

# I n s t a l l d e p e n d e n c i e s ( l i s t e d i n D E S C R I P T I O N f i l e )

p k g _ d e p < - c ( " d a t a . t a b l e " , " R c p p R o l l " , " s i g n a l " , " s q l d f " , " f i e l d s " )

i n s t a l l . p a c k a g e s ( p k g _ d e p )

# L o c a l i n s t a l l o f " r b l "

i n s t a l l . p a c k a g e s ( " r b l . z i p " , r e p o s = N U L L )

Li n u x a n d M a c

# D o w n l o a d s o u r c e c o d e f r o m g i t h u b

p k g _ u r l < - " h t t p s : / / g i t h u b . c o m / S E S m a n / r b l / a r c h i v e / v 0 . 1 . 2 8 . t a r . g z "

d o w n l o a d . f i l e ( p k g _ u r l , " r b l . t a r . g z " )

# I n s t a l l d e p e n d e n c i e s ( l i s t e d i n D E S C R I P T I O N f i l e )

p k g _ d e p < - c ( " d a t a . t a b l e " , " R c p p R o l l " , " s i g n a l " , " s q l d f " , " f i e l d s " )

i n s t a l l . p a c k a g e s ( p k g _ d e p )

# L o c a l i n s t a l l o f " r b l "

i n s t a l l . p a c k a g e s ( " r b l . t a r . g z " , r e p o s = N U L L , t y p e = " s o u r c e " )

A. 1. 6 C o n cl usi o n

A l ot of w o r k h a s b e e n d o n e t o d e v el o p s o m e m et h o d s o r t o i m pl e m e nt al r e a d y

e xi sti n g o n e w hi c h b ut i s n ot p r e s e nt e d h e r e b e c a u s e it i s n ot f u n d a m e nt al t o e x pl ai n

h o w t h e p a c k a g e w o r k s. I w o ul d s u g g e st t h e u s e r s t o vi sit t h e s o u r c e c o d e r e p o sit o r y

t o b r o w s e t h e c o d e i n o r d e r t o g et a m o r e d et ail e d vi e w of t h e p a c k a g e f e at u r e s a n d

t o r e a d t h e o ri gi n al a rti cl e s li st e d i n t h e R ef e r e n c e s e cti o n. It i s t o b e n ot e d t h at t h e

c u r r e nt d ef a ult s etti n g s a r e m o st li k el y a d a pt e d t o s o ut h e r n el e p h a nt s e al s. T hi s w o r k s

ai m s at b e c o mi n g a c oll a b o r ati v e p r oj e ct s o d o n ot h e sit at e t o gi v e s o m e f e e d b a c k o n

t h e p r o s a n d c o n s of t h e p a c k a g e d e si g n a n d l et m e k n o w t h e s etti n g s s uit a bl e t o

y o u r st u d y s p e ci e s s o t h at t h e f u n cti o n s’ d o c u m e nt ati o n c a n b e e n ri c h e d wit h t h e s e

i nf o r m ati o n. Y o u m a y a s k q u e sti o n s, m a k e b u g r e p o rt s a n d e v e n f u rt h e r c o nt ri b ut e t o

https://github.com/SESman/rbl
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t h e c o di n g b y vi siti n g htt p s: / / git h u b. c o m / S E S m a n / r bl .

A. 2 r b l m a n u al

https://github.com/SESman/rbl


R t o pi cs d o c u m e nt e d: 1

P a c k a g e ‘ r bl’
N o v e m b er 2 3, 2 0 1 6

Titl e Bi ol o g gi n g t o ols f or di vi n g pr e d at ors i n R

D es c ri pti o n T his is a R p a c k a g e t o h el p w or ki n g wit h bi ol o g gi n g d at a f o c us e d o n di vi n g pr e d at ors.

Ve rsi o n 0. 1. 2 9

D at e 2 0 1 6- 0 4- 3 0
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bi ol u m _ e v e nts 3

D et ails

K er g u el e n l o c ati o n t a k e n at ( 4 9. 3 5 3 2 8 2 d e g. S, 6 9. 3 5 4 6 3 0 d e g. E)

b i o l u m _ e v e n t s I d e ntif y p ot e nti al bi ol u mi n es c e n c e e missi o n e v e nts

D es c ri pti o n

I d e ntif y p ot e nti al bi ol u mi n es c e n c e e missi o n e v e nts

Us a g e

b i o l u m _ e v e n t s ( x , s e n s i t i v i t y = 1 . 2 6 , m a x _ l i g h t = e x p ( - 2 0 ) )

A r g u m e nts

x a d at a.fr a m e s u c h as r et ur n e d b y B i o P I C o ut p ut

s e n s i t i v i t y A t hr es h ol d t o d e ci d e if a si g n al p e a k is hi g h e n o u g ht. S e e d et ails.

m a x _ l i g h t M a x li g ht l e v el ( W/ c m ^ 2) w h er e a e v e nt c a n b e d et e ct e d. S et t o N U L L t o dis-
a bl e.

D et ails

S e ns or s e nsiti vit y t hr es h ol d: T h e mi ni m u m r ati o b et w e e n t w o m e as ur es t o b e c o nsi d er e d si g ni fi-
c a ntl y diff er e nt. I n l a b or at or y e x p eri m e nts, t h e s e ns ors m e as ur e d li g ht i nt e nsit y +- 2 u nits w hil e
s u b mitt e d t o a c o nst a nt li g ht i nt e nsit y. Tr a nsl ati n g t h e s e ns or l o g-s c al e u nits t o SI li n e ar s c al e u nits
t his a c c ur a c y m e as ur e tr a nsl at es i nt o a mi ni m u m r ati o of 1. 2 6

E x a m pl es

# # N o t r u n :
d a t a ( e x s e s )
e x s e s $ t d r $ l i g h t _ s i < - S I _ l i g h t ( e x s e s $ t d r $ l i g h t )
b i o l u m _ t b l < - t d r p l y ( B i o P I C , o b j = e x s e s )
b l e _ t b l < - R e d u c e ( r b i n d , l a p p l y ( b i o l u m _ t b l , b i o l u m _ e v e n t s ) )

# # E n d ( N o t r u n )

B i o P I C Bi o PI C: bi ol u mi n es c e nt e v e nt d et e cti o n t o ol

D es c ri pti o n

A d a pt ati o n of Bi o PI C m et h o d wit h 1 H z s a m pli n g fr e q u e n c y d at as ets a n d of p ost- p e a k att e n u ati o n
(r el at e d t o s e ns or a n d n ot d e pt h)

Us a g e

B i o P I C ( x , l i g h t S I . n m = " l i g h t _ s i " , n m s = c ( " a l p h a " , " l e s s K " , " I a " ) )

4 b ott o m _ d eli m

A r g u m e nts

x a T D R d at a s a m pl e

l i g h t S I . n m T h e n a m e of t h e T D R c ol u m n wit h li g ht v al u es i n W/ c m ^ 2.

n m s T h e n a m es of t h e o ut p ut v ari a bl es.

R ef e r e n c es

Va c q ui e- G ar ci a, J., R o y er, F., Dr a g o n, A.- C., Vi vi a nt, M., B aill e ul, F. & G ui n et, C. ( 2 0 1 2) F or a gi n g
i n t h e D ar k n ess of t h e S o ut h er n O c e a n: I n fl u e n c e of Bi ol u mi n es c e n c e o n a D e e p Di vi n g Pr e d at or.
P L o S O N E, 7, e 4 3 5 6 5.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
d v < - t d r p l y ( i d e n t i t y , n o = 1 0 0 , o b j = e x s e s ) [ [ 1 ] ]
d v $ l i g h t _ s i < - S I _ l i g h t ( d v $ l i g h t )
b i o l u m _ t b l < - B i o P I C ( d v )

b o t t o m _ d e l i m Fi n d t h e di v es’ b ott o m st art a n d e n d

D es c ri pti o n

Fi n d t h e di v es’ b ott o m st art a n d e n d

Us a g e

b o t t o m _ d e l i m ( o b j , m e t h o d = c ( " v s p d " , " h a s l s e y " , " b s m " , " s t d " ) , d v s = N U L L ,
. . . )

A r g u m e nts

o b j A n o bj e ct of cl ass s e s or t d r . I n t h e first c as e t h e f u n cti o n j ust r et ur ns t h e
d eli m t a bl e of t h e o bj e ct if it e xists els e it c o m p ut es t h e d eli m t a bl e fr o m t h e
T D R d at a. wit h ti m e a n d d e pt h v ari a bl es n a m e d "ti m e " a n d " d e pt h ".

m e t h o d t h e m et h o d t o us e d. S e e h el p f or f u n cti o ns i n s e e als o s e cti o n t o g et d et ails
a b o ut p ossi bl e o pti o ns. W h e n " v s p d " or " h a l s e y " m et h o ds f ails " s t d " is us e d
i nst e a d.

d v s a d eli m t a bl e s u c h as r et ur n b y d i v e _ d e l i m . If N U L L d i v e _ d e l i m will b e us e d
wit h d ef a ult ar g u m e nts t o c o m p ut e o n e.

. . . ar g u m e nts t o b e p ass e d t o b o t t o m _ d e l i m _ v s p d , b o t t o m _ d e l i m _ h a l s e y , b o t t o m _ d e l i m _ b s m
or b o t t o m _ d e l i m _ s t d a c c or di n g t o t h e s p e ci fi e d m et h o d.

A. 2. r b l m a n u al
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br o a d n ess _i n d e x 5

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
d v s _ v s p d < - b o t t o m _ d e l i m ( e x s e s $ t d r )
d v s _ h a l s e y < - b o t t o m _ d e l i m ( e x s e s $ t d r , m e t h o d = " h a l s e y " )
d v s _ b s m < - b o t t o m _ d e l i m ( e x s e s $ t d r , m e t h o d = " b s m " )
d v s _ s t d < - b o t t o m _ d e l i m ( e x s e s $ t d r , m e t h o d = " s t d " )

# E x a m p l e u s i n g t h e f o u r m e t h o d s
n _ d v < - 3 0 0
o p a r < - p a r ( n o . r e a d o n l y = T R U E ) ; p a r ( m f r o w = c ( 2 , 2 ) )
e x s e s $ d e l i m < - d v s _ v s p d
t d r p l y ( p l o t , 1 : 2 , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , m a i n = m e t h o d = " v s p d " )
t d r p l y ( p o i n t s , 1 : 2 , t y = " _ " , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , c o l = " r e d " )
e x s e s $ d e l i m < - d v s _ h a l s e y
t d r p l y ( p l o t , 1 : 2 , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , m a i n = m e t h o d = " h a l s e y " )
t d r p l y ( p o i n t s , 1 : 2 , t y = " _ " , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , c o l = " r e d " )
e x s e s $ d e l i m < - d v s _ b s m
t d r p l y ( p l o t , 1 : 2 , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , m a i n = m e t h o d = " b s m " )
t d r p l y ( p o i n t s , 1 : 2 , t y = " _ " , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , c o l = " r e d " )
e x s e s $ d e l i m < - d v s _ s t d
t d r p l y ( p l o t , 1 : 2 , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , m a i n = m e t h o d = " s t d " )
t d r p l y ( p o i n t s , 1 : 2 , t y = " _ " , n o = n _ d v , o b j = e x s e s , c o l = " r e d " )
p a r ( o p a r )

b r o a d n e s s _ i n d e x Br o a d n ess i n d e x

D es c ri pti o n

T h e d ur ati o n of t h e b ott o m p h as e di vi d e d b y t h e d ur ati o n of t h e di v e

Us a g e

b r o a d n e s s _ i n d e x ( x = i n d ( ) , t i m e _ c o l = 1 )

A r g u m e nts

x i n p ut d at a, a s e s o bj e ct.

t i m e _ c o l C h ar a ct er or n u m eri c gi vi n g t h e c ol u m n of t h e T D R t a bl e t h at st or es t h e ti m es-
t a m ps.

D et ails

T h e i n d e x r a n g es fr o m 0 (s h ort b ott o m) t o 1 (l o n g b ott o m).

R ef e r e n c es

H als e y, L. G., B ost, C.- A., H a n dri c h, Y. ( 2 0 0 7) A t h or o u g h a n d q u a nti fi e d m et h o d f or cl assif yi n g
s e a bir d di vi n g b e h a vi o ur. P ol ar Bi ol o g y, 3 0, 9 9 1- 1 0 0 4.

6 br o k e nsti c k

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
e x s e s $ s t a t $ b r d < - b r o a d n e s s _ i n d e x ( e x s e s )

p l o t ( b r d ~ t i m e , e x s e s $ s t a t )

b r o k e n s t i c k Fitti n g br o k e nsti c k m o d els

D es c ri pti o n

b r o k e n s t i c k is us e d t o fit br o k e nsti c k m o d els o n t w o- di m e nsi o n al d at a s u c h as Ti m e- D e pt h,
D e pt h- Te m p er at ur e or D e pt h- Li g ht pr o fil es. Br o k e nsti c k m o d els ar e us ef ul f or c o m pr essi n g or
e xtr a cti n g t h e s h a p e of hi g h r es ol uti o n pr o fil es.

Us a g e

b r o k e n s t i c k ( x , y , n p t s = 6 , s t a r t = N U L L , n a . a c t i o n , a l l o w . d u p = F A L S E ,
n o t . i n j . a c t i o n = c ( " i g n o r e " , " n u l l " , " e r r o r " ) , s o r t . d a t a = F A L S E , . . . )

A r g u m e nts

x T h e x d at a. N ot e t h at t h e x v al u es h a v e t o b e s ort e d. C a n als o b e a list of x
a n d y ( pr o c ess e d b y x y . c o o r d s ). Alt er n ati v el y, it c a n als o b e a n o bj e ct of cl ass
" f o r m u l a ".

y T h e y d at a. ( pr o c ess e d b y x y . c o o r d s ). Alt er n ati v el y, if x is a f o r m u l a , y
c a n als o b e a n o pti o n al d at a fr a m e, list or e n vir o n m e nt ( or o bj e ct c o er ci bl e b y
a s . d a t a . f r a m e t o a d at a fr a m e) c o nt ai ni n g t h e v ari a bl es i n t h e m o d el. If n ot
f o u n d i n d at a, t h e v ari a bl es ar e t a k e n fr o m e n vir o n m e nt (f o r m u l a ), t y pi c all y t h e
e n vir o n m e nt fr o m w hi c h b r o k e n s t i c k is c all e d.

n p t s T h e n u m b er of p oi nts f or t h e br o k e nsti c k m o d el t o fit. S e e o p t B r o k e n s t i c k f or
a v ersi o n of b r o k e n s t i c k w hi c h fi g ur es o ut t his n u m b er of p oi nts a ut o m ati c all y.

s t a r t S o m e st arti n g p oi nts t o st art t h e al g orit h m wit h.

n a . a c t i o n A f u n cti o n w hi c h i n di c at es w h at s h o ul d h a p p e n w h e n t h e d at a c o nt ai n N A s . T h e
d ef a ult is s et b y t h e n a . a c t i o n s etti n g of o p t i o n s , a n d is n a . f a i l if t h at is
u ns et. T h e "f a ct or y-fr es h " d ef a ult is n a . o m i t . A n ot h er p ossi bl e v al u e is N U L L ,
n o a cti o n. Val u e n a . e x c l u d e c a n b e us ef ul.

a l l o w . d u p If T R U E t h e al g orit h m will n ot st o p w h e n d u pli c at e d br e a k p oi nts ar e f o u n d. T h e
o ut p ut will c o nt ai n a sl ot c all e d d u p , a d at a.fr a m e wit h t h e br e a k p oi nt n u m b er of
t h e d u pli c at es (d u p . n o ) a n d t h e br e a k p oi nt n u m b er of t h e its cl o n e a m o n g r e al
br e a k p oi nts ( p t s . n o )

n o t . i n j . a c t i o n W h at s h o ul d b e d o n e w h e n f : y - > x is n ot i nj e cti v e.

s o r t . d a t a S h o ul d t h e d at a b e s ort e d a c c or di n g t o x v al u es ( w h e n t h e y ar e n ot) b ef or e fitti n g
t h e br o k e n-sti c k m o d el.

. . . F urt h er ar g u m e nts t o b e p ass e d t o b s m f i t s u c h as e c o . m e m .

D et ails

S e e b s m f i t , t h e f u n cti o n c all e d b y b r o k e n s t i c k o n e a c h it er ati o n t o fit t h e m o d el wit h s p e ci fi e d
p oi nts.

A. 2. r b l m a n u al
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c o m p os e 7

V al u e

A b s m o bj e ct wit h ( d e p e n di n g o n e c o . m e m ):

• pts. x T h e x v al u es of t h e br o k e nsti c k p oi nts (e c o . m e m i n ef fi ci e nt).

• pts. y T h e y v al u es of t h e br o k e nsti c k p oi nts (e c o . m e m i n ef fi ci e nt).

• sl o p e T h e sl o p es of e a c h "sti c k " of t h e m o d el (e c o . m e m i n ef fi ci e nt).

• i nt er c e pt T h e i nt er c e pt of e a c h "sti c k " of t h e m o d el (e c o . m e m i n ef fi ci e nt).

• pts (e c o . m e m < 4 ) T h e i n d e x of t h e br o k e nsti c k p oi nts.

• n a. a cti o n I nf or m ati o n fr o m t h e a cti o n w hi c h w as a p pli e d t o o bj e ct if N A s w er e h a n dl e d s p e-
ci all y. ( e c o . m e m i n ef fi ci e nt)

• r esi d u als (e c o . m e m < 3 ) T h e m o d el’s r esi d u als.

• fitt e d. v al u es (e c o . m e m < 2 ) T h e fitt e d v al u es.

• d at a (e c o . m e m < 1 ) T h e i n p ut d at a us e d f or fitti n g.

• pts. n o T h e it er ati o n n u m b er of p oi nts. (e c o . m e m i n ef fi ci e nt)

S e e Als o

o p t B r o k e n s t i c k a n d p r e d i c t . b s m , r e s i d u a l s . b s m , u p d a t e . b s m , s u m m a r y . b s m , c o e f . b s m , p l o t . b s m ,
a s . d a t a . f r a m e . b s m f or ot h er f u n cti o ns wit h a S 3 m et h o d f or b s m o bj e cts.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
d v < - t d r p l y ( i d e n t i t y , 1 : 2 , n o = 1 0 0 , o b j = e x s e s ) [ [ 1 ] ]

# S y n t a x
b s m < - b r o k e n s t i c k ( d v $ t i m e , d v $ d e p t h )
b s m < - b r o k e n s t i c k ( d v ) # i f t w o c o l u m n s
b s m < - b r o k e n s t i c k ( d e p t h ~ t i m e , d v )
b s m < - w i t h ( d v , b r o k e n s t i c k ( d e p t h ~ t i m e ) )

c o m p o s e F u n cti o n c o m p ositi o n

D es c ri pti o n

F u n cti o n c o m p ositi o n

Us a g e

c o m p o s e ( . . . )

A r g u m e nts

. . . f u n cti o ns t o b e c o m p os e d

D et ails

s e e t h e i n fi x v ersi o n % c %

8 c orr e ct _ti m e

V al u e

c o m p o s e r et ur ns t h e c o m p os e d of f u n cti o ns list e d i n . . . . P a y att e nti o n t o t h e or d er, c o m p os e(f, g)
r et ur ns g ( f ( ) ) .

E x a m pl es

f < - c o m p o s e ( i s . n a , s u m )
f ( c ( 1 , N A , N A ) )

c o r r e c t _ d e p t h C orr e ct d e pt h s e q u e n c e fr o m drift of v al u es o v er ti m e

D es c ri pti o n

C orr e ct d e pt h s e q u e n c e fr o m drift of v al u es o v er ti m e

Us a g e

c o r r e c t _ d e p t h ( x , d u r = 5 0 0 0 , p l t = F A L S E , s p a n = 0 . 1 5 , . . . )

A r g u m e nts

x T h e d e pt h s e q u e n c e.

d u r A wi n d o w wi dt h f or r olli n g f u n cti o ns. M a k e s ur e t o c h o os e t h at ar g u m e nt s o
t h at t h e a ni m al w e nt b a c k t o t h e s urf a c e at l e ast o n c e i n t his wi n d o w.

p l t S h o ul d a pl ot a b o ut pr o c essi n g s h o ul d b e dr a w n ?

s p a n Ar g u m e nt p ass e d t o l o e s s .

. . . Ot h er ar g u m e nts t o b e p ass e d t o l o e s s .

E x a m pl es

# c o r r e c t _ d e p t h ( e x s e s $ t d r $ d e p t h , p l t = T R U E )

c o r r e c t _ t i m e Fi x j u m ps a n d d u pli c at es i n T D R ti m e st a m ps

D es c ri pti o n

Fi x j u m ps a n d d u pli c at es i n T D R ti m e st a m ps

Us a g e

c o r r e c t _ t i m e ( o b j , t i m e _ s e q = 1 , v e r b o s e = F A L S E )

A r g u m e nts

o b j T h e T D R d at as et

t i m e _ s e q A v ari a bl e t o us e i n or d er t o s u bs et o b j a n d e xtr a ct t h e ti m e c ol u m n. T h e ti m e
v ari a bl e h as t o b e i n P O S I X c t f or m at.

v e r b o s e A l o gi c al i n di c ati n g if t h e f u n cti o n s h o ul d b e v er b os e.

A. 2. r b l m a n u al
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c urr y 9

D et ails

O ut p ut r o ws will b e c hr o n ol o gi c all y or d er e d. Ta bl e wit h ti m e st a m p a n d n u m b er of r e pli c at e of
d u pli c at es is r et ur n e d i n attri b ut es, as w ell as a d at a fr a m e listi n g "ti m e j u m ps ".

A ut h o r(s)

Si m o n W ot h ers p o o n, Y v es L e Br as

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
t m p < - r b i n d ( e x s e s $ t d r [ c ( 1 , 1 , 2 ) , ] , e x s e s $ t d r [ - c ( 1 0 , 2 0 : 3 0 ) , ] )
t m p < - c o r r e c t _ t i m e ( t m p )
a t t r ( t m p , " c o r r e c t _ t i m e " )

c u r r y C urr y

D es c ri pti o n

C urr y

Us a g e

c u r r y ( F U N , . . . )

A r g u m e nts

F U N a f u n cti o n

. . . ar g u m e nts t o b e s et

E x a m pl es

f < - c u r r y ( m e a n , n a . r m = T R U E )
f ( c ( 1 , N A ) )

d e l t a C o m p ut e diff er e n c e b et w e e n e xtr e m es i n a s et of o bs er v ati o ns

D es c ri pti o n

C o m p ut e diff er e n c e b et w e e n e xtr e m es i n a s et of o bs er v ati o ns

Us a g e

d e l t a ( x , o r d = T R U E , n a . r m = T R U E )

1 0 d e pt h _ c o nsist e n c y _i n d e x

A r g u m e nts

x o bs er v ati o ns

o r d If T R U E , t h e o ut p ut d e p e n ds o n t h e r a n ks of o bs er v ati o ns: d e l t a = L a s t _ E x t r e m e - F i r s t _ E x t r e m e
a n d t h er ef or e r et ur ns a n e g ati v e v al u e if m a x ( x ) is e n c c o u nt er e d b ef or e m i n ( x )
i n x v al u es.

n a . r m a l o gi c al v al u e i n di c ati n g w h et h er N A v al u es s h o ul d b e stri p p e d b ef or e t h e c o m-
p ut ati o n pr o c e e ds.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
d i v e s _ p h a s e s _ d u r a t i o n s < - t d r p l y ( d e l t a , " t i m e " , c ( " ! " , " _ " , " / " , " ! _ / " ) , o b j = e x s e s )

d e p t h _ c o n s i s t e n c y _ i n d e x

D e pt h c o nsist e n c y i n d e x b et w e e n t w o di v es

D es c ri pti o n

dri _ di v e 2 * ( m a x _ d e pt h _ di v e 2 - m a x _ d e pt h _ di v e 1) / m a x _ d e pt h _ di v e 2

Us a g e

d e p t h _ c o n s i s t e n c y _ i n d e x ( x = i n d ( ) , d e p t h _ c o l = 2 , f m t = c ( " v e c t o r " ,
" m a t r i x " ) , n a . p a d = T R U E , . . . )

A r g u m e nts

x i n p ut d at a, a s e s o bj e ct.

d e p t h _ c o l C h ar a ct er or n u m eri c gi vi n g t h e c ol u m n of t h e T D R t a bl e t h at st or es t h e d e pt h
s e q u e n c e

f m t S h o ul d t h e f u n cti o n r et ur n a v e ct or wit h p air wis e c o m p aris o n of di v e t a k e n i n
c hr o n ol o gi c or d er or a dissi mil arit y m atri x ?

n a . p a d If T R U E a n d f m t = " v e c t o r " t h e n a N A is a p p e n d e d t o t h e b e gi n ni n g of t h e
r es ult s o t h at t h e o ut p ut c a n b e dir e ctl y all o c at e d t o t h e di v e st atisti cs t a bl e. If
T R U E a n d f m t = " m a t r i x " t h e n t h e u p p er tri a n gl e of t h e m atri x is fill e d wit h
N A t o s a v e m e m or y.

. . . Ar g u m e nts t o b e p ass e d t o d e p t h _ r a n g e _ i n d e x .

D et ails

L o w v al u es i n di c at e hi g h c o nsist e n c y b et w e e n t h e v erti c al ar e as vistit e d i n t h e b ott o m of t h e t w o
di v es ( d e pt h r a n g e a n d m a xi m u m d e pt h). L o w v al u es c a n i n cit at e b e nt hi c di v es.

R ef e r e n c es

H als e y, L. G., B ost, C.- A., H a n dri c h, Y. ( 2 0 0 7) A t h or o u g h a n d q u a nti fi e d m et h o d f or cl assif yi n g
s e a bir d di vi n g b e h a vi o ur. P ol ar Bi ol o g y, 3 0, 9 9 1- 1 0 0 4.

A. 2. r b l m a n u al
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d e pt h _r a n g e _i n d e x 1 1

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
e x s e s $ s t a t $ d c i < - d e p t h _ c o n s i s t e n c y _ i n d e x ( e x s e s )
h i s t ( e x s e s $ s t a t $ d c i )
p l o t ( d c i ~ t i m e , e x s e s $ s t a t )

M d c i < - d e p t h _ c o n s i s t e n c y _ i n d e x ( e x s e s , f m t = " m a t r i x " , n a . p a d = F A L S E )
i m a g e ( l o g ( M d c i + 0 . 0 0 1 ) ) # R e d f o r v a l u e s c l o s e t o 0

d e p t h _ r a n g e _ i n d e x D e pt h R a n g e I n d e x

D es c ri pti o n

Verti c al e xt e nt of t h e b ott o m p h as e

Us a g e

d e p t h _ r a n g e _ i n d e x ( x = i n d ( ) , d e p t h _ c o l = 2 , p r o b s = c ( 0 , 1 ) ,
i n d e x = T R U E )

A r g u m e nts

x i n p ut d at a, a s e s o bj e ct.

d e p t h _ c o l C h ar a ct er or n u m eri c gi vi n g t h e c ol u m n of t h e T D R t a bl e t h at st or es t h e d e pt h
s e q u e n c e

p r o b s n u m eri c v e ct or of l e n gt h 2 gi vi n g t h e q u a ntil es pr o b a biliti es t o b e us e d t o c o m-
p ut e t h e r a n g e. D ef a ult t o mi n a n d m a x ( c ( 0 , 1 ) ). c ( 0 . 1 , 0 . 9 ) c a n b e us ef ull
i n or d er t o g et esti m at es r o b ust t o wr o n g b ott o m d eli mit ati o n or u n us u all y hi g h
wi g gl es.

i n d e x S h o ul d t h e d e pt h r a n g e b e di vi d e d b y t h e di v e m a xi m u m d e pt h (i n d e x r a n gi n g
b et w e e n 0 a n d 1) or t h e a bs ol ut e v al u es b e r et ur n e d ?

D et ails

T h e i n d e x r a n g es fr o m 0 ( p erf e ctl y fl at b ott o m) t o 1 (l ar g e v erti c al wi dt h b ott o m).

R ef e r e n c es

H als e y, L. G., B ost, C.- A., H a n dri c h, Y. ( 2 0 0 7) A t h or o u g h a n d q u a nti fi e d m et h o d f or cl assif yi n g
s e a bir d di vi n g b e h a vi o ur. P ol ar Bi ol o g y, 3 0, 9 9 1- 1 0 0 4.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
e x s e s $ s t a t $ d r i < - d e p t h _ r a n g e _ i n d e x ( e x s e s )

p l o t ( d r i ~ t i m e , e x s e s $ s t a t )

1 2 di v e _ d eli m

d i v e _ d e l i m Fi n d t h e di v es st art a n d e n d

D es c ri pti o n

Fi n d t h e di v es st art a n d e n d

Us a g e

d i v e _ d e l i m ( o b j , t h r e s . d u r = c ( 3 0 0 , 3 0 0 0 ) , t h r e s . d e p t h = 1 5 , w a r n = T R U E ,
. . . )

A r g u m e nts

o b j A n o bj e ct of cl ass s e s , s t a t d i v e s or t d r wit h ti m e a n d d e pt h v ari a bl es
n a m e d "ti m e " a n d " d e pt h ".

t h r e s . d u r T h e mi ni m u m ti m e (s e c o n ds) a di v e s h o ul d l ast t o b e c o nsi d er e d as a di v e. If
t h r e s . d u r h as t w o el e m e nts t h e s e c o n d is t h e m a xi m u m ti m e (s e c o n ds) a di v e
s h o ul d l ast t o b e c o nsi d er e d as a di v e. If t h r e s . d u r = N U L L t h e n t his t hr es h o d
is i g n or e d.

t h r e s . d e p t h T h e d e pt h t hr es h ol d (i n s e ns or u nits): di vi n g p eri o d i m pli es gr e at er v al u es.

w a r n S h o ul d a War ni n g c ol u m n b e a d d e d ?

. . . Ot h er ar g u m e nts

V al u e

A d at a fr a m e wit h t h e f oll o wi n g v ari a bl e: i n di c e of p eri o d st art, i n di c e of p eri o d e n d, t y p e of p eri o d,
d ur ati o n (s), t h e di v e n u m b er a n d a o pti o n al War ni n g c ol u m n. Attri b ut es of t h e d at a fr a m e i n cl u d e
s o m e i nf or m ati o n a b o ut t h e pr o c essi n g.

S e e Als o

b o t t o m _ d e l i m

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
d v s < - d i v e _ d e l i m ( e x s e s $ t d r )

# P r o c e s s i n g i n f o
t a b l e ( d v s $ w a r n i n g )
a t t r ( d v s , " t h r e s . d e p t h " )
a t t r ( d v s , " t h r e s . d u r " )

A. 2. r b l m a n u al
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di v e _ z o n e _i n d e x 1 3

d i v e _ z o n e _ i n d e x C o m p ut e g o o d n ess of fit of br o k e nsti c k m o d els: Di v e Z o n e I n d e x ( D ZI)

D es c ri pti o n

A n i n d e x of t h e g o o d n ess of fit f or br o k e nsti c k m o d els. Val u e of t h e di v e z o n e i n d e x r a n g es fr o m 0
( p erf e ct fit) t o 1. S e e ori gi n al arti cl e i n r ef er e n c es.

Us a g e

d i v e _ z o n e _ i n d e x ( x , i t e r = N U L L , n = N U L L )

A r g u m e nts

x a b s m o bj e ct as r et ur n e d b y b r o k e n s t i c k or o p t B r o k e n s t i c k .

i t e r t h e it er ati o n n u m b er f or w hi c h t h e D ZI is t o b e c o m p ut e d. If i t e r = N U L L t h e n
it is s et t o l ast B S M it er ati o n.

n O pti o n al. T h e n u m b er of p oi nts t o us e w h e n c al c ul ati n g t h e di v e z o n e li mits.
if N U L L t h e n n is s et t o t h e n u m b er of r e c or d i n t h e d at as et us e d t o fit t h e B S M
( w h e n a v ail a bl e) or 5 0 0 ( w h e n n ot a v ail a bl e)

D et ails

If t h e ori gi n al T D R d at a ar e n ot a v ail a bl e t o t h e f u n cti o n t h e D ZI of t h e l ast B S M it er ati o n will b e
c o m p ut e d usi n g t h e m a xi m u m r esi d u al fr o m t h e pr e vi o us it er ati o n.

V al u e

A d z i o bj e ct wit h:

• d zi T h e di v e z o n e i n d e x o bt ai n e d at e a c h it er ati o n.

• m a x _r es T h e m a xi m u m r esi d u als at e a c h it er ati o n.

• d z _ L b n d Di v e z o n e l o w er b o u n d.

• d z _ U b n d Di v e z o n e u p p er b o u n d.

• d z _ wi dt h T h e diff er e n c e b et w e e n t h e t w o pr e vi o us sl ots i. e. t h e v erti c al wi dt h of t h e di v e
z o n e.

• d z _ X v al A v e ct or gi vi n g t h e x v al u es c orr es p o n di n g t o d z _ L b n d , d z _ U b n d a n d d z _ w i d t h .

• n o _s e g A v e ct or gi vi n g t h e n u m b er of B S M s e g m e nts t o w hi c h t h e d z _ X v a l b el o n g.

• s e g _ wi dt h Verti c al wi dt h c o v er e d b y B S M s e g m e nts.

• s e q _l e n gt h D ur ati o n of B S M s e g m e nts.

• pts. x, pts. y, pts. n o Br e a k p oi nts i nf or m ati o n i n h erit e d fr o m x .

• d at a T h e r a w d at a of i n p ut B S M w h e n a v ail a bl e.

R ef e r e n c es

P h ot o p o ul o u, T., L o v ell, P., F e d a k, M. A., T h o m as, L. a n d M att hi o p o ul os, J. ( 2 0 1 5). Ef fi ci e nt
a bstr a cti n g of di v e pr o fil es usi n g a br o k e n-sti c k m o d el. M et h o ds E c ol E v ol 6, 2 7 8- 2 8 8. Git h u b
r e p o: htt ps:// git h u b. c o m/t h e o ni p h ot o p o ul o u/ br o k e nsti c k m o d el. git

1 4 drift _st at

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
d v < - t d r p l y ( i d e n t i t y , 1 : 2 , n o = 1 0 0 , o b j = e x s e s ) [ [ 1 ] ]
b s m < - b r o k e n s t i c k ( d v )
d z i < - d i v e _ z o n e _ i n d e x ( b s m )

d z i
s t r ( d z i )
p l o t ( d z i )

d r i f t _ s t a t Us e br o k e nsti c ks t o i d e ntif y p ot e nti al drifts

D es c ri pti o n

d r i f t _ s t a t t a k es a n o bj e ct a n d r et ur n a d at a fr a m e of all t h e br o k e nsti c k s e g m e nts al o n g t h e tri p
wit h st atisti cs s u c h as t h eir v erti c al s p e e d ( a v er a g e a n d st a n d ar d d e vi ati o n), t h eir d ur ati o n a n d s o
o n. T his d at a fr a m e is t o b e filt er e d t o i d e ntif y drift s e g m e nts.

Us a g e

d r i f t _ s t a t ( o b j e c t , t h r e s . b s m = 5 , b s m = N U L L )

A r g u m e nts

o b j e c t a S E S o bj e ct i n cl u di n g a T D R d at as et, a " di v es st atisti cs " t a bl e a n d a " d eli m "
t a bl e.

t h r e s . b s m a t hr es h ol d t o us e wit h m a x _ d i s t _ c o s t w h e n r u n ni n g o p t B r o k e n s t i c k .

b s m A list of br o k e nsti c k m o d els t o us e dir e ctl y i nst e a d of c o m p uti n g a n e w o n e wit h
t h r e s . b s m as p ar a m et er.

D et ails

T o g et a v er a g e pit c h a n d r oll a n gl es ( d e gr e es), t h e T D R t a bl e m ust i n cl u d e st ati c a c c el er ati o n wit h
v ari a bl e n a m es " a x G ", " a y G " a n d " a z G ". Si mil arl y, f or s wi m mi n g eff ort a n d P C A r at e, t h e T D R
t a bl e m ust h a v e c ol u m ns "s w m _ eff " ( n u m eri c) a n d "is _ p c a " (l o gi c al). Us e f u n cti o ns s t a t i c _ a c c ,
s w i m m i n g _ e f f o r t a n d p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s t o c o m p ut e t h es e v ari a bl es fr o m t h e r a w a c c el er a-
ti o n r e a di n gs.

V al u e

A d at a fr a m e of all br o k e nsti c k s e g m e nts wit h st art a n d e n d i n d e x of t h e s e g m e nt, n o _s e g _t ot a n d
I D n u m b er of t h e s e g e m e nt, n o _s e g _ di v e t h e n u m b er of t h e s e g m e nt wit hi n its di v e, n o _ di v e t h e
I D of t h e di v e c o n at ai ni n g t h e s e g m e nt, ti m e t h e st arti n g ti m e of s e g m e nt, drift _r at e t h e v erti c al
s p e e d of t h e s e g m e nt, d ur t h e d ur ati o n of t h e s e g m e nt, mi n _ d e pt h a n d m a x _ d e pt h t h e mi ni m u m a n d
m a xi m u m d e pt hs of t h e s e g m e nt, a c c el er ati o n st atisti cs (if a c c el er ati o n d at a a v ail a bl e) a v er a g e r oll,
pit c h a n d s wi m mi n g eff ort a n d P C A r at e, t h e m e a n s q u ar e d r esi d u als of t h e s e g m e nt.

A. 2. r b l m a n u al
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d y n a mi c _ a c c 1 5

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
i n d ( e x s e s )
e x s e s $ d r i f t < - d r i f t _ s t a t ( e x s e s )

# F i l t e r d r i f t s e g m e n t s f r o m d r i f t _ s t a t o u t p u t t a b l e
i s _ d r i f t < - w i t h ( e x s e s $ d r i f t , d u r > = 1 0 0 & d r i f t _ r a t e % b w % c ( - 0 . 4 , 0 . 6 ) & a b s ( r o l l ) > = 9 0 )
t m p < - e x s e s $ d r i f t [ i s _ d r i f t , ]

# T i m e s e r i e s a r e g o o d w a y t o c h e c k d r i f t s e g m e n t s s e l e c t i o n
p l o t ( d r i f t _ r a t e ~ t i m e , t m p , y l i m = c ( - 0 . 4 , 0 . 6 ) )

# V a r i o u s w a y s t o s a v e r e s u l t t o s l o t s o f e x s e s
e x s e s $ d r i f t < - t m p
e x s e s $ n o _ d r i f t _ d i v e < - u n i q u e ( t m p $ n o _ d i v e )
e x s e s $ t d r $ i s _ d r i f t < - t d r e x p a n d ( r e p ( T R U E , n r o w ( t m p ) ) , t y = t m p , n a _ v a l u e = F A L S E )
e x s e s $ s t a t $ i s _ d r i f t < - e x s e s $ s t a t $ n o _ d i v e % i n % e x s e s $ n o _ d r i f t _ d i v e

# P l o t a s a m p l e
p a r ( m f r o w = c ( 3 , 3 ) )
n o _ d r f t < - s a m p l e ( e x s e s $ n o _ d r i f t _ d i v e , 9 , r e p l a c e = F A L S E )
t d r p l y ( p l o t , c ( " t i m e " , " d e p t h " , " i s _ d r i f t " ) , n o = n o _ d r f t , l a = l i s t ( m a i n = n o _ d r f t ) )
p a r ( m f r o w = c ( 1 , 1 ) )

d y n a m i c _ a c c D y n a mi c ( B o d y) a c c el er ati o n D B A

D es c ri pti o n

D B A is c al c ul at e d b y s m o ot hi n g d at a f or e a c h a xis t o c al c ul at e t h e st ati c a c c el er ati o n ( s t a t i c _ a c c ),
a n d t h e n s u btr a cti n g it fr o m t h e r a w a c c el er ati o n.

Us a g e

d y n a m i c _ a c c ( x , f s = 1 6 , a g g _ 1 h z = T R U E , . . . )

A r g u m e nts

x 3 a x es a c c el er ati o n t a bl e wit h ti m e i n t h e first c ol u m n a n d a c c el er ati o n a x es i n
t h e f oll o wi n g c ol u m ns. Vari a bl es m ust b e e ntitl e d "ti m e " f or ti m e, " a x ", " a y ",
a n d " a z " f or x, y a n d z a c c el er o m et er a x es.

f s s a m pli n g fr e q u e n c y of t h e i n p ut d at a ( H z).

a g g _ 1 h z S h o ul d t h e i n p ut b e a g gr e g at e d t o 1 H z ?

. . . P ar a m et ers t o b e p ass e d t o s t a t i c _ a c c ( e. g f c ).

D et ails

T his filt er e d a c c el er ati o n c a n b e us e d t o c o m p ut e O D B A a n d Ve D B A.

V al u e

r et ur ns a d at a.fr a m e wit h ti m e, a n d X, Y a n d Z st ati c a c c el e ar yi o n at 1 H z.

1 6 e c o. m e m

e c o . m e m S u bs et t h e sl ots of bs m o bj e cts

D es c ri pti o n

b s m o bj e cts, d e p e n di n g o n t h e e c o . m e m ar g u m e nt us e d w h e n t h e y w er e fitt e d usi n g t h e b r o k e n s t i c k
f u n cti o n, c a n c o nt ai n n u m er o us sl ots ( d et ail e d i n b r o k e n s t i c k ) k e e pi n g i nf or m ati o n a b o ut t h e hi g h
s a m pli n g fr e q u e n c y d at a. T h es e i nf or m ati o n ar e us ef ull t o g et a c c ur at e c o m p ut ati o ns i n n u m er o us
c as es b ut n e e d t o b e i g n or e d i n or d er t o mi mi c a bstr a ct e d di v e pr o fil es s u c h as t h os e o bt ai n e d b y
C T D- S R D L t a gs. T his f u n cti o n is a utilit y t h at all o ws t o i g n or e t h es e hi g h s a m pli n g f e q u e n c y
i nf or m ati o n.

Us a g e

e c o . m e m ( x , n = 4 , t y p e = c ( " i g n o r e " , " d e l e t e " , " r e s e t " ) )

A r g u m e nts

x a b s m o bj e ct or a list of b s m o bj e cts.

n s et t h e n u m b er of sl ot t o i g n or e as t h e e c o . m e m ar g u m e nt i n t h e b r o k e n s t i c k
f u n cti o n. T h e d ef a ult n = 4 r et ur ns a bstr a ct e d di v e pr o fil es as if t h e y w er e
o bt ai n e d fr o m C T D- S R D L t a gs.

t y p e A c h ar a ct er i n di c ati n g h o w t h e sl ots ar e t o b e h a n dl e d. " i g n o r e " p ut asi d e t h e
s ol ot (r e n a m e) s o t h e y ar e i g n or e d b y ot h er b s m pr o c essi n g f u n cti o ns b ut d o n ot
r e m o v e t h e m. " d e l e t e " d el et e t h e m s o t h at l ess m e m or y is us e d t o st or e t h e
o bj e ct. " r e s e t " r e v ers e t h e " i g n o r e " o p er ati o n.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
b s m < - t d r p l y ( b r o k e n s t i c k , 1 : 2 , o b j = e x s e s )

x < - e c o . m e m ( b s m [ [ 1 ] ] , t y p e = " i g n o r e " )
t r y ( p r e d i c t ( x ) ) # e r r o r
x < - e c o . m e m ( x , t y p e = " r e s e t " )
p r e d i c t ( x ) # r e t u r n f i t t e d v a l u e s o f s a m p l e d t i m e s t a m p s
i d e n t i c a l ( b s m [ [ 1 ] ] , x )

o b j e c t . s i z e ( x )
o b j e c t . s i z e ( e c o . m e m ( x , t y p e = " d e l e t e " ) )

# W o r k s o n l i s t s
b s m < - e c o . m e m ( b s m , t y p e = " i g n o r e " )

A. 2. r b l m a n u al
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e ntr o p y 1 7

e n t r o p y S h a n n o n e ntr o p y i n d e x o n ti m e at d e pt h pr o p orti o ns

D es c ri pti o n

S h a n n o n e ntr o p y i n d e x o n ti m e at d e pt h pr o p orti o ns

Us a g e

e n t r o p y ( x , b a s e = 2 , s c a l e = F A L S E )

A r g u m e nts

x a c h ar a ct er v e ct or n a mi n g t h e d e pt h l a y ers.

b a s e b as e ar g u m e nt p ass e d t o l o g .

s c a l e if T R U E t h e o ut p ut is di vi d e d b y t h e l o g ( N ) w h er e N is t h e n u m b er of l a y ers
s o t h at o ut p o ut li es b et w e e n 0 a n d 1. l o g ( N ) is t h e mi ni m u m e ntr o p y f or s a m pl e
wit h N l a y ers w h er e e a c h o bs er v ati o n of s a m pl e is u ni q u e i. e all pr o b a bilit y ar e
e q u al.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
i n d ( e x s e s )

b r k s < - d o . c a l l ( s e q , a s . l i s t ( c ( r a n g e ( e x s e s $ t d r $ d e p t h , n a . r m = T R U E ) , b y = 2 ) ) )
e x s e s $ t d r $ d e p t h _ c a t < - a s . c h a r a c t e r ( c u t ( e x s e s $ t d r $ d e p t h , b r k s ) )
p l o t ( t d r p l y ( e n t r o p y , " d e p t h _ c a t " , t y = " ! _ / " ) , e x s e s $ s t a t $ p c a )

e x s e s A n ti n y d at as et ( a b o ut 1 0 d a ys) of a n S E S e q ui p p e d wit h a n a c c el er o m-
et er

D es c ri pti o n

A n ti n y d at as et ( a b o ut 1 0 d a ys) of a n S E S e q ui p p e d wit h a n a c c el er o m et er

Us a g e

d a t a ( e x s e s )

F o r m at

A n o bj e ct of cl ass s e s .

S e e Als o

a s . s e s

1 8 fr o nt

f i r s t R et ur n first or l ast el e m e nt of a list of v e ct or

D es c ri pti o n

R et ur n first or l ast el e m e nt of a list of v e ct or

Us a g e

f i r s t ( x )

l a s t ( x )

A r g u m e nts

x a list of v e ct or

E x a m pl es

f i r s t ( 1 : 1 0 )
l a s t ( 1 : 1 0 )

f r o n t A d d a v er a g e d o c e o n a gr a p hi c fr o nts t o a n e xisti n g pl ot

D es c ri pti o n

A d d a v er a g e d o c e o n a gr a p hi c fr o nts t o a n e xisti n g pl ot

Us a g e

f r o n t ( n a m e = c ( " S A C C F " , " P F " , " S A F " , " S S T F " ) , c o l = 1 : 4 , l w d = 2 ,
r e s c a l e L o n = N U L L , r e s c a l e L a t = N U L L , . . . )

A r g u m e nts

n a m e T h e n a m e of t h e fr o nt(s) t o a d d. T o c h o os e i n c ( S A C C F , P F , S A F , S S T F , N S T F )

c o l T h e c ol ors ass o ci at e d wit h n a m e s .

l w d T h e wi dt h of t h e li n e.

r e s c a l e L o n If n ot N U L L t h e n r e s c a l e is c all e d wit h t h es e pr o vi d e d ar g u m e nts.

r e s c a l e L a t If n ot N U L L t h e n r e s c a l e is c all e d wit h t h es e pr o vi d e d ar g u m e nts.

. . . Ot h er at g u m e nts t o b e p ass e d t o l i n e s .

D et ails

S e e t h e d o c u m e nt ati o n of t h e s o f r o n t s d at as et f or m or e i nf or m ati o n a b o ut t h e d at a.

E x a m pl es

p l o t ( c ( 4 0 , 1 2 0 ) , c ( - 8 0 , - 3 0 ) , t y p e = n , x l a b = , y l a b = )
f r o n t ( )

A. 2. r b l m a n u al
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i n d 1 9

i n d S et a n d g et t h e c urr e nt i n di vi d u al

D es c ri pti o n

S et a n d g et t h e c urr e nt i n di vi d u al

Us a g e

i n d ( v a l u e , c a c h e = F A L S E )

A r g u m e nts

v a l u e If pr o vi d e d t his v al u e b e c o m es t e c urr e nt i n di vi d u al. If o mit e d t h e f u n cti o n
r et ur n t h e l ast d e cl ar e d i n di vi d u al.

c a c h e S h o ul d t h e o bj e ct b e c o pi e d i n a c a c h e r at h er t h a n a li n k t o t h e o bj e ct ?

S e e Als o

i n d is c o n v e ni e nt t o us e wit h t d r p l y .

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
i n d ( e x s e s )
e x s e s $ t e s t < - " t e s t ! "
i d e n t i c a l ( i n d ( ) , e x s e s )

i s o b a t h A d d is o b at hs t o a n e xisti n g pl ot ( K er g u el e n ar e a)

D es c ri pti o n

A d d is o b at hs t o a n e xisti n g pl ot ( K er g u el e n ar e a)

Us a g e

i s o b a t h ( d e p t h s = - 1 0 0 0 , l t y = 2 , c o l = " g r a y " , p l o t = T R U E , . . . )

A r g u m e nts

d e p t h s T h e is o b at h(s) w hi c h is( ar e) d esir e d.

l t y T h e li n e t y p e.

c o l T h e li n e c ol or.

p l o t S h o ul d t h e li n es b e dr a w n ?

. . . Ot h er ar g u m e nts t o b e p ass e d t o l i n e s .

2 0 is _ d a y

D et ails

Is o b at h at - 1 0 0 0 m c orr es p o n ds a p pr o xi m ati v el y t o t h e K er g u el e n s h ell b o ar d er. S e e t h e d o c u m e n-
t ati o n of t h e k e r b a t h y d at as et f or m or e i nf or m ati o n a b o ut t h e d at a.

E x a m pl es

# # N o t r u n :
# R e q u i r e p a c k a g e s p
p l o t ( c ( 6 8 , 8 0 ) , c ( - 5 4 , - 4 8 ) , t y p e = n , x l a b = , y l a b = )
i s o b a t h ( )

# # E n d ( N o t r u n )

i s _ d a y Us e ti m e a n d l o c ati o n t o fi n d if e v e nts o c c ur e d d uri n g t h e d a y or t h e
ni g ht

D es c ri pti o n

Us e ti m e a n d l o c ati o n t o fi n d if e v e nts o c c ur e d d uri n g t h e d a y or t h e ni g ht

Us a g e

i s _ d a y ( t i m e , l a t , l o n , e l e v l i m = c ( - 1 8 , 1 8 ) , t y p e = c ( " c h a r a c t e r " ,
" l o g i c a l " ) )

A r g u m e nts

t i m e a P O SI Xlt, P O SI X ct or d at a.fr a m e. If a d at a fr a m e or d er of c ol u m ns m ust b e
fr o m Ye ar t o S e c o n d ( 6 c ol u m ns).

l a t n u m eri c v e ct or of l atit u d es.

l o n n u m eri c v e ct or of l o n git u d es.

e l e v l i m S u n el e v ati o n t hr es h ol ds t o disti n g uis h b et w e e n d a y a n d ni g ht

t y p e S h o ul d t h e o ut p ut t y p e b e l o gi c al ( T R U E f or d a ys, F A L S E f or ni g ht a n d N A ot h er-
wis e) O R c h ar a ct er ( " D a y " , " N i g h t " , " T r a n s i t i o n " a n d N A f or missi n g l o c a-
ti o ns).

S e e Als o

s u n _ p o s i t i o n

E x a m pl es

# # N o t r u n :
d o . c a l l ( i s _ d a y , e x s e s $ s t a t [ , c ( " t i m e " , " l a t " , " l o n " ) ] )

# # E n d ( N o t r u n )

A. 2. r b l m a n u al
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is _ di v e _tr u n c at e d 2 1

i s _ d i v e _ t r u n c a t e d C h e c k if a di v e pr o fil e is c o m pl et e or tr u n c at e d

D es c ri pti o n

C h e c k if a di v e pr o fil e is c o m pl et e or tr u n c at e d

Us a g e

i s _ d i v e _ t r u n c a t e d ( x , m a x _ d i f f = 5 , e r r o r = F A L S E )

A r g u m e nts

x T h e d e pt h s e q u e n c e of a di v e pr o fil e.

m a x _ d i f f T h e m a xi m u m d e pt h diff er e n c e t ol er at e d b et w e e n t h e st art a n d t h e e n d of t h e
di v e b ef or e t h e di v e is c o nsi d er e d as tr u n c at e d.

e r r o r S h o ul d t h e f u n cti o n gi v e a n err or if a tr u n c at e d di v e is e n c o u nt er e d ?

E x a m pl es

# # N o t r u n :
d a t a ( e x s e s )
t d r p l y ( i s _ d i v e _ t r u n c a t e d , " d e p t h " , e r r o r = T R U E , o b j = e x s e s )

# # E n d ( N o t r u n )

k e r b a t h y B at h y m etr y of t h e K er g u el e n ar e a

D es c ri pti o n

T his d at as et is a i m p ort e d s h a p e fil e c o nt ai ni n g t h e Hi- R es. is o b at h of t h e K er g u el e n ar e a. A v ail a bl e
is o b at hs fr o m - 2 0 0 m t o - 4 4 0 0 m et ers b y 2 0 0 m st e ps.

Us a g e

d a t a ( k e r b a t h y )

F o r m at

A S p ati al Li n es D at a Fr a m e ( S 4 o bj e ct of s p p a c k a g e)

R ef e r e n c es

h t t p s : / / w w w . g a . g o v . a u / p r o d u c t s / s e r v l e t / c o n t r o l l e r ? e v e n t = G E O C A T _ D E T A I L S & c a t n o = 7 1 5 5 2

S e e Als o

i s o b a t h

2 2 o pt Br o k e nsti c k

o p t B r o k e n s t i c k Fitti n g a ut o m ati c br o k e nsti c k m o d els

D es c ri pti o n

o p t B r o k e n s t i c k is si mil ar t o b r o k e n s t i c k e x c e pt t h at a c ost f u n cti o n c a n b e us e d t o d et er mi n e
t h e o pti m al n u m b er of p oi nts.

Us a g e

o p t B r o k e n s t i c k ( x , y = N U L L , t h r e s h o l d , c o s t = m a x _ d i s t _ c o s t , n p m i n = 2 ,
n p m a x = I n f , s t a r t = N U L L , n a . a c t i o n , . . . )

A r g u m e nts

x T h e x d at a. N ot e t h at t h e x v al u es h a v e t o b e s ort e d. C a n als o b e a list of x a n d
y d at a as r et ur n e d b y x y . c o o r d s .

y T h e y d at a.

t h r e s h o l d A t hr es h ol d v al u e f or t h e c ost f u n cti o n t o b e us e d i nst e a d of t h e mi ni m u m. If
pr o vi d e d t h e s e ar c h of a l o c al mi ni m u m i n t h e c ost f u n cti o n is a b a n d o n e d.

c o s t T h e c ost f u n cti o n t o us e. T w o i n cl u d e d i n t h e p a c k a g e d i s t _ p e r _ p t _ c o s t a n d
m a x _ d i s t _ c o s t . F e el fr e e t o us e a c ust o m o n e.

n p m i n Mi ni m u n n u m b er of p oi nts.

n p m a x M a xi m u m n u m b er of p oi nts.

s t a r t S o m e st arti n g p oi nts t o st art t h e al g orit h m wit h.

n a . a c t i o n A f u n cti o n w hi c h i n di c at es w h at s h o ul d h a p p e n w h e n t h e d at a c o nt ai n N A s . T h e
d ef a ult is s et b y t h e n a . a c t i o n s etti n g of o p t i o n s , a n d is n a . f a i l if t h at is
u ns et. T h e "f a ct or y-fr es h " d ef a ult is n a . o m i t . A n ot h er p ossi bl e v al u e is N U L L ,
n o a cti o n. Val u e n a . e x c l u d e c a n b e us ef ul.

. . . F urt h er ar g u m e nts t o b e p ass e d t o b s m f i t s u c h as e c o . m e m .

V al u e

S a m e as b r o k e n s t i c k wit h t h e v al u e of t h e c ost f u n cti o n.

S e e Als o

b r o k e n s t i c k a n d p r e d i c t . b s m , r e s i d u a l s . b s m , u p d a t e . b s m , s u m m a r y . b s m , c o e f . b s m , p l o t . b s m ,
a s . d a t a . f r a m e . b s m f or ot h er f u n cti o ns wit h a S 3 m et h o d f or b s m o bj e cts.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
d v < - t d r p l y ( i d e n t i t y , 1 : 2 , n o = 1 0 0 , o b j = e x s e s ) [ [ 1 ] ]
p l o t ( d e p t h ~ t i m e , d v , y l i m = r e v ( r a n g e ( d v $ d e p t h ) ) , t y p e = l )
b s m < - o p t B r o k e n s t i c k ( d v )
p l o t ( b s m , a d d = T R U E )
b s m < - o p t B r o k e n s t i c k ( d v , t h r e s h o l d = 2 0 , c o s t = m a x _ d i s t _ c o s t )
p l o t ( b s m , a d d = T R U E , c o l = b l u e , e n u m e r a t e = T R U E )

A. 2. r b l m a n u al
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o v er all _ D B A 2 3

o v e r a l l _ D B A O v er all D y n a mi c B o d y A c c el er ati o n ( O D B A)

D es c ri pti o n

O v er all D y n a mi c B o d y A c c el er ati o n ( O D B A)

Us a g e

o v e r a l l _ D B A ( o b j e c t )

A r g u m e nts

o b j e c t A d at a fr a m e or T D R t a bl e i n cl u di n g d y n a mi c a c c el er ati o n v ari a bl es e ntitl e d
" a x D ", " a y D ", a n d " a z D " f or X, Y, a n d Z a x es of t h e a c c el er o m et er.

V al u e

A v e ct or of O D B A of t h e s a m e l e n gt h as o b j e c t .

p c a _ c o u n t C o u nt t h e n u m b er of Pr e y C at c h Att e m ps ( P C A)

D es c ri pti o n

C o u nt t h e n u m b er of Pr e y C at c h Att e m ps ( P C A)

Us a g e

p c a _ c o u n t ( x )

A r g u m e nts

x a l o gi c al v e ct or i n di c ati n g at e a c h ti m est a m p if it w as ass o ci at e d t o a P C A e v e nt.

D et ails

A c o nti n u o us s u c c essi o n of T R U E is c o nsi d er e d as a si n gl e P C A.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
b t t _ p c a < - t d r p l y ( p c a _ c o u n t , " i s _ p c a " , t y = " _ " , o b j = e x s e s )

2 4 pl ot. d zi

p i t c h Attit u d e a n gl es fr o m st ati c a c c el ati o n

D es c ri pti o n

Attit u d e a n gl es fr o m st ati c a c c el ati o n

Us a g e

p i t c h ( o b j e c t )

r o l l ( o b j e c t )

A r g u m e nts

o b j e c t A d at a fr a m e or T D R t a bl e i n cl u di n g st ati c a c c el er ati o n v ari a bl es e ntitl e d " a x G ",
" a y G ", a n d " a z G " f or X, Y, a n d Z a x es of t h e a c c el er o m et er.

D et ails

F or r oll a n gl e, t h e x a x e is n ot n e c ess ar y.

V al u e

A v e ct or of pit c h/r oll of t h e s a m e l e n gt h as o b j e c t .

p l o t . d z i Pl ot m et h o d f or " dzi " o bj e cts

D es c ri pti o n

Pl ot m et h o d f or " d zi " o bj e cts

Us a g e

# # S 3 m e t h o d f o r c l a s s d z i
p l o t ( x , d z _ c o l = " l i g h t b l u e " , d z _ b o r d e r = " b l u e " ,

e n u m e r a t e = T R U E , . . . )

A r g u m e nts

x a " d z i " o bj e ct

d z _ c o l c ol or of di v e z o n e ar e a

d z _ b o r d e r c ol or of t h e b or d er of t h e di v e z o n e ar e a

e n u m e r a t e s h o ul d t h e or d er of B S M br e a k p oi nts b e e n u m er at e d.

. . . Ar g u m e nts t o b e p ass e d t o m et h o ds, s u c h as gr a p hi c al p ar a m et ers (s e e p a r ).

A. 2. r b l m a n u al
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pr e y _ c at c h _ att e m pts 2 5

p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s I d e ntif y Pr e y C at c h att e m pts

D es c ri pti o n

I d e ntif y Pr e y C at c h att e m pts

Us a g e

p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s ( x , f s = 1 6 , f c = 2 . 6 4 )

A r g u m e nts

x 3 a x es a c c el er ati o n t a bl e wit h ti m e i n t h e first c ol u m n a n d a c c el er ati o n a x es i n
t h e f oll o wi n g c ol u m ns. Vari a bl es m ust b e e ntitl e d "ti m e " f or ti m e, " a x ", " a y ",
a n d " a z " f or x, y a n d z a c c el er o m et er a x es.

f s s a m pli n g fr e q u e n c y of t h e i n p ut d at a ( H z).

f c C ut- off fr e q u e n c y f or t h e b utt er w ort h hi g h p ass filt er ( H z)

V al u e

r et ur ns a l o gi c al v e ct or of pr e y c at c h att e m pts at 1 H z fr e q u e n c y. Val u e is T R U E if t h e r e c or d b el o n g
t o pr e y c at c h att e m pt F A L S E ot h er wis e.

p r o f C o m p ut e t e m p er at ur e pr o fil e fr o m T D R r e c or di n gs

D es c ri pti o n

C o m p ut e t e m p er at ur e pr o fil e fr o m T D R r e c or di n gs

Us a g e

p r o f ( x , y = N U L L , b y = 5 , n a . r m = F A L S E )

A r g u m e nts

x t h e x v ari a bl e.

y T h e y v ari a bl e.

b y T o s p e cif y h o w t o bi n t h e x d at a.

n a . r m S h o ul d t h e N As b e r e m o v e d fr o m t h e o ut p ut ?

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
t e m p _ p r o f i l e s < - t d r p l y ( p r o f , c ( " d e p t h " , " t e m p " ) , b y = 1 0 , o b j = e x s e s )
p l o t ( t e m p _ p r o f i l e s [ [ " ! _ / # 3 3 " ] ] , t y p e = b )

2 6 r esi z e

r e a d . w c i h I m p ort d at a fr o m Wil dlif e C o m p ut ers ".t a b " t e xt fil es

D es c ri pti o n

I m p ort d at a fr o m Wil dlif e C o m p ut ers ".t a b " t e xt fil es

Us a g e

r e a d . w c i h ( x , d t = T R U E , . . . )

A r g u m e nts

x fil e n a m e t o b e i m p ort e d or a T D R d at as et t o b e f or m at e d.

d t if T R U E f u n cti o n will r et ur n a d at a.t a bl e o bj e ct, els e, a d at a.fr a m e.

. . . Ar g u m e nts t o b e p ass e d t o f i l e s u c h as e n c o d i n g .

D et ails

Wil dlif e C o m p ut ers > I nstr u m e nt h el p er > S a v e i nstr u m e nt r e a di n gs > R f or m at

r e s i z e R esiz e a n i n di vi d u al

D es c ri pti o n

r e s i z e c uts a s e s o bj e ct: gi v e n a s et of di v es t o dis c ar d, it r e m o v e t h e a c c or di n g r o ws fr o m t h e
T D R d at as et a n d t h e st at di v e t a bl e. T h e di v e a n d b ott o m d eli mit ati o n ( " d eli m " t a bl e) is u p d at e d as
w ell.

Us a g e

r e s i z e ( x , n o _ d v _ m i n = 1 , n o _ d v _ m a x = m a x ( x $ d e l i m $ n o _ d i v e ) , r m = N U L L )

A r g u m e nts

x A n o bj e ct of cl ass s e s .

n o _ d v _ m i n T h e n u m b er of t h e first di v e t o k e e p.

n o _ d v _ m a x T h e n u m b er of t h e l ast di v e t o k e e p.

r m O pti o n al. A l o gi c al v e ct or of l e n gt h = n r o w ( x $ d e l i m ) , w h er e T R U E i n di c at e
t h at di v es ar e t o b e r e m o v e d.

A. 2. r b l m a n u al
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SI _li g ht 2 7

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
r a n g e ( e x s e s $ t d r $ t i m e )
r a n g e ( a b s ( e x s e s $ d e l i m $ n o _ d i v e ) )
r a n g e ( e x s e s $ s t a t $ n o _ d i v e )

n e w . s e s < - r e s i z e ( e x s e s , 5 0 , 5 5 )
r a n g e ( n e w . s e s $ t d r $ t i m e )
r a n g e ( a b s ( n e w . s e s $ d e l i m $ n o _ d i v e ) )
r a n g e ( n e w . s e s $ s t a t $ n o _ d i v e )

S I _ l i g h t C o n v ert Wil dlif e C o m p ut ers li g ht v al u es fr o m/t o li n e ar W/ c m ^ 2 u nits

D es c ri pti o n

Us e t h e e q u ati o n pr o vi d e d b y t h e m a n uf a ct ur er, Wil dlif e C o m p ut ers.

Us a g e

S I _ l i g h t ( x )

W C _ l i g h t ( x )

A r g u m e nts

x r a w/tr a nsf or m e d s e ns or r e a di n gs

s o f r o n t s S o ut h er n o c e a n cli m at ol o gi c fr o nts

D es c ri pti o n

T his d at as et c o nt ai ns t h e c o or di n at es of t h e t h e m aj or fr o nt of t h e s o ut h er n o c e a n: S A C C F ( S o ut h er n
A nt ar cti c Cir c u m p ol ar C urr e nt Fr o nt), P F ( P ol ar Fr o nt), S A F ( S u b- A nt ar cti c Fr o nt), S S T F ( S o ut h-
er n S u b Tr o pi c al Fr o nt) a n d N S T F.

Us a g e

d a t a ( s o f r o n t s )

F o r m at

A d at a fr a m e of 9 2 1 2 r o ws a n d 3 v ari a bl es.

2 8 st ati c _ a c c

D et ails

T h e S S T F p ositi o n is d e fi n e d b y t h e i nt ers e cti o n b et w e e n t h e 1 1 d e g. C is ot h er m a n d t h e 1 5 0 m
is o b at h. It r e pr es e nts t h e li mits b et w e e n t h e n ort h er n w ar m a n d s alt y w at ers ( Atl a nti c, I n di a n a n d
P a ci fi c o c e a ns) a n d t h e c ol d er a n d l ess s alt y w at er fr o m t h e s u b- a nt ar cti c ar e a. It is c o nsi d er e d as
t h e n ort h er n li mit of t h e a nt ar cti c cir c u m p ol ar c urr e nt ( b ut n ot of t h e S o ut h er n O c e a n w hi c h h as as
b e e n ar bitr aril y d e fi n e d t o t h e 4 0 d e g. S

T h e S A F p ositi o n is d e fi n e d b y t h e m a xi m u m m eri di a n t e m p er at ur e gr a di e nt b et w e e n 3 d e g. a n d 8
d e g. C at 3 0 0 m. It is ass o ci at e d wit h str o n g c urr e nts. Ar o u n d K er g u el e n it d e vi at es t o t h e n ort h,
t h us r e d u ci n g t h e e xt e nt of t h e s u b- a nt ar cti c ar e a a n d i n cr e asi n g t h at of t h e p ol ar-fr o nt al ar e a.

T h e P F p ositi o n is d e fi n e d as t h e n ort h er n li mit of t h e mi ni m u m s u bs urf a c e t e m p er at ur e l o w er t h a n
2 d e g. C. It r e pr es e nts t h e l o w er tr a c e of t h e wi nt er- mi x e d l a y er, w hi c h t h e u p p er p art w ar ms u p
d uri n g s u m m er. It is ass o ci at e d wit h str o n g c urr e nts.

T h e S A C C F fr o nt is d e fi n e d as t h e s o ut h er n li mit of t h e A nt ar cti c cir c u m p ol ar c urr e nt. It r e pr es e nts
t h e b or d er b et w e e n t h e a nt ar cti c (t o t h e n ort h) a n d c o nti n e nt al (t o t h e s o ut h) ar e as.

C o nt e nt:

• L o n L o n git u d e

• L at L atit u d e

• n a m e T h e fr o nt n a m e.

R ef e r e n c es

B el ki n, I. M. ( 1 9 8 8) M ai n h y dr ol o gi c al f e at ur es of t h e C e ntr al S o ut h P a ci fi c, i n: E c os yst e ms of t h e
S u b a nt ar cti c Z o n e of t h e P a ci fi c O c e a n, e dit e d b y M. E. Vi n o gr a d o v a n d M. V. Fli nt, N a u k a, M os c o w,
2 1 2 8 [ Tr a nsl at e d as " P a ci fi c S u b a nt ar cti c E c os yst e ms ", p p. 1 2- 1 7, N e w Z e al a n d Tr a nsl ati o n C e ntr e
Lt d., Welli n gt o n, 1 9 9 6].

B el ki n, I. M. ( 1 9 9 3) Fr o nt al str u ct ur e of t h e S o ut h Atl a nti c, i n: P el a gi c E c os yst e ms of t h e S o ut h er n
O c e a n, e dit e d b y N. M. Vor o ni n a, p p. 4 0 5 3 (i n R ussi a n), N a u k a, M os c o w.

B el ki n, I. M., a n d A. L. G or d o n ( 1 9 9 6) S o ut h er n O c e a n fr o nts fr o m t h e Gr e e n wi c h m eri di a n t o
Tas m a ni a, J. G e o p h ys. R es., 1 0 1( C 2), 3 6 7 5- 3 6 9 6.

Wess el, P., a n d W. H. F. S mit h ( 1 9 9 6) A Gl o b al S elf- c o nsist e nt, Hi er ar c hi c al, Hi g h-r es ol uti o n
S h or eli n e D at a b as e, J. G e o p h ys. R es., 1 0 1( B 4), 8 7 4 1- 8 7 4 3.

S e e Als o

f r o n t

s t a t i c _ a c c St ati c a c c el er ati o n

D es c ri pti o n

T h e r a w a c c el er ati o n is first filt er e d usi n g a l o w p ass b utt er w ort h filt er. T h e n , t h e e xtr a ct e d si g n al
c a n b e s c al e d s o t h at t h e n or m of t h e t h e v e ct or G is 1 at e a c h s e c o n d.

Us a g e

s t a t i c _ a c c ( x , f s = 1 6 , f c = 0 . 2 , G s c a l e = T R U E , a g g _ 1 h z = T R U E )

A. 2. r b l m a n u al
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str ai g ht n ess 2 9

A r g u m e nts

x 3 a x es a c c el er ati o n t a bl e wit h ti m e i n t h e first c ol u m n a n d a c c el er ati o n a x es i n
t h e f oll o wi n g c ol u m ns. Vari a bl es m ust b e e ntitl e d "ti m e " f or ti m e, " a x ", " a y ",
a n d " a z " f or x, y a n d z a c c el er o m et er a x es.

f s s a m pli n g fr e q u e n c y of t h e i n p ut d at a ( H z).

f c C ut- off fr e q u e n c y f or t h e b utt er w ort h l o w p ass filt er ( H z)

G s c a l e S h o ul d t h e v al u es b e s c al e d b y t h e n or m of t h e st ati c a c c el er ati o n v e ct or ?

a g g _ 1 h z S h o ul d t h e i n p ut b e a g gr e g at e d t o 1 H z ?

D et ails

T his filt er e d a c c el er ati o n c a n b e us e d t o c o m p ut e pit c h a n d r oll a n gl es

V al u e

r et ur ns a d at a.fr a m e wit h ti m e, a n d X, Y a n d Z st ati c a c c el e ar yi o n at 1 H z.

s t r a i g h t n e s s C o m p ut e str ai g ht n ess i n d e x

D es c ri pti o n

s t r a i g h t n e s s c o m p ut e a str ai g ht n ess i n d e x b et w e e n 0 a n d 1 b y m a ki n g t h e r ati o n L / l w h er e
L is t h e c u m ul at e d dist a n c e b et w e e n br o k e nsti c k p oi nts a n d a n d w h er e l t h e c u m ul at e d dist a n c e
b et w e e n e a c h y d at a p oi nts.

Us a g e

s t r a i g h t n e s s ( x , y = N U L L , n p t s = 3 )

s i n u o s i t y ( x , y = N U L L , n p t s = 3 )

A r g u m e nts

x T h e x d at a (ti m e).

y T h e y d at a ( d e pt h).

n p t s T h e n u m b er of p oi nts t o us e. 2 is t h e mi ni m u m (fr o m t h e st art t o t h e e n d of
d at a). E a c h n e w p oi nt a d ds a st e p ( usi n g t h e b r o k e n s t i c k al g orit h m) w hi c h is
t a k e n i nt o a c c o u nt w h e n c o m p uti n g L .

V al u e

s t r a i g h t n e s s r et ur ns a n u m b er b et w e e n 0 ( m a xi m u m si n u osit y) t o 1 ( m a xi m u m str ai g ht n ess).
s i n u o s i t y is e q ui v al e nt t o 1 / s t r a i g h t n e s s .

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
i n d ( e x s e s )
s u n f l o w e r p l o t ( t d r p l y ( s t r a i g h t n e s s , c l = 1 : 2 , t y = _ ) , e x s e s $ s t a t $ p c a )

3 0 s y m m etr y _i n d e x

s w i m m i n g _ e f f o r t C o m p ut e s wi m mi n g eff ort

D es c ri pti o n

C o m p ut e s wi m mi n g eff ort

Us a g e

s w i m m i n g _ e f f o r t ( x , f s = 1 6 , f c = c ( 0 . 4 4 1 6 , 1 . 0 1 7 6 ) , r m s = F A L S E )

A r g u m e nts

x 3 a x es a c c el er ati o n t a bl e wit h ti m e i n t h e first c ol u m n a n d a c c el er ati o n a x es i n
t h e f oll o wi n g c ol u m ns. Vari a bl es m ust b e e ntitl e d "ti m e " f or ti m e, " a x ", " a y ",
a n d " a z " f or x, y a n d z a c c el er o m et er a x es.

f s s a m pli n g fr e q u e n c y of t h e i n p ut d at a ( H z).

f c C ut- off fr e q u e n ci es f or t h e b utt er w ort h b a n d p ass filt er ( H z)

r m s S h o ul d t h e r o ot m e a n s q u ar e b e us e d (i nst e a d of m e a n of a bs ol ut e v al u es) w h e n
a v er a gi n g t h e a c c el er ati o n t o 1 H z ?

D et ails

O nl y Y a c c el er o m et er a x e is us e d t o c o m p ut e s wi m mi n g eff ort.

V al u e

r et ur ns a v e ct or of s wi m mi n g eff ort v al u es at 1 H z.

s y m m e t r y _ i n d e x Di v e/ b ott o m s y m m etr y i n d e x

D es c ri pti o n

B as e d o n t h e m o m e nt w h er e a ni m al r e a c h es t h e di v e m a xi m u m d e pt h.

Us a g e

s y m m e t r y _ i n d e x ( x = i n d ( ) , t y p e = c ( " _ " , " ! _ / " ) , t i m e _ c o l = 1 ,
d e p t h _ c o l = 2 )

A r g u m e nts

x i n p ut d at a, a s e s o bj e ct.

t y p e S h o ul d t h e i n d e x b e c o m p ut e d o n t h e b ott o m p h as e o nl y ( t y p e = " _ " ) or o n
t h e c o m pl et e di v e pr o fil e (t y p e = " ! _ / " )

t i m e _ c o l C h ar a ct er or n u m eri c gi vi n g t h e c ol u m n of t h e T D R t a bl e t h at st or es t h e ti m es-
t a m ps.

d e p t h _ c o l C h ar a ct er or n u m eri c gi vi n g t h e c ol u m n of t h e T D R t a bl e t h at st or es t h e d e pt h
s e q u e n c e

A. 2. r b l m a n u al
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t dr e x p a n d 3 1

D et ails

T h e i n d e x r a n g es fr o m 0 (s k e w e d t o t h e l eft) t o 1 (s k e w e d t o t h e ri g ht).

R ef e r e n c es

H als e y, L. G., B ost, C.- A., H a n dri c h, Y. ( 2 0 0 7) A t h or o u g h a n d q u a nti fi e d m et h o d f or cl assif yi n g
s e a bir d di vi n g b e h a vi o ur. P ol ar Bi ol o g y, 3 0, 9 9 1- 1 0 0 4.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
e x s e s $ s t a t $ b t t . s y m < - s y m m e t r y _ i n d e x ( e x s e s )
e x s e s $ s t a t $ d v . s y m < - s y m m e t r y _ i n d e x ( e x s e s , t y p e = " ! _ / " )

p l o t ( e x s e s $ s t a t [ , c ( " t i m e " , " b t t . s y m " , " d v . s y m " ) ] )

t d r e x p a n d E x p a n d a s u m m ar y v ari a bl e t o t h e l e n gt h of T D R d at a

D es c ri pti o n

E x p a n d a s u m m ar y v ari a bl e t o t h e l e n gt h of T D R d at a

Us a g e

t d r e x p a n d ( x , t y = " ! _ / " , n a _ v a l u e = N A , o b j = i n d ( ) , . . . )

A r g u m e nts

x v ari a bl e t o e x p a n d.

t y a ki n d of r e g ul ar e x pr essi o n t h at e x pl ai ns h o w t o d u pli c at e x v al u es al o n g T D R
r o ws.

n a _ v a l u e t h e N A v al u e t o b e us e d ( 0 is c a n b e us ef ul).

o b j a "s es " o bj e ct

. . . ar g u m e nts t o b e p ass e d t o m e r g e . d a t a . t a b l e .

V al u e

a v e ct or of t h e s a m e l e n gt h as t h e n u m b er of r o ws i n t h e t dr t a bl e of " o bj ".

S e e Als o

t d r p l y

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
i n d ( e x s e s )
e x s e s $ t d r $ n o _ b t t < - t d r e x p a n d ( e x s e s $ s t a t $ n o _ d i v e , " _ " )
e x s e s $ t d r $ n o _ d i v e < - t d r e x p a n d ( e x s e s $ s t a t $ n o _ d i v e , " ! _ / " )

3 2 t dr pl y

t d r p l y A p pl y f u n cti o n t o s u bs ets of a T D R d at as et

D es c ri pti o n

t d r p l y is a f u n cti o n al pr o gr a mi n g utilit y t o a p pl y f u n cti o ns t o s p e ci fi c p arts a n d v ari a bl es of T D R
d at as ets. It is b as e d o n a c all t o m a p p l y .

Us a g e

t d r p l y ( f , c l = . , t y = " ! _ / " , n o = N U L L , l a = N U L L , n o _ m a t c h = " n a " ,
o b j = i n d ( ) , . . . )

A r g u m e nts

f f u n cti o n(s) t o a p pl y. T h e f u n cti o n h as t o b e writt e n c o nsi d eri n g t h at it’s first
ar g u m e nt will b e a s u bs et of t h e T D R d at a ( c ol u m ns a c c or di n g t o c l , r o ws a c-
c or di n g t o t y ).

c l c h ar a ct er of n u m eri c, t h e c ol u m ns t o s el e ct i n t h e t d r t a bl e. E nt er c l = N U L L
or c l = . ( d ef a ult) t o k e e p all c ol u m ns.

t y a ki n d of r e g ul ar e x pr essi o n t o s u bs et di vi n g p eri o ds of t d r t a bl e. T h e p att er n
c a n b e a n y p art of t his di v e c y cl e r e pr es e nt ati o n - ! _ / ~ :

• - s urf a c e pr e c e di n g t h e di v e

• ! d es c e nt of t h e di v e

• _ b ott o m of t h e di v e

• / as c e nt of t h e di v e

• ~ s urf a c e f oll o wi n g t h e di v e

S e v er al s y m b ols c a n b e j u xt a p os e d t o bl ui d m or e c o m pl e x gr o u ps e. g. t y = " ! _ / "
( d ef a ult w hi c h r e pr es e nts a di v e). t d r p l y r et ur n t h e r es ult of f f or e a c h gr o u p.
& o p er at or c a n b e us e d t o pr o vi d e s e v er al gr o u ps i n a s a m e t y e x pr essi o n. |

o p er at or c a n b e us e d wit hi n a gr o u p i n or d er t o m at c h a gr o u p i n pri orit y b ut
pr o vi d e r es c u e c as es ( e. g - | ~ m at c h es - first b ut will als o m at c h ~ if -
is n ot f o u n d). ( ) ar e i m pl e m e nt e d s o ( - | ~ _ ) is diff er e nt fr o m ( - | ~ ) _ ).

n o t h e di v e n u m b ers t o pr o c ess. K e e p d ef a ult n o = N U L L f or all di v es a v ail a bl e i n
t h e d e l i m t a bl e of o b j . N e g ati v e v al u es c a n b e us e d t o e xl u d e di v es; - 0 s y nt a x
is a c c e p et e d t o r e m o v e t h e di v e n u m b er 0.

l a list of a d diti o n al ar g u m e nts of f w h os e v al u es d e p e n d o n t h e p eri o d i n v ol v e d.

n o _ m a t c h h o w t o h a n dl e n o m at c h or p arti al m at c h. S e e l ast e x a m pl e f or d et ails.

o b j a "s es " o bj e ct. O pti o n al if a d ef a ult i n di vi d u al h as b e e n d e cl ar e d wit h i n d .

. . . a d diti o n al ar g u m e nts t o b e p ass e d t o f . Ar g u m e nts p ass e d t hr o u g h . . . ar e
r e c y cl e d f or e a c h gr o u p d e fi n e d b y t y a n d n o .

S e e Als o

t d r e x p a n d

A. 2. r b l m a n u al
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E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
i n d ( e x s e s )

# # A p p l y f u n c t i o n t o e a c h d i v e
t d r p l y ( f u n c t i o n ( x ) m a x ( x $ d e p t h , n a . r m = T R U E ) )
# o r , u s i n g " c l " t o s u b s e t c o l u m n s a n d " . . . " t o s e t " n a . r m "
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , n a . r m = T R U E )
# o t h e r e x a m p l e s w i t h " c l " a n d " . . . "
b s m < - t d r p l y ( b r o k e n s t i c k , 1 : 2 , n p t s = 1 0 )
t d r p l y ( p l o t , 1 : 2 , n o = 3 3 ) ; p l o t ( b s m [ [ " ! _ / # 3 3 " ] ] , a d d = T R U E , e n u m e r a t e = T R U E )

# u s e " n o " t o s p e c i f y w h a t d i v e n u m b e r s s h o u l d b e p r o c e s s e d
( t m p < - t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , n o = 1 1 1 , n a . r m = F A L S E ) ) # d i v e n o 1 1 1 o n l y
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , n o = - 1 1 1 , n a . r m = F A L S E ) # a l l d i v e s b u t n o 1 1 1
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , n o = e x s e s $ s t a t $ m a x _ d e p t h = = t m p , n a . r m = F A L S E ) # l o g i c a l s a r e a c c e p e t e d

# # H o w t o u s e " t y " : f e w e x a m p l e s
# a p p l y " f " t o e a c h g r o u p d e l i m i t e d b y &
t d r p l y ( m a x , " l i g h t " , t y = " ! & _ & / " , n o = 5 0 : 5 1 )
# a p p l y " f " p r e v i o u s s u r f a c e o r , i f n o t f o u n d , n e x t s u r f a c e
t d r p l y ( m a x , " l i g h t " , t y = " - | ~ " , n o = 5 0 : 5 1 )
# m i x o p e r a t o r s a n d u s e p a r e n t h e s e s a s d e s i r e d
t d r p l y ( m a x , " l i g h t " , t y = " _ ! & _ / & _ ( - | ~ ) " , n o = 5 0 : 5 1 )
# W h e n " t y " s y n t a x i s n o t e n o u g h t j u s t g i v e a d a t a f r a m e i n s t e a d
d f < - d a t a . f r a m e ( s t a r t = s e q ( 1 , 5 0 0 0 , 1 0 0 0 ) ,

e n d = s e q ( 1 0 0 1 , 6 0 0 0 , 1 0 0 0 ) )
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , d f ) # n o t i c e t h a t n a m e s s t a r t w i t h " c s t " a s " c u s t o m "
# A n i d f o r o u t p u t n a m e s c a n b e p r o v i d e d i n t h i r d c o l u m n
( d f $ i d < - s a m p l e ( 1 0 : 2 0 , 5 , r e p l a c e = F A L S E ) )
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , d f )

# # P r o v i d e d i f f e r e n t a r g u m e n t s t o e a c h g r o u p w i t h " l a " ( L i s t o f A r g u m e n t s )
o p a r < - p a r ( n o . r e a d o n l y = T R U E ) ; p a r ( m f r o w = c ( 2 , 2 ) )
t d r p l y ( p l o t , 1 : 2 , n o = 5 0 : 5 3 , l a = l i s t ( c o l = 1 : 4 ) )
p a r ( o p a r )

# # N o t r u n :
# # t d r p l y i s v e c t o r i z e d o v e r " f "
f u n s < - c ( m i n _ d e p t h = m i n , m a x _ d e p t h = m a x )
t m p < - t d r p l y ( f u n s , " d e p t h " , " _ " , n o = 5 0 : 5 3 , n a . r m = T R U E )
a s . d a t a . f r a m e ( t m p )

# # t d r p l y i s v e c t o r i z e d o v e r " t y " a s w e l l
t m p < - t d r p l y ( f u n s , " d e p t h " , c ( " ! " , " / " , s u r f = " - ~ " ) , n o = 5 0 : 5 3 , n a . r m = T R U E )
a s . d a t a . f r a m e ( u n l i s t ( t m p , r e c u r s i v e = F A L S E ) )

# # A s s u m i n g t h a t s o m e d i v e b o t t o m c o u l d n o t b e p r o p e r l y d e f i n e d
e x s e s $ d e l i m [ e x s e s $ d e l i m $ n o _ d i v e = = 1 1 1 , c ( " b t t _ s t _ i d x " , " b t t _ e d _ i d x " ) ] < - c ( N A , N A )
# c h o o s e h o w t o h a n d l e m i s s i n g p e r i o d s u s i n g " n o _ m a t c h " .
# a w a r n i n g i s p r i n t e d a n y w a y
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , t y = " _ " , n o = 1 1 0 : 1 1 2 , n o _ m a t c h = " n a " ) # d e f a u l t
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , t y = " _ " , n o = 1 1 0 : 1 1 2 , n o _ m a t c h = " i g n o r e " )
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , t y = " _ " , n o = 1 1 0 : 1 1 2 , n o _ m a t c h = " e r r o r " )
# b u t n o t i f t h e m i s s i n g p e r i o d c a n b e i g n o r e d e . g :
t d r p l y ( m a x , " d e p t h " , t y = " ! _ / " , n o = 1 1 0 : 1 1 2 , n o _ m a t c h = " e r r o r " )

3 4 ti m e _ at _ d e pt h

# # E n d ( N o t r u n )

t i m e _ a t _ d e p t h C o m p ut e t h e ti m e- at- d e pt h i n d e x ( T A D) of a di v e

D es c ri pti o n

C o m p ut e t h e ti m e- at- d e pt h i n d e x ( T A D) of a di v e

Us a g e

t i m e _ a t _ d e p t h ( x , . . . )

# # D e f a u l t S 3 m e t h o d :
t i m e _ a t _ d e p t h ( x , . . . )

# # S 3 m e t h o d f o r c l a s s t d r
t i m e _ a t _ d e p t h ( x , d e p t h _ c o l = " d e p t h " , . . . )

# # S 3 m e t h o d f o r c l a s s b s m
t i m e _ a t _ d e p t h ( x , . . . )

# # S 3 m e t h o d f o r c l a s s s e s
t i m e _ a t _ d e p t h ( x = i n d ( ) , d e p t h _ c o l = 2 , . . . )

A r g u m e nts

x i n p ut d at a c orr es p o n di n g t o a di v e or a s e s o bj e ct. C a n b e a n u m eri c v e ct or of
d e pt h r e c or ds ( t i m e _ a t _ d e p t h . d e f a u l t ), a s u bs et of a t d r t a bl e (t i m e _ a t _ d e p t h . t d r )
or a b s m o bj e ct ( t i m e _ a t _ d e p t h . b s m ).

. . . f or S 3 m et h o ds c o m p ati bilit y.

d e p t h _ c o l a n u m eri c or a c h ar a ct er i n di c ati n g w hi c h c ol u m n of t h e T D R t a bl e st or es t h e
d e pt h r e c or ds.

D et ails

T h e i n d e x r a n g es b et w e e n 0. 5 ( " V " s h a p e d di v e) t o 1 ( " U " /s q u ar e s h a p e d di v e).

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )
b s m _ 6 p t s < - t d r p l y ( b r o k e n s t i c k , 1 : 2 , o b j = e x s e s )
# T h e s e 3 l i n e s r e t u r n t h e e x a c t s a m e r e s u l t
t a d _ h i g h r e s < - t d r p l y ( t i m e _ a t _ d e p t h , 2 , o b j = e x s e s )
t a d _ h i g h r e s < - t d r p l y ( t i m e _ a t _ d e p t h , 1 : 2 , o b j = e x s e s )
t a d _ h i g h r e s < - s a p p l y ( b s m _ 6 p t s , t i m e _ a t _ d e p t h ) # b e c a u s e t h e " d a t a " s l o t i s u s e d
e x s e s $ s t a t $ t a d < - t a d _ h i g h r e s < - t i m e _ a t _ d e p t h ( e x s e s )

# W h e n t h e " d a t a " s l o t i s n o t a v a i l a b l e
t a d _ l o w r e s < - s a p p l y ( e c o . m e m ( b s m _ 6 p t s ) , t i m e _ a t _ d e p t h ) # d a t a s l o t i s n o t u s e d
p l o t ( t a d _ h i g h r e s , t a d _ l o w r e s ) ; a b l i n e ( 0 , 1 , c o l = " r e d " , l w d = 3 )
p l o t ( t a d ~ t i m e , e x s e s $ s t a t )

A. 2. r b l m a n u al

2 4 4



v e ct ori al _ D B A 3 5

v e c t o r i a l _ D B A Ve ct ori al D y n a mi c B o d y A c c el er ati o n ( Ve D B A)

D es c ri pti o n

Ve ct ori al D y n a mi c B o d y A c c el er ati o n ( Ve D B A)

Us a g e

v e c t o r i a l _ D B A ( o b j e c t )

A r g u m e nts

o b j e c t A d at a fr a m e or T D R t a bl e i n cl u di n g d y n a mi c a c c el er ati o n v ari a bl es e ntitl e d
" a x D ", " a y D ", a n d " a z D " f or X, Y, a n d Z a x es of t h e a c c el er o m et er.

V al u e

A v e ct or of Ve D B A of t h e s a m e l e n gt h as o b j e c t .

w h i c h . d i v e Fi n d t o w hi c h s p e ci fi c di v e/s urf a c e a i nst a nt b el o n gs t o

D es c ri pti o n

Fi n d t o w hi c h s p e ci fi c di v e/s urf a c e a i nst a nt b el o n gs t o

Us a g e

w h i c h . d i v e ( x , o b j e c t = i n d ( ) )

A r g u m e nts

x T h e ti m e (f or m at P O S I X c t ) or a i nt e g er gi vi n g t h e r o w n u m b er.

o b j e c t A s e s o bj e ct s u c h as r et ur n e d b y a s . s e s .

3 6 wi g gl es

w i g g l e s C o u nt/ E xtr a ct wi g gl es i n 2 D d at as et.

D es c ri pti o n

A c c or di n g t o H als e y et al. 2 0 0 7 (s e e r ef er e n c es): Wi g gl es ar e a p arti c ul ar p att er n i n t h e di v e pr o fil e
o v er ti m e d uri n g a di v e w h er e a n i n cr e as e i n d e pt h o v er ti m e c h a n g es t o a d e cr e as e i n d e pt h a n d
t h e n b a c k t o a n i n cr e as e i n d e pt h. T his cr e at es a s h ort p eri o d i n t h e di v e pr o fil e t h at is c o n c a v e i n
s h a p e. Wi g gl es ar e d e fi n e d as el e m e nts of t h e di v e pr o fil e d uri n g w hi c h at t hr e e p oi nts t h e v erti c al
s p e e d p ass es b el o w 0 m/s. ( N B: If us ef ul, c ert ai n wi g gl es c o ul d b e i g n or e d, e. g. usi n g a t hr es h ol d
b as e d o n t h eir d e pt h r a n g e or d ur ati o n.). T his f u n cti o n i m pl e m e nts t his d e fi niti o n of t h e wi g gl e a n d
is pri m aril y i nt e n d e d t o b e us e d o n di v e pr o fil e b ut it c a n b e us ef ul t o e xtr a ct t h e i n v ersi o ns i n a n y
ki n d of 2 D d at a h a vi n g a m o n ot o n o us x v ari a bl e.

Us a g e

w i g g l e s ( x , y = N U L L , t h r e s . y = 2 . 5 , t h r e s . x = c ( 1 0 , I n f ) , s t e p = N U L L ,
s t e p . t h r e s . y = N U L L , s t e p . t h r e s . x = c ( 1 0 , I n f ) , o u t p u t = c ( " w i g - c o u n t " ,
" s t p - c o u n t " , " t a b l e " ) , p l t = F A L S E , b s m = N U L L )

A r g u m e nts

x T h e x d at a. A m o n ot o n o us v ari a bl e s u c h as t h e ti m e s e q u e n c e of a T D R d at as et.
C a n als o b e a list of x a n d y ( pr o c ess e d b y x y . c o o r d s ). If x is a d at a fr a m e wit h
m otr e t h a n t w o c ol u m ns t h e fist t w o c ol u m ns ar e us e d.

y T h e y d at a.

t h r e s . y mi ni m u m y diff er e n c e wit hi n a wi g gl e f or it t o b e t a k e n i nt o a c c o u nt. T h e d e-
f a ult v al u es ar e us u all y a p pr o pri at e if Y is a d e pt h v ari a bl e fr o m a s o ut h er n
el e p h a nt s e al d at as et. If o n e v al u e is pr o vi d e d wi g gl es ar e k e pt if t h e y diff er-
e n c es ar e gr e at er t h a n t his t hr es h ol d. If t w o v al u es ar e pr o vi d e d wi g gl es ar e
k e pt w h e n t h e y diff er e n c es li e b et w e e n t h es e t hr es h ol ds. T his t hr es h ol d is us e d
b y o p t B r o k e n s t i c k i n c o nj u n cti o n wit h m a x _ d i s t _ c o s t s o it c a n n ot b e s et t o
N U L L u nl ess a v al u e is p ass e d t o t h e b s m ar g u m e nt.

t h r e s . x mi ni m u m x diff er e n c e wit hi n a wi g gl e f or it t o b e t a k e n i nt o a c c o u nt. T h e d ef a ult
v al u e is us u all y a p pr o pri at e if X is a ti m e v ari a bl e fr o m a s o ut h er n el e p h a nt s e al
d at as et. If o n e v al u e is pr o vi d e d wi g gl es ar e k e pt w h e n t h e x diff er e n c es ar e
gr e at er t h a n t his t hr es h ol d. If t w o v al u es ar e pr o vi d e d wi g gl es ar e k e pt if t h e x
diff er e n c es li e b et w e e n t h es e t hr es h ol ds. N U L L is e q ui v al e nt t o c ( 0 , I n f ) .

s t e p A v erti c al s p e e d t hr es h ol d d e fi ni n g "st e ps " ( 0. 3 5 m/s f or ki n g p e n g ui n). If N U L L
t h e n st e ps ar e i g n or e d.

s t e p . t h r e s . y si mil ar t o t h r e s . y b ut a p pli es t o st e ps o nl y.

s t e p . t h r e s . x si mil ar t o t h r e s . x b ut a p pli es t o st e ps o nl y.

o u t p u t S h o ul d t h e f u n cti o n r et ur n t h e n u m b er of wi g gl es ( " wi g- c o u nt "), t h e n u m b er of
st e ps ( "st p- c o u nt ") or a d at a fr a m e wit h wi dt h, h ei g ht a n d h ei g ht/ wi dt h r ati o f or
e a c h tr a nsit/st e p/ wi g gl e i d e nti fi e d ( "t a bl e ").

p l t S h o ul d gr a p hi cs a b o ut pr o c essi n g b e pl ott e d ?

b s m T o s p e e d u p t h e pr o c ess y o u c a n pr o vi d e a br o k e nsti c k m o d el t o us e dir e ctl y
i nst e a d of c o m p uti n g a n e w o n e fr o m x a n d y d at a.

A. 2. r b l m a n u al
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R ef e r e n c es

H als e y, L. G., B ost, C.- A., H a n dri c h, Y. ( 2 0 0 7) A t h or o u g h a n d q u a nti fi e d m et h o d f or cl assif yi n g
s e a bir d di vi n g b e h a vi o ur. P ol ar Bi ol o g y, 3 0, 9 9 1- 1 0 0 4.

E x a m pl es

d a t a ( e x s e s )

# N u m b e r o f w i g g l e s c a n b e u s e d a s a p r o x y o f t h e f o r a g i n g a c t i v i t y
s u n f l o w e r p l o t ( t d r p l y ( w i g g l e s , t y = _ , o b j = e x s e s ) , e x s e s $ s t a t $ p c a )
s u n f l o w e r p l o t ( t d r p l y ( w i g g l e s , t y = _ , o b j = e x s e s , s t e p = 0 . 3 5 ) , e x s e s $ s t a t $ p c a )

# I d e n t i f y i n g s t e p s a s w e l l
t d r p l y ( w i g g l e s , c ( " t i m e " , " d e p t h " ) , t y = _ , n o = 6 5 , o b j = e x s e s ,

s t e p = 0 . 3 5 , o u t p u t = " t a b l e " , p l t = T R U E )

I n d e x

∗ T o pi c b e h a vi o r
b r o a d n e s s _ i n d e x , 5
d e p t h _ c o n s i s t e n c y _ i n d e x , 1 0
d e p t h _ r a n g e _ i n d e x , 1 1
e n t r o p y , 1 7
s t r a i g h t n e s s , 3 0
s y m m e t r y _ i n d e x , 3 1
w i g g l e s , 3 7

∗ T o pi c b r o k e nsti c k
b r o k e n s t i c k , 6
d i v e _ z o n e _ i n d e x , 1 3
e c o . m e m , 1 6
o p t B r o k e n s t i c k , 2 3
p l o t . d z i , 2 5

∗ T o pi c c o r r e cti o n
c o r r e c t _ d e p t h , 8
c o r r e c t _ t i m e , 9
r e s i z e , 2 7

∗ T o pi c d at as ets
e x s e s , 1 8
k e r b a t h y , 2 2
s o f r o n t s , 2 8

∗ T o pi c d rift
d r i f t _ s t a t , 1 4

∗ T o pi c f u n cti o n al
c o m p o s e , 8
c u r r y , 9

∗ T o pi c li g ht
b i o l u m _ e v e n t s , 3
B i o P I C , 4
S I _ l i g h t , 2 8

∗ T o pi c r a w _ p r o c essi n g
d y n a m i c _ a c c , 1 6
o v e r a l l _ D B A , 2 4
p i t c h , 2 5
p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s , 2 6
r e a d . w c i h , 2 7
s t a t i c _ a c c , 2 9
s w i m m i n g _ e f f o r t , 3 1
v e c t o r i a l _ D B A , 3 6

% c % , 8

a s . d a t a . f r a m e , 6
a s . d a t a . f r a m e . b s m , 7 , 2 3

a s . s e s , 1 8 , 3 6
a t _ k e r , 2

b i o l u m _ e v e n t s , 3
B i o P I C , 3 , 4
b o t t o m _ d e l i m , 4 , 1 3
b o t t o m _ d e l i m _ b s m , 5
b o t t o m _ d e l i m _ h a l s e y , 5
b o t t o m _ d e l i m _ s t d , 5
b o t t o m _ d e l i m _ v s p d , 5
b r o a d n e s s _ i n d e x , 5
b r o k e n s t i c k , 6 , 1 3 , 1 6 , 1 7 , 2 3 , 3 0
b s m f i t , 7 , 2 3

c o e f . b s m , 7 , 2 3
c o m p o s e , 8
c o r r e c t _ d e p t h , 8
c o r r e c t _ t i m e , 9
c u r r y , 9

d e l t a , 1 0
d e p t h _ c o n s i s t e n c y _ i n d e x , 1 0
d e p t h _ r a n g e _ i n d e x , 1 1 , 1 1
d i s t _ p e r _ p t _ c o s t , 2 3
d i v e _ d e l i m , 5 , 1 2
d i v e _ z o n e _ i n d e x , 1 3
d r i f t _ s t a t , 1 4
d y n a m i c _ a c c , 1 6

e c o . m e m , 1 6
e n t r o p y , 1 7
e x s e s , 1 8

f i l e , 2 7
f i r s t , 1 8
f o r m u l a , 6
f r o n t , 1 9 , 2 9

i n d , 1 9 , 3 3
i s _ d a y , 2 1
i s _ d i v e _ t r u n c a t e d , 2 1
i s o b a t h , 2 0 , 2 2

k e r b a t h y , 2 0 , 2 2

3 8
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l a s t (f i r s t ), 1 8
l i n e s , 1 9 , 2 0
l o e s s , 8
l o g , 1 7

m a p p l y , 3 3
m a x _ d i s t _ c o s t , 1 5 , 2 3 , 3 7

n a . e x c l u d e , 6 , 2 3
n a . f a i l , 6 , 2 3
n a . o m i t , 6 , 2 3

o p t B r o k e n s t i c k , 6 , 7 , 1 3 , 1 5 , 2 3 , 3 7
o p t i o n s , 6 , 2 3
o v e r a l l _ D B A , 2 4

p a r , 2 5
p c a _ c o u n t , 2 4
p i t c h , 2 5
p l o t . b s m , 7 , 2 3
p l o t . d z i , 2 5
p r e d i c t . b s m , 7 , 2 3
p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s , 1 5 , 2 6
p r o f , 2 6

r e a d . w c i h , 2 7
r e s c a l e , 1 9
r e s i d u a l s . b s m , 7 , 2 3
r e s i z e , 2 7
r o l l (p i t c h ), 2 5

S I _ l i g h t , 2 8
s i n u o s i t y (s t r a i g h t n e s s ), 3 0
s o f r o n t s , 1 9 , 2 8
s t a t i c _ a c c , 1 5 , 1 6 , 2 9
s t r a i g h t n e s s , 3 0
s u m m a r y . b s m , 7 , 2 3
s u n _ p o s i t i o n , 2 1
s w i m m i n g _ e f f o r t , 1 5 , 3 1
s y m m e t r y _ i n d e x , 3 1

t d r e x p a n d , 3 2 , 3 3
t d r p l y , 2 0 , 3 2 , 3 3
t i m e _ a t _ d e p t h , 3 5
t i m e _ a t _ d e p t h . b s m , 3 5
t i m e _ a t _ d e p t h . d e f a u l t , 3 5
t i m e _ a t _ d e p t h . t d r , 3 5

u p d a t e . b s m , 7 , 2 3

v e c t o r i a l _ D B A , 3 6

W C _ l i g h t (S I _ l i g h t ), 2 8
w h i c h . d i v e , 3 6
w i g g l e s , 3 7

x y . c o o r d s , 6 , 2 3 , 3 7

A. 2. r b l m a n u al
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A n n e x e

B

I nf or m a ti o n s s u p pl é m e n t ai r e s d u c h a pi t r e 3

P ar mi t o ut e s l e s d e n sit é s d e pr o b a bilit é d e m o y e n n e µ , d e v ari a n c e σ 2 fi ni e et d e s u p p ort R , l’ u ni q u e q ui m a xi mi s e l’ e ntr o pi e
e st c ell e d e l a l oi n or m al e N ( µ , σ ) . T o ut e s o m m e d e v ari a bl e s al é at oir e s i n d é p e n d a nt e s et i d e nti q u e m e nt di stri b u é e s t e n d v er s

u n e v ari a bl e al é at oir e n or m al e ( L a pl a c e , 1 8 0 9 ).
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S 1 A p p e n di x: Di vi n g b e h a vi o ur a n d d e vi c e d e pl o y m e nt
d et ails f or t h e 9 p ost- br e e di n g f e m al e S E S
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Di v e s t a ti s ti c s f o r all i n di vi d u al s a n d all di v e s t o g e t h e r

n di v e s = 2 0 1 8 9, 8. 0 4 % of drift di v e s.

O v e r all m a x mi m u m d e pt h r e c o r d e d = 1 3 0 7 m

N u m b e r of di v e s i n D a y / Ni g ht

D a y : 1 0 5 2 8
Ni g ht : 4 1 7 6

Tr a n siti o n: 5 3 2 0
N A’ s : 1 6 5

N u m b e r of P E E at b ott o m  B ott o m d u r ati o n ( s)

n b r. v al 2 0 1 8 9 2 0 1 8 9
n b r. n ull 3 8 4 4 0
n b r. n a 0 0

mi n 0 1
m a x 4 2 4 2 1 7

r a n g e 4 2 4 2 1 6
s u m 1 2 8 3 9 1 9 6 2 3 0 4 9

m e di a n 5 4 6 2
m e a n 6. 3 5 9 4 7 6. 6

S E. m e a n 0. 0 4 4 5 1 1. 7 4
C I. m e a n. 0. 9 5 0. 0 8 7 2 4 3. 4 1 2

v a r 3 9. 9 9 6 1 1 5 9
s t d. d e v 6. 3 2 4 2 4 7. 3
c o ef. v a r 0. 9 9 4 4 0. 5 1 8 8

H o ri z o nt al s p e e d at s urf a c e ( k m / h)  M e di a n d e pt h at b ott o m ( m)

n b r. v al 2 0 0 1 5 2 0 1 8 9
n b r. n ull 1 3 0
n b r. n a 1 7 4 0

mi n 0 3 1. 4 7
m a x 6 6 4. 1 1 2 0 3

r a n g e 6 6 4. 1 1 1 7 1
s u m 1 0 2 8 5 1 8 2 5 1 6 0 4

m e di a n 3. 2 4 8 3 9 1. 4
m e a n 5. 1 3 9 4 0 8. 7

S E. m e a n 0. 0 6 1 5 1. 3 5 4
C I. m e a n. 0. 9 5 0. 1 2 0 5 2. 6 5 4

v a r 7 5. 7 1 3 7 0 1 4
s t d. d e v 8. 7 0 1 1 9 2. 4
c o ef. v a r 1. 6 9 3 0. 4 7 0 7
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B ott o m v erti c al e xt e nt ( m)  B ott o m ti m e d oi n g wi g gl e s ( %)

n b r. v al 2 0 1 8 9 2 0 1 8 9
n b r. n ull 0 3 0 3 2
n b r. n a 0 0

mi n 1. 0 2 3 e- 0 6 0
m a x 7 3 3. 5 1 0 0

r a n g e 7 3 3. 5 1 0 0
s u m 1 1 8 3 1 6 8 8 6 5 8 2 3

m e di a n 4 8. 5 4 4. 3 9
m e a n 5 8. 6 4 2. 8 9

S E. m e a n 0. 3 0 5 2 0. 1 9 9 8
C I. m e a n. 0. 9 5 0. 5 9 8 3 0. 3 9 1 7

v a r 1 8 8 1 8 0 6. 3
s t d. d e v 4 3. 3 7 2 8. 4
c o ef. v a r 0. 7 4 0 1 0. 6 6 2 1

B ott o m ti m e d oi n g st e p s ( %) D e s c e nt pit c h a n gl e ( d e g r e e)

n b r. v al 2 0 1 8 9 2 0 1 7 7
n b r. n ull 1 4 1 1 0
n b r. n a 0 1 2

mi n 0 0. 0 1 5 3 4
m a x 1 0 0 8 4. 9 8

r a n g e 1 0 0 8 4. 9 7
s u m 5 4 4 1 1 8 9 6 4 0 8 8

m e di a n 2 0. 5 9 4 9. 3
m e a n 2 6. 9 5 4 7. 7 8

S E. m e a n 0. 1 6 3 9 0. 1 1 4 2
C I. m e a n. 0. 9 5 0. 3 2 1 3 0. 2 2 3 8

v a r 5 4 2. 6 2 6 3
s t d. d e v 2 3. 2 9 1 6. 2 2
c o ef. v a r 0. 8 6 4 3 0. 3 3 9 4

3
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A s c e nt pit c h a n gl e ( d e g r e e)  Pit c h a n gl e v a ri a bilit y at b ott o m

n b r. v al 2 0 1 7 8 2 0 1 1 6
n b r. n ull 0 0
n b r. n a 1 1 7 3

mi n 0. 0 9 4 1 4 7. 6 2 7 e- 0 5
m a x 8 5. 7 0. 5 7 5 6

r a n g e 8 5. 6 0. 5 7 5 6
s u m 1 1 0 7 0 0 8 2 6 5 7

m e di a n 5 6. 2 9 0. 1 2 5 5
m e a n 5 4. 8 6 0. 1 3 2 1

S E. m e a n 0. 1 0 2 2 0. 0 0 0 5 0 1 7
C I. m e a n. 0. 9 5 0. 2 0 0 3 0. 0 0 0 9 8 3 4

v a r 2 1 0. 8 0. 0 0 5 0 6 3
s t d. d e v 1 4. 5 2 0. 0 7 1 1 6
c o ef. v a r 0. 2 6 4 6 0. 5 3 8 7

Pit c h a n gl e v a ri a bilit y at b ott o m  H e a di n g a n gl e v a ri a bilit y at b ott o m

n b r. v al 2 0 1 1 6 2 0 1 1 6
n b r. n ull 0 0
n b r. n a 7 3 7 3

mi n 7. 6 2 7 e- 0 5 0. 0 0 0 1 0 9 1
m a x 0. 5 7 5 6 0. 9 9 5 5

r a n g e 0. 5 7 5 6 0. 9 9 5 4
s u m 2 6 5 7 8 1 0 1

m e di a n 0. 1 2 5 5 0. 3 7 4 3
m e a n 0. 1 3 2 1 0. 4 0 2 7

S E. m e a n 0. 0 0 0 5 0 1 7 0. 0 0 1 6 4 9
C I. m e a n. 0. 9 5 0. 0 0 0 9 8 3 4 0. 0 0 3 2 3 3

v a r 0. 0 0 5 0 6 3 0. 0 5 4 7 3
s t d. d e v 0. 0 7 1 1 6 0. 2 3 3 9
c o ef. v a r 0. 5 3 8 7 0. 5 8 0 9

Di v e d u r ati o n ( s)

n b r. v al 2 0 1 8 9
n b r. n ull 0
n b r. n a 0

mi n 3 0 6
m a x 5 0 6 4

r a n g e 4 7 5 8
s u m 2 2 2 6 4 6 5 4

m e di a n 1 0 9 6
m e a n 1 1 0 3

S E. m e a n 2. 1 7
C I. m e a n. 0. 9 5 4. 2 5 2

v a r 9 5 0 2 5
s t d. d e v 3 0 8. 3
c o ef. v a r 0. 2 7 9 5

4
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P r e y E n c o u n t e r E v e n t s ( P E E ) i n n o n- d rif t di v e s

• P e r c e nt a g e of n o n- d rift di v e s wit h P E E = 9 1. 0 8 %.
• P e r c e nt a g e of P E E i n d e s c e nt = 1 0. 4 8 %.
• P e r c e nt a g e of P E E i n b ott o m = 7 8. 0 3 %.
•

Hi st o gr a m of t h e P E E c o u nt i n n o n − drift di v e s

Fr
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y

0  1 0 2 0 3 0 4 0 5 0 6 0

0 
5
0
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Hi st o gr a m of t h e P E E c o u nt i n t h e b ott o m p h a s e of n o n − drift di v e s
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P e r c e nt a g e of P E E i n a s c e nt = 1 1. 4 9 %.
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S 2 A p p e n di x: D et e cti o n of Pr e y E n c o u nt er E ve nts
( P E E)

C a n w e d e t e c t P E E u si n g a b a c k- m o u n t e d a c c el e r o m e t e r ?

We u s e d b a c k- m o u nt e d t o d et e ct P E E i n st e a d of h e a d- m o u nt e d a c c el e r o m et er s ( Wil dlif e C o m p ut e r s D ail y
Di a r y T a g s, s e e d e vi c e d e pl o y e m e nt d et ail s i n t h e S 1 a p p e n di x). H er e w e pr o vi d e t h e e vi d e n c e t h at t hi s
a p pr o a c h yi el d s r e s ult s v e r y si mil ar t o h e a d- m o u nt e d a c c el e r o m et e r s.

A n i n di vi d u al ( 2 0 1 0- 2 1) w a s e q ui p p e d wit h t w o a c c el e r o m et e r s, o n it s h e a d a n d b a c k, all o wi n g c o m p a ri s o n
of t h e r e s ult s of P E E d et e cti o n m et h o d a c c or di n g t o t h e l o g g er att a c h m e nt. E a c h a c c el er o m et er h a s it s
o w n cl o c k. A s m all di ff e r e n c e b et w e e n t h e cl o c k’ s i nt er n al fr e q u e n ci e s l e a d t o a drift b et w e e n t h e ti m e of
t h e l o g g e r s. C u m ul at e d o v er w e e k s t h e l a g b et w e e n t h e l o g g er s’ ti m e i s l a r g e e n o u g ht t o b e a n i s s u e w h e n
c o m p ari n g e v e nt s at fi n e t e m p or al s c al e s. S y n c h r o ni z ati o n ( Fi g ur e 1) i s a c c o m pli s h e d b y fi n di n g t h e ti m e l a g s
w hi c h m a xi mi z e t h e c r o s s- c o r r el ati o n b et w e e n t h e d e pt h s e q u e n c e s of t w o l o g g e r s i n r e g ul arl y- s p a c e d i nt er v al s

2 2: 0 0 2 2: 3 0 2 3: 0 0

4
0
0 

3
0
0 

2
0
0 

1
0
0 

0

ti m e

d
e
pt

h

H e a d ( A C C)
B a c k ( D D T)
F a stl o c

al o n g t h e ti m e s e ri e s.

Fi g ur e 1: R a n d o m s a m pl e of t h e d at a s et s s h o wi n g s y n c h r o ni z ati o n of t h e d e vi c e s att a c h e d t o t h e i n di vi d u al
2 0 1 0- 2 1: t h e t w o a c c el e r o m et er s ( A C C a n d D D T) a n d t h e l o c ati o n c oll e ct or d e vi c e ( F a stl o c). P e ar s o n’ s
p r o d u ct m o m e nt c or r el ati o n c o e ffi ci e nt ( c or.t e st) b et w e e n t h e t w o a c c el er o m et er s ti m e- d e pt h s e q u e n c e s >
0. 9 9 9 9.
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A P E E i s o c c uri n g w h e n t h e 3 a x e s of t h e a c c el er o m et er a r e si m ult a n e o ul y fl a g g e d i n a “ hi g h- st at e ” a c c o r di n g
t o a 2- m e a n s cl u st eri n g a p pl yi e d t o e a c h a x e ( S e e m et h o d s i n t h e a rti cl e m et h o d ol o g y, c o d e pr o vi d e d at t h e
e n d of t hi s t hi s a p p e n di x). C o m p a ri s o n of t h e 2- m e a n cl a s si fi c ati o n r e s ult s o bt ai n e d f or t h e t w o d at a s et s
(a t 1 H z w hi c h r e q ui r e s a n a c c ur at e s y n c hr o ni z ati o n) i n di c at e s a P e a r s o n’ s c o r r el ati o n c o e ffi ci e nt of 6 5 %.
M e a s ur e s c o n s e c uti v el y fl a g g e d a s p a rt of P E E ar e c o n si d e r e d a s b el o n gi n g t o a s a m e P E E. H e r e w e p r o vi d e a
c o m p a ri s o n of t h e c o u n t of P E E p e r di v e w hi c h i s m or e r o b s ut t o ti m e l a g b et w e e n d at a s et s a n d i s m o r e
si mil a r t o t h e m et ri c u s e d i n t h e p a p e r a n al y s e s. Fr o m t h e q u a ntil e- q u a ntil e pl ot it i s n oti c e a bl e t h at t h e
P E E c o u nt a c c o r di n g t o t h e t w o a c c el e r o m et e r s t e n d t o di ff e r i n t h e r a n g e of hi g h v al u e s ( > 2 0) w h e r e s o m e
P E E ar e n ot d et e ct e d wit h t h e b a c k- m o u nt e d a c c el er o m et e r ( Fi g u r e 2, l eft). W hil e P E E d et e cti o n i s e x p e ct e d
t o w o r k b e st wit h h e a d- m o u nt e d a c c el er o m et e r s, t h e r e s ult s o bt ai n e d wit h b a c k m o u nt e d a c c el er o m et e r a r e
r e all y cl o s e. T h e di ff e r e n c e m e nti o n n e d i n t h e r a n g e of hi g h P E E c o u nt s i s n ot r e all y n oti c e a bl e o n a cl a s si c
s c att e r pl ot ( Fi g ur e 2, ri g ht). T h e o v er all P e a r s o n’ s pr o d u ct m o m e nt c o rr el ati o n c o e ffi ci e nt b et w e e n t h e t w o
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P E E c o u nt d at a s e ri e s i s e q u al t o 9 3 %.

Fi g u r e 2: L eft: Q u a ntil e- Q u a ntil e pl ot of t h e P E E c o u nt p er di v e c al c ul at e d o n t h e t w o d at a s et s. Ri g ht:
S u n fl o w er pl ot b et w e e n P E E c o u nt p e r di v e c al c ul at e d o n t h e t w o d at a s et s. Bl a c k d ot i n di c at e s 1 o b s e r v ati o n.
R e d ti c k s i n di c at e s t h e n u m b er of s u p e ri m p o s e d o b s er v ati o n s. G r e y li n e st a n d s f o r i d e ntit y ( y = x). Bl u e li n e
di s pl a y s t h e b e st li n e ar r e g r e s si o n fit ( s e e e sti m at e d p a r a m et e r s i n T a bl e 1).

E sti m at e St d. E r r o r t v al u e  P r( >|t|)

( I n t e r c e p t ) 0. 5 9 8 0. 0 7 1 4 2 8. 3 7 3 7. 4 8 2 e- 1 7
n b P E E b a c k 0. 9 7 3 3 0. 0 0 5 7 1 3 1 7 0. 4 0

T a bl e 1: C o e ffi ci e nt s of t h e li n e a r r e g r e s si o n fit b et w e e n n P P E. h e a d a n d n P E E. b a c k ( bl u e li n e o n Fi g ur e
2-ri g ht, r- s q u a r e d = 8 7 %).
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R c o d e f o r P r e y E n c o u n t e r E v e n t s d e t e c ti o n

# I d e n t i f y P r e y C a t c h A t t e m p t s / P r e y E n c o u n t e r E v e n t s
#
# @ p a r a m x D a t a t a b l e w i t h t i m e i n 1 s t c o l u m n a n d 3 D a c c e l e r a t i o n
# i n t h e n e x t c o l u m n s . V a r i a b l e s m u s t b e n a m e d " t i m e " , " a x " , " a y " , a n d " a z "
# @ p a r a m f s s a m p l i n g f r e q u e n c y o f t h e i n p u t d a t a ( H z ) .
# @ p a r a m f c C u t - o f f f r e q u e n c y f o r t h e b u t t e r w o r t h h i g h p a s s f i l t e r ( H z )
# @ r e t u r n r e t u r n s a l o g i c a l v e c t o r o f p r e y c a t c h a t t e m p t s a t 1 H z f r e q u e n c y .
# @ s o u r c e S o u r c e c o d e r b l p a c k a g e : \ u r l { h t t p s : / / g i t h u b . c o m / S E S m a n / r b l }
p r e y _ c a t c h _ a t t e m p t s < - f u n c t i o n ( x , f s = 1 6 , f c = 2 . 6 4 ) {

s t o p i f n o t ( r e q u i r e ( " d a t a . t a b l e " ) )
s t o p i f n o t ( r e q u i r e ( " s i g n a l " ) )
s t o p i f n o t ( r e q u i r e ( " R c p p R o l l " ) )
# G e n e r a t e B u t t e r w o r t h f i l t e r
# C r i t i c a l f r e q u e n c i e s o f t h e f i l t e r : f _ c u t o f f / ( f _ s a m p l i n g / 2 )
b f _ p c a < - b u t t e r ( 3 , W = f c / ( 0 . 5 * f s ) , t y p e = h i g h )
# A p p l y f i l t e r
i f ( ! i s . d a t a . t a b l e ( x ) ) x < - d a t a . t a b l e ( x , k e y = " t i m e " )
. f < - f u n c t i o n ( x ) a s . n u m e r i c ( f i l t f i l t ( b f _ p c a , x ) )
x < - x [ , 2 : 4 : = l a p p l y ( . S D , . f ) , . S D c o l s = 2 : 4 ]
g c ( )

# 1 s f i x e d w i n d o w s t a n d a r d d e v i a t i o n + a g g r e g a t e d a t a t o 1 H z
x < - x [ , l a p p l y ( . S D , s d , n a . r m = T R U E ) , b y = t i m e ]
# I n c a s e o f N A s s e t A C C t o z e r o
n a s < - l a p p l y ( x [ , 2 : 4 , w i t h = F A L S E ] , i s . n a )
n a s _ v e c t o r < - R e d u c e ( " | " , n a s )
i f ( a n y ( n a s _ v e c t o r ) ) {

w a r n i n g ( " N A s f o u n d a n d r e p l a c e d b y 0 . N A p r o p o r t i o n : " , m e a n ( n a s _ v e c t o r ) )
x $ a x [ n a s $ a x ] < - 0
x $ a y [ n a s $ a y ] < - 0
x $ a z [ n a s $ a z ] < - 0

}
g c ( )

# 5 s m o v i n g w i n d o w s t a n d a r d d e v i a t i o n
. f < - f u n c t i o n ( x ) c ( 0 , 0 , r o l l _ s d ( x , 5 ) , 0 , 0 )
x < - x [ , 2 : 4 : = l a p p l y ( . S D , . f ) , . S D c o l s = 2 : 4 ]
g c ( )

# k m e a n c l u t e r i n g : " h i g h " = T R U E v s " l o w " = F A L S E
. f < - f u n c t i o n ( x ) {

k m _ m o d < - k m e a n s ( x , 2 )
h i g h _ s t a t e < - w h i c h . m a x ( k m _ m o d $ c e n t e r s )
a s . l o g i c a l ( k m _ m o d $ c l u s t e r = = h i g h _ s t a t e )

}
x < - x [ , 2 : 4 : = l a p p l y ( . S D , . f ) , . S D c o l s = 2 : 4 ]

# A g g r e g a t e a n d r e t u r n t o d a t a . f r a m e
# r e c o r d s c l a s s i f i e d a s P C A i f t h e t h r e e a x i s a r e s i m u l t a n e o u s l y i n h i g h s t a t e
R e d u c e ( " & " , x [ , t i m e : = N U L L ] )

}
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S 3 A p p e n di x: S urf a c e h ori z o nt al s p e e d

R el a ti o n s hi p wi t h b o t t o m p r e y e n c o u n t e r e v e n t ( P E E ) r a t e

Tr a n sit r at e ( or h o ri z o nt al s p e e d m e a s u r e d fr o m t h e A R G O S / G P S tr a c k) i s k n o w n t o d e cr e a s e wit h t h e
f o r a gi n g a cti vit y. F or el e p h a nt s e al s t hi s r el a s hi o n s hi p h a v e b e e n u s e d t o i nf er t h e l o c ati o n of Ar e a s of
R e stri ct e d S e a r c h w e r e t h e a ni m al s w e r e a s s u m e d t o b e f or a gi n g. We d e fi n e t h e “ s urf a c e h o ri z o nt al s p e e d ” a s
t h e a v e r a g e h o ri z o nt al s p e e d d uri n g a di v e. It i s m e a s ur e d f o m G P S l o c ati o n c oll e ct e d d uri n g t h e s urf a c e
p e ri o d s i m e di atl y p r e c e di n g a n d f oll o wi n g a di v e. H er e w e pr e s e nt r el a s hi o n s hi p b et w e e n t h e “ s urf a c e
h ori z o nt al s p e e d ” a n d t h e P E E r at e f or t h e t w o i n di vi d u al s e q ui p p e d wit h G P S l o g g e r s ( 2 0 1 2- 0 9 a n d 2 0 1 0- 2 1),
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t h at w e u s e d t o d e s c ri b e t h e e ff e ct of di vi n g b e h a vi o u r s o n t h e h o ri z o nt al s p e e d at s u rf a c e ( m o d el 2).

Fi g ur e 1: R el a s hi o n s hi p b et w e e n t h e s u rf a c e h o ri z o nt al s p e e d a n d t h e P E E r at e at di v e s c al e a n d 1 d a y s c al e
Di v e s c al e: e a c h p oi nt w a s o bt ai n e d f r o m a di v e s u rr o u n d e d b y t w o o b s e r v e d G P S l o c ati o n s. O n e d a y s c al e:
e a c h p oi nt i s o bt ai n e d b y a v er a gi n g t h e di v e s c al e o b s er v ati o n s e v e r y 2 4 h o u r s.
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D o e s t h e s el e c ti o n of G P S-l o c a t e d di v e i n d u c e s o m e bi a s t o w a r d l o n g s u rf a c e
d u r a ti o n s ? "

I n o r d e r t o i n v e sti g at e h o w h o ri z o nt al s urf a c e s p e e d r el at e s t o di vi n g b e h a vi or ( m o d el 2), w e s el e ct e d o nl y
di v e s a s s o ci at e d wit h G P S l o c ati o n s i n t h e s urf a c e p e ri o d s p r e c e di n g a n d f oll o wi n g t h e di v e. H e r e w e t e st if
t hi s s el e cti o n c o ul d i nt r o d u c e s o m e bi a s t o w ar d di v e s wit h l o n g er s urf a c e p e ri o d s.

T h e d u r ati o n of s urf a c e p e ri o d s wit h s u c c e s sf ul G P S l o c ati o n w a s f o u n d t o l a st l o n g e r t h a n s u rf a c e p e ri o d s
wit h o ut G P S l o c ati o n b y 7 s e c o n d s ( T a bl e 1). We a c k n o wl e d g e t h at w e di d n ot a c c o u nt f o r t hi s bi a s i n o ur
st u d y.

F A L S E. 2 0 1 2 − 0 9  T R U E. 2 0 1 2 − 0 9  F A L S E. 2 0 1 0 − 2 1  T R U E. 2 0 1 0 − 2 1

5
0

1
0
0 

1
5
0 

2
0
0

W a s t h e di v e g e ol o c at e d d uri n g t h e pr e c e di n g s urf a c e p eri o d ?
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# # A b o u t s u r f a c e d u r a t i o n a n d a m o u n t o f G P S - l o c a t e d d i v e s :
# # P e r c e n t a g e o f d i v e s w i t h a l o c a t i o n i n t h e p r e c e d i n g s u r f a c e : 5 9 . 6 0 7 2 3 %
# # P e r c e n t a g e o f d i v e s w i t h a l o c a t i o n i n p r e c e d i n g & f o l l o w i n g s u r f a c e : 3 9 . 3 7 1 5 6 %

# # Q u a n t i l e s o f s u r f a c e d u r a t i o n ( s ) :

# # 0 % 1 % 5 % 9 5 % 9 9 % 1 0 0 %
# # 2 1 . 0 0 8 4 . 0 0 9 3 . 0 0 1 6 2 . 0 0 1 4 0 9 . 7 3 9 3 3 0 . 0 0

# # A v e r a g e s u r f a c e d u r a t i o n : 1 5 8 . 6 7 4 3 s
# # S t a n d a r d d e v i a t i o n o f s u r f a c e d u r a t i o n : 3 8 2 . 7 3 2 8 s

Fi g u r e 2: C o m p a ri s o n of s urf a c e p eri o d d ur ati o n i n r el ati o n wit h t h e c oll e cti o n of a G P S l o c ati o n (f or t h e
t w o i n di vi d u al e q ui p p e d wit h G P S). 2 0 1 2- 0 9 a n d 2 0 1 0- 2 1 a r e t h e i d e nti fi e r of t h e t w o i n di vi d u al s e q ui p p e d
wit h G P S l o g g er s.
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T a bl e 1: Fi x e d e ff e ct s: p sf. d u r ~ i s _ g e ol o c

V al u e St d. Er r o r  D F t- v al u e p- v al u e

( I n t e r c e p t ) 1 1 9. 8 5. 1 8 6 6 2 1 3 2 3. 1 2. 3 3 9 e- 1 1 3
i s _ g e ol o c T R U E 6. 8 3 7 0. 5 1 4 3 6 2 1 3 1 3. 2 9 8. 6 8 7 e- 4 0

T a bl e 2: St a n d ar di z e d Wit hi n- Gr o u p R e si d u al s

Mi n  Q 1  M e d  Q 3  M a x

- 4. 8 5 5 - 0. 6 8 5 3 - 0. 0 7 4 9 2 0. 6 3 7 2 4. 8 5 9

T a bl e 3: S u m m ar y of t h e mi x e d m o d el S u rf a c e d ur ati o n = f( G P S-
l o c ati o n, i n di vi d u al) w h er e i n di vi d u al i s a r a n d o m i nt er c e pt e ff e ct.

O b s er v ati o n s  G r o u p s  L o g-r e st ri ct e d-li k eli h o o d

i n d 6 2 1 6 2 - 2 7 1 7 0

− 4  − 2 0 2 4
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Fi g u r e 3: M o d el r e si d u al s
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S 4 A p p e n di x: I n fl u e n c e of verti c al s p e e d o n s wi m mi n g
e ff ort d uri n g tr a nsit p h as es

T hi s a p p e n di x i s a c o m pl e m e nt t o t h e pr e vi o u s a n al y si s a b o ut t h e t r a n sit s p e e d a dj u st m e nt s ( m o d el s 3 & 4).
O ur g o al i s t o d et ail h o w t h e v e rti c al s p e e d a dj u st e m e nt s m a d e b y S E S d uri n g t h ei r t r a n sit p h a s e s i m p a ct o n
t h e s wi m mi n g e ff o rt r e q ui r e d t o a c o m pli s h t h e s e t r a n sit s.

D a t a s u m m a r y p e r p h a s e

• A s c e n t :

d u r  m a x _ d e pt h t ot _ s w m _ e ff v e rt _ s p d

Mi n. : 2 2. 0  Mi n. : 5 6. 5 5 Mi n. : 3 6. 0 1 Mi n. : 0. 1 5 6 5
1 st Q u.: 2 0 3. 0 1 st Q u.: 2 7 1. 2 3 1 st Q u.: 2 5 5. 9 7 1 st Q u.: 1. 2 1 8 6
M e di a n : 2 9 9. 0  M e di a n : 3 8 7. 4 6  M e di a n : 3 9 0. 5 4  M e di a n : 1. 3 9 5 4
M e a n : 3 1 5. 4  M e a n : 4 1 1. 4 2  M e a n : 4 0 2. 9 4  M e a n : 1. 3 6 4 0

3 r d Q u.: 4 1 7. 0 3r d Q u.: 5 4 6. 6 0 3 r d Q u.: 5 3 2. 8 7 3 r d Q u.: 1. 5 5 4 5
M a x. : 9 7 0. 0  M a x. : 1 0 5 1. 4 3  M a x. : 1 0 3 1. 9 6  M a x. : 2. 9 0 4 7

• D e s c e n t :

d u r  m a x _ d e pt h t ot _ s w m _ e ff v e rt _ s p d

Mi n. : 4 1. 0  Mi n. : 4 8. 0 5 Mi n. : 3. 1 8 2 Mi n. : 0. 1 7 4 5
1 st Q u.: 1 7 7. 0 1 st Q u.: 2 5 9. 5 0 1 st Q u.: 2 0. 0 9 6 1 st Q u.: 1. 2 1 9 9
M e di a n : 2 7 1. 0  M e di a n : 3 7 3. 1 3  M e di a n : 3 2. 5 9 2  M e di a n : 1. 5 3 9 1
M e a n : 2 8 9. 7  M e a n : 3 9 8. 0 9  M e a n : 4 5. 7 5 4  M e a n : 1. 5 0 2 1

3 r d Q u.: 3 7 9. 0 3r d Q u.: 5 3 2. 1 3 3 r d Q u.: 5 4. 2 7 2 3 r d Q u.: 1. 8 1 7 6
M a x. : 9 8 7. 0  M a x. : 1 0 5 1. 4 3  M a x. : 3 7 2. 1 8 8  M a x. : 2. 7 3 4 2

1
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E x pl o r a t o r y pl o t s

1. S wi m mi n g e ff o rt i s hi g h er i n a s c e nt t h a n i n d e s c e nt ( Fi g ur e 1 & 2).
2. E ff e ct of tr a n sit d u r ati o n i s st r o n g er f or a s c e nt p h a s e s ( Fi g u r e 1). T hi s i s l o gi c al b e c a u s e, a c c o r di n g t o

t h e pr e vi o u s p oi nt, t h e a s c e nt p h a s e r e q uir e s a g r e at er s wi m mi n g e ff o rt. Yet, c o n si d eri n g a m ulti pli c ati v e
e ff e ct of d u r ati o n ( Fi g u r e 2 w h e r e t r e n d s a c c o r di n g t o d u r ati o n ar e v er y si mil a r f or a s c e nt a n d d e s c e nt),
t h e t r a n sit d ur ati o n h a s r o u g hl y t h e s a m e e ff e ct i n a s c e nt a n d d e s c e nt p h a s e s.

3. T h e e ff e ct of v e rti c al s p e e d s e e m s t o a c c e nt u at e f or l o n g er t r a n sit ti m e ( g r a p hi c 1). A g ai n, t hi s i s l o gi c al
b e c a u s e t h e v a ri ati o n s of s wi m mi n g e ff ort s d u e t o c h a n g e s i n t h e v erti c al s p e e d ar e m a g ni fi e d o v er
t h e c o m pl et e tr a n sit d u r ati o n. A g ai n, t hi s i s n ot n oti c e a bl e w h e n c o n si d eri n g a m ulti pli c ati v e e ff e ct
(f or a gi v e n p h a s e, o n Fi g u r e 2, t h e sl o p e s a c c o r di n g t o v erti c al s p e e d ar e si mil a r a c r o s s t h e di ff er e nt
d ur ati o n s).

4. F o r d e s c e nt s, a “ > ” s h a p e i s n oti c e a bl e ( Fi g ur e 2) a n d s e e m s t o i n di c at e t h at i n cr e a s e s i n d e s c e nt
v erti c al s p e e d c o ul d b e eit h er p erf o r m e d p a s si v el y ( e. g. b y pit c h a n gl e a dj u st m e nt s) or a cti v el y ( e. g. b y
i nt e n sif yi n g s wi m m mi n g e ff ort). H o w e v er, i n t h e f oll o wi n g a n al y s e s w e will f o c u s o n t h e gl o b al e ff e ct
of t h e c h a n g e s of v e rti c al s p e e d o n t h e s wi m mi n g e ff ort wit h o ut di sti n g ui s hi n g t h e di ff er e nt p o s si bl e
m e c a ni s m s c o nt r oli n g t h e t r a n sit r at e.

Fi g ur e 1: R el ati o n s hi p b et w e e n s wi m mi n g e ff ort, v e rti c al s p p e d a n d p h a s e d u r ati o n i n t h e d e s c e nt a n d a s c e nt
p h a s e s of S E S di v e s. A s c e nt p h a s e o b s e r v ati o n i n bl a c k, D e s c e nt p h a s e o b s e r v ati o n s i n r e d.

# #
# # M i s s i n g r o w s : 1 6 6 6
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Fi g u r e 2: R el ati o n s hi p b et w e e n s wi m mi n g e ff o rt (l o g s c al e), v e rti c al s p p e d a n d p h a s e d u r ati o n (l o g s c al e) i n
t h e d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s of S E S di v e s. A s c e nt p h a s e o b s e r v ati o n i n bl a c k, D e s c e nt p h a s e o b s e r v ati o n s i n
r e d.

3
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S t a ti s ti c al a n al y si s

T h e ori c al c o n si d e r ati o n s ( a n d t h e p r e vi o u s c o m p ari s o n b et w e e n Fi g ur e 1 & 2) w o ul d r e c o m m e n d t o m o d el
l o g-tr a n sf o r m e d s wi m mi n g e ff o rt a s a f u n cti o n of l o g-t r a n sf o r m e d d ur ati o n. H o w e v er, b e c a u s e it all o w s u s t o
m o d el t h e e ff e ct of d e pt h u si n g a si m pl e i nt e r a cti o n t er m a n d b e c a u s e t h e fi r st e x pl o r at or y pl ot ( g r a p hi c 1)
p r o vi d e s t h e e vi d e n c e t h at a li n e a r ( a d diti v e) e ff e ct of d ur ati o n o n t h e s wi m mi n g e ff o rt yi el d i n a r e a s o n al e
fit, w e o pt f o r a m o d el wit h si m pl e li n e ar a d diti v e e ff e ct s. S o f a r t h e d at a pr e s e nt e d r e p r e s e nt e d ol y o n e di v e
e v r y t e n. T h e m o d el s el e cti o n i s b a s e d o n t h e s a m e d at a.

I n a fi r st st e p w e s el e ct e d t h e e x pl a n a r y v ari a bl e s t o b e u s e d i n t h e m o d el. T h e v ari a n c e i n fl ati o n f a ct or
pr o vi d e d a si m pl e crit e ri o n.

T a bl e 3: V a ri a n c e I n fl ati o n F a ct or ( VI F) t a bl e of t h e p ot e nti al
e x pl a n at or y v a ri a bl e s. M a xi m u m d e pt h w a s r e m o v e d f r o m p ot e nti al
e x pl a n at o r y v ari a bl e s. N o i nf o r m ati o n i s l o st b e c a u s e o n e v a ri a bl e
i s f u n cti o n of t h e ot h e r s ( e. g. Verti c al s p e e d = m a xi m u m d e pt h /
d ur ati o n).

V a ri a bl e s  VI F

d u r 9. 0 6 1
m a x _ d e pt h 7. 0 1 3
v e rt _ s p d 3. 7 4 1

T a bl e 4: T hi s i s t h e fi n al VI F t a bl e. All VI F < 5.

V a ri a bl e s  VI F

d u r 1. 3 0 1
v e rt _ s p d 1. 3 0 1

T h e n w e u s e d a st e p wi s e AI C m o d el s el e cti o n pr o c e d ur e. St arti n g fr o m t h e n ull m o d el t h e al g orit h m w a s
all o w e d a d di n g o r dr o pi n g a v a ri a bl e at a n y st e p u ntil s it r e a c h e s t h e n ull m o d el ( all v ari a bl e s d r o p p e d), t h e f ull
m o d el ( e ff e ct of t h e p h a s e f a ct o r, of t h e p h a s e d u r ati o n a n d of t h e v erti c al s p e e d a s w ell a s of t h e i nt e r a cti o n
b et w e e n d ur ati o n a n d v erti c al s p e e d) o r it mi ni mi z e s t h e AI C. I n R s y nt a x t h e f ull m o d el s p e ci fi c ati o n w a s
t o t _ s w m _ e f f ~ p h a s e + ( p h a s e : d u r ) * ( p h a s e : v e r t _ s p d ) . E a c h ti m e t h e s p et wi s e al g orit h m r e a c h e d a
mi ni m u m, t h e c o rr e p o n di n g m o d el w a s r e- a dj u st e d wit h t h e R E M L al g o rit h m w hi c h i s s u p p o s e d t o p r o vi d e
b ett e r p a r a m et er e sti m at e s.

H o w e v e r, t h e m o d el w e o bt ai n e d aft e r t hi s st e p h a d s eri o u s h et er o s k e d a sti cit y i s s u e s a s w ell a s a r e si d u al
n o r m alit y i s s u e. T h u s, w e t e st e d v ari u s c orr el ati o n str u ct ur e t o h a n dl e t h e h et er o s k e d a sti cit y of o u r
d at a. T h e p a c k a g e “ nl m e ” p r o vi d e s m a n y t o ol s t o h el p wit h t hi s t a s k. A m o n g t h e v ari o u s f a mil y t e st e d
( “ v arI d e nt ”, “ v ar Fi x e d ”, “ v a r P o w e r ” a n d “ v a r E x p ” a n d “ v a r C o n st P o w e r ”) w e h a d t h e hi g h er s u c c e s s wit h
t h e “ v ar C o n st P o w e r ” f a mil y w h e r e t h e “ P o w e r ” w a s a bl e t o h a n dl e t h e c o nti n u o u s i n cr e a s e of v a ri a n c e wit h
t h e p r e di ct e d v al u e s a n d t h e “ C o n st a nt ” p art t h e e sti m ati o n of di ff er e nt p ar a m et er f or a s c e nt a n d d e s c e nt
p h a s e s. T hi s st e p l o w er e d t h e AI C b y 1 0 0 p oi nt s. T h e st e p wi s e al g o rit h m w a s i m pl e m e nt e d a g ai n u si n g t hi s
c o r r el ati o n str u ct u r e.

O n c e t h e v ari a n c e str u ct ur e w a s s el e ct e d w e t e st e d if r a n d o m e ff e ct s c o ul d i m pr o v e o ur m o d el (l o w e ri n g
t h e AI C). A m o n g t h e c o m bi n ati o n s of r a n d o m sl o p e s a n d i nt er c e pt s t h at w e t ri e d t o fit, t h e m o st c o m pl e x
(i n t e r m s of n u m b e r of p ar a m et er s) f ail e d t o c o n v er g e ( e v e n w h e n i n cr e a si n g b y f o ur ti m e s t h e n u m b e r of
m a xi m u m it er ati o n s all o w e d t o li k eli h o o d m a xi mi z ati o n). T h e s m all er AI C w a s o bt ai n e d w h e n s etti n g t h e
p h a s e a s r a n d o m sl o p e a n d i nt e r c e pt. T h e st e p wi s e AI C s el e cti o n w a s i m pl e m e nt e d a g ai n u si n g t h e c orr el ati o n
st r u ct u r e a n d t h e s e r a n d o m e ff e ct s yi el di n g t h e fi n al m o d el t h at w e will n o w pr e s e nt.
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T a bl e 5: Fi x e d e ff e ct s: t ot _ s w m _ e ff ~ p h a s e + p h a s e: d ur +
p h a s e: v ert _ s p d + p h a s e: d u r: v e rt _ s p d

V al u e St d. Er r o r  D F t- v al u e p- v al u e

( I n t e r c e p t ) - 2 1. 4 1 1 0. 1 3 8 2 6 - 2. 1 2 0. 0 3 4 0 7
p h a s e D e s c e n t 3 3. 3 7 1 0. 1 2 3 8 2 6 3. 2 9 8 0. 0 0 0 9 8 2 3

p h a s e A s c e n t: d u r 0. 7 6 7 6 0. 0 2 1 6 9 3 8 2 6 3 5. 3 8 1. 6 5 9 e- 2 3 7
p h a s e D e s c e n t: d u r 0. 1 5 8 9 0. 0 1 3 9 7 3 8 2 6 1 1. 3 7 1. 6 9 9 e- 2 9

p h a s e A s c e n t: v e r t _ s p d 9. 2 2 8 3. 0 4 5 3 8 2 6 3. 0 3 0. 0 0 2 4 6 1
p h a s e D e s c e n t: v e r t _ s p d - 6. 2 5 9 1. 5 2 3 3 8 2 6 - 4. 1 0 9 4. 0 5 e- 0 5

p h a s e A s c e n t: d u r: v e r t _ s p d 0. 4 1 5 1 0. 0 1 5 7 3 8 2 6 2 6. 4 4 1. 2 8 1 e- 1 4 1
p h a s e D e s c e n t: d u r: v e r t _ s p d - 0. 0 1 2 0 3 0. 0 0 8 3 0 3 3 8 2 6 - 1. 4 4 9 0. 1 4 7 3

T a bl e 6: St a n d ar di z e d Wit hi n- Gr o u p R e si d u al s

Mi n  Q 1  M e d  Q 3  M a x

- 4. 2 3 3 - 0. 6 1 4 - 0. 0 6 0 2 8 0. 5 7 1 2 7. 1 8 9

T a bl e 7: Li n e a r mi x e d- e ff e ct s m o d el fit b y R E M L : t ot _ s w m _ e ff ~
p h a s e + p h a s e: d u r + p h a s e: v e rt _ s p d + p h a s e: d u r: v e rt _ s p d

O b s er v ati o n s  G r o u p s  L o g-r e st ri ct e d-li k eli h o o d

i n d 3 8 4 2 9 - 1 8 5 7 1

T h e c o e ffi ci e nt s e sti m at e s a n d t- st ati sti c s f or t h e l a st m o d el fitt e d p r e s e nt e d i n T a bl e 5. T h e s q u a r e d P e a r s o n
c o r r el ati o n c o e ffi ci e nt b et w e e n pr e di ct e d a n d o b s er v e d r e s p o n s e i s e q u al t o 0. 9 5 3 0 4 0 8.

R e s ul t & di s c u s si o n

Di s c u s si o n a b o ut t h e e ff e ct s of c o v ari at e di r e ctl y f r o m t hi s s u m m a r y t a bl e i s di ffi c ult b e c a u s e of t h e n u m e r o u s
i nt e r a cti o n t e r m s. F or t h e s a k e of cl arit y, w e will p r e s e nt a n d di s c u s s t h e r e s ult u si n g g r a p hi c s.
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Fi g u r e 3: I m a g e pl ot s of m o d el p r e diti o n s f o r a s c e nt a n d d e s c e nt p h a s e s. T h e t hi n gr e y li n e s a r e “i s o s wi m mi n g
e ff o rt ” c o nt o u r li n e s. T h e t hi c k bl a c k li n e s a r e “i s o d e pt h ” c o nt o u r li n e s. T o h el p wit h t h e l o c ati o n of li k el y
o c c u ri n g v al u e s of t h e c o v a ri at e s, t h e w hit e d ot i n di c at e s t h e a v e r a g e v erti c al s p e e d a n d p h a s e d u r ati o n i n
o ur o b s er v ati o n s d at a s et. W hit e s e g m e nt s di s pl a y t h e +- 1 S D r a n g e a r o u n d t h e s e m e a n s.

I n b ot h a s c e nt s a n d d e s c e nt s t h e d ur ati o n i s t h e m ai n d et er mi n a nt of t h e c u m ul at e d s wi m mi n g e ff ort d e pl o y e d
b y t h e s e al s t o p e rf o r m t h ei r tr a n sit. T h e e ff e ct of t h e v e rti c al s p e e d o n t h e s wi m mi n g e ff o rt q u alit ati v el y
di ff e r s a c c o r di n g t o a s c e nt o r d e s c e nt. I n d e e d, t h e a s c e nt p h a s e h a s gr e at er s wi m mi n g e ff ort r e q uir e m e nt s
t h a n t h e d e s c e nt p h a s e. F o r a gi v e n d u r ati o n, i n cr e a si n g t h e v e rti c al s p e e d i m pli e s a gr e at er s wi m mi n g e ff ort
i n a s c e nt b ut t e n d t o b e a s s o ci at e d wit h a s m all er s wi m mi n g e ff ort i n d e s c e nt ( y et, t hi s c o e ffi ci e nt i s n ot
si g ni fi c a nt, s e e “ p h a s e D e s c e nt: d u r: v ert _ s p d ” i n t h e p r e vi o u s m o d el s u m m a r y t a bl e). T hi s l e a d s t o g r e at e r
o v er all s wi m mi n g e ff ort s i n a s c e nt c o m p ar e d t o d e s c e nt s ( a s hi g hli g ht e d o n t h e fi g u r e b y t h e c ol o r s c al e s a n d
w hit e d ot s). T hi s c a n b e e x pl ai n e d b y t h e f a ct t h at all o u r i n di vi d u al s a r e p o st- b r e e di n g f e m al e S E S, h e n c e
n e g ati v el y b u o y a nt, w hi c h c a n s p e e d u p t h eir d e s c e nt r at e b y i n cr e a si n g t h eir di vi n g a n gl e w hil e gli di n g d o w n
t o t h e b ott o m of t h eir di v e.

T h e d u r ati o n a n d t h e v erti c al s p e e d a r e p h y si c all y r el at e d. A s S E S i n cr e a s e t h eir s p e e d t o t r a n sit f r o m /t o
s u rf a c e t o /f r o m t h e b ott o m of a di v e, t h e d u r ati o n of t h ei r tr a n sit i s di mi n ui s h e d. M o r e p r a g m ati c all y, w e
c a n l o o k at t h e c h a n g e s of s wi m mi n g e ff o rt a c c or di n g t o t r a n sit s p e e d gi v e n a t a r g et d e pt h b y f oll o wi n g t h e
p at h of “i s o- d e pt h ” li n e s. F or e x a m pl e, c o n si d eri n g a S E S di vi n g at 4 0 0 m t o p e rf or m t h e b ott o m p h a s e:

• I n a s c e n t: A c c or di n g t o t h e m o d el, a v e rti c al s p e e d of 0. 8 9 m / s w o ul d i m pl y a s wi m mi n g e ff ort of 5 0 0
m / s ˆ 2 ( pi n k p oi nt o n t h e l eft) a n d a v erti c al s p e e d of 1. 2 6 m / s w o ul d i m pl y a s wi m mi n g e ff o rt of 4 0 0
m / s ˆ 2 ( pi n k p oi nt o n t h e ri g ht). T hi s i n cr e a s e of t h e v e rti c al s p e e d b y 4 2 % tr a n sl at e s i nt o a d e cr e a s e
of t h e t ot al s wi m mi n g e ff ort of 2 0 %.

• I n d e s c e n t: T hi s p ri n ci pl e a p pli e s a g ai n wit h m or e str e n gt h. A v erti c al s p e e d of 0. 9 3 m / s w o ul d
r e q uir e a s wi m mi n g e ff ort of 7 0 m / s ˆ 2 a n d v e rti c al s p e e d of 1. 2 6 m / s w o ul d r e q ui r e a s wi m mi n g e ff o rt of
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5 0 m / s ˆ 2. T hi s i n c r e a s e of t h e v e rti c al s p e e d b y 3 6 % t r a n sl at e s i nt o a d e c r e a s e of t h e t ot al s wi m mi n g
e ff o rt of 2 9 %.

• T h e l ar g er i s t h e g r a di e nt of s wi m mi n g e ff ort al o n g t h e “i s o- d e pt h ” p at h, t h e g r e at e r ar e t h e s a vi n g s of
s wi m mi n g e ff o rt wit h i n c r e a si n g v erti c al s p e e d. A c c or di n g t o t hi s m o d el, t h e b e n e fi ci al c o m p e n s ati o n
e ff e ct of a r e d u c e d d ur ati o n wit h i n c r e a si n g s p e e d i s att e n u at e d t o w a r d f a st v e rti c al s p e e d s a n d s h o rt
p h a s e d u r ati o n s, p a rti c ul a rl y d u ri n g a s c e nt p h a s e s.

T o s u m a ri z e: W h e n n e g ati v el y b u o y a nt S E S s p e e d u p t h ei r a s c e nt r at e, t h e y i n c r e a s e t h eir s wi m mi n g e ff o rt
p e r u nit of ti m e b ut t h e o v e r all s a vi n g s of t r a n sit d ur ati o n c o m p e n s at e f o r it a n d t r a n sf o r m s i n a r e d u c e d o r
si mil a r s wi m mi n g e ff o rt c u m ul at e d o v er t h e w h ol e p eri o d. I n d e s c e nt, t h e s a m e c o m p e n s ati o n p h e n o m e n o n
o c c ur s wit h m or e st r e n gt h si n c e t h e c o st of a n i n c r e a s e d v erti c al s p e e d i n t e r m s of s wi m mi n g e ff o rt p e r u nit
of ti m e i s l o w e r t h a n i n a s c e nt.
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A n n e x e

C

I nf or m a ti o n s s u p pl é m e n t ai r e s d u c h a pi t r e 4

L a m ét h o d e d e B u ff o n p o ur e sti m er π : l a n c er n ai g uill e s d e l o n g u e ur l s ur u n p ar q u et d o nt l e s l att e s o nt u n e l ar g e ur L , s oit p l a

pr o p orti o n d’ ai g uill e s c h e v a u c h a nt u n e r ai n ur e d u p ar q u et : li m
n → + ∞

2 l/ p L = π .

D a n s c ett e si m ul ati o n , n = 7 8 , p = 4 9 / 7 8 , l = L a n d π ≈ 3. 1 8 .

2 6 9
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“ Wat er v ol u m e pr os p e ct e d b y el e p h a nt s e als ”

M o n t e C a rl o I n t e g r a ti o n: m o ti v a ti o n s a n d p ri n ci pl e

We c all e d “ v ol u m e of w at e r p r o s p e ct e d b y S E S ” t h e v ol u m e of w at er w h e r e t h e S E S w o ul d h a v e b e e n a bl e
t o l o c at e p r e y it e m s. T h e l o n g e r i s t h e S E S p at h, t h e l ar g er i s t hi s v ol u m e. H o w e v er, t hi s v ol u m e al s o
d e p e n d s (i) o n t h e r a n g e of t h e S E S p er c e pti o n, a n d (ii) o n t h e t o rt u o sit y of t h e t r aj e ct o ri e s. Si mil arl y t o
t h e t w o- di m e nti o n al c a s e at s u rf a c e w h e r e t o rt u o u s tr a c k s a r e a s s o ci at e d wit h “ A r e a s of R e st ri ct e d S e a r c h ”,
i n c r e a si n g 3 D p at h s t o rt u o u sit y i m pli e s p r o s p e cti o n of s m all er w at e r v ol u m e s.

B e c a u s e t h e S E S p at h at t h e b ott o m of t h eir di v e s c a n h a v e c o m pl e x s h a p e s it i s n ot p o s si bl e t o a p pl y a
g e n er al f or m ul a. T h e c o n v e x h ull v ol u m e di d n ot yi el d s atif yi n g r e s ult s. I n d e e d, it a p p e a r e d t h at t h e c o n v e x
f ull v ol u m e g r e atl y v a ri e s a c c o r di n g t o t h e l o c ati o n of a f e w p oi nt s at t h e e xtr e miti e s of t h e t r aj e ct o ri e s, a n d
it d o e s n ot t a k e i nt o a c c o u nt t h e li mit at e d a biliti e s of S E S t o l o c at e p r e y at g r e at di st a n c e s. H e n c e, w e u s e d
a n u m e ri c al m et h o d c all e d M o nt e C a rl o I nt e gr ati o n ( M CI) t o a s s e s s t h e v ol u m e of w at e r p r o s p e ct e d b y S E S.
A si m pl e ill u str ati o n of t h e p ri n ci pl e of t hi s m et h o d i n 2 D i s p r e s e nt e d o n t h e fi g u r e 1 t a k e n fr o m wi ki p e di a.

T o i m pl e m e nt M CI a s s e s s m e nt of t h e v ol u m e pr o s p e ct e d b y S E S at t h e b ott o m of di v e s, w e m a d e t h e
a s s u m pti o n t h at S E S c o ul d l o c at e p r e y all ar o u n d t h e m, u p t o a gi v e n di st a n c e w hi c h i s h er e aft er c all e d
“ d et e cti o n r a di u s ”. T h e c al c ul ati o n of t h e v ol u m e i s t h e n a si m pl e a p pli c ati o n of t h e e x a m pl e p r e s e nt e d o n
t h e fi g ur e 1 wit h a t hi r d di m e n si o n: t h e s q u a r e b e c o m e s a c u b oi d t h at e n c o m p a s s t h e t r aj e ct o r y of S E S a n d
w h o s e v ol u m e i s e a s y t o c al c ul at e, t h e ci r cl e b e c o m e s a s p h e r e w h o s e r a di u s i s e q u al t o t h e d et e cti o n di st a n c e.
T h e p r o s p e ct e d w at e r v ol u m e i s c al c ul at e d b y t a ki n g t h e v ol u m e of t h e c u b oi d m ulti pli e d b y t h e p r o p o rti o n
of r a n d o m p oi nt s l o c at e d wit hi n a gi v e n di st a n c e ( dt e cti o n r a di u s) f r o m a n y s p e ci fi c S E S l o c ati o n.

Fi g ur e 1: Ill u st r ati o n of M o nt e C arl o i nt e gr ati o n t o a s s e s s π . Fi g ur e t a k e n fr o m t h e Wi ki p e di a arti cl e e ntitl e d
" M o nt e C a rl o i nt e g r ati o n". Ori gi n al c a pti o n: "I n t hi s e x a m pl e, t h e d o m ai n D i s t h e i n n er cir cl e a n d t h e
d o m ai n E i s t h e s q u ar e. B e c a u s e t h e s q u a r e’ s a r e a ( 4) c a n b e e a sil y c al c ul at e d, t h e a r e a of t h e cir cl e ( π ∗ 1 2 )
c a n b e e sti m at e d b y t h e r ati o ( 0. 8) of t h e p oi nt s i n si d e t h e cir cl e ( 4 0) t o t h e t ot al n u m b er of p oi nt s ( 5 0),
yi el di n g a n a p p r o xi m ati o n f o r t h e ci r cl e’ s ar e a of 4 ∗ 0 .8 = 3 .2 ∼ π ∗ 1 2 "
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R c o d e i m pl e m e n t a ti o n

# A s s e s s e m e n t o f p r o s p e c t e d v o l u m e u n d e r w a t e r u s i n g M o n t e C a r l o i n t e g r a t i o n
#
# @ p a r a m x A d a t a f r a m e w i t h t h e 3 D c o o r d i n a t e s o f t h e a n i m a l l o c a t i o n s ( i n m e t e r s ) .
# @ p a r a m n _ s a m p l e N u m b e r o f r a n d o m p o i n t s t o u s e , h i g h e r v a l u e s y i e l d m o r e a c c u r a t e e s t i m a t e s .
# @ p a r a m r a d i u s D e t e c t i o n r a d i u s ( i n m e t e r s ) .
# @ r e t u r n E s t i m a t e o f t h e p r o s p e c t e d v o l u m e i n m ^ 3
M C i _ v o l u m e < - f u n c t i o n ( x , n _ s a m p l e , r a d i u s ) {

s t o p i f n o t ( r e q u i r e ( " f i e l d s " ) ) # r d i s t f u n c t i o n
s t o p i f n o t ( r e q u i r e ( " r b l " ) ) # " f i r s t " & " l a s t " f u n c t i o n s
# G e t l i m i t s o f t h e c u b o i d e n c l o s i n g b o t t o m t r a c k + - " r a d i u s "
c u b o i d _ l i m i t s < - M a p ( " + " , l a p p l y ( x , r a n g e ) , l i s t ( r a d i u s * c ( - 1 , 1 ) ) )
c u b o i d _ v o l u m e < - p r o d ( s a p p l y ( c u b o i d _ l i m i t s , d i f f ) )
# G e n e r a t e u n i f o r m e l y d i s t r i b u t e d r a n d o m p o i n t s i n t h e c u b o i d
r a n d o m _ p t s < - a s . d a t a . f r a m e (

M a p ( r u n i f ,
n = n _ s a m p l e ,
m i n = s a p p l y ( c u b o i d _ l i m i t s , f i r s t ) ,
m a x = s a p p l y ( c u b o i d _ l i m i t s , l a s t ) )

)
# P r o p o r t i o n o f r a n d o m p o i n t s l o c a t e d w i t h i n " r a d i u s " m f r o m a n y t r a c k l o c a t i o n
d i s t _ m a t r i x < - r d i s t ( x , r a n d o m _ p t s )
p t s _ w i t h i n V o l _ p r o p o r t i o n < - m e a n ( a p p l y ( d i s t _ m a t r i x < = r a d i u s , 2 , a n y ) )
c u b o i d _ v o l u m e * p t s _ w i t h i n V o l _ p r o p o r t i o n

}

R eli a bili t y of t h e m e t h o d a c c o r di n g t o d e t e c ti o n r a di u s a n d s a m pli n g e ff o r t

E x p e ri m e n t s e t u p

H e r e, w e p erf o r m a n e x p e ri m e nt t o vi s u ali z e h o w v ol u m e e sti m at e s v ar y (i) fr o m a di v e t o a n ot h er, (ii)
a c c or di n g t o t h e s a m pli n g e ff ort, (iii) a c c o r di n g t o t h e d et e cti o n r a di u s.

• We s el e ct t h e b ott o m p h a s e s of a r a n d o m s a m pl e of 4 8 di v e s f r o m o u r d at a s et.
• F or e a c h of t h e s e b ott o m p h a s e s a n d e a c h d et e cti o n r a di u s ( 1. 5, 9 a n d 1 8 m et e r s), w e a s s e s s t h e v ol u m e

of w at e r pr o s p e ct e d al o n g t h e 3 D p at h of S E S 2 5 ti m e s u si n g M CI a n d v a ri o u s s a m pli n g e ff o rt. T hi s
all o w s u s t o vi s u ali z e h o w t h e t h e m e a n s a n d v a ri a n c e s of t h e p r o s p e ct e d w at e r v ol u m e e sti m at e s b e h a v e
a c c o r di n g t o t h e s a m pli n g e ff ort, f o r a gi v e n r a di u s a n d a gi v e n b ott o m p h a s e.

R e s ul t s of t h e e x p e ri m e n t

T h e fi g u r e 2 p r e s e nt s t h e r a w r e s ult s ( v ol u m e e sti m at e s) f or t h e 9 m r a di u s, u si n g b o x pl ot s. A s e x p e ct e d,
t h e s a m pli n g e ff o rt u s e d d u ri n g t h e M CI h a s a gr e at i m p a ct o n t h e v ari a n c e of t h e e sti m at e s b ut a l o w er
i m p a ct o n t h e m e a n / m e di a n e sti m ati o n. T h e M CI m et h o d i s u n bi a s e d, b ut it s a c c u r a c y i s v er y s e n siti v e t o
t h e s a m pli n g e ff o rt.

2

C. 1. W at er v ol u m e pr os p e ct e d b y el e p h a nt s e als 2 7 1



B ott o m # 1 B ott o m # 2 B ott o m # 3 B ott o m # 4 B ott o m # 5 B ott o m # 6

B ott o m # 7 B ott o m # 8 B ott o m # 9 B ott o m # 1 0 B ott o m # 1 1 B ott o m # 1 2

B ott o m # 1 3 B ott o m # 1 4 B ott o m # 1 5 B ott o m # 1 6 B ott o m # 1 7 B ott o m # 1 8

B ott o m # 1 9 B ott o m # 2 0 B ott o m # 2 1 B ott o m # 2 2 B ott o m # 2 3 B ott o m # 2 4

B ott o m # 2 5 B ott o m # 2 6 B ott o m # 2 7 B ott o m # 2 8 B ott o m # 2 9 B ott o m # 3 0

B ott o m # 3 1 B ott o m # 3 2 B ott o m # 3 3 B ott o m # 3 4 B ott o m # 3 5 B ott o m # 3 6

B ott o m # 3 7 B ott o m # 3 8 B ott o m # 3 9 B ott o m # 4 0 B ott o m # 4 1 B ott o m # 4 2

B ott o m # 4 3 B ott o m # 4 4 B ott o m # 4 5 B ott o m # 4 6 B ott o m # 4 7 B ott o m # 4 8
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E sti m at e d v ol u m e ( M e g a m ^ 3) f or r a di u s = 9 m

Fi g u r e 2: B o x pl ot s of t h e e sti m at e d p r o s p e ct e d v ol u m e s a c c o r di n g t o t h e n u m b e r of r a n d o m p oi nt s u s e d i n
M CI (r a di u s = 9 m). N oti c e t h at X a xi s i s i n l o g- s c al e a n d t h at Y a xi s s c al e v a ri e s a c c o r di n g t o di v e I D.
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T h e r e s ult s of t h e e ntir e e x p e ri m e nt a r e s u m m a ri z e d o n fi g u r e s 3 a n d 4 u si n g t h e v a ri ati o n c o e ffi ci e nt ( s a m pl e
st a n d a r d d e vi ati o n / s a m pl e m e a n), w hi c h c a n b e c o n si d er e d a s t h e m e a s u r e m e nt e rr or of t h e M CI m et h o d.
T h er e i s r o u g htl y a li n e a r r el ati o n s hi p i n l o g-l o g s c al e b et w e e n t h e s a m pli n g e ff o rt a n d t h e m et h o d a c c ur a c y.
T h e i nt e r c e pt of t h e r el ati o n s hi p d e p e n d s o n t h e d et e cti o n r a di u s a n d o n t h e b ott o m p h a s e w h o s e v ol u m e
i s b ei n g a s s e s s e d. T h e d et e cti o n r a di u s h a s a l ar g e i m p a ct o n t h e v ari ati o n c o e ffi ci e nt, wit h l ar g er r a di u s
yi el di n g b ett er a c c ur a c y. T hi s hi g hli g ht s t h at hi g h e r s a m pli n g e ff ort i s n e c e s s a r y f o r t h e s m all e st r a di u s w e
u s e d i n t h e st u d y ( 1. 5 m et er). T h e sl o p e s of t h e r el ati o n s hi p s a r e si mil a r b et w e e n t h e v a ri o u s d et e cti o n r a di u s
a n d b ott o m p h a s e s. T h e s e g r a p hi c s all o w e d u s t o a dj u d ci at e t h at a s a m pli n g e ff ort of 5 0 0, 0 0 0 p oi nt s w a s
s u ffi ci e nt f o r t h e 9 a n d 1 8 m et er r a di u s. T hi s s a m pli n g e ff ort w a s d o u bl e d f o r t h e 1. 5 m et e r r a di u s. T h e n e xt

B ott o m # 1 B ott o m # 2 B ott o m # 3 B ott o m # 4 B ott o m # 5 B ott o m # 6

B ott o m # 7 B ott o m # 8 B ott o m # 9 B ott o m # 1 0 B ott o m # 1 1 B ott o m # 1 2
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1 8

V ari ati o n c o ef. v s. M CI s a m pl e si z e a n d r a di u s

s e cti o n s p r o vi d e a d diti o n al d et ail s o n t hi s s u bj e ct.

Fi g ur e 3: V ari ati o n c o e ffi ci e nt of t h e e sti m at e d pr o s p e ct e d v ol u m e s a c c or di n g t o t h e n u m b e r of r a n d o m p oi nt s
u s e d i n M CI, a n d a c c or di n g t o t h e d et e cti o n r a di u s. X a n d Y a xi s i n l o g- s c al e s ( b a s e 2 a n d b a s e 1 0).
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1. 5
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1 8

V ari ati o n c o ef. v s. M CI s a m pl e si z e a n d r a di u s ( all di v e s)

Fi g u r e 4: V ari ati o n c o e ffi ci e nt of t h e e sti m at e d pr o s p e ct e d v ol u m e s a c c or di n g t o t h e n u m b e r of r a n d o m p oi nt s
u s e d i n M CI, a n d a c c o r di n g t o t h e d et e cti o n r a di u s. X a n d Y a xi s i n l o g- s c al e s ( b a s e 2 a n d b a s e 1 0). S o m e
h o ri z o nt al jitt er h a v e b e e n a d d e d t o a v oi d p oi nt s t o o v e rl a p a n d p r o vi d e b ett er r e a d ali bit y
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C o e ffi ci e n t of v a ri a ti o n f o r t h e s e t ti n g s u s e d i n m ai n p a p e r a n al y s e s

T hi s s e cti o n pr o vi d e s s u m m a r y st ati sti c s ( m e a n a n d 9 5 % q u a ntil e), a s w ell a s r a w n u m eri c v al u e s, of t h e
v ari ati o n c o e ffi ci e nt o bt ai n e d f o r M CI s etti n g s u s e d i n t h e st u d y (t a bl e s 1, 2 a n d 3). T h e s e r e s ult s r e v e al t h at
p r o s p e ct e d v ol u m e e sti m at e s a r e a c c ur at e f or n = 5 0 0 0 0 0 r a n d o m p oi nt s i n t h e M CI if t h e d et e cti o n r a di u s i s
at l e a st 9 m et e r s (t a bl e s 1 & 2). F o r t h e r a di u s = 1. 5 m, t h e s a m pl e si z e h a s t o b e d o u bl e d t o r e a c h a d e c e nt
a c c u r a c y (t a bl e 3).

T a bl e 1: V al u e s f or r a di u s = 1 8 m, n = 5 * 1 0 ˆ 5 r a n d o m p oi nt s, N A
i n di c at e s t h at all r e pli c at e s e sti m at e d v ol u m e t o 0. M e a n v a ri ati o n
c o e ffi ci e nt = 0. 0 0 7 3, Q u a ntil e 9 5 % = 0. 0 1 8 8

b ott o m _i d v ar _ c o ef b ott o m _i d v ar _ c o ef b ott o m _i d v a r _ c o ef

B ott o m # 1 0. 0 0 4 1 0 1  B ott o m # 1 7 0. 0 0 5 7 2 2  B ott o m # 3 3 0. 0 0 4 4 4
B ott o m # 2 0. 0 0 5 6 6 8  B ott o m # 1 8 0. 0 0 4 9 1 9  B ott o m # 3 4 0. 0 0 3 8 7 8
B ott o m # 3 0. 0 0 6 0 1 6  B ott o m # 1 9 0. 0 0 5 2 5 7  B ott o m # 3 5 0. 0 0 6 8 0 3
B ott o m # 4 0. 0 0 4 0 6 1  B ott o m # 2 0 0. 0 0 4 9 1 9  B ott o m # 3 6 0. 0 0 4 8 8 5
B ott o m # 5 0. 0 0 3 3 9 6  B ott o m # 2 1 0. 0 0 8 4 4 9  B ott o m # 3 7 0. 0 0 5 2 7 8
B ott o m # 6 0. 0 0 2 6 6 5  B ott o m # 2 2 0. 0 0 8 6 5 6  B ott o m # 3 8 0. 0 0 7 5 7 9
B ott o m # 7 0. 0 0 6 1 1 2  B ott o m # 2 3 0. 0 2 4 3 3  B ott o m # 3 9 0. 0 0 4 3 0 9
B ott o m # 8 0. 0 0 5 0 4  B ott o m # 2 4 0. 0 0 6 4 4 6  B ott o m # 4 0 0. 0 0 5 5 7 4
B ott o m # 9 0. 0 0 6 6 6 6  B ott o m # 2 5 0. 0 1 0 3 1  B ott o m # 4 1 0. 0 1 7 4 5
B ott o m # 1 0 0. 0 0 4 9 4 4  B ott o m # 2 6 0. 0 0 6 5 5 6  B ott o m # 4 2 0. 0 0 3 5 5 1
B ott o m # 1 1 0. 0 0 7 4 3 9  B ott o m # 2 7 0. 0 0 3 0 5 3  B ott o m # 4 3 0. 0 0 2 7 3 6
B ott o m # 1 2 0. 0 0 4 7 1 3  B ott o m # 2 8 0. 0 0 4 5 9 1  B ott o m # 4 4 0. 0 0 4 4 3 5
B ott o m # 1 3 0. 0 0 8 6  B ott o m # 2 9 0. 0 1 0 2 9  B ott o m # 4 5 0. 0 0 4 6 0 6
B ott o m # 1 4 0. 0 0 5 7 3 8  B ott o m # 3 0 0. 0 0 2 8 1 1  B ott o m # 4 6 0. 0 1 9 4 6
B ott o m # 1 5 0. 0 1 0 3 5  B ott o m # 3 1 0. 0 1 0 9 3  B ott o m # 4 7 0. 0 0 3 5 1 8
B ott o m # 1 6 0. 0 3 3 0 3  B ott o m # 3 2 0. 0 0 5 9 5 5  B ott o m # 4 8 0. 0 1 1 6 4

T a bl e 2: V al u e s f o r r a di u s = 9 m, n = 5 * 1 0 ˆ 5 r a n d o m p oi nt s, N A
i n di c at e s t h at all r e pli c at e s e sti m at e d v ol u m e t o 0. M e a n v a ri ati o n
c o e ffi ci e nt = 0. 0 1 3 2, Q u a ntil e 9 5 % = 0. 0 4 3

b ott o m _i d v ar _ c o ef b ott o m _i d v ar _ c o ef b ott o m _i d v a r _ c o ef

B ott o m # 1 0. 0 0 8 3 5  B ott o m # 1 7 0. 0 0 9 0 9 7  B ott o m # 3 3 0. 0 0 6 6 4 4
B ott o m # 2 0. 0 1 2 6 9  B ott o m # 1 8 0. 0 0 9 0 4 9  B ott o m # 3 4 0. 0 0 8 9 9 6
B ott o m # 3 0. 0 1 2 9 8  B ott o m # 1 9 0. 0 0 9 4 4 1  B ott o m # 3 5 0. 0 1 2 7 4
B ott o m # 4 0. 0 0 7 9 6 5  B ott o m # 2 0 0. 0 0 7 9 7 8  B ott o m # 3 6 0. 0 0 6 9 4 3
B ott o m # 5 0. 0 0 4 5 3 4  B ott o m # 2 1 0. 0 1 1 0 8  B ott o m # 3 7 0. 0 1 0 2 5
B ott o m # 6 0. 0 0 6 3 8 5  B ott o m # 2 2 0. 0 1 2 0 5  B ott o m # 3 8 0. 0 1 7 3 4
B ott o m # 7 0. 0 0 8 5 3 9  B ott o m # 2 3 0. 0 5 7 5 6  B ott o m # 3 9 0. 0 0 9 5 5 7
B ott o m # 8 0. 0 1 0 6 2  B ott o m # 2 4 0. 0 0 9 4 5 3  B ott o m # 4 0 0. 0 0 9 9 9 2
B ott o m # 9 0. 0 1 2 3 7  B ott o m # 2 5 0. 0 1 4  B ott o m # 4 1 0. 0 4 1 3 4
B ott o m # 1 0 0. 0 1 5 8 1  B ott o m # 2 6 0. 0 1 2 5 7  B ott o m # 4 2 0. 0 0 7 2 4 3
B ott o m # 1 1 0. 0 1 1 7 4  B ott o m # 2 7 0. 0 0 5 7 8 7  B ott o m # 4 3 0. 0 0 3 2 1 5
B ott o m # 1 2 0. 0 0 5 3 7 4  B ott o m # 2 8 0. 0 0 9 0 8  B ott o m # 4 4 0. 0 1 2 5 6
B ott o m # 1 3 0. 0 1 1 8  B ott o m # 2 9 0. 0 1 5 2 4  B ott o m # 4 5 0. 0 0 6 2 7 9
B ott o m # 1 4 0. 0 0 9 3 1 9  B ott o m # 3 0 0. 0 0 6 4 1 7  B ott o m # 4 6 0. 0 4 3 8 4
B ott o m # 1 5 0. 0 2 0 5 4  B ott o m # 3 1 0. 0 1 4 5 8  B ott o m # 4 7 0. 0 0 5 2 5 7
B ott o m # 1 6 0. 0 4 4 8 5  B ott o m # 3 2 0. 0 0 7 2 7 1  B ott o m # 4 8 0. 0 1 8 7 4
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T a bl e 3: V al u e s f o r r a di u s = 1. 5 m, n = 1 0 ˆ 6 r a n d o m p oi nt s, N A
i n di c at e s t h at all r e pli c at e s e sti m at e d v ol u m e t o 0. M e a n v a ri ati o n
c o e ffi ci e nt = 0. 0 7 7 9, Q u a ntil e 9 5 % = 0. 2 9 6 7

b ott o m _i d v ar _ c o ef b ott o m _i d v ar _ c o ef b ott o m _i d v a r _ c o ef

B ott o m # 1 0. 0 2 7 7 8  B ott o m # 1 7 0. 0 4 7 2  B ott o m # 3 3 0. 0 2 9 7 3
B ott o m # 2 0. 0 5 2 4 1  B ott o m # 1 8 0. 0 3 4 6 1  B ott o m # 3 4 0. 0 3 4 8
B ott o m # 3 0. 0 5 3 6  B ott o m # 1 9 0. 0 2 6 5  B ott o m # 3 5 0. 0 4 3 1 9
B ott o m # 4 0. 0 3 2 8 4  B ott o m # 2 0 0. 0 2 8 9  B ott o m # 3 6 0. 0 3 2 9 8
B ott o m # 5 0. 0 1 5 2 7  B ott o m # 2 1 0. 0 5 7 9 4  B ott o m # 3 7 0. 0 5 0 7 2
B ott o m # 6 0. 0 2 3 2 3  B ott o m # 2 2 0. 0 4 8 5 5  B ott o m # 3 8 0. 0 8 0 8 6
B ott o m # 7 0. 0 2 8 9 5  B ott o m # 2 3 0. 3 5 4 6  B ott o m # 3 9 0. 0 3 4 9 5
B ott o m # 8 0. 0 2 9 9 5  B ott o m # 2 4 0. 0 4 2 7 5  B ott o m # 4 0 0. 0 3 6 9 9
B ott o m # 9 0. 0 5 7 1 2  B ott o m # 2 5 0. 0 7 5 4 2  B ott o m # 4 1 0. 3 2 5 1
B ott o m # 1 0 0. 0 6 2 5 4  B ott o m # 2 6 0. 0 5 7 2 9  B ott o m # 4 2 0. 0 2 5 2 2
B ott o m # 1 1 0. 0 4 6 4  B ott o m # 2 7 0. 0 1 7 7 3  B ott o m # 4 3 0. 0 1 2 5 3
B ott o m # 1 2 0. 0 1 7 2 4  B ott o m # 2 8 0. 0 4 8 8 1  B ott o m # 4 4 0. 0 4 6 3 5
B ott o m # 1 3 0. 0 4 0 6 5  B ott o m # 2 9 0. 0 9 0 8 5  B ott o m # 4 5 0. 0 1 8 1 9
B ott o m # 1 4 0. 0 4 0 4 3  B ott o m # 3 0 0. 0 2 5 9 3  B ott o m # 4 6 0. 2 4 4
B ott o m # 1 5 0. 0 9 2 1 3  B ott o m # 3 1 0. 0 6 5 8 1  B ott o m # 4 7 0. 0 2 4 7 5
B ott o m # 1 6 0. 9 1 6  B ott o m # 3 2 0. 0 3 2 5 7  B ott o m # 4 8 0. 1 0 5 3

I n fl u e n c e of t h e di v e b o t t o m p h a s e I D wi t h mi x e d m o d el s

We i m pl e m e nt e d a s el e cti o n of mi x e d m o d el s i n o r d e r t o f o c u s o n t h e i m p a ct of t h e di v e I D o n t h e v a ri ati o n
c o e ffi ci e nt ( C V), gi v e n a d et e cti o n r a di u s a n d s a m pl e si z e i n M CI.

C o n cl u si o n s:

• We f o u n d t h at di v e I D o nl y i m p a ct t h e i nt e r c e pt of t h e C V- S a m pl e si z e r el ati o n s hi p, t h at i s t h e b a s e
l e v el of t h e C V, b ut n ot t h e s p e e d at w hi c h t h e C V d e cr e a s e s wit h i n c e a si n g s a m pl e si z e. W h e n s a m pl e
si z e i s m ulti pli e d b y 1 0 ( + 1 = l o g1 0 ( 1 0) ), C V i s a p p r o xi m ati v el y di vi d e d b y 3 ( − 0 .5 ∼ l o g1 0 ( 1 / 3) , s e e
fi x e d e ff e ct s s u m m ar y a n d fi g u r e 4 f or t h eir g r a p hi c al r e pr e s e nt ati o n). E xt r a p ol ati n g t hi s r el ati o n s hi p,
it a p p e a r s t h at it i s n ot t e c h ni c all y a c hi e v a bl e t o u s ( d u e t o c o m p ut ati o n ti m e a n d R A M) t o i n cr e a s e
t h e s a m pl e si z e f or t h e s m all e st r a di u s s o t h at t h e c orr e s p o n di n g C V r e a c h e s t h e l e v el o bt ai n e d f or
ot h er r a dii.

• A d diti o n al y, t h e r a n d o m e ff e ct of t h e di v e I D i s m u c h l a r g e r f or t h e s m all r a di u s ( 1. 5 m et e r, st d. d e v.
= 0. 3 4), f o r w hi c h t h e i nt er c e pt s a r e a b o ut t h r e e ti m e s m o r e v a ri a bl e ( s e e r a n d o m e ff e ct s s u m m a r y a n d
t a bl e s 1 2 a n d 3). A s a c o n s e q u e n c e t h e di st a n c e b et w e e n t h e a v e r a g e v ari ati o n c o e ffi ci e nt a n d t h e 9 5 %
q u a ntil e i s l ar g er f o r t h e 1. 5 m et e r d et e cti o n r a di u s (t a bl e s 1, 2 a n d 3).

D e t ail s:

Fr o m fi g ur e s 3 a n d 4, t h e li st of m o d el t o t e st i s q uit e s m all. H e r e a r e pr o vi d e d t h e d et ail s a b o ut t h e m o d el
s el e cti o n a n d t h e m o d el e sti m at e s f o r t h e b e st c a n di d at e.

# S e l e c t i n g r a n d o m p a r t o f t h e m i x e d m o d e l w i t h f u l l f i x e d e f f e c t s
# N o r a n d o m e f f e c t
f u l l . r a n d o m 0 < - l m ( l o g 1 0 _ v a r _ c o e f ~ 1 + r a d i u s * l o g 1 0 _ s a m p l i n g ,

d a t a = v o l _ s t a t s )
# R a n d o m i n t e r c e p t o n l y
f u l l . r a n d o m 1 < - l m e r ( l o g 1 0 _ v a r _ c o e f ~ ( 1 | b o t t o m _ i d )

+ r a d i u s * l o g 1 0 _ s a m p l i n g ,
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d a t a = v o l _ s t a t s , R E M L = F A L S E )
# R a n d o m l o g 1 0 _ s a m p l i n g s l o p e a n d i n t e r c e p t
f u l l . r a n d o m 2 < - l m e r ( l o g 1 0 _ v a r _ c o e f ~ ( 1 + l o g 1 0 _ s a m p l i n g | b o t t o m _ i d )

+ r a d i u s * l o g 1 0 _ s a m p l i n g ,
d a t a = v o l _ s t a t s , R E M L = F A L S E )

# R a n d o m r a d i u s " s l o p e " a n d i n t e r c e p t
f u l l . r a n d o m 3 < - l m e r ( l o g 1 0 _ v a r _ c o e f ~ ( 1 + r a d i u s | b o t t o m _ i d )

+ r a d i u s * l o g 1 0 _ s a m p l i n g ,
d a t a = v o l _ s t a t s , R E M L = F A L S E )

# R a n d o m r a d i u s & l o g 1 0 _ s a m p l i n g s l o p e s a n d i n t e r c e p t
# T h i s m o d e l f a i l s t o c o n v e r g e : " d e g e n e r a t e H e s s i a n w i t h 1 n e g a t i v e e i g e n v a l u e s " w a r n i n g
f u l l . r a n d o m 4 < - l m e r ( l o g 1 0 _ v a r _ c o e f ~ ( 1 + r a d i u s + l o g 1 0 _ s a m p l i n g | b o t t o m _ i d )

+ r a d i u s * l o g 1 0 _ s a m p l i n g ,
d a t a = v o l _ s t a t s , R E M L = F A L S E )

# C o m p a r e A I C
A I C ( f u l l . r a n d o m 0 , f u l l . r a n d o m 1 , f u l l . r a n d o m 2 , f u l l . r a n d o m 3 , f u l l . r a n d o m 4 )

# # d f A I C
# # f u l l . r a n d o m 0 7 1 7 6 . 5 2 8 7
# # f u l l . r a n d o m 1 8 - 1 2 0 8 . 3 0 3 3
# # f u l l . r a n d o m 2 1 0 - 1 2 0 7 . 0 7 0 4
# # f u l l . r a n d o m 3 1 3 - 1 5 0 3 . 2 4 4 9
# # f u l l . r a n d o m 4 1 7 - 1 4 9 7 . 3 3 5 4

# S e l e c t f i x e d e f f e c t s u s i n g r a n d o m e f f e c t s t r u c t u r e # 3
n o i n t e r a c t i o n . r a n d o m 3 < - l m e r ( l o g 1 0 _ v a r _ c o e f ~ ( 1 + r a d i u s | b o t t o m _ i d )

+ r a d i u s + l o g 1 0 _ s a m p l i n g ,
d a t a = v o l _ s t a t s , R E M L = F A L S E )

# C o m p a r e A I C
A I C ( f u l l . r a n d o m 3 , n o i n t e r a c t i o n . r a n d o m 3 )

# # d f A I C
# # f u l l . r a n d o m 3 1 3 - 1 5 0 3 . 2 4 5
# # n o i n t e r a c t i o n . r a n d o m 3 1 1 - 1 5 0 6 . 7 9 8

# P r i n t f i n a l m o d e l e s t i m a t e s
m o d . f i n a l < - u p d a t e ( n o i n t e r a c t i o n . r a n d o m 3 , R E M L = T R U E )
s u m m a r y ( m o d . f i n a l )

# # L i n e a r m i x e d m o d e l f i t b y R E M L [ l m e r M o d ]
# # F o r m u l a :
# # l o g 1 0 _ v a r _ c o e f ~ ( 1 + r a d i u s | b o t t o m _ i d ) + r a d i u s + l o g 1 0 _ s a m p l i n g
# # D a t a : v o l _ s t a t s
# #
# # R E M L c r i t e r i o n a t c o n v e r g e n c e : - 1 4 9 8 . 4
# #
# # S c a l e d r e s i d u a l s :
# # M i n 1 Q M e d i a n 3 Q M a x
# # - 2 . 7 0 5 4 4 - 0 . 6 2 6 8 1 0 . 0 3 3 8 9 0 . 6 4 6 9 0 2 . 9 8 1 0 3
# #
# # R a n d o m e f f e c t s :
# # G r o u p s N a m e V a r i a n c e S t d . D e v . C o r r
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m o d.fi n al r e si d u al s v s fitt e d

fitt e d(.)

r
es

i
d(

.,
 t

y
p
e 

= 
"
p
e
ar

s
o
n"

)

− 0. 2

− 0. 1

0. 0

0. 1

0. 2

− 2 − 1 0

# # b o t t o m _ i d ( I n t e r c e p t ) 0 . 1 1 6 1 7 8 0 . 3 4 0 8 5
# # r a d i u s 9 0 . 0 1 1 5 0 4 0 . 1 0 7 2 6 - 0 . 9 5
# # r a d i u s 1 8 0 . 0 1 5 8 2 2 0 . 1 2 5 7 9 - 0 . 9 9 0 . 9 9
# # R e s i d u a l 0 . 0 0 4 6 4 6 0 . 0 6 8 1 7
# # N u m b e r o f o b s : 7 1 7 , g r o u p s : b o t t o m _ i d , 4 8
# #
# # F i x e d e f f e c t s :
# # E s t i m a t e S t d . E r r o r t v a l u e
# # ( I n t e r c e p t ) 1 . 6 6 7 1 2 6 0 . 0 5 2 6 5 5 3 1 . 6 6
# # r a d i u s 9 - 0 . 7 6 8 4 6 7 0 . 0 1 6 6 9 4 - 4 6 . 0 3
# # r a d i u s 1 8 - 1 . 0 1 0 1 7 2 0 . 0 1 9 2 0 0 - 5 2 . 6 1
# # l o g 1 0 _ s a m p l i n g - 0 . 5 0 2 6 3 2 0 . 0 0 3 5 7 9 - 1 4 0 . 4 4
# #
# # C o r r e l a t i o n o f F i x e d E f f e c t s :
# # ( I n t r ) r a d i s 9 r a d s 1 8
# # r a d i u s 9 - 0 . 8 4 8
# # r a d i u s 1 8 - 0 . 8 9 4 0 . 9 2 6
# # l g 1 0 _ s m p l n g - 0 . 3 4 6 0 . 0 0 3 0 . 0 0 3

Fi g u r e 5: M o d el r e si d u al s
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P arti al r e gr essi o n li n es f or 1. 5 m a n d 9 m r a dii m o d els

Fi g ur e 1: E s ti m a t e d r el a ti o n s hi p s b e t w e e n t h e P E E d e n si t y p r o x y a n d t h e d e s c ri p ti v e
p a r a m e t e r s of t h e b o t t o m p h a s e t r a j e c t o ri e s. R e s ul t s o b t ai n e d f o r 9 m r a di u s. T h e
t o p fi v e gr a p hi c s pr e s e nt t h e e sti m at e d e ff e ct of t h e c o u nt m o d el a n d t h e b ott o m t hr e e gr a p hi c s
t h e e sti m at e d e ff e ct s of t h e z er o e x c e s s m o d el. T h e ti c k bl a c k c ur v e s di s pl a y t h e e x p e ct e d m e a n s
at p o p ul ati o n l e v el a n d t h e gr e y s h a d e s s urr o u n di n g t h e m st a n d f or t h e 9 5 % c o n fi d e n c e i nt er v al
of t h e e x p e ct e d m e a n.
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Fi g ur e 2: E s ti m a t e d r el a ti o n s hi p s b e t w e e n t h e P E E d e n si t y p r o x y a n d t h e d e s c ri p ti v e
p a r a m e t e r s of t h e b o t t o m p h a s e t r a j e c t o ri e s. R e s ul t s o b t ai n e d f o r 1 .5 m r a di u s. T h e
t o p si x gr a p hi c s pr e s e nt t h e e sti m at e d e ff e ct of t h e c o u nt m o d el a n d t h e b ott o m t hr e e gr a p hi c s
t h e e sti m at e d e ff e ct s of t h e z er o e x c e s s m o d el. T h e ti c k bl a c k c ur v e s di s pl a y t h e e x p e ct e d m e a n s
at p o p ul ati o n l e v el a n d t h e gr e y s h a d e s s urr o u n di n g t h e m st a n d f or t h e 9 5 % c o n fi d e n c e i nt er v al
of t h e e x p e ct e d m e a n.
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A p p e n di x A: Li g ht s e ns or r es p o ns e t o d e cr e asi n g li g ht
i nt e nsit y

Sl o w s e n s o r r e s p o n s e t o d e c r e a si n g li g h t i n t e n si t y

Fi g u r e 1: Gr a p hi c al e vi d e n c e of t h e s e n s o r d el a y e d r e s p o n s e: d L / dt a p p e ar s t o b e c o n str ai n e d i n t h e l o w e r
l eft c or n e r. R e d li n e i n di c at e s L = 1 0 0.

S c att er pl ot di s pl a y s a n oti c e a bl e f e at ur e i n t h e t h e l o w er l eft c o r n er ( Fi g ur e 1). I n d e e d, t h e n e g ati v e v al u e s
d e ri v ati v e of t h e li g ht r e a di n g s a r e cl e a rl y li mit e d a c c o r di n g t o a f u n cti o n of t h e li g ht i n st e n sit yi n r a n g e of
l o w s e n s or v al u e s ( < 1 0 0). T o m o d el t hi s r el ati o n s hi p b et w e e n t h e l o w e r li mit of t h e d e ri v ati v e a n d t h e li g ht
i nt e n sit y w e t e st e d c u s st o m e q u ati o n s. T h e b e st- fitti n g c u r v e w a s e sti m at e d b y l e a st s q u ar e d m et h o d u si n g
t h e n l s f u n cti o n).

1
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M o d eli n g s e n s o r s e n s o r r e s p o n s e

# S e l e c t o b s e r v a t i o n w i t h d L / d t < 0
i d x < - w h i c h ( s e s $ t d r $ d i f f _ l i g h t < 0 )
# F i n d t h e q u a n t i l e 1 / 1 0 0 0 a l o n g b i n n e d L v a l u e s
s e s $ t d r $ l i g h t _ p r e v i o u s _ s e c < - c ( N A , s e s $ t d r $ l i g h t [ - n r o w ( s e s $ t d r ) ] )
s e s $ t d r $ l i g h t _ c a t < - c u t ( s e s $ t d r $ l i g h t _ p r e v i o u s _ s e c , s e q ( 0 , 2 5 0 , b y = 3 ) )
t b l < - m e r g e (

a g g r e g a t e ( d i f f _ l i g h t ~ l i g h t _ c a t , s e s $ t d r [ i d x , ] , q u a n t i l e , p r o b s = 0 . 0 0 1 ) ,
a g g r e g a t e ( c b i n d ( l i g h t = l i g h t _ p r e v i o u s _ s e c ) ~ l i g h t _ c a t , s e s $ t d r [ i d x , ] , m e a n )

)
t b l _ s u b s e t < - t b l [ t b l $ l i g h t < = 1 0 0 , ]

# E s t i m a t e p a r a m e t e r s o f t h e d L / d t = f ( L ) r e l a t i o n s h i p w i t h n l s
f m l a 1 . 1 < - f o r m u l a ( e x p ( d i f f _ l i g h t ) ~ e x p ( K - e x p ( a * l i g h t + b ) ) ) # m o r e w e i g t h f o r s m a l l v a l u e s
f m l a 1 . 2 < - f o r m u l a ( d i f f _ l i g h t ~ K - e x p ( a * l i g h t + b ) )
f m l a 2 < - f o r m u l a ( e x p ( d i f f _ l i g h t ) ~ a / ( 1 + e x p ( - b * ( l i g h t - c ) ) ) )
s e n s o r _ m o d 1 . 1 < - n l s ( f m l a 1 . 1 , t b l _ s u b s e t , s t a r t = l i s t ( a = 0 . 2 0 , b = - 1 0 , K = - 0 . 7 0 ) )
s e n s o r _ m o d 1 . 2 < - n l s ( f m l a 1 . 2 , t b l _ s u b s e t , s t a r t = l i s t ( a = 0 . 2 0 , b = - 1 0 , K = - 0 . 7 0 ) )
s e n s o r _ m o d 2 < - n l s ( f m l a 2 , t b l _ s u b s e t , s t a r t = l i s t ( a = 0 . 6 , b = - 0 . 2 , c = 5 0
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Fi g u r e 2: Fitt e d c u r v e s f or m o d el 1. 1 ( r e d c u r v e) 1. 2 ( g r e e n c ur v e) a n d 2 ( bl a c k c u r v e)

W hil e m o d el 2 pr o vi d e s a b ett e r fit f or l o w v al u e s (li g ht < 5 0), m o d el 1 ( 1. 1 o r 1. 2) p r o vi d e s a n o v er all b ett e r
fit i n c o m p a ri s o n t o m o d el 2. H o w e v er, t h e p a r a m et e r e sti m ati o n i s s e n siti v e t o t h e r el ati v e w ei g ht all o c at e d
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t o s m all li g ht v al u e s ( r e d c ur v e) a n d hi g h v al u e s ( gr e e n c u r v e). We h e uri sti c all y s ol v e d t hi s i s s u e b y s wit c hi n g
f r o m o n e m o d el t o a n ot h e r a c c o r di n g t o li g ht v al u e s a s p r e s e nt e d i n t h e f oll o wi n g c o d e s ni p p et.

# M o d e l 1 . 2 f o r l o w v a l u e s
m o d 1 _ l o w < - c o e f ( s e n s o r _ m o d 1 . 1 )
p r e d _ l o w < - f u n c t i o n ( x ) m o d 1 _ l o w [ 3 ] - e x p ( m o d 1 _ l o w [ 1 ] * x + m o d 1 _ l o w [ 2 ] )
# M o d e l 1 . 2 f o r h i g h v a l u e s
m o d 1 _ h i g h < - c o e f ( s e n s o r _ m o d 1 . 2 )
p r e d _ h i g h < - f u n c t i o n ( x ) m o d 1 _ h i g h [ 3 ] - e x p ( m o d 1 _ h i g h [ 1 ] * x + m o d 1 _ h i g h [ 2 ] )

# F i n d s w i t c h i n g p o i n t
r e q u i r e ( " r o o t S o l v e " )
r o o t _ f u n < - f u n c t i o n ( x ) p r e d _ l o w ( x ) - p r e d _ h i g h ( x ) # p l o t ( 0 : 1 0 0 , r o o t _ f u n ( 0 : 1 0 0 ) )
x _ s w i t c h < - m a x ( u n i r o o t . a l l ( r o o t _ f u n , i n t e r v a l = c ( 0 , 1 0 0 ) ) ) # S e c o n d r o o t w a n t e d

# F i n a l m o d e l
s e n s o r _ p r e d < - f u n c t i o n ( x ) i f e l s e ( x < x _ s w i t c h , p r e d _ l o w ( x ) , p r e d _ h i g h ( x ) )

3
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R e s ul t

# P l o t p r e d i c t i v e m o d e l
p a r ( m f r o w = c ( 1 , 1 ) , m a r = c ( 4 . 6 , 4 . 1 , 0 . 6 , 0 . 6 ) )
p l o t ( s e s $ t d r $ l i g h t [ s m p l - 1 ] , s e s $ t d r $ d i f f _ l i g h t [ s m p l ] ,

x l a b = " L i g h t ( s e n s o r u n i t s ) " ,
y l a b = " d L i g h t / d t ( s e n s o r u n i t s / s ) " , y l i m = c ( - 4 0 , 4 0 ) )

l i n e s ( 5 : 1 5 0 , s e n s o r _ p r e d ( 5 : 1 5 0 ) , l w d = 3 , c o l = " r e d " )

Fi g u r e 3: P r e di ct e d li mit ati o n of li g ht d e c r e a s e wit h r a n d o m s a m pl e of t h e d at a s et.

T hi s m o d el w a s t h e n u s e d t o t e st w h e n e v e r or n ot a li g ht m e a s ur e i s li k el y t o r e fl e ct t h e a ct u al li g ht i n st e n sit y
i n t h e e n vi r o n m e nt o r t o r e s ult f r o m t h e s e n s or li mit ati o n s. T o a c hi e v e t h at w e u s e d a a ffi n e a p p r o xi m ati o n t o
a p p r o xi m at e L t + 1 (t h u s n ot e d L̂ t + 1 ) gi v e n t h e pr e vi o u s m e a s u r e L t : L t + 1 L t + d L / dt = L t + f (L t ) = L̂ t + 1 .
We c o n si d e r e d t h at L t + 1 r e s ult e d fr o m s e n s o r li mit ati o n s - a n d c o n s e q u e ntl y n ot r ef e ct e d t h e r e al a m bi a nt li g ht
i nt e n sit y - w h e n |L̂ t + 1 − L t + 1 | < 2 ( si g ni fi c a nt di ff e r e n c e b et w e e n o b s e r v e d) a n d L t + 1 − L t < 0 ( d e cr e a si n g li g ht
i nt e n sit y). Gi v e n t h e e q u ati o n pr o vi d e d i n t h e m ai n p a p er t o c o n v ert t h e s e n s o r r a w v al u e s (L ) t o i nt er n ati o n al
s y st e m u nit s ( I ) t h e s e i n e q u aliti e s tr a n sl at e s i nt o: 1 .2 6 − 1 < Î t + 1 / I t + 1 < 1 .2 6 a n d a n d I t + 1 − I t < 0 . A n
e x a m pl e of t h e r e s ult of t hi s t e st i s p r o vi d e d i n t h e fi g ur e 1 of t h e st u d y.

4
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A p p e n di x B: R c o d e us e d t o pr o c ess li g ht d at a

Li g h t a t t e n u a ti o n c o e ffi ci e n t

# C a l c u l a t e l i g h t a t t e n u a t i o n c o e f f i c i e n t p r o f i l e
#
# @ p a r a m x A d e p t h - l i g h t p r o f i l e w i t h a t l e a s t t w o v a r i a b l e s n a m e d
# \ c o d e { " d e p t h " } a n d \ c o d e { " l i g h t _ s i " } ( l i g h t i n t e n s i t y i n W / c m ^ 2 ) .
# @ p a r a m c n d A l o g i c a l i n d i c a t i n g ( w i t h \ c o d e { F A L S E } ) i f s o m e p a r t o f t h e p r o f i l e s
# s h o u l d b e o m i t t e d r e g a r d i n g l i g h t a t t e n u a t i o n c a l c u l a t i o n . S e t t o \ c o d e { T R U E }
# t o i g n o r e t h i s s t e p .
# @ r e t u r n a d a t a f r a m e w i t h t h e o r i g i n a l d e p t h - l i g h t p r o f i l e w i t h n e w c o l u m n s :
# l o g t r a n f o r m e d l i g h t , m o n o t o n e s m o o t h o f l i g h t ( f i t t e d w i t h c o b s ) a n d
# l i g h t a b s o r p t i o n .
# @ d e t a i l s
# A b o u t W i l d l i f e c o m p u t e r s m k 9 / m k 1 0 l i g h t s e n s o r s :
# T h e s e l i g h t i n t e n s i t y s e n s o r s a r e m a i n l y s e n s i t i v e t o b l u e l i g h t .
# T h e m e a s u r e s a r e g r a d u a t e d o n a l o g a r i t h m i c s c a l e b y 0 . 2 5 u n i t s a n d c a n b e c o n v e r t e d
# t o w / c m ^ 2 l i k e s o \ c o d e { l i g h t _ W p e r c m 2 < - 1 0 ^ ( ( l i g h t _ s e n s o r _ u n i t - 2 5 0 ) / 2 0 ) } . T h e
# m e a s u r e m e n t e r r o r d u e t o t h e s e n s o r s c a l e s y s t e m i s a b o u t 6 \ % o f t h e r e a d i n g v a l u e .
l i g h t _ a b s o r p t i o n < - f u n c t i o n ( x , c n d = N U L L ) {

# D e p e n d e n c i e s
s t o p i f n o t ( r e q u i r e ( " c o b s " ) ) # C O n s t r a i n e d B - S p l i n e s , u s e d t o g e t s h a p e o f l i g h t p r o f i l e
s t o p i f n o t ( r e q u i r e ( " r b l " ) ) # f u n c t i o n s l i k e i s . e r r o r , % e l s e % , e t c . . .

# D a t a f o r m a t t i n g
i f ( i s . n u l l ( x ) | | n r o w ( x ) = = 0 | | i s . e r r o r ( x ) | | l e n g t h ( x ) = = 0 ) r e t u r n ( N U L L )
x < - x [ o r d e r ( x $ d e p t h ) , ]
x $ l i g h t _ a b s < - x $ l i g h t _ s m t h < - N A
x $ l i g h t _ l o g < - t r y ( l o g 1 0 ( x $ l i g h t _ s i ) , T R U E ) % e l s e % {

x $ l i g h t _ l o g < - N A
r e t u r n ( x ) # r e t u r n i n p u t , w i t h n e w v a r s f i l l e d w i t h N A s

}
x . b a k < - x
x < - n a . o m i t ( x [ , c ( " d e p t h " , " l i g h t _ s i " , " l i g h t _ l o g " ) ] )
i f ( n r o w ( x ) < = 3 ) r e t u r n ( x . b a k ) # r e t u r n i n p u t , w i t h n e w v a r s f i l l e d w i t h N A s

# F i t c o b s t o t h e l i g h t _ l o g p r o f i l e
# S m o o t h i n g i s n e e d e d t o
# 1 . r e d u c e i n f l u e n c e o f p o s t u r e c h a n g e s ( u s i n g c o n s t r a i n t = " d e c r e a s e " )
# 2 . r e d u c e n o i s e
# C h o i c e o f t h e n u m b e r o f k n o t s i s i m p o r t a n t t o a v o i d a r t e f a c t s
# c a u s e d b y d i s c o n t i n u i t y o f d e r i v a t i v e a r o u n d k n o t s .
# S t a r t w i t h m a x i m u m n u m b e r o f k n o t s ( c o b s c a n t h e n s e l e c t k n o t s u s i n g A I C ) :
n k < - n k _ i n i < - n r o w ( x ) - 1
# L o o p w i t h e r r o r h a n d l i n g
n i t e r < - 0 # A v o i d i n f i n i t e l o o p
e x i t _ c o d e < - 2 # A l l o w s t e s t i n g f c o b s r e t u r n s a n e r r o r o r w a r n i n g s
w h i l e ( e x i t _ c o d e ! = 1 & & n i t e r < n k _ i n i ) {

. l o < - t r y C a t c h (
# T h e f i t t e d c u r v e m u s t b e m o n o t o n i c a l l y d e c r e a s i n g .

1
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# c o b s a r e t h e o n l y c o m p u t a t i o n a l l y e f f i c i e n t s m o o t h s i n t h i s c a s e .
c o b s ( x $ d e p t h , x $ l i g h t _ l o g ,

c o n s t r a i n t = " d e c r e a s e " ,
n k n o t s = n k , m e t h o d = " u n i f " ,
p r i n t . m e s g = F A L S E ) ,

e r r o r = f u n c t i o n ( e ) e , w a r n i n g = f u n c t i o n ( w ) w
)
e x i t _ c o d e < - t r y ( . l o $ i f l , s i l e n t = T R U E ) % e l s e % - 1

i f ( i s ( . l o , " e r r o r " ) | | e x i t _ c o d e < 1 ) {
# M o s t f r e q u e n t s o u r c e o f e r r o r i s t h e n u m b e r o f k n o t s i s t o h i g h
n k < - n k - 1

} e l s e i f ( i s ( . l o , " w a r n i n g " ) | | e x i t _ c o d e > 1 ) {
# M o s t f r e q u e n t s o u r c e o f w a r n i n g i s t h e n u m b e r o f k n o t s i s t o l o w
n k < - n k + 1

}

n i t e r < - n i t e r + 1
}

# I f p r e v i o u s l o o p f a i l s t o f i t a v a l i d s m o o t h , r e t u r n i n p u t , w i t h n e w v a r s f i l l e d w i t h N A s
i f ( i s ( . l o , " e r r o r " ) ) {

w a r n i n g ( " C o u l d n o t a d j u s t c o b s s m o o t h i n g c u r v e . " )
x . b a k $ l i g h t _ a b s < - x . b a k $ l i g h t _ s m t h < - N A
r e t u r n ( x . b a k )

}

# W e g o b a c k t o f u l l - s i z e d a t a s e t a n d c a l c u l a t e a t t e n u a t i o n c o e f f i c i e n t
x < - x . b a k
t m p < - t r y ( p r e d i c t ( . l o , z = x $ d e p t h ) , s i l e n t = T R U E )
i f ( i s . e r r o r ( t m p ) ) {

x $ l i g h t _ a b s < - x $ l i g h t _ s m t h < - N A
r e t u r n ( x )

}
x $ l i g h t _ s m t h < - t m p [ , " f i t " ]
# K = - ( l o g 1 0 ( I _ o u t ) - l o g ( I _ i n ) ) / ( z _ o u t - z _ i n )
x $ l i g h t _ a b s < - c ( N A , - d i f f ( x $ l i g h t _ s m t h ) ) / c ( N A , d i f f ( x $ d e p t h ) )
# K s h o u l d b e > = 0
x $ l i g h t _ a b s < - i f e l s e ( x $ l i g h t _ a b s < 0 , 0 , x $ l i g h t _ a b s )

# M a k e s u r e t h a t a t t e n u a t i o n i s n o t r e t u r n e d f o r i n a p p r o p r i a t e l o c a t i o n s
# i n o u r c a s e K o n l y c a l c u l a t e d f o r " d o m a i n B " w h i c h i s i n f o r m e d b y
# a " a b s o r p t i o n _ o k " i n t h e i n p u t
i f ( ! i s . n u l l ( c n d ) & & a n y ( ! c n d ) ) {

c n d < - c n d | i s . n a ( x $ l i g h t _ s i )
} e l s e {

c n d < - i s . n a ( x $ a b s o r p t i o n _ o k ) | ( x $ a b s o r p t i o n _ o k = = 0 ) % i n % T R U E | i s . n a ( x $ l i g h t _ s i )
}
x $ l i g h t _ s m t h [ c n d ] < - N A
x $ l i g h t _ a b s [ c n d ] < - N A

x
}
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D e t e c ti o n of bi o-l u mi n e s c e n t e v e n t s

T hi s c o d e i s b a s e d o n t h e w or k b y V a c q ui é- G a r ci a et al ( 2 0 1 2) ( D OI: 1 0. 1 3 7 1 /j o u r n al. p o n e. 0 0 4 3 5 6 5). T hi s
c o d e i s alr e a d y a v ail a bl e o nli n e i n t h e “ r bl ” p r oj e ct p a g e. A s s u c h, f u n cti o n s c o d e a n d e x a m pl e s c o nt ai n s c all s
t o ot h e r f u n cti o n s fr o m t hi s R p a c k a g e.

# # T h e s e a r e s m a l l u t i l i t i e s t o w o r k w i t h l i g h t d a t a f r o m W i l d l i f e c o m p u t e r s t a g s

# R e c i p r o c a l f u n c t i o n o f b a s e : : l o g 1 0
# @ p a r a m x n u m e r i c v e c t o r
e x p 1 0 < - f u n c t i o n ( x ) e x p ( x * l o g ( 1 0 ) )

# C o n v e r t W i l d l i f e C o m p u t e r s l i g h t v a l u e s f r o m / t o l i n e a r W / c m ^ 2 u n i t s
# @ p a r a m x r a w s e n s o r r e a d i n g s
S I _ l i g h t < - f u n c t i o n ( x ) {

1 0 ^ ( ( x - 2 5 0 ) / 2 0 ) # E q u a t i o n p r o v i d e d b y W i l d l i f e C o m p u t e r s .
}

# @ r d n a m e S I _ l i g h t
# @ p a r a m x L i g h t v a l u e s i n W / c m ^ 2
W C _ l i g h t < - f u n c t i o n ( x ) {

2 0 * l o g 1 0 ( x ) + 2 5 0
}

# # F u n c t i o n s f o r s t e p 1 : R u n n i n g " B i o P I C " o n T i m e - L i g h t d i v e s p r o f i l e s

# B i o P I C : b i o l u m i n e s c e n t e v e n t d e t e c t i o n t o o l
#
# A d a p t a t i o n o f B i o P I C m e t h o d w i t h 1 H z s a m p l i n g f r e q u e n c y d a t a s e t s a n d
# o f p o s t - p e a k a t t e n u a t i o n ( r e l a t e d t o s e n s o r a n d n o t d e p t h )
#
# @ p a r a m x a T D R d a t a s a m p l e
# @ p a r a m n m s T h e n a m e s o f t h e o u t p u t v a r i a b l e s .
# @ i n h e r i t P a r a m s b i o p i c . q r
# @ r e f e r e n c e s
# V a c q u i é - G a r c i a , J . , R o y e r , F . , D r a g o n , A . - C . , V i v i a n t , M . , B a i l l e u l , F .
# & G u i n e t , C . ( 2 0 1 2 ) F o r a g i n g i n t h e D a r k n e s s o f t h e S o u t h e r n O c e a n :
# I n f l u e n c e o f B i o l u m i n e s c e n c e o n a D e e p D i v i n g P r e d a t o r . P L o S O N E , 7 , e 4 3 5 6 5 .
# @ e x a m p l e s
# \ d o n t r u n {
# d a t a ( e x s e s )
# b i o l u m _ d v s < - t d r p l y ( B i o P I C , o b j = e x s e s )
# }
B i o P I C < - f u n c t i o n ( x , l i g h t S I . n m = " l i g h t _ s i " , n m s = c ( " a l p h a " , " l e s s K " , " I a " ) ) {

x [ , n m s ] < - N A
n r < - n r o w ( x )
f o r ( i i i n s e q ( 6 , n r - 5 ) ) { # A p p l y r o l l i n g b i o p i c . q r

x [ i i , n m s ] < - b i o p i c . q r ( x [ s e q ( i i - 5 , i i + 5 ) , ] , l i g h t S I . n m )
}
a t t r ( x , " b i o p i c " ) < - l i s t ( " l i g h t S I . n m " = l i g h t S I . n m , " b i o P I C . n m s " = n m s )
x

}

3
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# B i o P I C Q R d e c o m p o s i t i o n o n a T D R s a m p l e
#
# @ p a r a m x A d a t a s u b s e t o f f i x e d w i d t h o f 1 1 s e c o n d s / l i n e s .
# @ p a r a m l i g h t S I . n m T h e n a m e o f t h e T D R c o l u m n w i t h l i g h t v a l u e s i n W / c m ^ 2 .
# @ r e f e r e n c e s
# V a c q u i é - G a r c i a , J . , R o y e r , F . , D r a g o n , A . - C . , V i v i a n t , M . , B a i l l e u l , F .
# & G u i n e t , C . ( 2 0 1 2 ) F o r a g i n g i n t h e D a r k n e s s o f t h e S o u t h e r n O c e a n :
# I n f l u e n c e o f B i o l u m i n e s c e n c e o n a D e e p D i v i n g P r e d a t o r . P L o S O N E , 7 , e 4 3 5 6 5 .
b i o p i c . q r < - f u n c t i o n ( x , l i g h t S I . n m = " l i g h t _ s i " ) {

A m a t < - l o g 1 0 ( x [ , l i g h t S I . n m ] )
# B u i l d t h e Q m a t r i x ( w r o w s X l e n g t h ( R ) c o l u m n s )
Q m a t < - m a t r i x ( c (

0 , 0 , 1 , 0 , 0 , 1 , 0 , 0 , 1 , 0 , 0 , 1 , 0 , 0 , 1 , # l o g ( I t ) = l o g ( I a )
1 , 0 , 1 , # l o g ( I t ) = l o g ( a l p h a ) + l o g ( I a )
1 , 1 , 1 , 1 , 2 , 1 , 1 , 3 , 1 , 1 , 4 , 1 , 1 , 5 , 1 ) , # l o g ( I t ) = l o g ( a l p h a ) - K * t + l o g ( I a )
n r o w = 1 1 , b y r o w = T R U E )

R m a t < - t r y ( q r . s o l v e ( Q m a t , A m a t ) , s i l e n t = T R U E ) # A = Q R . q r . s o l v e ( ) f i n d s R g i v e n A & Q
i f ( i s . e r r o r ( R m a t ) ) {

R m a t < - r e p ( N A , 3 )
} e l s e {

R m a t [ c ( 1 , 3 ) ] < - e x p 1 0 ( R m a t [ c ( 1 , 3 ) ] )
}
R m a t # a l p h a , l e s s K & I a

}

# # F u n c t i o n f o r s t e p 2 : I d e n t i f y b i o l u m i n e s c e n t e v e n t s f r o m " B i o P I C " o u t p u t

# I d e n t i f y p o t e n t i a l b i o l u m i n e s c e n c e e m i s s i o n e v e n t s
#
# @ p a r a m x a d a t a . f r a m e s u c h a s r e t u r n e d b y \ c o d e { \ l i n k { B i o P I C } } o u t p u t
# @ p a r a m s e n s i t i v i t y A t h r e s h o l d t o d e c i d e i f a s i g n a l p e a k i s h i g h e n o u g h t . S e e
# d e t a i l s .
# @ p a r a m m a x _ l i g h t M a x l i g h t l e v e l ( W / c m ^ 2 ) w h e r e a e v e n t c a n b e d e t e c t e d . S e t t o
# N U L L t o d i s a b l e .
# @ d e t a i l s S e n s o r s e n s i t i v i t y t h r e s h o l d : T h e m i n i m u m r a t i o b e t w e e n t w o m e a s u r e s
# t o b e c o n s i d e r e d s i g n i f i c a n t l y d i f f e r e n t . I n l a b o r a t o r y e x p e r i m e n t s , t h e
# s e n s o r s m e a s u r e d l i g h t i n t e n s i t y + - 2 u n i t s w h i l e s u b m i t t e d t o a c o n s t a n t
# l i g h t i n t e n s i t y . T r a n s l a t i n g t h e s e n s o r l o g - s c a l e u n i t s t o W / c m ^ 2
# t h i s a c c u r a c y m e a s u r e t r a n s l a t e s i n t o a m i n i m u m r a t i o o f 1 . 2 6 .
# @ e x a m p l e s
# \ d o n t r u n {
# d a t a ( e x s e s )
# b i o l u m _ d v s < - t d r p l y ( B i o P I C , o b j = e x s e s )
# b l e _ t b l < - R e d u c e ( r b i n d , l a p p l y ( b i o l u m _ d v s , b i o l u m _ e v e n t s ) )
# }
b i o l u m _ e v e n t s < - f u n c t i o n ( x , s e n s i t i v i t y = 1 . 2 6 , m a x _ l i g h t = N U L L ) {

# R e t r i e v e i n f o
a l p h a < - a t t r ( x , " b i o p i c " ) $ b i o P I C . n m s [ 1 ]
l i g h t < - a t t r ( x , " b i o p i c " ) $ l i g h t S I . n m [ 1 ]

# I n c r e a s i n g l i g h t p e r i o d s
i s _ p o t b l e < - i s . f i n i t e ( x [ , a l p h a ] ) & x [ , a l p h a ] > 1 # A l p h a i s v a l i d a n d > 1
p o t b l e < - p e r ( i s _ p o t b l e )
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p o t b l e < - p o t b l e [ p o t b l e $ v a l u e % i n % T R U E , ]

# C o m p u t e p e a k l i g h t r a t i o
p o t b l e $ s t _ i d x < - p o t b l e $ s t _ i d x
p o t b l e $ s t a r t _ t i m e < - x [ p o t b l e $ s t _ i d x , 1 ]
p o t b l e $ e n d _ t i m e < - x [ p o t b l e $ e d _ i d x , 1 ]
p o t b l e $ s t a r t _ l i g h t < - x [ p o t b l e $ s t _ i d x , l i g h t ]
p e a k m a x _ i d x < - m a p p l y ( f u n c t i o n ( s t , e d ) w h i c h . m a x ( x [ s t : e d , l i g h t ] ) , p o t b l e $ s t _ i d x , p o t b l e $ e d _ i d x )
p e a k m a x _ i d x < - p e a k m a x _ i d x + p o t b l e $ s t _ i d x - 1
p o t b l e $ p e a k m a x _ t i m e < - x [ p e a k m a x _ i d x , 1 ]
p o t b l e $ p e a k m a x _ l i g h t < - x [ p e a k m a x _ i d x , l i g h t ]
p o t b l e $ p e a k _ r a t i o < - p o t b l e $ p e a k m a x _ l i g h t / p o t b l e $ s t a r t _ l i g h t

# F i l t e r
c n d < - p o t b l e $ p e a k _ r a t i o > = s e n s i t i v i t y
c n d < - " i f " ( i s . n u l l ( m a x _ l i g h t ) , c n d , c n d & p o t b l e $ p e a k m a x _ l i g h t < = m a x _ l i g h t )
p o t b l e [ c n d , - ( 1 : 4 ) ]

}

5
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A p p e n di x C: D a y / Ni g ht d eli n e ati o n t hr es h ol ds

Fi g u r e 1: Li g ht l e v el m e a s ur e d d u ri n g s u rf a c e p e ri o d s a g ai n st s ol ar el e v ati o n c al c ul at e d fr o m ti m e, l atit u d e
a n d l o n git u d e ( n = 5 2 2 1 5). O r a n g e li n e st a n d s f or a l o e s s s m o ot h wit h a s p a n of 5 s u n el e v ati o n d e g r e e s.
R e d p oi nt s a n d s e g m e nt s i n di c at e m ai n i n fl e xi o n p oi nt s a c c or di n g t o br o k e n sti c k al g o rit h m. Fr o m t hi s fi g ur e,
w e c h o s e s u n el e v ati o n t hr e s h ol d s of - 1 3 a n d 7 d e g r e e s t o a s si g n ni g ht o r d a y fl a g s t o di v e s.

1
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A n n e x e

E

A r ti cl e 4 : G ui n e t e t al. ( 2 0 1 4 )

4.  G ui n et C h ri st o p h e, V a c q ui é- G a r ci a J a d e, Pi c a r d B a pti st e, B e s si g n e ul

G uill a u m e, L e B r a s Y v e s , D r a g o n A n n e- C é cil e, Vi vi a nt M o r g a n e, A r n o ul d

J o h n P. Y., B aill e ul F é d é ri c. ( 2 0 1 4). " S o ut h e r n el e p h a nt s e al f o r a gi n g s u c c e s s i n

r el ati o n t o t e m p e r at u r e a n d li g ht c o n diti o n s : i n si g ht i nt o p r e y di st ri b uti o n".

M ari ne E c ol o g y Pr o gress Series .4 9 9 . 2 8 5- 3 0 1. d oi: 1 0. 3 3 5 4 / m e p s 1 0 6 6 0

2 9 5

http://dx.doi.org/10.3354/meps10660


2 9 6

M A RI N E E C O L O G Y P R O G R E S S S E RI E S
M a r E c ol P r o g S e r

V ol. 4 9 9: 2 8 5 – 3 0 1, 2 0 1 4
d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e p s 1 0 6 6 0

P u bli s h e d M a r c h 3

I N T R O D U C TI O N

A n i n cr e a si n g n u m b er of st u di e s s h o w t h at, al o n g

wit h t h e m e a s ur e m e nt of c o n c o mit a nt o c e a n o gr a p hi c

d at a, t h e b e h a vi o ur of t o p m ari n e pr e d at or s c a n pr o-

vi d e v al u a bl e i n si g ht s i nt o t h e h a bit at i n w hi c h t h e y

f or a g e ( e. g. Bi u w et al. 2 0 0 7, 2 0 1 0). A c c or di n gl y, t h e

d e v el o p m e nt  of  mi ni at uri s e d  el e ctr o ni c  d e vi c e s  h a s

o p e n e d a n e w er a of r e s e ar c h o n t h e f or a gi n g b e h a v-

i o ur of m ari n e pr e d at or s a n d all o w s t h e a c q ui siti o n of

h u g e  q u a ntit ati v e  d at a  s et s  of  b e h a vi o ur  fr o m  a ni-

m al s  m o vi n g  fr e el y  i n  t h eir  n at ur al  e n vir o n m e nt

( R o p ert- C o u d ert  &  Wil s o n  2 0 0 5).  B e h a vi o ur al  (l o c a-

ti o n, di vi n g d e pt h, pr e y c a pt ur e) a n d e n vir o n m e nt al

© I nt er- R e s e ar c h 2 0 1 4 · w w w.i nt-r e s. c o m* C or r e s p o n di n g a ut h or: g ui n et @ c e b c. c nr s.fr

S o ut h e r n el e p h a nt s e al f o r a gi n g s u c c e s s 
i n  r el ati o n t o t e m p e r at u r e a n d li g ht c o n diti o n s:

i n si g ht i nt o p r e y di st ri b uti o n

C h ri st o p h e G ui n et 1, * , J a d e V a c q ui é- G a r ci a1 , B a pti st e Pi c a r d1 , 
G uill a u m e B e s si g n e ul 1 , Y v e s L e b r a s1 , A n n e C é cil e D r a g o n1, 2 , M o r g a n e Vi vi a nt1 ,

J o h n P. Y. A r n o ul d 3 , F r é d é ri c B aill e ul1

1 C e nt r e d’ Et u d e s Bi ol o gi q u e s d e C hi z é, C N R S, 7 9 3 6 0 Villi e r s e n B oi s, F r a n c e
2 L O C E A N- U P M C, 4 Pl a c e J u s si e u, B oit e 1 0 0, 7 5 2 5 2 P a ri s C e d e x 0 5, F r a n c e

3 S c h o ol of Lif e a n d E n vi r o n m e nt al S ci e n c e s, F a c ult y of S ci e n c e & T e c h n ol o g y, D e a ki n U ni v e r sit y, 2 2 1 B u r w o o d Hi g h w a y, 
B u r w o o d, VI C 3 1 2 5, A u st r ali a

A B S T R A C T: T h e di stri b uti o n of s o ut h er n el e p h a nt s e al Mir o u n g a l e o ni n a pr e y e n c o u nt er e v e nt s
( P E E s) w a s i n v e sti g at e d fr o m t h e f or a gi n g b e h a vi o ur of 2 9 p o st- br e e di n g f e m al e s si m ult a n e o u sl y
e q ui p p e d  wit h  a  s at ellit e  t a g,  a  ti m e − d e pt h  r e c or d er  a n d  a  h e a d- m o u nt e d  a c c el er o m et er.  S e al
 di vi n g d e pt h a n d P E E w er e r el at e d t o w at er t e m p er at ur e at 2 0 0 m ( T2 0 0 ), a n d li g ht l e v el at t h e
 s urf a c e ( L0 ) a n d at d e pt h. A p pr o xi m at el y h alf ( 4 9 %) of all di v e s w er e l o c at e d i n w at er s e n c o m-
p a s s e d  b et w e e n  t h e  s o ut h er n  A nt ar cti c  Cir c u m p ol ar  C ur r e nt  Fr o nt  a n d  t h e  P ol ar  Fr o nt.  S e al s
di v e d  si g nifi c a ntl y  d e e p er  d uri n g  t h e  d a y  t h a n  at  ni g ht.  Di vi n g  a n d  P E E  d e pt h  i n cr e a s e d  wit h
i n cr e a si n g T 2 0 0 a n d f or a gi v e n T 2 0 0 a c c or di n g t o L 0 a n d t h e p er c e nt a g e of s urf a c e li g ht r e a c hi n g
1 5 0 m. O n a v er a g e, 5 4 0 P E E s p er d a y w er e r e c or d e d. S e al s e x hi bit e d m or e P E E s p er u nit of ti m e
s p e nt di vi n g d uri n g t h e t wili g ht p eri o d c o m p ar e d wit h at ni g ht, a n d w er e l e a st s u c c e s sf ul d uri n g
d a yli g ht h o ur s. El e p h a nt s e al s f or a g e i n T 2 0 0 r a n gi n g b et w e e n − 1 a n d 1 3 ° C; h o w e v er, f e w P E E s
w er e r e c or d e d at d e pt h s s h all o w er t h a n 4 0 0 − 5 0 0 m at ni g ht w h e n t h e T 2 0 0 e x c e e d e d 8 ° C. T h e di et
of  f e m al e  K er g u el e n  el e p h a nt  s e al s  a p p e ar s  t o  b e  d o mi n at e d  b y  m y ct o p hi d s  (l a nt er nfi s h),  a n d
a c c or di n g t o t h e a v er a g e m a s s of t h eir m o st li k el y m y ct o p hi d pr e y ( 9 g, El e ctr o n a c al s b er gi a n d E.
a nt ar cti c a ;  3 0  g  G y m n o s c o p el u s  ni c h ol si a n d G.  pi a bili s) ,  w e  e sti m at e  t h at  s e al s  c o n s u m e d
4. 8 − 1 6. 1 k g of fi s h d ail y. D e s pit e l o w er c at c h r at e s i n w ar m er w at er s, n o r el ati o n s hi p w a s f o u n d
b et w e e n t h e m e a n T 2 0 0 at t h e s c al e of t h e f or a gi n g tri p a n d d ail y or a b s ol ut e m a s s g ai n, s u g g e sti n g
t h at el e p h a nt s e al s ar e c o m p e n s ati n g f or l o w er c at c h r at e s b y c o n s u mi n g l ar g er/ri c h er pr e y it e m s
i n t h o s e w at er s.

K E Y  W O R D S:   S o ut h er n  el e p h a nt  s e al s  ·  F or a gi n g  s u c c e s s  ·  Li g ht  ·  T e m p er at ur e  ·  Di vi n g
 b e h a vi o ur · Pr e y

R e s al e or r e p u bli c ati o n n ot p er mitt e d wit h o ut writt e n c o n s e nt of t h e p u bli s h er

FF R E ER E E
  AA C C E S SC C E S S
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(t e m p er at ur e, s ali nit y, li g ht, fl u or e s c e n c e)  p ar a m et er s

c a n  b e  c o nti n u o u sl y  r e c or d e d  b y  hi g h-r e s ol uti o n

m ulti- c h a n n el  d at a  l o g g er s.  T hi s  e n a bl e s  st u di e s  of

t h e  c o n diti o n s  u n d er  w hi c h  a ni m al s  li v e,  a s  w ell  a s

t h e a bilit y t o m o nit or t h eir e n vir o n m e nt ( B o e hl ert et

al. 2 0 0 1).

A m o n g t o p m ari n e pr e d at or s, air- br e at hi n g di vi n g

s p e ci e s s u c h a s s e al s ar e p arti c ul arl y w ell- s uit e d f or

t h e  bi o- a c q ui siti o n  (i. e.  bi o-l o g gi n g)  of  m o v e m e nt,

b e h a vi o ur al, p h y si ol o gi c al a s w ell a s e n vir o n m e nt al

d at a u si n g mi ni at uri s e d a ni m al- att a c h e d t a g s ( R ut z &

H a y s  2 0 0 9).  T h eir  l ar g e  si z e  all o w s  t h e m  t o  c ar r y

el e ctr o ni c  d e vi c e s  wit h  mi ni m al  di st ur b a n c e,  a n d

r e s e ar c h er s c a n h a n dl e t h e m w hil e t h e y ar e o n l a n d

i n t h eir br e e di n g c ol o ni e s. F urt h er m or e, w hil e i n v e s-

ti g ati n g at- s e a s e al e c ol o g y, m e a s ur e m e nt s of o c e a -

n o gr a p hi c p ar a m et er s wit hi n t h e w at er c ol u m n h a v e

al s o  b e e n  o bt ai n e d.  C o n s e q u e ntl y,  f or a gi n g,  di vi n g

pr e d at or s h a v e pr o vi d e d n e w a n d ori gi n al i nf or m a-

ti o n a b o ut p h y si c al ( C h ar r a s si n et al. 2 0 0 8,  C o st a et

al. 2 0 0 8, R o q u et et al. 2 0 0 9) a n d bi ol o gi c al o c e a n o -

gr a p h y  ( G ui n et  et  al.  2 0 1 3)  i n  oft e n  i n a c c e s si bl e

r e gi o n s.

I n  r e c e nt  y e ar s,  o n e  of  t h e  m o st  e x citi n g  a p pli c a-

ti o n s of bi o-l o g gi n g i s t h e d et er mi n ati o n of t h e di stri-

b uti o n a n d a v ail a bilit y of pr e y of w hi c h w e h a v e v er y

littl e  k n o wl e d g e.  U ntil  r e c e ntl y,  t h e  m ai n  li mit ati o n

w a s a n i n sit u m e a s ur e of dir e ct pr e y i n g e sti o n. E arl y

d e vi c e s  t o  r e c or d  pr e d ati o n  e v e nt s  of  s e a bir d s  a n d

m ari n e  m a m m al s  i n cl u d e d  st o m a c h  ( Wil s o n  et  al.

1 9 9 2)  a n d  o e s o p h a g e al  t e m p er at ur e  s e n s or s  ( A n c el

et  al.  1 9 9 7,  C h ar r a s si n  et  al.  2 0 0 1),  w hi c h  d et e ct e d

t e m p er at ur e  c h a n g e s  i n d u c e d  b y  pr e y  i n g e sti o n.

H o w e v er,  t h e s e  t e m p er at ur e  l o g g er s  h a v e  c ert ai n

li mit s,  a s  t h e y  ar e  r e stri ct e d  t o  e n d ot h er m s  f e e di n g

o n e ct ot h er mi c pr e y a n d ar e q uit e i n v a si v e. F urt h er-

m or e,  st o m a c h  t e m p er at ur e  r e c or d er s  f ail  t o  d et e ct

m ulti pl e r a pi d i n g e sti o n s of s m all pr e y a n d ar e oft e n

r e g ur git at e d  pr e m at ur el y  ( R o p ert- C o u d ert  et  al.

2 0 0 4, Li e b s c h et al. 2 0 0 7). E xt er n al l o g g er s s u c h a s

t h e I nt er- M a n di b ul ar A n gl e S e n s or (I M A S E N) r e c or d

t h e m o ut h- o p e ni n g a n gl e of pr e d at or s ( Wil s o n et al.

2 0 0 2), b ut ar e s o m eti m e s diffi c ult t o a p pl y o n a ni m al s

wit h fl e xi bl e li p s ( R o p ert- C o u d ert et al. 2 0 0 4, Li e b s c h

et  al.  2 0 0 7).  R e c e nt  st u di e s  i n  fr e e-r a n gi n g  di vi n g

pi n ni p e d s h a v e o v er c o m e t hi s m et h o d ol o gi c al i s s u e

b y  u si n g  h e a d-  or  j a w- m o u nt e d  a c c el er o m et er s  t o

d et e ct  pr e y  e n c o u nt er  e v e nt s  ( P E E s)  ( S u z u ki  et  al.

2 0 0 9, N ait o et al. 2 0 1 0, 2 0 1 3,  Vi vi a nt et al. 2 0 1 0,  G al-

l o n et al. 2 0 1 3, I w at a et al. 2 0 1 2). T hi s h a s e n a bl e d

i n v e sti g ati o n s  i nt o  fi n e- s c al e  t e m p or al  a n d  s p ati al

c h a n g e s i n t h e f or a gi n g of a n i n cr e a si n g n u m b er of

pi n ni p e d  s p e ci e s,  i n cl u di n g  t h e  s o ut h er n  el e p h a nt

s e al Mir o u n g a l e o ni n a ( S E S h er e aft er) − t h e l ar g e st

a n d d e e p e st- di vi n g pi n ni p e d.

B ot h it s a b u n d a n c e a n d b o d y m a s s m a k e t h e S E S a

m aj or c o n s u m er of S o ut h er n O c e a n ( S O) m ari n e r e -

s o ur c e s ( G ui n et et al. 1 9 9 6, Hi n d ell et al. 2 0 0 3). It w a s

pr e vi o u sl y  t h o u g ht  t h at  S E S  pri m aril y  f e d  o n  s q ui d,

b ut  a  r e c e nt  i s ot o pi c  i n v e sti g ati o n  c h all e n g e d  t hi s

vi e w a n d, i n st e a d, i n di c at e d t h at f e m al e S E S fr o m t h e

K er g u el e n I sl a n d s m ai nl y f e e d o n m y ct o p hi d fi s h (i. e.

l a nt er nfi s h)  ( C h er el  et  al.  2 0 0 8).  I n d e e d,  m y ct o  p hi d

(t h e a b u n d a nt El e ctr o n a a nt ar cti c a , E. c arl s b er gi a n d

G y m n o s c o p el u s ni c h ol si) ot olit h s h a v e b e e n f o u n d i n

st o m a c h s  of  S E S fr o m  t h e  K er g u el e n  s e ct or  ( Sli p

1 9 9 5) a n d el s e w h er e ( D a n eri & C arli ni 2 0 0 2).

S at ellit e  tr a c ki n g  d at a  s h o w  t h at  S E S  ar e  br o a d-

r a n gi n g a ni m al s d uri n g t h eir p o st- br e e di n g a n d p o st-

m o ult  mi gr ati o n s,  wit h  a d ult  f e m al e s  fr o m  t h e  K er-

g u el e n I sl a n d s f or a gi n g m ai nl y i n o c e a ni c w at er s of

t h e A nt ar cti c a n d P ol ar Fr o nt al Z o n e s ( B aill e ul et al.

2 0 1 0).  W hil e  at  s e a,  S E S  di v e  r e p e at e dl y  t o  m e s o-

p el a gi c d e pt h s ( 3 0 0 − 5 0 0 m, u p t o 2 0 0 0 m) a n d t e n d t o

f oll o w  t h e  n y ct h e m er al  v erti c al  mi gr ati o n  of  t h eir

m e s o p el a gi c  pr e y,  di vi n g  g e n er all y  d e e p er  d uri n g

t h e d a y ( Hi n d ell et al. 1 9 9 1, M cI nt yr e et al. 2 0 1 0). I n

a r e c e nt st u d y, J a u d et al. ( 2 0 1 2) f o u n d t h at li g ht l e v el

at  d e pt h  e x pl ai n e d  7 0 %  of  t h e  v ari ati o n  i n  di vi n g

d e pt h of t h e S E S d uri n g d a yli g ht h o ur s w hil e n o si g-

nifi c a nt  eff e ct  w a s  d et e ct e d  at  ni g ht.  F urt h er m or e,

li g ht l e v el at d e pt h i n o c e a ni c w at er s w a s e x pl ai n e d

t o a l ar g e e xt e nt b y p h yt o pl a n kt o n c o n c e ntr ati o n: t h e

hi g h er  t h e  p h yt o pl a n kt o n  c o n c e ntr ati o n,  t h e  l e s s

li g ht a n d t h e s h all o w er t h e di v e s of S E S ( J a u d et al.

2 0 1 2).

T h e o bj e cti v e s of t hi s st u d y w er e t o i n v e sti g at e t h e

v ari ati o n  i n  di vi n g  b e h a vi o ur  a n d  pr e y  e n c o u nt er

e v e nt r at e s of f e m al e S E S t o b ett er c h ar a ct eri s e t h eir

pr e y i n t er m s of li k el y si z e a n d di stri b uti o n a c c or di n g

t o e n vir o n m e nt al c o n diti o n s s u c h a s s e a t e m p er at ur e

a n d li g ht l e v el al o n g a n ort h − s o ut h gr a di e nt r a n gi n g

fr o m s u btr o pi c al w at er s t o A nt ar cti c a.

M A T E RI A L S A N D M E T H O D S

A ni m al h a n dli n g a n d i n st r u m e nt ati o n

D uri n g O ct o b er/ N o v e m b er e a c h y e ar fr o m 2 0 0 8 t o

2 0 1 2,  p o st- br e e di n g  S E S  f e m al e s  w er e  c a pt ur e d  o n

t h e K er g u el e n I sl a n d s ( 4 9 ° 2 0’  S, 7 0 ° 2 0’  E). I n di vi d u al s

w er e a n a e st h eti s e d u si n g a 1: 1 c o m bi n ati o n of til et a-

mi n e a n d z ol a z e p a m ( Z ol etil 1 0 0), w hi c h w a s i nj e ct e d

i ntr a v e n o u sl y  ( M c M a h o n  et  al.  2 0 0 0).  I n  g e n er al,

p o st- br e e di n g  f e m al e s  f or a g e  at  s e a  f or  d ur ati o n s

2 8 6
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G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

v ar yi n g fr o m 6 5 t o 8 0 d, d e p arti n g l at e O ct o b er b e f or e

r et ur ni n g t o l a n d t hr o u g h o ut J a n u ar y t o m o ult. A t ot al

of  3 4  S E S  f e m al e s  w er e  e q ui p p e d  wit h  a  r a n g e  of

s at ellit e t a g s a n d d at a l o g g er s ( s e e T a bl e 1).

Ei g ht e e n s e al s w er e e q ui p p e d wit h G P S l o g g er s i n

c o m bi n ati o n wit h Ar g o s s at ellit e l o g g er s a n d ar c hi v al

d at a  l o g g er s  ( S P L A S H 1 0- F a st- L o c  G P S,  Wil dlif e

C o m p ut er s).  S P L A S H 1 0  d e vi c e s  tr a n s mitt e d  Ar g o s

l o c ati o n  d at a  a n d  c oll e ct e d  G P S  l o c ati o n  d at a.  T h e

s a m pli n g  i nt er v al  of  G P S  l o c ati o n s  w a s  s et  t o  a

 mi ni m u m of 2 0 mi n, sli g htl y s h ort er t h a n t h e a v er a g e

di v e d ur ati o n of p o st- br e e di n g f e m al e s ( Hi n d ell et al.

1 9 9 1, M cI nt yr e et al. 2 0 1 1 a), t o m a xi mi s e t h e c h a n c e

of  o bt ai ni n g  a  G P S  l o c ati o n  e v er y  ti m e  i n di vi d u al s

s urf a c e d b et w e e n di v e s. A n a d diti o n al l o g g er, a ti m e −

d e pt h  r e c or d er  ( T D R)  i n cl u d e d  i n  t h e  S P L A S H 1 0

d e vi c e s,  c oll e ct e d  a n d  ar c hi v e d  pr e s s ur e,  li g ht  a n d

t e m p er at ur e l e v el s at 1 or 2 s i nt er v al s.

Si xt e e n  s e al s  w er e  e q ui p p e d  wit h  c o n d u cti vit y −

t e m p er at ur e − d e pt h  s at ellit e-r el a y  d at a  l o g g er s

( C T D- S R D L s,  S e a  M a m m al  R e s e ar c h  U nit,  U ni v er-

sit y  of  St  A n dr e w s)  c o m bi n e d  wit h  eit h er  T D R  l o g-

g er s  ( M K 9,  Wil dlif e  C o m p ut er s),  s et  t o  s a m pl e  a n d

ar c hi v e pr e s s ur e, li g ht a n d t e m p er at ur e l e v el s e v er y

1 or 2 s, or T D R − a c c el er o m et er d at a l o g g er s ( M K 1 0-

X, Wil dlif e c o m p ut er s), s a m pli n g a c c el er ati o n a s w ell

a s  pr e s s ur e.  T h e  a c c el er ati o n  w a s  m e a s ur e d  o n  3

a x e s:  l o n git u di n al  ( s ur g e),  v erti c al  ( h e a v e)  a n d  l at-

er al (r oll) a x e s w er e u s e d t o s e p ar at e d y n a mi c a c c el-

er ati o n s fr o m gr a vit ati o n al a c c el er ati o n. A c c el er ati o n

w a s  s a m pl e d  at  1 6  H z  a n d  pr e s s ur e  e v er y  s e c o n d.

T h e  S P L A S H  1 0,  M K 1 0- X  a n d  M K 9  T D R  l o g g er s

w er e  s et  t o  s a m pl e  d e pt h  ( 0 − 1 5 0 0  m,  ± 1  m),  w at er

t e m p er at ur e  ( − 4 0  t o  + 6 0 ° C,  ± 0. 1 ° C)  a n d  li g ht  ( 5  ×

1 0 − 2 t o 5 × 1 0− 1 2 W c m − 2 i n bl u e w a v el e n gt h) e v er y 1

or 2 s. Li g ht v al u e s ar e c o n v ert e d o n- b o ar d vi a a l o g

tr a n sf or m ati o n  t o  c o m pr e s s  t h e  li g ht  m e a s ur e m e nt s

t o a 3 di git v al u e.

D at a l o g g er s w er e gl u e d o n t h e h e a d of t h e s e al s,

u si n g q ui c k- s etti n g e p o x y ( Ar al dit e A W 2 1 0 1, Ci b a),

aft er cl e a ni n g t h e f ur wit h a c et o n e. U p o n r et ur ni n g

fr o m  t h eir  f or a gi n g  tri p,  f e m al e s  w er e  l o c at e d  vi a

Ar g o s  d at a,  r e c a pt ur e d  a n d  w ei g h e d,  a n d  l o g g er s

w er e r etri e v e d.

D at a p r o c e s si n g a n d a n al y si s

F e m al e S E S fr o m t h e K er g u el e n I sl a n d p o p ul ati o n

f or a g e  m ai nl y  i n  p el a gi c  w at er s  b ut  al s o  t o  a  l e s s er

e xt e nt  o n  t h e  K er g u el e n  a n d  A nt ar cti c  c o nti n e nt al

s h el v e s (i. e. t h e m ai n f or a gi n g h a bit at of K er g u el e n

I sl a n d s u b- a d ult a n d a d ult m al e s; B aill e ul et al. 2 0 1 0,

Dr a g o n et al. 2 0 1 0,  A ut hi er et al. 2 0 1 2). A s p art of t hi s

w or k w e f o c u s e d o n t h e p el a gi c p orti o n of t h e tr a c k s

b y  e x cl u di n g  d at a  fr o m  ar e a s  w h er e  w at er  d e pt h s

w er e  < 1 0 0 0  m  ( Fi g.  1),  b a s e d  o n  N ati o n al  G e o  -

p h y si c al  D at a  C e ntr e  E T O P O 2  Gl o b al  2  El e v ati o n s

( w w w. n g d c. n o a a. g o v/ m g g/ gl o b al/ et o p o 2. ht ml), t o e x -

cl u d e  all  l o c ati o n s  o n  t h e  K er g u el e n  a n d  Cr o z et

pl at e a u s  w h er e  S E S  ar e  k n o w n  t o  c o n d u ct  b e nt hi c

di v e s ( B aill e ul et al. 2 0 1 0).

Pr e s s ur e s e n s or d at a w er e a n al y s e d

fr o m  M K 9  a n d  S P L A S H 1 0  T D R s  t o

o bt ai n  di v e  d e pt h  pr ofil e s.  F or  t h e

p ur p o s e  of  t hi s  st u d y,  a n d  b a s e d  o n

t h e  s e n s or’ s  a b s ol ut e  a c c ur a c y,  o nl y

e x c ur si o n s  b el o w  a  d e pt h  of  1 5  m

w er e  a n al y s e d.  B ott o m  d e pt h,  li g ht

a n d  t h e  t e m p er at ur e  pr ofil e s  a s s o ci-

at e d  wit h  e a c h  di v e  w er e  e xtr a ct e d

( s e e  Dr a g o n  et  al.  2 0 1 2 f or  d et ail s).

E a c h di v e w a s di vi d e d i nt o a d e s c e nt,

a s c e nt a n d b ott o m p h a s e. T h e b ott o m

p h a s e  c or r e s p o n d s  t o  t h e  p eri o d  b e  -

t w e e n t h e e n d of t h e d e s c e nt a n d t h e

b e gi n ni n g of t h e a s c e nt. T h e diff er e nt

di v e  p h a s e s  w er e  d efi n e d  a c  c or di n g

t o  Dr a g o n  et  al.  ( 2 0 1 2)  u si n g  a  c u s-

t o m- writt e n  M A T L A B  c o d e  ( v er si o n

7. 0. 1;  a v ail a bl e  o n  r e q u e st).  I n  t h e

pr e s e nt  st u d y,  t h e  di vi n g  d e pt h  i s

d efi n e d a s t h e m e a n d e pt h d uri n g t h e

b ott o m p h a s e of t h e di v e.

2 8 7

Fi g.  1.  Tr a c k s  of  t h e  2 9  p o st- br e e di n g  s o ut h er n  el e p h a nt  s e al  f e m al e s  f or
w hi c h hi g h-r e s ol uti o n d at a w er e r e c o v er e d. T h e bl u e s e cti o n of tr a c k c or r e-
s p o n d s  t o  t h e  p eri o d  w h e n  a c c el er o m etr y  d at a  w er e  c oll e ct e d.  T h e  m ai n
fr o nt al  str u ct ur e s  ar e  r e p ort e d  fr o m  s o ut h  t o  n ort h:  A nt ar cti c  di v er g e n c e
(r e d),  S o ut h er n  A nt ar cti c  Cir c u m p ol ar  C ur r e nt  Fr o nt  ( bl a c k),  P ol ar  Fr o nt
( bl u e), S u b a nt ar cti c Fr o nt ( or a n g e) a n d t h e S u btr o pi c al Fr o nt ( gr e e n). S h elf 

ar e a fr o m t h e c o a st t o t h e − 1 0 0 0 m i s o b at h s i s i n di c at e d i n gr e y

A n n e x e E
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D at a  fr o m  t h e  a c c el er o m et er  w er e  pr o c e s s e d

a c c or di n g  t o  Vi vi a nt  et  al.  ( 2 0 1 0) a n d  G all o n  et  al.

( 2 0 1 3)  u si n g  c u st o m- writt e n  M A T L A B  c o d e  ( a v ail-

a bl e  o n  r e q u e st).  I d e ntif yi n g  i n di vi d u al  f e e di n g

e v e nt s  fr o m  t h e  a c c el er o m etr y  d at a  w a s  p erf or m e d

a c c or di n g t o t h e f oll o wi n g pr o c e d ur e s. Fir stl y, t h e 3

a c c el er o m et er ti m e s eri e s w er e filt er e d wit h a hi g h-

p a s s filt er of 0. 3 3 criti c al fr e q u e n c y f or d at a s a m pl e d

at 1 6 H z t o r e m o v e t h e r e m ai ni n g n oi s e c or r e s p o n-

di n g t o s wi m mi n g m o v e m e nt, hi g hli g hti n g t h e p e a k s

i n  a c c el er ati o n  t h at  r e pr e s e nt  h e a d  m o v e m e nt s.

R a pi d h e a d m o v e m e nt s w er e u s e d t o i d e ntif y p o s si-

bl e  P E E s.  T h e  0. 3 3  filt er  w a s  d efi n e d  vi s u all y  o n

p o w er s p e ctr al d e n sit y of a c c el er ati o n o n t h e 3 a x e s.

S e c o n dl y, t h e st a n d ar d d e vi ati o n al o n g a fi x e d 1 s

wi n d o w o v er e a c h ti m e s eri e s a xi s w a s c al c ul at e d t o

s u m a c c el er ati o n s at a 1 s s c al e. T h e st a n d ar d d e vi a-

ti o n al o n g a 5 s m o vi n g wi n d o w, o v er e a c h st a n d ar d

d e vi ati o n  ti m e  s eri e s,  w a s  t h e n  c al c ul at e d  f or  e a c h

a xi s  t o  hi g hli g ht  e xtr e m e  st a n d ar d  d e vi ati o n  a n d

c o n s e q u e ntl y si g nifi c a nt a c c el er ati o n s. T h e t hr e s h ol d

di sti n g ui s hi n g  t h o s e  e xtr e m e  e v e nt s  w a s  d efi n e d

u si n g t h e k m e a n s f u n cti o n ( M A T L A B, t o ol b o x st ati s-

ti c s)  a n d  w a s  c al c ul at e d  f or  e a c h  s e al  a n d  f or  e a c h

a xi s i n d e p e n d e ntl y. O nl y h e a d m o v e m e nt e v e nt s t h at

c o ul d b e d et e ct e d si m ult a n e o u sl y o n t h e 3 a x e s w er e

c o n si d er e d a s a tr u e P E E; ot h er s w er e c o n si d er e d t o

b e r el at e d t o di v e s w h er e a ni m al s di d n ot alt er t h eir

s wi m mi n g  b e h a vi o ur  w hil st  tr a v elli n g  u n d er w at er.

C o nti n u o u s v al u e s at 1 H z a b o v e t h e t hr e s h ol d w er e

c o n si d er e d  a s  u ni q u e  P E E s.  E v e nt s  s e p ar at e d  b y

p eri o d s l o n g er t h a n 1 s b el o w t h e t hr e s h ol d v al u e f or

a n y gi v e n a x e s w er e c o n si d er e d a s a diff er e nt P E E.

T h e n u m b er, ti mi n g a n d d e pt h l o c ati o n of P E E s w er e

d et er mi n e d f or e a c h di v e. I n t h e pr e s e nt st u d y, a P E E

d o e s  n ot  m e a n  t h at  t h e  s e al  w a s  f e e di n g  wit h  c er-

t ai nt y, b ut s h o ul d b e c o n si d er e d a s a r el ati v e i n d e x of

a pr e y e n c o u nt er d uri n g t h e di v e.

Fr o m t h e s e d at a w e t h e n c al c ul at e d P E E p er u nit

ti m e ( P E E r at e) at 2 s c al e s: ( 1) t h e c o m pl et e di v e a n d

( 2) t h e b ott o m p h a s e of t h e di v e. T h e l att er r e m o v e s

t h e  eff e ct  of  t h e  v erti c al  a c c e s si bilit y  of  t h e  pr e y,

si n c e a s e al h a s t o u n d ert a k e a l o n g er v erti c al tr a n sit

w h e n it di v e s d e e p er a n d c o n s e q u e ntl y h a s l e s s ti m e

t o  s p e n d  at  t h e  b ott o m  of  t h e  di v e  (i. e.  w h er e  m o st

P E E s ar e e x p e ct e d t o o c c ur).

F or  e a c h  a ni m al,  t h e  t e m p er at ur e  pr ofil e  a s s o ci-

at e d  wit h  e a c h  di v e  w a s  e xtr a ct e d  fr o m  M K 9,

T D R 1 0- X  a n d  S P L A S H  1 0  T D R  d at a.  At  a n y  gi v e n

l atit u d e, b ut diff er e nt l o n git u d e s, w at er m a s s e s wit h

v er y diff er e nt t e m p er at ur e pr ofil e s c a n b e o b s er v e d

d e p e n di n g o n t h e l o c ati o n of t h e m ai n fr o nt al str u c-

t ur e s  ( s e e  Fi g.  1).  Di v e s  w er e  t h er ef or e  r a n k e d  r e  -

g ar dl e s s of t h eir l atit u d e, i n a d e cr e a si n g or d er, a c -

c or di n g t o t h eir w at er t e m p er at ur e at 2 0 0 m ( T2 0 0 ), t o

r efl e ct a g e n er al n ort h − s o ut h gr a di e nt. Pr ofil e s w er e

t h e n r e gr o u p e d i nt o 1 ° C T 2 0 0 cl a s s e s. E a c h 1 ° C cl a s s

w a s  d efi n e d  a c c or di n g  t o  it s  l o w er  b o u n d ar y  (i. e.

− 1 ° C  d efi ni n g  t h e  [ − 1 ° C;  0 ° C[  t e m p er at ur e  cl a s s).

T h e n, f or all t h e di v e s b el o n gi n g t o a gi v e n T 2 0 0 cl a s s,

t h e m e a n t e m p er at ur e f or 5- m d e pt h bi n s w a s c al c u-

l at e d  o v er  t h e  w h ol e  d e pt h  r a n g e.  T hi s  pr o vi d e s  a

m e a n  t e m p er at ur e  pr ofil e  f or  a  gi v e n  t e m p er at ur e

s c e n ari o at 2 0 0 m. T h e s e m e a n t e m p er at ur e pr ofil e s

w er e  u s e d  f or  fi g ur e  r e pr e s e nt ati o n  a n d  st ati sti c al

c o m p ari s o n s b et w e e n t h e diff er e nt 1 ° C T 2 0 0 cl a s s e s:

d a y − ni g ht diff er e n c e i n t h e m e a n di vi n g d e pt h a n d

c o m p ari s o n of P E E s p er mi n ut e s p e nt di vi n g or s p e nt

at t h e b ott o m of t h e di v e. Di v e s s h all o w er t h a n 2 0 0  m

w er e  all o c at e d  t o  a  T 2 0 0 c at e g or y  a c c or di n g  t o  t h e

T 2 0 0 e n c o u nt er e d  d uri n g  pr e vi o u s  a n d/ or  f oll o wi n g

di v e s wit h a di vi n g d e pt h e x c e e di n g 2 0 0 m.

T h e S O fr o nt s ar e n ar r o w r e gi o n s of s h ar p h ori z o nt al

gr a di e nt s of w at er pr o p erti e s t h at m ar k t h e b o u n d ari e s

of diff er e nt w at er m a s s e s ( Fi g. 1). T h e s e str u ct ur e s ar e

d efi n e d b y r e pr e s e nt ati v e v al u e s of t e m p er at ur e a n d

s ali nit y  at  a p pr o xi m at el y  2 0 0  m  d e pt h,  w h er e  e a c h

fr o nt  i s  g e n er all y  b e st  m ar k e d.  T h e  w at er  m a s s  t h e

s e al w a s di vi n g i n w a s i d e ntifi e d u si n g t h e T 2 0 0 , a s i n-

di c at e d  b y  P ar k  et  al.  ( 1 9 9 1,  1 9 9 8)  a n d  Or si  et  al.

( 1 9 9 5). G oi n g n ort h fr o m t h e A nt ar cti c c o nti n e nt, t h e

A nt ar cti c  Di v er g e n c e  ( A D)  h a s  b e e n  i d e ntifi e d  wit h

t h e m o st s h or e w ar d p e n etr ati o n of t h e 0. 8 ° C i s ot h er m

at  d e pt h s  b el o w  t h e  Wi nt er  W at er.  T h e  S o ut h er n

A nt ar cti c Cir c u m p ol ar C ur r e nt Fr o nt ( S A C C F) i s d e-

fi n e d  b y  a  t e m p er at ur e  of  1. 6 ° C  a n d  a  s ali nit y  of

3 4. 6  P S U at 2 0 0 m d e pt h ( P ar k et al. 1 9 9 8). T h e P ol ar

Fr o nt ( P F) i s a p pr o xi m at e d b y t h e n ort h er n li mit of t h e

s u b s urf a c e  t e m p er at ur e  mi ni m u m  of  2. 8 ° C  at  t h e

1 0 0 − 3 0 0  m d e pt h l a y er ( P ar k et al. 1 9 9 3,  B el ki n & G or-

d o n 1 9 9 6). Alt h o u g h t h e S u b a nt ar cti c Fr o nt ( S A F) i s

l e s s  w ell  d efi n e d,  v al u e s  of  6. 8 ° C  ar e  c o n si d er e d  a s

s u b s urf a c e  e x pr e s si o n s  of  t hi s  fr o nt  i n  t h e  I n di a n

s e ct or ( P ar k et al. 1 9 9 3) a n d, t h er ef or e, w e u s e d 7 ° C at

2 0 0  m  a s  t h e  S A F  li mit.  V al u e s  of  1 0. 8 ° C  at  2 0 0  m

d e pt h  ar e  a d o pt e d  t o  d efi n e  t h e  S u btr o pi c al  Fr o nt

( S T F)  ( P ar k  et  al.  1 9 9 3);  t h er ef or e,  w e  u s e d  1 1 ° C  at

2 0 0 m a s t h e S T F li mit i n t hi s st u d y. W e d efi n e d t h e

P ol ar  Fr o nt al  Z o n e  a s  t h e  ar e a  l o c at e d  b et w e e n  t h e

S T F ( n ort h er n li mit) a n d t h e P F ( s o ut h er n li mit), a n d

t h e A nt ar cti c Cir c u m p ol ar C ur r e nt ( A C C) z o n e i s d e-

fi n e d a s t h e ar e a b et w e e n t h e S A F a n d t h e S A C C F.

Li g ht l e v el s wit hi n t h e w at er c ol u m n v ar y gr e atl y

a c c or di n g t o a n u m b er of f a ct or s, s u c h a s s u n a n gl e,

cl o u d c o v er a n d p h yt o pl a n kt o n c o n c e ntr ati o n wit hi n

o c e a ni c  w at er s.  T hi s  l att er  f a ct or  e x pl ai n s  a p pr o xi-

2 8 8
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3 0 0

G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

m at el y  5 0 %  of  t h e  v ari ati o n  of  li g ht  att e n u ati o n

wit hi n t h e w at er c ol u m n ( J a u d et al. 2 0 1 2). F or e a c h

di v e r e c or d fr o m t h e M K 9, M K 1 0 X a n d S P L A S H 1 0

T D R d at a, w e c al c ul at e d t h e l e v el of li g ht a v ail a bl e at

e a c h d e pt h m e a s ur e m e nt al o n g t h e e ntir e di v e. S ur-

f a c e li g ht l e v el (L 0 ) w a s c al c ul at e d a s t h e m e a n li g ht

r e a di n g  d uri n g  t h e  s urf a c e  i nt er v al  aft er  t h e  di v e.

T h e  p er c e nt a g e  of  s urf a c e  li g ht  r e a c hi n g  1 5 0  m

( L1 5 0 / L 0 ),  c or r e s p o n di n g  i n  g e n er al  t o  t h e  e u p h oti c

d e pt h i n t h e S O ( K n o x 2 0 0 7), w a s c al c ul at e d d uri n g

t h e  a s c e nt  p h a s e  of  t h e  di v e  pri or  t o  s urf a ci n g.  T o

a s s e s s t h e eff e ct of p h yt o pl a n kt o n a n d p arti cl e c o n-

c e ntr ati o n  o n  li g ht  l e v el  a v ail a bl e  at  d e pt h,  li g ht  at

d e pt h w a s e x pr e s s e d a s a p er c e nt a g e of L 0 .

E a c h di v e w a s attri b ut e d t o o n e of 3 p eri o d s: d a y,

ni g ht  or  t wili g ht.  T hi s  w a s  d efi n e d  a c c or di n g  t o  t h e

s ol ar a n gl e, t a ki n g i nt o a c c o u nt t h e g e o gr a p hi c al l o-

c ati o n of t h e s e al pr o vi d e d b y t h e Ar g o s/ G P S d at a a n d

t h e ti m e at t h e b e gi n ni n g of t h e di v e. D a y w a s d efi n e d

w h e n  t h e  s u n  w a s  a b o v e  t h e  h ori z o n  ( 0 °);  t wili g ht,

w h e n t h e s u n w a s b et w e e n 0 ° a n d 6 ° b el o w t h e h ori-

z o n; a n d ni g ht, w h e n t h e s u n w a s m or e t h a n 6 ° b el o w

t h e h ori z o n. T h e t wili g ht p eri o d u s e d i n o ur st u d y c or-

r e s p o n d s t o ci vil d a w n a n d d u s k, i. e. t h e ti m e at w hi c h

t h er e i s e n o u g h li g ht f or o bj e ct s t o b e di sti n g ui s h a bl e

i n t h e air a n d t h e li g ht i s t h er ef or e li k el y t o i nfl u e n c e

t h e v erti c al di stri b uti o n of bi ol o gi c al or g a ni s m s wit hi n

t h e w at er c ol u m n. T h e s u n a n gl e a c c or di n g t o t h e g e-

o gr a p hi c al l o c ati o n a n d ti m e w a s c al c ul at e d u si n g t h e

s u n c y cl e f u n cti o n i n M A T L A B.

St ati sti c al a n al y s e s

T h e r el ati o n s hi p s b et w e e n ( 1) b ott o m d ur ati o n a c -

c or di n g  t o  di v e  d ur ati o n  a n d  di vi n g  d e pt h,  ( 2)  di v e

d ur ati o n a c c or di n g t o T 2 0 0 , di vi n g d e pt h, t h e n u m b er

of d a y s el a p s e d si n c e d e p art ur e fr o m t h e c ol o n y, L 0 ,

L 1 5 0 / L 0 f or d a y, ni g ht a n d t wili g ht p eri o d s a n d ( 3) t h e

m e a n d e pt h at t h e b ott o m of t h e di v e a n d P E E d e pt h

a c c or di n g  t o  T 2 0 0 , L 0 a n d L 1 5 0 / L 0 f or  d a y  a n d  ni g ht

(t h e s a m e a n al y si s w a s p erf or m e d n ort h a n d s o ut h of

t h e S A F, i. e. f or T 2 0 0 hi g h er a n d l o w er t h a n 7 ° C) w er e

a n al y s e d u si n g a li n e ar mi x e d m o d el ( p a c k a g e nl m e

i n  R;  R  D e v el o p m e nt  C or e  T e a m  2 0 0 9).  Li g ht  l e v el

a n al y s e s w er e p erf or m e d o nl y d uri n g d a y a n d ni g ht.

I n d e e d  d uri n g  t wili g ht,  li g ht  l e v el  v ari e s  t o  a  gr e at

e xt e nt a n d i s k n o w n t o i n d u c e v er y l ar g e v ari ati o n i n

el e p h a nt  s e al  di vi n g  b e h a vi o ur.  I n st e a d,  t hi s  st u d y

ai m e d  t o  a s s e s s  w h et h er  f e m al e  S E S  di vi n g  b e h a v-

i o ur r e s p o n d s t o s m all c h a n g e s i n L 0 a n d L 1 5 0 / L 0 d ur-

i n g eit h er t h e d a y or t h e ni g ht. T h e v ari ati o n i n P E E

a c c or di n g t o di vi n g d e pt h, wit h di v e d ur ati o n or b ot-

t o m  ti m e  a c c o u nt e d  f or  i n  t h e  m o d el,  w a s  a n al y s e d

u si n g a g e n er ali s e d li n e ar mi x e d m o d el wit h m ulti-

v ari at e  n or m al  r a n d o m  eff e ct s,  u si n g  p e n ali z e d

q u a si- li k eli h o o d ( p a c k a g e Gl m m P Q L i n R; R D e v el-

o p m e nt C or e T e a m 2 0 0 9) o n ni g ht, d a y a n d t wili g ht

s e p ar at el y. I n di vi d u al s e al w a s i n cl u d e d a s a r a n d o m

f a ct or t o t a k e i nt o a c c o u nt i nt er-i n di vi d u al v ari a bilit y.

A n  a ut or e gr e s si v e  v ari a n c e − c o v ari a n c e  m atri x  ( c or

A R 1  i n  R;  R  D e v el o p m e nt  C or e  T e a m  2 0 0 9)  r e pr e-

s e nti n g fir st- or d er a ut o c or r el ati o n str u ct ur e w a s u s e d

t o  m o d el  t h e  s eri al  c or r el ati o n  a m o n g  o b s er v ati o n s

f or  e a c h  i n di vi d u al  ( Z u ur  et  al.  2 0 0 9).  All  v ari a bl e s

w er e  st a n d ar di s e d  ( c e ntr e d  a n d  s c al e d)  t o  f a cilit at e

m o d el  c o n v er g e n c e  a n d  t o  b e  a bl e  t o  c o m p ar e  t h e

r e s p e cti v e c o ntri b uti o n of t h e pr e di ct or s ( Z u ur et al.

2 0 0 9). U si n g G L m m P Q L, m o d el s el e cti o n c a n o nl y b e

p erf or m e d a c c or di n g t o p- v al u e s. W e i m pl e m e nt e d a

st e p wi s e  pr o c e d ur e,  wit h  t h e  t hr e s h ol d  s et  at  p  =

0. 0 5. D at a ar e pr e s e nt e d a s m e a n s ± S D. T h e v ari a-

ti o n i n P E E r at e t hr o u g h o ut t h e di v e a n d at t h e b ot-

t o m  of  t h e  di v e  a n d  a c c or di n g  t o  T 2 0 0 cl a s s e s  w a s

c o m p ar e d  b et w e e n  d a y,  ni g ht  a n d  t wili g ht  u si n g  a

Wil c o x o n t e st.

R E S U L T S

T h e m e a n m a s s a n d l e n gt h of t h e 3 4 p o st- br e e di n g

f e m al e s pri or t o t h eir d e p art ur e w er e 2 9 6 ± 5 4 k g a n d

2 4 2 ± 1 5 c m, r e s p e cti v el y. A m o n g t h e s e 3 4 e q ui p p e d

s e al s, all b ut 3 w er e r e c a pt ur e d a n d hi g h-r e s ol uti o n

di vi n g d at a w er e s u c c e s sf ull y r e c o v er e d f or 2 9 of 3 1

r e m ai ni n g f e m al e s. T h e m e a n f or a gi n g tri p d ur ati o n

w a s 8 2 ± 9 d ( n = 3 1; T a bl e 1), t h e m e a n r e c o v er y m a s s

w a s 3 6 3 ± 5 5 k g ( n = 2 5); t h er ef or e, t h e m e a n o v er all

m a s s g ai n w a s 7 5 ± 3 6 k g w hil e t h e d ail y m a s s g ai n

w a s 0. 9 ± 0. 4 k g p er d a y s p e nt at s e a ( n = 2 5; T a bl e 1).

T h e tr a c k s of t h e 2 9 S E S f e m al e s f or w hi c h w e h a d

hi g h-fr e q u e n c y m e a s ur e m e nt s of pr e s s ur e, t e m p er a-

t ur e a n d li g ht ar e s h o w n i n Fi g. 1. T h e s e tr a c k s e x -

t e n d e d  fr o m  t h e  s u btr o pi c al  z o n e  t o  t h e  A nt ar cti c

s h elf. O n a v er a g e, S E S p erf or m e d 6 6 ± 9 di v e s d ail y.

A m o n g  t h o s e,  P E E  d at a  w er e  o bt ai n e d  f or  1 2  S E S

al o n g t h eir tr a c k ( s e e Fi g. 1,  T a bl e 1). A n e x a m pl e of

d at a o bt ai n e d f or o n e c o m pl et e f or a gi n g tri p i s pr e-

s e nt e d i n Fi g. 2.

Di v e, li g ht a n d t e m p e r at u r e  di st ri b uti o n

S e al s r a n g e d fr o m t h e A D t o t h e S T F fr o nt ( Fi g s. 1

& 3). A m o n g t h e 1 0 6 3 1 3 di v e s p erf or m e d b y t h e 2 9

p o st  br e e di n g  S E S  f e m al e s,  6 2. 2,  2 9. 9  a n d  7. 9 %

2 8 9
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M ar E c ol Pr o g S er 4 9 9: 2 8 5 – 3 0 1, 2 0 1 4

di v e s  w e r e  p erf or m e d  d uri n g  d a y,  ni g ht  a n d  t wi-

li g ht,  r e s p e cti v el y.  T h e  m e a n  di v e  d ur ati o n  a n d

m e a n di vi n g d e pt h w er e 2 1. 4 ± 4. 8 mi n a n d 5 1 9. 2 ±

2 0 8. 3 m f or d a y; 1 6. 7 ± 4. 2 mi n a n d 3 8 4. 4 ± 1 9 9. 2 m

f or ni g ht; a n d 1 8. 6  ± 3. 8 mi n a n d 3 9 1. 5 ± 1 9 6. 3 m f or

t wili g ht, r e s p e cti v el y. T h e b ott o m d ur ati o n of a di v e

w a s  f o u n d  t o  i n cr e a s e  wit h  di v e  d ur ati o n  b ut  t o

d e cr e a s e  wit h  i n cr e a si n g  di vi n g  d e pt h  ( T a bl e 2).

Di v e  d ur ati o n  i n cr e a s e d  wit h  t h e  n u m b er  of  d a y s

el a p s e d si n c e d e p art ur e fr o m l a n d. T 2 0 0 e x e r ci s e d a

diff er e nt  eff e ct  b et w e e n  d a y  a n d  ni g ht.  D uri n g  t h e

d a y,  f or  a  gi v e n  di vi n g  d e pt h,  s e al s  i n cr e a s e d  t h eir

di v e d ur ati o n wit h i n cr e a si n g T 2 0 0 w hil e a n e g ati v e

eff e ct  w a s  f o u n d  at  ni g ht  a n d  n o  r el ati o n s hi p  f or

t wili g ht ( T a bl e 3).

T h e  v a st  m aj orit y  of  di v e s  ( 8 8. 8 %)  w er e  c o n c e n-

tr at e d  i n  w at er  m a s s e s  h a vi n g  a  T 2 0 0 e n c o m p a s s e d

b et w e e n t h e A D a n d t h e S A F ( Fi g. 3). H o w e v er, it i s

w ort h n oti n g t h at 4 9. 0 % of t h e di v e s w er e di stri b ut e d

wit hi n w at er m a s s e s wit h a T 2 0 0 r a n gi n g b et w e e n 1

a n d  3 ° C,  r e v e ali n g  t h at  w hil e  f or a gi n g  wit hi n  t h e

A C C z o n e, p o st- br e e di n g f e m al e S E S f a v o ur e d w at er

m a s s e s  l o c at e d  pri m aril y  s o ut h  of  t h e  P F.  A p pr o xi-

m at el y o n e-t hir d ( 3 5. 5 %) of t h e di v e s w er e l o c at e d i n

w at er m a s s e s e n c o m p a s s e d b et w e e n t h e P F a n d S A F.

O nl y 6. 0 % of t h e di v e s w er e b et w e e n t h e S A F a n d

S T F, wit h j u st 3. 5 % j u st n ort h of t h e S T F a n d 1. 8 %

s o ut h of t h e A D ( Fi g. 3).

Di vi n g d e pt h i n cr e a s e d wit h i n cr e a si n g L 0 , L 1 5 0 / L 0 ,

a s w ell a s T 2 0 0 b ot h d uri n g d a y a n d ni g ht. D a yti m e

2 9 0

S e al I D  D e pl o y m e nt  R e c o v er y  Tri p  D e p art ur e  R et ur n  M a s s  D ail y  L e n gt h T 2 0 0 A r g o s-  S pl a s h-  T D R-  T D R-
( d)  m a s s  m a s s  g ai n  m a s s g ai n ( c m) ( ° C)  C T D 1 0- F  M K 9  M K

( k g) ( k g) ( k g) ( k g) 1 0- X

2 0 0 8- 8 1 3. 1 0. 2 0 0 8 0 5. 0 1. 2 0 0 9 8 4 2 3 1. 6 2 2 5. 0 3. 0 X
2 0 0 9- 1 1 5. 1 0. 2 0 0 9 1 2. 0 1. 2 0 1 0 8 9 2 7 3. 5 2 9 4. 0 2 0. 5 0. 2 2 2 5. 0 3. 5  X X
2 0 0 9- 2 1 5. 1 0. 2 0 0 9 3 0. 1 2. 2 0 0 9 7 6 2 6 7. 5 3 1 0. 0 4 2. 5 0. 6 2 3 5. 0 5. 9  X X
2 0 0 9- 3 1 6. 1 0. 2 0 0 9 1 1. 0 1. 2 0 1 0 8 7 2 6 8. 0 3 0 0. 0 3 2. 0 0. 4 2 2 8. 0 3. 0  X X
2 0 0 9- 4 1 6. 1 0. 2 0 0 9 0 6. 0 1. 2 0 1 0 8 2 2 6 9. 5 3 7 0. 0 1 0 0. 5 1. 2 2 3 0. 0 3. 1  X X
2 0 0 9- 5 1 7. 1 0. 2 0 0 9 1 2. 0 1. 2 0 1 0 8 7 3 9 7. 5 2 7 6. 0 0. 4 X
2 0 0 9- 6 1 9. 1 0. 2 0 0 9 0 5. 0 1. 2 0 1 0 7 8 3 1 9. 5 4 4 0. 0 1 2 0. 5 1. 5 2 5 8. 0 5. 6 X
2 0 0 9- 8 2 0. 1 0. 2 0 0 9 2 0. 0 1. 2 0 1 0 9 2 3 1 4. 5 3 9 5. 0 8 0. 5 0. 9 2 5 0. 0 1. 3  X X
2 0 0 9- 9 2 4. 1 0. 2 0 0 9 1 0. 0 1. 2 0 1 0 7 8 2 7 2. 5 3 3 2. 5 6 0. 0 0. 8 2 3 7. 0 2. 8 X
2 0 0 9- 1 0 2 5. 1 0. 2 0 0 9 2 0. 0 1. 2 0 1 0 8 7 3 2 1. 5 3 7 0. 0 4 8. 5 0. 6 2 4 9. 0 2. 8 X
2 0 0 9- 1 1 2 5. 1 0. 2 0 0 9 1 2. 0 1. 2 0 1 0 7 9 3 0 0. 0 3 7 5. 0 7 5. 0 0. 9 2 1 9. 0 2. 8 X
2 0 1 0- 8 1 5. 1 0. 2 0 1 0 2 9. 0 1. 2 0 1 1 1 0 6 2 3 7. 5 2 9 5. 0 5 7. 5 0. 5 2 3 8. 0 1. 1  X X
2 0 1 0- 9 2 6. 1 0. 2 0 1 0 1 1. 0 1. 2 0 1 1 7 7 3 7 9. 5 4 3 0. 0 5 0. 5 0. 7 2 5 5. 0 3. 4  X X
2 0 1 0- 1 0 1 6. 1 0. 2 0 1 0 1 5. 0 1. 2 0 1 1 9 1 2 1 4. 0 3 2 1. 5 1 0 7. 5 1. 2 2 3 1. 0 X X
2 0 1 0- 1 1 1 8. 1 0. 2 0 1 0 0 3. 0 1. 2 0 1 1 7 7 3 1 4. 5 3 9 2. 0 7 7. 5 1. 0 2 6 0. 0 3. 3  X X
2 0 1 0- 1 2 1 6. 1 0. 2 0 1 0 4 2 7. 0 2 8 0. 0 X X
2 0 1 0- 1 3 1 5. 1 0. 2 0 1 0 2 3. 0 1. 2 0 1 1 1 0 0 3 8 4. 8 4 4 8. 0 6 3. 2 0. 6 2 6 1. 0 1. 6  X X
2 0 1 0- 1 4 1 8. 1 0. 2 0 1 0 1 5. 0 1. 2 0 1 1 8 9 2 8 3. 5 2 3 6. 0 X X
2 0 1 0- 1 5 2 4. 1 0. 2 0 1 0 0 2. 0 1. 2 0 1 1 7 0 3 3 0. 5 2 7 0. 0 1. 2  X  X  X  X
2 0 1 0- 1 8 2 6. 1 0. 2 0 1 0 0 3. 0 1. 2 0 1 1 6 9 3 3 1. 0 3 5 2. 5 2 1. 5 0. 3 2 4 6. 0 7. 5 X X
2 0 1 0- 1 9 3 1. 1 0. 2 0 1 0 2 0. 0 1. 2 0 1 1 8 1 3 9 5. 0 2 6 6. 0 1. 2 X X
2 0 1 0- 2 0 0 1. 1 1. 2 0 1 0 1 5. 0 1. 2 0 1 1 7 5 3 4 2. 8 4 8 1. 0 1 3 8. 2 1. 8 2 5 5. 0 5. 3 X X
2 0 1 0- 2 1 1 8. 1 1. 2 0 1 0 0 2. 0 1. 2 0 1 1 4 5 3 7 6. 5 4 2 5. 0 4 8. 5 1. 1 2 1 8. 0 1. 0 X X
2 0 1 1- 1 4 2 5. 1 0. 2 0 1 1 2 6. 0 1. 2 0 1 2 9 3 2 5 2. 0 3 0 5. 0 5 3. 0 0. 6 2 4 0. 0 3. 2  X X
2 0 1 1- 1 6 2 6. 1 0. 2 0 1 1 2 0. 0 1. 2 0 1 2 8 6 2 5 5. 0 4 2 5. 0 1 7 0. 0 2. 0 2 5 4. 0 3. 0 X X
2 0 1 1- 1 7 2 6. 1 0. 2 0 1 1 1 9. 0 1. 2 0 1 2 8 5 2 2 5. 0 3 2 9. 0 1 0 4. 0 1. 2 2 2 5. 0 1. 8  X X
2 0 1 1- 1 8 2 6. 1 0. 2 0 1 1 1 7. 0 1. 2 0 1 2 8 3 2 4 5. 0 3 2 7. 0 8 2. 0 1. 0 2 3 8. 0 2. 8 X X
2 0 1 1- 2 1 2 8. 1 0. 2 0 1 1 3 1. 0 1. 2 0 1 2 9 5 2 4 5. 0 2 2 5. 0 4. 5 X X
2 0 1 1- 2 2 2 8. 1 0. 2 0 1 1 2 0. 0 1. 2 0 1 2 8 4 2 9 6. 0 3 6 7. 0 7 1. 0 0. 8 2 5 6. 0 2. 0  X X
2 0 1 1- 2 6 3 0. 1 0. 2 0 1 1 2 6. 0 1. 2 0 1 2 8 8 2 5 5. 0 2 3 2. 0 2. 8 X X
2 0 1 1- 2 7 3 0. 1 0. 2 0 1 1 1 6. 0 1. 2 0 1 2 7 8 2 3 6. 0 3 0 7. 0 7 1. 0 0. 9 2 3 5. 0 8. 1 X X
2 0 1 1- 2 8 3 0. 1 0. 2 0 1 1 1 4. 0 1. 2 0 1 2 7 6 2 4 9. 0 3 2 8. 0 7 9. 0 1. 0 2 4 0. 0 3. 6 X X
2 0 1 1- 2 9 0 3. 1 1. 2 0 1 1 2 6 2. 0 2 3 0. 0 X X
2 0 1 1- 3 0 2 7. 1 0. 2 0 1 1 3 0 0. 0 2 4 0. 0 X X

M e a n 8 3 2 9 6. 2 3 6 6. 4 7 5. 4 0. 9 2 4 3. 0 3. 2
S D 1 1 5 6. 5 5 6. 3 3 5. 9 0. 4 1 6. 4 1. 9

T a bl e 1. F e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e al i d e ntit y, d e pl o y m e nt a n d r e c o v er y d at e s, f or a gi n g tri p d ur ati o n, m a s s, st a n d ar d b o d y l e n gt h, m e a n 
2 0 0 m t e m p er at ur e ( T 2 0 0 ) a n d e q ui p m e nt t y p e d e pl o y e d

3 0 1



3 0 2

G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

P E E d e pt h i n cr e a s e d wit h i n cr e a si n g

L 0 , L 1 5 0 / L 0 a n d T 2 0 0 , w hil e n o eff e ct of

T 2 0 0 w a s d e t e ct e d at ni g ht ( T a bl e 4).

T h e  diff er e n c e  i n  m e a n  di vi n g

d e pt h b et w e e n d a y a n d ni g ht v ari e d

m or e t o t h e s o ut h t h a n t o t h e n ort h of

t h e S A F ( Fi g. 4). C o n s e q u e ntl y, t h er e

w a s  l e s s  diff er e n c e  b et w e e n  t h e

d e pt h s of d a y a n d ni g ht di v e s a s t h e

i n di vi d u al s  h e a d e d  t o w ar d s  t h e  S T F

( Fi g. 4). T hi s w a s p arti c ul arl y n oti c e-

a bl e f or T 2 0 0 e x c e e di n g 7 ° C (i. e. n ort h

of  t h e  S A F),  f or  w hi c h  P E E  d e pt h

t e n d e d  t o  i n cr e a s e  r a pi dl y  wit h  i n  -

cr e a si n g T 2 0 0 ,  d uri n g  b ot h  t h e  d a y

a n d  t h e  ni g ht  ( Fi g.  4).  I n d e e d,  m e a n

di vi n g  d e pt h  i n cr e a s e d  si g nifi c a ntl y

wit h  i n cr e a si n g  T 2 0 0 d u ri n g  t h e  d a y

b ut n ot at ni g ht s o ut h of t h e S A F ( T2 0 0

< 7 ° C). T h e s a m e si g nifi c a nt eff e ct of

T 2 0 0 o n di vi n g d e pt h w a s f o u n d n ort h

of  t h e  S A F  ( T2 0 0 >  7 ° C;  T a bl e  5),  b ut

d uri n g  b ot h  d a y  a n d  ni g ht.  F urt h er-

m or e,  di vi n g  d e pt h  w a s  p o siti v el y

r el at e d  t o  i n cr e a si n g  L 0 n ort h  a n d

s o ut h of t h e S A F d uri n g b ot h d a y a n d

ni g ht.  I n  a d diti o n,  di vi n g  d e pt h  w a s

al s o r el at e d t o L 1 5 0 / L 0  d uri n g d a y a n d

ni g ht  s o ut h  of  t h e  S A F  a n d  o nl y  at

ni g ht n ort h of t h e S A F ( T a bl e 5).

V a ri ati o n i n f o r a gi n g s u c c e s s

F or t h e 1 2 S E S e q ui p p e d wit h h e a d-

m o u nt e d  a c c el er o m et er s,  t h e  P E E

2 9 1

Fi g. 3. A t e m p er at ur e tr a n s e ct r e c o n str u ct e d
a c c or di n g  t o  t h e  t e m p er at ur e  pr ofil e s
r a n k e d a c c or di n g t o t e m p er at ur e at 2 0 0 m
(T 2 0 0 ).  ( a)  T h e  p er c e nt a g e  of  di v e s  f or  t h e
2 9 s o ut h er n el e p h a nt s e al s t a ki n g pl a c e f or
e a c h  1 ° C  t e m p er at ur e  cl a s s.  N u m b er  o n
t o p  of  b ar  i s  t h e  %  of  di v e s  o b s er v e d  f or
e a c h cl a s s. ( b) T h e m ai n fr o nt al str u ct ur e s
ar e l o c at e d al o n g t hi s tr a n s e ct a c c or di n g t o
t h eir T 2 0 0 si g n at ur e ( w hit e li n e, s e e  Fi g. 1
f or  d et ail s).  M e a n  ( ±  S D)  pr e y  e n c o u nt er
e v e nt  ( P E E)  d e pt h  d uri n g  d a y  (r e d)  a n d
ni g ht  ( bl a c k)  o bt ai n e d  fr o m  t h e  1 2  s e al s
e q ui p p e d wit h h e a d- m o u nt e d a c c el er o m e-
t er s  f or  e a c h  1 ° C  t e m p er at ur e  cl a s s  o v er-
l ai d  o n  t h e  t e m p er at ur e  tr a n s e ct  c o n-
str u ct e d fr o m t h e d at a c oll e ct e d b y t h e 2 9
s e al s. S A C C F: S o ut h er n A nt ar cti c Cir c u m-

p ol ar C ur r e nt Fr o nt

Fi g. 2. A n e x a m pl e of o n e f e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e al ( a) e q ui p p e d wit h a
S P L A S H 1 0 t a g c o m bi n e d wit h a h e a d- m o u nt e d a c c e l er o m et er e n a bli n g t h e
r e c o n str u cti o n  of  t h e  ( b)  s e al  tr a c k  a s  w ell  a s  ( c)  t h e  di stri b uti o n  of  pr e y
 e n c o u nt er  e v e nt s  ( P E E s;  bl a c k  cir cl e s)  a c c or di n g  t o  d e pt h  a n d  t e m p er at ur e  

m o nit or e d al o n g t h e tr a c k of t h e a ni m al

A n n e x e E



A n n e x e E

M ar E c ol Pr o g S er 4 9 9: 2 8 5 – 3 0 1, 2 0 1 4

e v e nt s  w er e  e xtr a ct e d  al o n g  t h e  tr a c k  (ti m e)  a n d

r el at e d t o t h e c or r e s p o n di n g pr e s s ur e a n d T 2 0 0 m e a s-

ur e m e nt s ( s e e Fi g. 3). A t ot al of 2 0 4 0 4 5 P E E s w er e

d et e ct e d, wit h 6 3. 3, 2 6. 1 a n d 1 0. 6 % o c c ur ri n g d uri n g

d a y, ni g ht a n d t wili g ht, r e s p e cti v el y. A t ot al of 7 3, 1 4

a n d 1 3 % of t h e P E E s t o o k pl a c e at t h e b ott o m, d uri n g

t h e d e s c e nt a n d d uri n g t h e a s c e nt of t h e di v e, r e s p e c-

ti v el y.  W h e n  c o n si d eri n g  t h e  P E E  p er  u nit  of  ti m e

s p e nt di vi n g or s p e nt at t h e b ott o m of t h e di v e, s e al s

w er e f o u n d t o b e si g nifi c a ntl y m or e effi ci e nt d uri n g

t wili g ht c o m p a r e d wit h at ni g ht ( di v e: W = 7 0 7 5 1 9 3,

p < 0. 0 0 1; b ott o m: W = 7 6 8 0 9 9 6, p < 0. 0 0 1) or d uri n g

t h e d a y ( di v e: W = 4 4 3 1 3 5 3 6, p < 0. 0 0 1; b ott o m: W =

4 9 7 5 2 5 3 3, p < 0. 0 0 1), a n d t h e y w er e al s o m or e effi-

ci e nt d uri n g t h e ni g ht c o m p ar e d wit h d uri n g t h e d a y

( di v e: W =  1 9 3 3 9 9 3 5,  p  <  0. 0 0 1;  b ott o m:  W =

1 9 8 5 2 2 2 9, p < 0. 0 0 1; s e e Fi g. 5).

Drift  di v e s,  w hi c h  ar e  c o n si d er e d  e s s e nti all y  a s

n o n- f or a gi n g di v e s a n d f u n cti o n a s p eri o d s of r e c o v-

er y ( Cr o c k er et al. 1 9 9 7), h a d v er y f e w pr e y c a pt ur e s

( 0. 3 9 ± 1. 9 3 P E E s p er drift di v e, n = 5 0 1). E x cl u di n g

t h e s e  di v e s,  a n  a v er a g e  of  8. 2  ±  6. 6  P E E s  w er e

r e c or d e d p er di v e ( n = 2 5 7 6 1). T h e m e a n P E E d e pt h

w a s  4 6 7  ±  2 1 1,  3 0 4  ± 1 3 8  a n d  3 0 8  ±  1 5 1  m  f or  d a y,

ni g ht a n d t wili g ht, r e s p e cti v el y.

A  vi s u al  e x a mi n ati o n  of  P E E  d e pt h  di stri b uti o n

r e v e al s  t h at  it  v ari e d  b et w e e n  d a y  a n d  ni g ht  a n d

a c c or di n g t o T 2 0 0 ( Fi g. 6). F or T 2 0 0 r a n gi n g b et w e e n 0

a n d 7 ° C, t h e P E E t e n d e d t o e x hi bit a bi m o d al di stri-

b uti o n  b ot h  d uri n g  d a y  a n d  ni g ht.  H o w e v er,  b ot h

m o d e s ar e s h all o w er at ni g ht c o m p ar e d wit h t h e d a y-

li g ht h o ur s. I n c o ntr a st, f or T 2 0 0 hi g h er t h a n 7 ° C, i n di-

vi d u al s  w er e  c a pt uri n g  pr e y  m u c h  d e e p er  b ot h  at

ni g ht  a n d  d uri n g  t h e  d a y.  F urt h er m or e,  P E E  d e pt h

di stri b uti o n w a s u ni m o d al a n d v er y

d e e p ( 5 0 0 − 8 0 0  m), w hi c h t e n d e d t o

b e  sli g htl y  s h all o w er  at  ni g ht  c o m-

p ar e d wit h d uri n g d a yli g ht h o ur s.

T h e  n u m b er  of  P E E s  f or  a  c o m-

pl et e  di vi n g  e v e nt  w a s  n e g ati v el y

r el at e d  t o  b ot h  di v e  d ur ati o n  a n d

di vi n g d e pt h r e g ar dl e s s of t h e ti m e

p eri o d  ( d a y,  ni g ht  or  t wili g ht).  T h e

n u m b er of P E E s at t h e b ott o m of t h e

di v e  w a s  n e g ati v el y  r el at e d  t o  di v-

i n g  d e pt h  d uri n g  b ot h  d a y  a n d

2 9 2

Fi g.  4.  B o x  pl ot  of  t h e  m e a n
d e pt h  diff er e n c e s  b et w e e n  d a y
a n d  ni g ht  di v e  a c c or di n g  t o
e a c h 1 ° C t e m p er at ur e at 2 0 0 m
(T 2 0 0 )  cl a s s.  H ori z o nt al  li n e s
r e pr e s e nt  t h e  m e di a n,  t h e  b o x
r e pr e s e nt s t h e 0. 7 5 t o 0. 2 5 q u ar-
til e s, a n d w hi s k er s r e pr e s e nt 1. 5
ti m e s  t h e  i nt er q u artil e  r a n g e
(I Q R).  S m all  cir cl e s  r e pr e s e nt
o utli er s  (i. e.  v al u e s  e x c e e di n g
1. 5  ti m e s  I Q R).  S A C C F:  S o ut h-
er n A nt ar cti c Cir c u m p ol ar C ur-

r e nt Fr o nt.

M o d el                       P ar a m et er        E sti m at e           t

B ott o m d ur ati o n    Di v e d ur ati o n       3 0 7. 6 5       8 5 8. 0 6 * * *
                               Di vi n g d e pt h      − 2 7 1. 9 4     − 8 0 0. 2 9 * * *

T a bl e  2.  B ott o m  d ur ati o n  a c c or di n g  t o  di v e  d ur ati o n  a n d  
di vi n g d e pt h. * * * p < 0. 0 0 1

M o d el  P ar a- – — — D a y — — —  — –  Ni g ht — — –  — — T wili g ht — —
m et er  E sti m at e t E sti m at e t E sti m at e t

Di v e T 2 0 0 1 8. 7 3 7. 3 1 * *  − 3 1. 4 2 – 7. 3 0 * *  −  n s
d ur ati o n  Di vi n g  3 5. 0 1 3 2. 2 7 * * * 4 0. 7 1 2 6. 5 3 * * * 4 5. 1 3 1 5. 6 7 * * *

d e pt h
D a y s si n c e  6 7. 4 9 3 1. 6 2 * * * 6 1. 8 9 2 4. 7 5 * * * 6 3. 8 4 1 4. 5 0 * * *
d e p art ur e

T a bl e 3. Di v e d ur ati o n of f e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e al s a c c or di n g t o 2 0 0 m
t e m p er at ur e (T 2 0 0 ), di vi n g d e pt h a n d n u m b er of d a y s el a p s e d si n c e d e p art ur e 

f or d a y, ni g ht a n d t wili g ht. * * p < 0. 0 1; * * * p < 0. 0 0 1

3 0 3
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G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

ni g ht, b ut w a s p o siti v el y r el at e d t o t h e d ur ati o n of t h e

b ott o m  p h a s e  of  t h e  di v e  d uri n g  d a y  a n d  t wili g ht

p eri o d s  ( n o  eff e ct  w a s  d et e ct e d  at  ni g ht).  F urt h er-

m or e, P E E s f or a c o m pl et e di v e a n d at t h e b ott o m of

t h e di v e w er e n e g ati v el y r el at e d t o t h e L 1 5 0 / L 0 , wit h

n o eff e ct of L 0 , d uri n g t h e d a y b ut p o siti v el y r el at e d

t o  b ot h  L 0 a n d L 1 5 0 / L 0 d uri n g  ni g ht  a n d  t wili g ht

( T a bl e 6).

P E E s p er u nit of ti m e s p e nt di vi n g or at t h e b ott o m

of  t h e  di v e  w er e  al s o  f o u n d  t o  v ar y  si g nifi c a ntl y

a c c or di n g  t o  t h e  w at er  m a s s e s  vi sit e d  b y  t h e  S E S.

C o m p ar e d t o w h at i s e x p e ct e d fr o m a n e v e n di stri b u-

ti o n of P E E r at e a c c or di n g t o T 2 0 0 ,  i n di vi d u al s w er e

p erf or mi n g m or e P E E s p er u nit of ti m e f or t h e f oll o w-

i n g T 2 0 0 w at er cl a s s e s: – 1 ° C, 0 ° C, 2 ° C, 3 ° C, 4 ° C, 5 ° C,

6 ° C a n d 7 ° C ( Fi g. 7). H o w e v er, n o r el ati o n s hi p w a s

f o u n d b et w e e n eit h er t h e a b s ol ut e or t h e d ail y m a s s

g ai n a n d t h e m e a n T 2 0 0 of t h e w at er m a s s e s vi sit e d b y

t h e s e al (r2 < 0. 0 1, p > 0. 9 i n b ot h c a s e s).

DI S C U S SI O N

T h e  r e s ult s  of  t h e  pr e s e nt  st u d y  cl e arl y  d e m o n-

str at e t h at d uri n g l at e s pri n g a n d e arl y s u m m er t h e

di vi n g  b e h a vi o ur  a n d  f or a gi n g  s u c c e s s  of  S E S

f e m al e s  w er e  pr of o u n dl y  aff e ct e d  b y  t h e  p h y si c al

pr o p erti e s of t h e w at er m a s s e s vi sit e d. I n d e e d, t h e s e

r e s ult s  s h o w  t h at  at  d e pt h,  w at er  t e m p er at ur e,  s ur-

f a c e  li g ht  l e v el  a n d  t h e  p er c e nt a g e  of  s urf a c e  li g ht

r e a c hi n g 1 5 0 m ( u s e d a s a n i n di c at or of p h yt o pl a n k-

t o n c o n c e ntr ati o n) i nfl u e n c e t h e S E S f or a gi n g d uri n g

d a y,  ni g ht  a n d  t wili g ht  p eri o d s.  C or r e s p o n di n gl y,

t h e s e d at a r e v e al t h e v erti c al di stri b uti o n of t h e S E S

pr e y g uil d i n r el ati o n t o e n vir o n m e nt al v ari a bl e s.

Fir stl y, S E S f e m al e s di v e d e e p er a s T 2 0 0 i n cr e a s e s,

i n di c ati n g  t h at  t h e  v erti c al  a c c e s si bilit y  of  t h e  pr e y

d e cr e a s e s  fr o m  t h e  A D  t o  s u btr o pi c al  w at er s.  T hi s

fi n di n g i s c o n si st e nt wit h pr e vi o u s st u di e s i n di c ati n g

t h at S E S ar e di vi n g d e e p er i n w ar m er w at er s ( Bi u w

et  al.  2 0 0 7,  M cI nt yr e  et  al.  2 0 1 1 b).  I nt er e sti n gl y,

w h e n  c o ntr olli n g  f or  T 2 0 0 ,  t h e  d e e p er  t h e  S E S  di v e,

2 9 3

M o d el     P ar a-       — — — D a y — — —   — — –  Ni g ht — — –
               m et er      E sti m at e        t          E sti m at e        t

Di vi n g    L 0               3 6. 8 1     2 5. 6 6 * * *      2 5. 5 7    1 0. 5 4 * * *
d e pt h      L 1 5 0 / L 0        3 0. 8 0     1 9. 6 4 * * *      3 2. 2 5    1 5. 9 7 * * *
               T 2 0 0             3 2. 8 3     1 6. 8 1 * * *      2 9. 9 8    1 1. 6 8 * * *
P E E         L 0               3 6. 7 6     2 8. 3 2 * * *          –           n s
d e pt h      L 1 5 0 / L 0        3 8. 9 4     2 6. 5 5 * * *      1 6. 1 6      9. 8 7 * * *
               T 2 0 0             3 7. 4 9     1 8. 9 0 * * *      3 1. 4 3    1 4. 8 5 * * *

T a bl e 4. V ari ati o n i n di vi n g d e pt h a n d pr e y e n c o u nt er e v e nt
( P E E) d e pt h of f e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e al s a c c or di n g t o
 s urf a c e  li g ht  ( L 0 ),  t h e  p er c e nt a g e  of  s urf a c e  li g ht  r e a c hi n g
1 5 0  m  ( L 1 5 0 / L 0 )  a n d  2 0 0  m  t e m p er at ur e  (T 2 0 0 ),  f or  d a y  a n d  

ni g ht. * * * p < 0. 0 0 1

M o d el               P ar a m et er       — — — — — — — – T 2 0 0 < 7 ° C – — — — — — — —         — — — — — — — – T 2 0 0 > 7 ° C – — — — — — — —
                                                  — — — D a y – — — —       — — — Ni g ht — — —          — — — –  D a y — — —       — — — Ni g ht — — —
                                                  E sti m at e           t              E sti m at e           t                E sti m at e           t              E sti m at e           t

Di vi n g d e pt h    L 0                        3 8. 6 9       2 5. 5 1 * * *          2 4. 9 7         8. 6 7 * *              2 4. 4 1         6. 0 9 * *            2 3. 0 7         8. 2 7 * *
                          L 1 5 0 / L 0                3 3. 5 8       2 0. 7 3 * * *          2 9. 0 5       1 4. 6 5 * * *                −                n s               2 9. 4 5         7. 3 3 * *
                          T 2 0 0                     1 8. 6 4       1 0. 4 6 * * *             −                n s                 2 3 3. 5          3. 5 9 *            2 1. 0 2         4. 5 4 * *

T a bl e 5. V ari ati o n i n di vi n g d e pt h of f e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e al s a c c or di n g t o s urf a c e li g ht ( L 0 ), t h e p er c e nt a g e of s urf a c e
li g ht r e a c hi n g 1 5 0 m (L 1 5 0 / L 0 ) a n d 2 0 0 m t e m p er at ur e (T 2 0 0 ) s o ut h a n d n ort h of t h e S u b a nt ar cti c Fr o nt f or d a y a n d ni g ht. * p < 

0. 0 5; * * p < 0. 0 1; * * * p < 0. 0 0 1; n s: n ot si g nifi c a nt

Fi g.  5.  ( a)  B o x  pl ot  of  pr e y  e n c o u nt er  e v e nt s  ( P E E)  p er
mi n ut e s p e nt di vi n g f or d a y, ni g ht a n d t wili g ht p eri o d s. ( b)
B o x pl ot of P E E p er mi n ut e s p e nt at t h e b ott o m of t h e di v e
f or d a y, ni g ht a n d t wili g ht p eri o d s ( s e e t e xt f or d et ail s). S e e 

Fi g. 4 f or f urt h er d et ail s
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t h e f e w er pr e y t h e y c a pt ur e f or a gi v e n b ott o m d ur a-

ti o n,  s u g g e sti n g  a  g e n er al  d e cr e a s e  i n  pr e y  d e n sit y

wit h  i n cr e a si n g  d e pt h  ( T a bl e  6).  F or  w at er s  wit h  a

T 2 0 0 w a r m er t h a n 7 ° C, a si g nifi c a nt d e cr e a s e i n P E E s

p er u nit of ti m e s p e nt di vi n g or at t h e b ott o m of t h e

di v e w a s f o u n d, s u g g e sti n g t h at l o w er pr e y d e n siti e s

a n d  at  gr e at er  d e pt h  w er e  f o u n d  n ort h  of  t h e  S A F.

F urt h er m or e,  a s  S E S  di v e  d e e p er,  s wi m mi n g  c o st s

a s s o ci at e d  wit h  t h e  b ott o m- s urf a c e  tr a n sit  i n cr e a s e

a n d, a s a c o n s e q u e n c e, t h e a m o u nt of ti m e t h e s e al i s

a bl e t o all o c at e t o f or a gi n g at t h e b ott o m of t h e di v e

(i. e. t h e effi ci e nt f or a gi n g p art of t h e di v e) d e cr e a s e s

wit h  i n cr e a si n g  di vi n g  d e pt h.  F urt h er m or e,  w h e n

c o n si d eri n g  a  c o m pl et e  di v e,  a n d  c o ntr ar y  t o  o ur

2 9 4

Fi g. 6. D e pt h di stri b uti o n of pr e y e n c o u nt er e v e nt s ( P E E s) a c c or di n g t o 5 0 m d e pt h cl a s s d uri n g d a y (r e d) a n d ni g ht ( bl a c k) a c-
c or di n g t o e a c h 1 ° C t e m p er at ur e at 2 0 0 m ( T 2 0 0 ) cl a s s. T h e n u m b er of P E E s d uri n g d a y a n d ni g ht f or e a c h T 2 0 0 cl a s s i s i n di c at e d

M o d el  P ar a m et er  — — — — D a y — — — —  — — — — Ni g ht – — — —  — — — –  T wili g ht – – — —
E sti m at e t E sti m at e t E sti m at e t

P E E di v e T 2 0 0 − n s  − n s  − n s
L 0 − n s 0. 2 2 0 1 1. 7 5 * * * 0. 0 9 0 6. 0 5 * *
L 1 5 0 / L 0 − 0. 1 1 0  − 1 0. 9 6 * * * 0. 2 1 0 1 0. 4 2 * * * 0. 0 5 2 2. 6 5 *
Di v e d ur ati o n  − 0. 0 7 0  − 7. 7 9 * * − 0. 1 7 1  − 1 2. 2 1 * * *  − 0. 6 0 0  − 3. 3 1 * *
Di vi n g d e pt h  − 0. 1 5 0  − 2 0. 3 3 * * *  − 0. 0 2 9  − 2. 6 7 *  − 0. 2 1 0  − 1 1. 5 5 * * *

P E E b ott o m T 2 0 0 − n s  − n s  −  n s
L 0 − n s 0. 2 8 9 1 3. 6 9 * * * 0. 1 1 4 6. 8 2 * *
L 1 5 0 / L 0 − 0. 0 8 0  − 6. 5 6 * * 0. 2 8 0 1 2. 8 7 * * * 0. 1 1 5 5. 4 7 * *
B ott o m d ur ati o n 0. 0 7 9 8. 0 6 * * − n s 0. 0 6 0 2. 6 6 *
Di vi n g d e pt h  − 0. 3 8  − 3 8. 6 0 * * *  − 0. 3 6 0  − 2 5. 9 7 * * *  − 0. 5 1  − 1 9. 6 1 * * *

T a bl e 6. V ari ati o n of t h e n u m b er of pr e y e n c o u nt er e v e nt s ( P E E) b y f e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e al s d uri n g t h e di v e a n d at t h e
b ott o m of t h e di v e s c al e a c c or di n g t o di v e m etri c s a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o n s ( s urf a c e li g ht [ L 0 ], t h e p er c e nt a g e of s urf a c e 

li g ht r e a c hi n g 1 5 0 m [L 1 5 0 / L 0 ] a n d 2 0 0 m t e m p er at ur e [T 2 0 0 ]). * p < 0. 0 5; * * p < 0. 0 1; * * * p < 0. 0 0 1; n s: n ot si g nifi c a nt

3 0 5



3 0 6

G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

e x p e ct ati o n, t h e n u m b er of P E E s d e cr e a s e s wit h i n -

cr e a si n g  di v e  d ur ati o n,  s u g g e sti n g  t h at  s u c c e s sf ul

f or a gi n g  di v e s  w er e  e n er g eti c all y  m or e  c o stl y  (i. e.

hi g h er  s wi m mi n g  eff ort)  t h a n  u n s u c c e s sf ul  o n e s,

f or ci n g t h e s e al s t o c o m e b a c k e arli er t o t h e s urf a c e.

A n  alt er n ati v e  a n d  n o n- e x cl u si v e  h y p ot h e si s  i s  t h at

el e p h a nt s e al s m o di f y t h eir di v e d ur ati o n b y c h a n g-

i n g t h e a s c e nt or d e s c e nt b e h a vi o ur (i. e. b y d e s c e n d-

i n g a n d a s c e n di n g m or e r a pi dl y t o t h e s urf a c e) w h e n

t h e y  e n c o u nt er  hi g h- q u alit y  pr e y  p at c h e s,  a s  r e  -

p ort e d  i n  ki n g  p e n g ui n s  ( H a n ui s e  et  al.  2 0 1 3).  F ur-

t h er m or e,  w h e n  c o ntr olli n g  f or  di vi n g  d e pt h,  t h e

n u m b er of P E E s at t h e b ott o m of t h e di v e i n cr e a s e s

wit h  b ott o m  d ur ati o n  d uri n g  t h e  d a y  a n d  t wili g ht

p eri o d s, b ut n ot at ni g ht, i n di c ati n g t h at s e al s a dj u st

t h e a m o u nt of ti m e all o c at e d t o t h e effi ci e nt p h a s e of

t h eir di v e ( b ott o m) i n r el ati o n t o pr e y d e n sit y w h e n

g e n er all y di vi n g d e e p er d uri n g t h e d a y a n d t wili g ht

c o m p ar e d wit h s h all o w er ni g ht di v e s. F ut ur e st u di e s

s h o ul d  i n v e sti g at e  h o w  t h e s e  o b s er v e d  v ari ati o n s

m at c h wit h t h e pr e di cti o n s of t h e o pti m al di vi n g t h e-

or y ( C ar b o n e & H o u st o n 1 9 9 4).

P E E s b ot h d uri n g t h e w h ol e di v e a n d

at  t h e  b ott o m  of  t h e  di v e  w er e  n ot

r el at e d t o T 2 0 0 , s u g g e sti n g t h at T 2 0 0 h a s

a g e n er al eff e ct o n pr e y v erti c al a c c e s-

si bilit y  b ut  n ot  o n  f or a gi n g  s u c c e s s

w h e n c o ntr olli n g f or di v e d ur ati o n a n d

di vi n g  d e pt h.  C or r e s p o n di n gl y,  i n  t h e

pr e s e nt st u d y, v er y f e w s e al s f or a g e d i n

w at er  wit h  T 2 0 0 e x c e e di n g  7 ° C  (i. e.

n ort h  of  t h e  S A F).  S u c h  a  b e h a vi o ur al

c h a n g e a s s o ci at e d wit h t h e S A F i s c o n-

si st e nt wit h pr e vi o u s st u di e s i n di c ati n g

t h at  t h e  S A F  r e pr e s e nt s  a n  i m p ort a nt

bi o g e o gr a p hi c b o u n d ar y r e g ar di n g t h e

l atit u di n al  di stri b uti o n  of  w ar m- w at er

z o o pl a n kt o n  ( A n s or g e  et  al.  1 9 9 9)  a n d

m y ct o p hi d  s p e ci e s  ( K o u b bi  1 9 9 3,

K o u b bi et al. 2 0 1 1), a s w ell a s t o p m ar-

i n e pr e d at or s s u c h a s s e a bir d s ( B o st et

al. 2 0 0 9).

I n di vi d u al s  w er e  f o u n d  t o  e x hi bit

l o w er  P E E  r at e s  i n  w at er  m a s s e s  wit h

T 2 0 0 r a n gi n g b et w e e n 1 a n d 2 ° C, c or r e-

s p o n di n g t o t h e z o n e e n c o m p a s s e d b e -

t w e e n  t h e  P F  a n d  t h e  S A C C F.  T hi s  i s

c o n si st e nt wit h t h e fi n di n g of Bi u w et al.

( 2 0 0 7) t h at  S E S  e x hi bit e d  n e g ati v e

c h a n g e s  i n  b o d y  c o n diti o n  w hil e  mi g  -

r ati n g b et w e e n t h e P F a n d t h e S A C C F.

I n  t h e  I n di a n  O c e a n  s e ct or,  t hi s  z o n e

br o a d e n s l atit u di n all y i n t h e K er g u el e n

r e gi o n ( Or si et al. 1 9 9 5) a n d t hi s s e ct or s e e m s t o r e p-

r e s e nt a l ar g e r e gi o n of u n f a v o ur a bl e f or a gi n g c o n di-

ti o n s f or S E S. D e s pit e o ur r e s ult s s u p p orti n g pr e vi o u s

fi n di n g s t h at di v e c a p a cit y i n cr e a s e s t hr o u g h o ut t h e

d ur ati o n  of  t h e  f or a gi n g  tri p s  ( B e n n ett  et  al.  2 0 0 1,

H a s sri c k et al. 2 0 1 0, M c I nt yr e et al. 2 0 1 1 b), b ot h T 2 0 0

a n d di vi n g d e pt h w er e al s o f o u n d t o i nfl u e n c e di v e

d ur ati o n i n t h e pr e s e nt st u d y.

F or T 2 0 0 l o w er t h a n 7 ° C, T 2 0 0 , L 0 a n d L 1 5 0 / L 0 h a d a

p o siti v e eff e ct o n t h e di vi n g d e pt h of S E S d uri n g t h e

d a y. N o eff e ct of T 2 0 0 w a s f o u n d at ni g ht ( T a bl e 5). A s

L 0 i s m o stl y r el at e d t o b ot h cl o u d c o v er a n d s u n a n gl e

d uri n g  t h e  d a y  a n d  cl o u d  c o v er  a n d  m o o n  li g ht  at

ni g ht, t h e pr e s e nt st u d y e m p h a si s e s t h e criti c al eff e ct

of li g ht, m e di at e d t hr o u g h it s eff e ct o n t h e di stri b u-

ti o n of S E S pr e y, o n t h e di vi n g b e h a vi o ur of S E S b ot h

d uri n g  t h e  d a y,  a s  pr e vi o u sl y  f o u n d  b y  J a u d  et  al.

( 2 0 1 2), a n d at ni g ht.

Li g ht  l e v el  at  d e pt h  d e p e n d s  o n  t h e  a m o u nt  of

li g ht  r e a c hi n g  t h e  s urf a c e  of  t h e  o c e a n  a n d  t h e

i nt e n sit y  of  li g ht  att e n u ati o n  wit hi n  t h e  w at er  c ol-

u m n.  I n  o c e a ni c  w at er s,  p h yt o pl a n kt o n  c o n c e ntr a-

2 9 5

Fi g. 7. ( b) B o x pl ot of pr e y e n c o u nt er e v e nt s ( P E E s) p er mi n ut e s p e nt di vi n g
a c c or di n g  t o  e a c h  1 ° C  t e m p er at ur e  at  2 0 0  m  ( T 2 0 0 )  cl a s s.  ( b)  B o x  pl ot  of
P E E s p er mi n ut e s p e nt at t h e b ott o m of t h e di v e a c c or di n g t o e a c h 1 ° C T 2 0 0

cl a s s. S e e Fi g. 4 f or f urt h er d et ail s
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ti o n i s a c riti c al f a ct or c o ntr olli n g m o st of t h e s urf a c e

li g ht  att e n u ati o n  wit hi n  t h e  w at er  c ol u m n  a n d,

t h er ef or e,  li g ht  l e v el s  b el o w  t h e  e u p h oti c  l a y er

( M or el  1 9 8 8).  Li g ht  l e v el  at  1 5 0  m,  c o m bi ni n g  t h e

eff e ct  of  s urf a c e  li g ht  a n d  li g ht  att e n u ati o n  wit hi n

t h e fir st 1 5 0 m of t h e w at er c ol u m n, h a s b e e n f o u n d

t o  e x pl ai n  n e arl y  7 0 %  of  t h e  v ari ati o n  i n  t h e  d a y-

li g ht di vi n g d e pt h of s e al s f or a gi n g b et w e e n t h e P F

a n d t h e S A F ( J a u d et al. 2 0 1 2). I n t h e pr e s e nt st u d y,

wit h  a  l ar g er  d at a  s et  w e  w er e  a bl e  t o  s h o w  t h at

S E S  al s o  m o difi e d  t h eir  di vi n g  b e h a vi o ur  at  ni g ht

a c c or di n g  t o  b ot h  L 0 a n d L 1 5 0 / L 0 ,  di vi n g  d e e p er

w h e n  m or e  li g ht  w a s  a v ail a bl e  at  t h e  s urf a c e  a n d

w h e n t h at li g ht w a s l e s s att e n u at e d wit hi n t h e w at er

c ol u m n,  s u g g e sti n g  t h at  i n  cl e ar er  w at er s  wit h

l o w er  p h yt o pl a n kt o n  c o n c e ntr ati o n s  s e al s  h a d  t o

di v e  d e e p er  t o  r e a c h  t h eir  pr e y.  T hi s  fi n di n g  w a s

c o n si st e nt wit h t h e r e s ult s o bt ai n e d b y Dr a g o n et al.

( 2 0 1 0) s h o wi n g  t h at  t h e  di vi n g  d e pt h  of  S E S  w a s

n e g ati v el y  r el at e d  t o  r e m ot el y  s e n s e d  s u rf a c e

c hl or o p h yll a c o n c e ntr ati o n.

T h e  f a ct  t h at  li g ht  l e v el s  at  t h e  s urf a c e  h a d  a n

eff e ct  o n  t h e  di vi n g  d e pt h  of  S E S  at  ni g ht  s u g g e st s

t h at  v ari ati o n  of  m o o nli g ht  i nt e n sit y  i n  r el ati o n  t o

m o o n c y cl e c o ntr ol s t h e v erti c al e xt e nt of t h e n y ct h e-

m er al mi gr ati o n of S E S pr e y a n d, t h er ef or e, t h eir v er-

ti c al a c c e s si bilit y, wit h pr e y it e m s mi gr ati n g cl o s er t o

t h e o c e a n s urf a c e d uri n g t h e d ar k e st ni g ht s. A si mi-

l ar eff e ct of m o o nli g ht o n di vi n g b e h a vi o ur h a s pr e vi-

o u sl y  b e e n  o b s er v e d  i n  G al a p a g o s  f ur  s e al s  Ar ct o-

c e p h al u s  g al a p a g o e n si s ( H or ni n g  &  Trill mi c h  1 9 9 9)

a n d n ort h er n f ur s e al s C all or hi n u s ur si n u s ( L e a et al.

2 0 1 0). S e v er al st u di e s h a v e s h o w n t h at t h e e xt e nt of

t h e  v erti c al,  n o ct ur n al  mi gr ati o n  of  z o o pl a n kt o n  i s

r el at e d t o c h a n g e s i n L 0 a n d w at er tr a n s p ar e n c y, a n d

t h at L 0 i s d e p e n d e nt o n t h e m o o n p h a s e a n d/ or cl o u d

c o v er  ( R u d st a m  et  al.  1 9 8 9,  D o d s o n  1 9 9 0).  I n d e e d,

li g ht i s a n e s s e nti al f a ct or f or t h e v erti c al di stri b uti o n

of  a  br o a d  r a n g e  of  m e s o p el a gi c  m ari n e  a ni m al s,

r a n gi n g  fr o m  z o o pl a n kt o n  ( Li u  et  al.  2 0 0 3)  t o  fi s h

( B att y  et  al.  1 9 9 0),  w hi c h  di stri b ut e  t h e m s el v e s  a c  -

c or di n g t o pr e ci s e li g ht i s oli n e s, wit h t hr e s h ol d li g ht

i nt e n sit y (‘ b ar ri er i s ol u m e’) f o u n d t o i niti at e a n a v oi d-

a n c e  r e a cti o n  b y  t h e s e  or g a ni s m s  ( B o d e n  &  K a m p a

1 9 6 7, K a m p a 1 9 7 6, G al et al. 1 9 9 9, C ott é & Si m ar d

2 0 0 5).

T h e str o n g i nfl u e n c e of li g ht o n t h e di vi n g b e h a v-

i o ur  of  S E S  l e a d s  u s  t o  h y p ot h e si s e  t h at  t h e  l ar g e

v ari a bilit y  i n  di vi n g  d e pt h  o b s er v e d  i n  w at er  f or  a

gi v e n T 2 0 0 s o ut h of t h e S A F i s li k el y t o b e e x pl ai n e d

b y hi g h v ari a bilit y i n t h e a m o u nt of li g ht a v ail a bl e at

d e pt h i n r e s p o n s e t o v ari ati o n s i n cl o u d c o v er, p h yt o-

pl a n kt o n  c o n c e ntr ati o n  a n d  s u nli g ht  or  m o o nli g ht.

T h er ef or e,  w hil e  t h e  c h a n g e  i n  p h yt o pl a n kt o n  c o n-

c e ntr ati o n i n s u m m er i s li k el y t o h a v e a n eff e ct o n t h e

o v er all S O pr o d u cti vit y a n d t h e a m o u nt of pr e y a v ail-

a bl e t o S E S s e v er al m o nt h s l at er, it al s o e x ert s s u b-

st a nti al i nfl u e n c e o n t h e v erti c al a c c e s si bilit y of S E S

pr e y.  T hi s  h a s  dir e ct  c o n s e q u e n c e s  o n  t h e  f or a gi n g

effi ci e n c y of t h e s e pr e d at or s, a s t h e d e e p er t h e y di v e,

t h e l e s s effi ci e nt (i n t er m s of P E E e v e nt s p er u nit of

ti m e) t h e y ar e.

I nt er e sti n gl y,  t h e  i nfl u e n c e  of  li g ht  o n  P E E s  dif-

f er e d t e m p or all y. S urf a c e li g ht (L 0 ) h a d n o eff e ct o n

P E E s d uri n g t h e d a y, b ut h a d a p o siti v e eff e ct d uri n g

t h e  ni g ht  a n d  t wili g ht  p eri o d s  ( s e e  T a bl e  6).  Si mi-

l arl y, L 1 5 0 / L 0 h a d  a  n e g ati v e  eff e ct  o n  P E E s  d uri n g

t h e  d a y  b ut  a  p o siti v e  eff e ct  at  ni g ht  a n d  t wili g ht.

L 1 5 0 / L 0 i s  r el at e d  t o  t h e  c o n c e ntr ati o n  of  p arti cl e s

(i n cl u di n g p h yt o pl a n kt o n) pr e s e nt i n t h e w at er ( J a u d

et  al.  2 0 1 2).  T h er ef or e,  t h e  n e g ati v e  r el ati o n s hi p

f o u n d b et w e e n L 1 5 0 / L 0 a n d P E E s w o ul d s u g g e st t h at

S E S  ar e  m or e  s u c c e s sf ul  d uri n g  t h e  d a y  i n  ar e a s

w h er e  hi g h er  c o n c e ntr ati o n  of  p arti cl e s  s u c h  a s

p h yt o pl a n kt o n  b ut  al s o  p o s si bl y  z o o pl a n kt o n  ar e

e n c o u nt er e d.  I n  c o ntr a st,  b ot h  L 0 a n d L 1 5 0 / L 0 w er e

f o u n d t o h a v e a p o siti v e eff e ct o n P E E s d uri n g t wi-

li g ht  a n d  at  ni g ht.  T hi s  s u g g e st s  t h at  li g ht  l e v el

wit hi n t h e w at er c ol u m n c o ul d i n dir e ctl y i m p a ct t h e

f or a gi n g  s u c c e s s  of  S E S,  p ot e nti all y  b y  i nfl u e n ci n g

t h e  di stri b uti o n,  a v ail a bilit y  a n d/ or  d et e ct a bilit y  of

pr e y o n cl e ar ni g ht s a n d i n cl e ar w at er s.

S E S  di v e  g e n er all y  t o  s h all o w er  d e pt h s  at  ni g ht

t h a n d uri n g d a yli g ht h o ur s ( Hi n d ell et al. 1 9 9 1, Bi u w

et  al.  2 0 0 7);  i n  s o m e  i n st a n c e s  t h e y  h a v e  b e e n  o b  -

s er v e d  t o  di v e  t o  gr e at er  d e pt h s  at  ni g ht  c o m p ar e d

wit h t h e d a y, s u g g e sti n g t h at t h e y mi g ht b e f or a gi n g

o n diff er e nt pr e y r e s o ur c e s o n t h o s e o c c a si o n s ( M c -

I nt yr e  et  al.  2 0 1 1 a).  C o n si st e nt  wit h  Bi u w  et  al.

( 2 0 0 7),  t h e  gr e at e st  diff er e n c e s  b et w e e n  d a y  a n d

ni g ht  di vi n g  d e pt h s  o b s er v e d  i n  t h e  pr e s e nt  st u d y

w er e b et w e e n t h e S A F a n d t h e S A C C F (i. e. t h e A C C

z o n e). A n oti c e a bl e e x c e pti o n w a s i n b ot h A nt ar cti c

w at er s a n d w at er s n ort h of t h e S A F, w h er e t h e di ur-

n al v ari ati o n di mi ni s h e d. R e d u c e d diff er e n c e s i n di v-

i n g d e pt h b et w e e n d a y a n d ni g ht w er e o b s er v e d f or

hi g h a n d l o w T 2 0 0 . H o w e v er, t h e f a ct or s r e s p o n si bl e

f or  t h e s e  diff er e n c e s  b et w e e n  A nt ar cti c  a n d  s u b  -

tr o pi c al w at er s ar e li k el y t o b e diff er e nt. F or t h e s u b-

a nt ar cti c − s u btr o pi c al z o n e, t h e c o ntri b uti o n of L 0 a n d

L 1 5 0 / L 0 t o t h e v ari ati o n i n di vi n g d e pt h w a s f o u n d t o

b e l o w er t o t h e n ort h t h a n t o t h e s o ut h of t h e S A F. W e

i nt er pr et t hi s r e s ult a s t h e c o n s e q u e n c e of t h e d e e p-

e ni n g of S E S f e m al e s di v e s i n s e ar c h of pr e y f o u n d i n

d e e p er, c ol d er w at er s. T h e 8 ° C i s ot h er m a p p e ar s t o

r e pr e s e nt t h e u p p er li mit of t h e v erti c al di stri b uti o n
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G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

of m o st of t h e S E S’ s pr e y ( s e e Fi g s. 2, 3) a n d t h e di v-

i n g d e pt h of S E S d e e p e n s wit h t hi s i s ot h er m fr o m t h e

S A F  t o  t h e  S T F  ( Fi g.  3).  I n d e e d,  a s  li g ht  l e v el s  d e  -

cr e a s e  e x p o n e nti all y  wit h  d e pt h,  t h e  i nfl u e n c e  of

li g ht  l e v el s  s h o ul d  d e cr e a s e  n ort h  of  t h e  S A F  at  all

ti m e s d u e t o t h e i n cr e a s e d di vi n g d e pt h r e q uir e d t o

r e a c h t h e S E S’ s pr e y; a s a c o n s e q u e n c e, t h e di ur n al

diff er e n c e s  i n  di v e  d e pt h  s h o ul d  d e cr e a s e,  a s  o b  -

s er v e d.  A  r e d u c e d  di ur n al  diff er e n c e  i n  t h e  di vi n g

d e pt h s of S E S w a s al s o o b s er v e d i n A nt ar cti c w at er s.

T hi s i s c o n si st e nt wit h a pr e vi o u s r e p ort ( Bi u w et al.

2 0 0 7) t h at i nt er pr et e d t hi s a s i n di c ati n g a ni m al s f or-

a gi n g  b e nt hi c all y  o n  t h e  A nt ar cti c  S h elf.  H o w e v er,

all  S E S  f e m al e s  i n  o ur  st u d y  f or a g e d  i n  o c e a ni c

w at er s a s s o ci at e d wit h t h e A D, w ell off t h e A nt ar cti c

S h elf.  T h er ef or e,  t h e  r e d u c e d  di ur n al  diff er e n c e  i n

di vi n g d e pt h ( Fi g. 4) s u g g e st s t h at S E S f e m al e s w er e

f e e di n g o n pr e y r e m ai ni n g cl o s e t o t h e s urf a c e d ur-

i n g d a yli g ht h o ur s.

T h e S O i s c h ar a ct eri s e d b y br o a d c o n c e ntri c b a n d s

of w at er m a s s e s ar o u n d t h e A nt ar cti c c o nti n e nt, wit h

e a c h z o n e m ai nt ai ni n g it s u ni q u e p h y si c al pr o p erti e s

( e. g. Or si et al. 1 9 9 5, B el ki n & G or d o n 1 9 9 6). T hi s h a s

2  i m pli c ati o n s.  Fir stl y,  t h e  c o n c e ntri c  n at ur e  of  t h e

c ur r e nt a n d w at er m a s s e s of t h e S O e n s ur e s cir c u m-

p ol ar  c o nti n uit y  of  it s  e c o s y st e m s  a n d  z o o pl a n kt o n

a n d fi s h s p e ci e s ( B a k er 1 9 5 4). T h er ef or e, o ur fi n di n g s

r e g ar di n g t h e v erti c al di stri b uti o n of S E S pr e y c o ul d

b e  e xtr a p ol at e d  t o  ot h er  p art s  of  t h e  S O.  S e c o n dl y,

t h e T 2 0 0 g r a di e nt u s e d i n o ur st u d y l ar g el y r efl e ct s t h e

l atit u di n al str u ct uri n g of t h e S O fr o m s u btr o pi c al t o

A nt ar cti c w at er s.

T h e  fir st  a s s u m pti o n  of  o ur  st u d y  i s  t h at  f e m al e

S E S  di et  i s  d o mi n at e d  b y  m y ct o p hi d  fi s h.  R e c e nt

st u di e s s u g g e st t h at m y ct o p hi d s ar e li k el y t o r e pr e-

s e nt  a  m aj or  pr o p orti o n  of  t h e  S E S  f e m al e  di et

( C h er el et al. 2 0 0 8, B aill e ul et al. 2 0 1 0) a n d 3 of t h e

d o mi n a nt  m y ct o  p hi d  s p e ci e s  i n  t h e  S O  ( El e ctr o n a

a nt ar cti c a , E. c al s b er gi a n d G y m n o s c o p el u s ni c h ol -

si ) h a v e pr e vi o u sl y b e e n f o u n d i n st o m a c h c o nt e nt s

of  S E S  ( Sli p  1 9 9 5,  D a n eri  &  C arli ni  2 0 0 2).  F urt h er-

m or e, a r e c e nt st u d y u si n g a h e a d- m o u nt e d c a m er a

o n n ort h er n el e p h a nt s e al s ( N ait o et al. 2 0 1 3) i d e nti-

fi e d  2  s m all  m e s o p el a gi c  fi s h e s  a s  pr e y  it e m s,  a

m y ct o p hi d a n d a b at h y p el a gi d, s u g g e sti n g t h at el e-

p h a nt s e al s, d e s pit e t h eir l ar g e si z e, ar e f e e di n g o n

a b u n d a nt  b ut  s m all  pr e y  it e m s.  I n d e e d,  m y ct o p hi d

fi s h  ar e  a  hi g h- c al orifi c  pr e y  ( 9. 3  k J  g− 1 w et  m a s s)

w h e n  c o m p ar e d  wit h  i c efi s h  ( 5. 4  k J  g − 1 w et  m a s s)

a n d  p r e y  it e m s  s u c h  a s  s q ui d  ( 1. 7 − 4. 5  k J  g − 1 w et

m a s s;  L e a  et  al.  2 0 0 2 a, b).  H o w e v er,  w e  a c k n o w  -

l e d g e t h at ot h er pr e y it e m s s u c h a s s q ui d s ar e al s o

li k el y c o n s u m e d b y S E S.

T h e s e c o n d a s s u m pti o n of o ur st u d y i s t h at a P E E

pr o vi d e s  a  r o b u st  pr o x y  f or  a ct u al  pr e y  e n c o u nt er s.

A c c or di n g  t o  t h e  c al c ul at e d  m e a n  c at c h  r at e  of  8. 2

pr e y it e m s p er di v e, w e e sti m at e t h at o n a v er a g e a

S E S  f e m al e  p erf or mi n g  a p pr o xi m at el y  6 6  di v e s  p er

d a y  will  c at c h  a p pr o xi m at el y  5 4 0  pr e y  it e m s  d ail y.

A s s u mi n g  t h at  El e ctr o n a  c al s b er gi , E . a nt ar cti c a ,

G y m n o s c o p el u s ni c h ol si a n d G. pi a bili s r e pr e s e nt t h e

m aj or pr e y it e m s wit hi n t h e A C C z o n e a n d t h at t h eir

m a s s g e n er all y r a n g e s b et w e e n 9 g ( El e ctr o n a c al s-

b er gi , E. a nt ar cti c a ) a n d 3 0 g (G. ni c h ol si , G. pi a bili s ;

C. A. B o st & Y. C h er el p er s. c o m m.), w e e sti m at e t h at

a r a n g e of 4. 8 − 1 6. 1 k g of fi s h ar e i n g e st e d d ail y p er

s e al. T h e s e v al u e s ar e n ot i n c o n si st e nt wit h t h e d ail y

m a s s  g ai n s  ( m e a n  0. 9  ±  0. 4  k g,  r a n g e:  0. 2 − 2  k g)

o b s er v e d  i n  t h e  p o st- br e e di n g  f e m al e s  i n  o ur  st u d y

u si n g a m e a n 1 0 % e n er g y tr a n sf er effi ci e n c y t o b o d y

m a s s  gr o wt h  ( s e e  A s h w ell  Eri c k s o n  &  El s n er  1 9 8 1,

R o s e n  &  Trit e s  1 9 9 9,  J e a n ni ar d  d u  D ot  et  al.  2 0 0 8).

T h e s e  e sti m at e s  ar e  c o n si st e nt  wit h  t h o s e  b a s e d  o n

c al c ul ati o n s  u si n g  at- s e a  fi el d  m et a b oli c  r at e s  a n d

p h ot o gr a p h s  o bt ai n e d  b y  h e a d- m o u nt e d  c a m er a s

( N ait o et al. 2 0 1 3), r e v e ali n g t h at n ort h er n el e p h a nt

s e al  f e m al e s  f e e d  o n  s m all  m e s o p el a gi c  pr e y  ( 1 0 −

2 0  g),  c at c hi n g  4 3 0  t o  8 6 0  pr e y  it e m s  a n d  a n  e sti-

m at e d  i n g e st e d  m a s s  r a n gi n g  b et w e e n  4. 3  a n d

1 7. 2  k g of pr e y d ail y.

T h e S O m e s o p el a gi c i c ht h y of a u n a i s d o mi n at e d b y

m y ct o p hi d s ( K o c k 1 9 9 2), wit h a p pr o xi m at el y 3 5 s p e-

ci e s  ( H ull e y  1 9 9 0)  a n d  a  cr u d e  e sti m at e d  bi o m a s s

r a n gi n g  b et w e e n  7 0  a n d  3 4 0  milli o n  t o n n e s  ( L u bi-

m o v a et al. 1 9 8 7,  S a b o ur e n k o v 1 9 9 1). Pr e vi o u s st u d-

i e s s u g g e st t h at t e m p er at ur e, li g ht a n d o x y g e n c o n-

t e nt  of  t h e  w at er  ar e  k e y  e n vir o n m e nt al  f a ct or s

c o ntr olli n g  t h eir  di stri b uti o n  ( H ull e y  &  L utj e h ar m s

1 9 9 5).

F o ur s p e ci e s of m y ct o p hi d s c o ntri b ut e t h e b ul k of

t h e S O fi s h bi o m a s s: Kr effti c ht h y s a n d er s s o ni , El e c-

tr o n a  a nt ar cti c a, E.  c arl s b er gi a n d G y m n o s c o p el u s

ni c h ol si ( S a b o ur e n k o v 1 9 9 1). D e s pit e t h eir e c ol o gi c al

si g nifi c a n c e  a n d  c o n si d er a bl e  bi o m a s s,  r e m ar k a bl y

littl e i s k n o w n a b o ut t h e b a si c bi ol o g y of m y ct o p hi d s

( C olli n s et al. 2 0 0 8). W hil e t h e y ar e k n o w n t o p erf or m

d ail y  v erti c al  mi gr ati o n s  i n  t h e  w at er  c ol u m n,  r e  -

m ai ni n g at d e e p d e pt h s d uri n g t h e d a y a n d f e e di n g

i n s h all o w er d e pt h s at ni g ht ( Gj o s a et er & K a w a g u c hi

1 9 8 0), t h er e i s a m aj or l a c k of k n o wl e d g e r e g ar di n g

m y ct o p hi d  h a bit at s  a n d  e n vir o n m e nt al  f a ct or s  c o n-

tr olli n g  t h eir  di stri b uti o n  ( Gj o s a et er  &  K a w a g u c hi

1 9 8 0,  C at ul  et  al.  2 0 1 1).  A s s u mi n g  t h at  m y ct o p hi d s

r e pr e s e nt  t h e  m ai n  c o m p o n e nt  of  S E S  f e m al e  di et,

t h e fi n e- s c al e m o nit ori n g of S E S f or a gi n g b e h a vi o ur

a c c or di n g t o e n vir o n m e nt al f a ct or s pr o vi d e s i n dir e ct

2 9 7
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i nf or m ati o n o n t h e m y ct o p hi d v erti c al di stri b uti o n i n

r el ati o n t o t e m p er at ur e a n d li g ht c o n diti o n s al o n g a

n ort h − s o ut h l atit u di n al gr a di e nt.

O ur r e s ult s s u g g e st t h at S E S m a y t ar g et diff er e nt

c o m m u niti e s of m y ct o p hi d s at diff er e nt d e pt h s n ort h

of t h e S A F. I n d e e d, a s p art of t h e I C H T Y O K E R tr a n-

s e ct r u n b et w e e n K er g u el e n a n d St. P a ul I sl a n d, d at a

fr o m tr a wl s at ni g ht t o d e pt h s r a n gi n g b et w e e n 0 a n d

3 3 0  m i n w at er s wit h a t e m p er at ur e r a n g e of 1 1 − 1 7 ° C

r e v e al e d a m y ct o p hi d c o m m u nit y d o mi n at e d b y S y m-

b ol o p h or u s b ar n ar di , L a m p a n y ct u s a u str ali s , El e ctr o n a

p a u cir a str a a n d L a m pi c ht h y s pr o c er u s ( G.  D u h a m el,

P. Pr o u v o st, J. B o ut ai n u n p u bl. d at a). T h e s e fi s h s p e-

ci e s w er e m or e a b u n d a nt i n t h e n ort h er n vi ci nit y of

t h e S T F. T h er ef or e, t h e f a ct t h at S E S di v e t o d e e p er

d e pt h s t o r e a c h w at er t e m p er at ur e s l o w er t h a n 8 ° C

s u g g e st s  t h at  t h e y  t ar g et  a  diff er e nt  a s s e m bl a g e  of

m y ct o p hi d s.  T hi s  c o m m u nit y  i s  li k el y  t o  b e  d o mi-

n at e d b y El e ctr o n a c al s b er gi , E. s u b a s p er a , G y m o n o-

s c o p el u s  pi a bili s , G.  fr a s eri a n d G.  b oli ni ,  a n d  t hi s

m y ct h o p hi d c o m m u nit y di stri b uti o n d e e p e n s wit h i n -

cr e a si n g t e m p er at ur e n ort h of t h e S A F ( H ull e y 1 9 8 1).

A s m e nti o n e d e arli er, a r e d u c e d di ur n al diff er e n c e

i n  t h e  di vi n g  d e pt h s  of  S E S  w a s  al s o  d et e ct e d  i n

A nt ar cti c  w at er s.  T hi s  b e h a vi o ur  w a s  al s o  d et e ct e d

o n v er y f e w o c c a si o n s b et w e e n t h e S A C C F a n d t h e

P F.  I n  A nt ar cti c  w at er s,  El e ctr o n a  c arl s b er gi ,  a

s c h o oli n g s p e ci e s ( Z a s el’ sli y et al. 1 9 8 5), i s c o m m o nl y

e n c o u nt er e d cl o s e t o t h e s urf a c e d uri n g t h e d a y ( H ul-

l e y 1 9 8 6, Fi el di n g et al. 2 0 1 2). El e ctr o n a a nt ar cti c a , a

n o n- s c h o oli n g  s p e ci e s,  w hi c h  i s  sli g htl y  l ar g er  t h a n

E. c arl s b er gi , i s al s o f o u n d i n S E S st o m a c h c o nt e nt s

a n d  m a y  al s o  r e pr e s e nt  a n  i m p ort a nt  pr e y  it e m,

al o n g wit h E. c ar sl b er gi.

T h e diff er e n c e i n s c h o oli n g b e h a vi o ur of El e ctr o n a

s p e ci e s mi g ht i nfl u e n c e t h e f or a gi n g str at e g y of S E S.

I n d e e d,  3- di m e n si o n al  r e c o n str u cti o n  of  di v e  tr a c k s

r e v e al s t h at t h e si n u o sit y of t h e p at h at t h e b ott o m of

t h e di v e i n cr e a s e s wit h t h e n u m b er of P E E s. I n di vi d-

u al s e x hi bit a n ar e a-r e stri ct e d s e ar c h b e h a vi o ur at t h e

b ott o m of t h eir di v e a n d f or s e v er al c o n s e c uti v e di v e s

w h e n l ar g e n u m b er s of P E E s o c c ur ( C. G., J. V.- G.,

Y.  L., J. J o u m a' a u n p u bl. d at a), s u g g e sti n g t h at S E S

ar e  t ar g eti n g  s c h o oli n g  r e s o ur c e s  i n  t h e s e  di v e s.

H o w e v er,  o n  a  f e w  di v e s,  l ar g e  n u m b er s  of  P E E s

w er e  o b s er v e d  d e s pit e  t h e  f a ct  t h at  t h e  s e al s  w er e

tr a v elli n g i n a n e arl y c o n st a nt dir e cti o n, s u g g e sti n g a

m or e di s p er s e d pr e y r e s o ur c e, p o s si bl y E. a nt ar cti c a .

I n A nt ar cti c w at er s, krill i s al s o o b s er v e d wit hi n t h e

fir st  1 0 0  m  of  t h e  w at er  c ol u m n,  a n d  c o ul d  b e  t ar-

g et e d b y s o m e s e al s f e e di n g cl o s e t o t h e s urf a c e d ur-

i n g t h e d a y, a s krill i s s u s p e ct e d t o b e pr e y e d u p o n b y

s o m e s e al s ( Y. C h er el p er s. c o m m.).

T h e  l a c k  of  r el ati o n s hi p  b et w e e n  t h e  m e a n T 2 0 0

e n c o u nt er e d  b y  t h e  S E S  d uri n g  t h eir  f or a gi n g  tri p

a n d eit h er t h e a b s ol ut e m a s s g ai n or t h e d ail y m a s s

g ai n i s s u p p orti v e of a c h a n g e i n pr e y q u alit y a n d/ or

si z e a c c or di n g t o t h e w at er m a s s e s vi sit e d. T hi s s u g-

g e st s  t h at  t h e  l o w er  c at c h  r at e  o b s er v e d  i n  w ar m er

w at er s, a s w ell a s t h e gr e at er pr o p orti o n of t h e s wi m-

mi n g  eff ort  all o c at e d  t o  a  gr e at er  di vi n g  d e pt h  t o

a c c e s s t h o s e pr e y, mi g ht b e c o m p e n s at e d b y t h e c o n-

s u m pti o n  of  l ar g er  a n d/ or  hi g h er  q u alit y  pr e y  i n

t h o s e w at er m a s s e s. F or e x a m pl e, l ar g er m y ct o p hi d s

s u c h  a s G y m o n o s c o p el u s  pi a bili s , G.  ni c h ol si a n d

p o s si bl y G. b oli ni m a y r e pr e s e nt a m aj or c o m p o n e nt

of S E S f e m al e di et i n t h e s e w ar m er n ort h er n w at er s.

I n d e e d, i n a r e c e nt st u d y, G. Ri c h ar d, J. V.- G. J. J o u -

m a’ a, C. G. ( u n p u bl. d at a) f o u n d t h at t h e d e cr e a s e i n

S E S d e n sit y (i. e. i n cr e a s e of li pi d c o nt e nt) w a s p o si-

ti v el y r el at e d t o t h e n u m b er of P E E s a n d w a s f o u n d t o

v ar y a c c or di n g t o t h e f or a gi n g h a bit at.  S E S f or a gi n g

n ort h of t h e S A F i m pr o v e d t h eir b o d y c o n diti o n at a

si mil ar  r at e  c o m p ar e d  wit h  t h o s e  f or  a gi n g  f urt h er

s o ut h, d e s pit e a l o w er P E E r at e a n d a gr e at er s wi m-

mi n g eff ort d u e t o gr e at er di vi n g d e pt h. T hi s r e s ult i s

s u p p orti v e of t h e h y p ot h e si s t h at S E S f e m al e s f or a g-

i n g  n ort h  of  t h e  S A F  w er e  li k el y  t o  f e e d  o n  l ar g er

pr e y it e m s, s u c h a s G y m n o s c o p el u s s p p., c o m p ar e d

wit h t h o s e f or a gi n g s o ut h of t h e S A F.

A n ot h er i nt er e sti n g fi n di n g of t hi s st u d y r e g ar di n g

f or a gi n g s u c c e s s w a s t h at P E E r at e b ot h d uri n g t h e

di v e a n d at t h e b ott o m of t h e di v e v ari e d a c c or di n g t o

di ur n al r h yt h m, wit h S E S b ei n g m or e effi ci e nt d uri n g

t wili g ht c o m p ar e d wit h at ni g ht a n d d uri n g t h e d a y.

I n di vi d u al s  w er e  al s o  f o u n d  t o  h a v e  a  si g nifi c a ntl y

hi g h er P E E r at e at ni g ht c o m p ar e d wit h d uri n g t h e

d a y. W hil e w e w er e e x p e cti n g a l o w er f or a gi n g effi-

ci e n c y d uri n g d a yti m e di v e s ( c o m pl et e di v e) d u e t o

t h e  gr e at er  di vi n g  d e pt h s  r e c or d e d,  w e  w er e  n ot

e x p e cti n g  s u c h  diff er e n c e s  w h e n  o nl y  t a ki n g  i nt o

a c c o u nt t h e P E E r at e c al c ul at e d at t h e b ott o m of t h e

di v e.  I n  f a ct,  w e  w er e  e x p e cti n g  t h e  o p p o sit e  r el a-

ti o n s hi p, wit h a gr e at er s u c c e s s r at e d uri n g t h e b ot-

t o m  p h a s e s  of  d a yti m e  di v e s.  I n d e e d,  w hil e  s o m e

m y ct o p hi d s s p e ci e s ar e k n o w n t o b e a cti v el y f e e di n g

d uri n g  b ot h  d a y  a n d  ni g ht,  s e v er al  st u di e s  h a v e

s h o w n t h at d uri n g t h e d a y m y ct o p hi d s t e n d t o a g gr e-

g at e i n d e n s er s c h o ol s, b e h a vi n g m or e l et h ar gi c all y,

p o s si bl y m a ki n g t h e m m or e v ul n er a bl e t o pr e d ati o n

( B ar h a m  1 9 6 6,  Ki n z er  et  al.  1 9 9 3,  K a art v e dt  et  al.

2 0 0 9). T h e pr e s e nt st u d y s u g g e st s t h e o p p o sit e, i n di-

c ati n g  t h at  el e p h a nt  s e al s  mi g ht  b e  m or e  effi ci e nt

w h e n  t h eir  pr e y  i s  s u p p o s e dl y  a cti v el y  f or a gi n g  at

ni g ht cl o s er t o t h e s urf a c e or p erf or mi n g n y ct h e m er al

mi gr ati o n s. T h er ef or e, w e h y p ot h e si s e t h at a cti v el y,

2 9 8
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G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

v erti c all y  mi gr ati n g  ( at  d u s k  a n d  d a w n)  a n d/ or  f or  -

a gi n g  m y ct o p hi d s  ( at  ni g ht)  ar e  e a si er  t o  d et e ct

a n d/ or l o c at e, eit h er b e c a u s e t h e y r e a c h a g gr e g ati o n

l e v el s all o wi n g t h e m a xi mi z ati o n of e n c o u nt er r at e s

b y  pr e d at or s  or  b e c a u s e  t h eir  a cti v e  b e h a vi o ur

m a k e s t h e m m or e v ul n er a bl e t o pr e d ati o n. A cti v el y

m o vi n g pr e y mi g ht b e e a si er t o l o c at e b y t h e f or a gi n g

s e al s.  I n d e e d,  a s  pr e y  m o v e  t h e y  cr e at e  h y dr o  -

d y n a mi c tr ail s li k el y t o b e d et e ct e d b y S E S t hr o u g h

t h eir vi bri s s a e ( D e h n h ar dt et al. 2 0 0 1).

Alt er n ati v el y, a r e c e nt m o d elli n g st u d y h a s s h o w n

t h at  pr e d at or s  r e a c h  t h eir  m a xi m u m  P E E  effi ci e n c y

at  i nt er m e di at e  a g gr e g ati o n  l e v el s  of  pr e y,  wit h

hi g hl y  a g gr e g at e d  p at c h e s  b ei n g  t o o  diffi c ult  t o

l o c at e, w hil e di s p er s e d pr e y ar e dil ut e d i n t h e e n vi-

r o n m e nt a n d d o n ot all o w t h e pr e d at or t o b e effi ci e nt

( M a s s ar di er 2 0 1 3).

Pr e y  m a y  al s o  pr o d u c e  s o u n d s  d et e ct e d  b y  el e-

p h a nt  s e al s,  w hi c h  ar e  k n o w n  t o  h a v e  e x c ell e nt

u n d er w at er  h e ari n g  a bilit y  ( K a st a k  &  S c h u st er m a n

1 9 9 8). I n d e e d, o v er a 1 2- yr st u d y, M c C a ul e y & C at o

( p er s. c o m m.) f o u n d r e c e ntl y t h at fi s h c h or u s e s, m o st

li k el y t o b e m y ct o p hi d s, al w a y s o c c ur r e d s h ortl y aft er

d u s k a n d pr e- d a w n, wit h m o st e n er g y i n t h e 1 − 3 k H z

r a n g e. F urt h er m or e, w hil e a cti v e, m y ct o p hi d s mi g ht

b e m or e li k el y t o si g n al t h eir pr e s e n c e b y pr o d u ci n g

bi ol u mi n e s c e n c e  t h at  s e al s  c o ul d  d et e ct  vi s u all y

( V a c q ui é- G ar ci a et al. 2 0 1 2). S u c h h y p ot h e s e s s h o ul d

b e f urt h er i n v e sti g at e d i n f ut ur e st u di e s a n d s h o ul d

pr o vi d e n e w a n d v al u a bl e i n si g ht s i nt o t h e e c ol o g y

a n d di stri b uti o n of S E S pr e y.

A c k n o wl e d g e m e nt s . T hi s st u d y i s p art of a n ati o n al r e s e ar c h
pr o gr a m  ( n o.  1 0 9,  H.  W ei m er s kir c h  a n d  t h e  o b s er v at or y
M a m mif èr e s  E x pl or at e ur s  d u  Mili e u  O c é a ni q u e,  M E M O
S O E R E  C T D  0 2)  s u p p ort e d  b y  t h e  Fr e n c h  P ol ar  I n stit ut e
(I n stit ut P a ul E mil e Vi ct or, I P E V). T hi s w or k w a s c ar ri e d o ut
i n t h e fr a m e w or k of t h e A N R Bl a n c M Y C T O- 3 D- M A P a n d
A N R  V M C  0 7:  I P S O S- S E A L  pr o gr a m s  a n d  C N E S- T O S C A
pr o gr a m  (‘ Él e p h a nt s  d e  m er  o c é a n o gr a p h e s’).  T h e  a ut h or s
al s o  t h a n k  t h e  T ot al  F o u n d ati o n  f or  fi n a n ci al  s u p p ort.  All
a ni m al s  i n  t hi s  st u d y  w er e  tr e at e d  i n  a c c or d a n c e  wit h  t h e
I P E V et hi c al a n d P ol ar E n vir o n m e nt C o m mitt e e s g ui d eli n e s.
W e t h a n k all t h e p e o pl e w h o c o ntri b ut e d t o t h e fi el d w or k
a n d d at a pr o c e s si n g, wit h s p e ci al t h o u g ht t o M. A ut hi er, A.
C h ai g n e,  Q.  D el or m e,  N.  El  S k a b y,  J.  C.  V aill a nt  a n d  F.
Vi vi er. W e ar e e xtr e m el y gr at ef ul t o t h e 3 a n o n y m o u s r ef er-
e e s f or t h eir c o n str u cti v e s u g g e sti o n s a n d t h e d et ail e d c or-
r e cti o n s pr o vi d e d.
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t h e n ort h er n S c oti a S e a e c o s y st e m.  P ol ar Bi ol 3 1: 8 3 7 − 8 5 1

C o st a  D P, Kli n c k J M, H of m a n n  E E, Di n ni m a n  M S, B ur n s J M
( 2 0 0 8) U p p er o c e a n v ari a bilit y i n W e st A nt ar cti c P e ni n-
s ul a c o nti n e nt al s h elf w at er s a s m e a s ur e d u si n g i n str u-
m e nt e d s e al s.  D e e p- S e a R e s II 5 5: 3 2 3 − 3 3 7

C ott é  C, Si m ar d  Y ( 2 0 0 5) F or m ati o n of d e n s e krill p at c h e s
u n d er ti d al f or ci n g at w h al e f e e di n g h ot s p ot s i n t h e St.
L a wr e n c e E st u ar y.  M ar E c ol Pr o g S er 2 8 8: 1 9 9 − 2 1 0

Cr o c k er  D E,  L e  B o e uf  B J,  C o st a  D P ( 1 9 9 7)  Drift  di vi n g  i n
f e m al e n ort h er n el e p h a nt s e al s: i m pli c ati o n f or f o o d pr o-
c e s si n g.  C a n J Z o ol 7 5: 2 7 − 3 9

D a n eri  G A, C arli ni  A R ( 2 0 0 2) Fi s h pr e y of s o ut h er n el e p h a nt
s e al s, Mir o u n g a  l e o ni n a ,  at  Ki n g  G e or g e  I sl a n d.  P ol ar
Bi ol 2 5: 7 3 9 − 7 4 3

D e h n h ar dt  G,  M a u c k  B,  H a n k e  W,  Bl e c k m a n n  H ( 2 0 0 1)
H y dr o d y n a mi c tr ail f oll o wi n g i n h ar b or s e al s ( P h o c a vit-
uli n a ).  S ci e n c e 2 9 3: 1 0 2 − 1 0 4

D o d s o n  S ( 1 9 9 0)  Pr e di citi n g  di el  v erti c al  mi gr ati o n  of  z o o-
pl a n kt o n.  Li m n ol O c e a n o gr 3 5: 1 1 9 5 − 1 2 0 0

Dr a g o n  A C, M o n e sti e z  P, B ar- H e n  A, G ui n et  C ( 2 0 1 0) Li n k-
i n g f or a gi n g b e h a vi o ur t o p h y si c al o c e a n o gr a p hi c str u c-
t ur e s:  s o ut h er n el e p h a nt s e al s a n d m e s o s c al e e d di e s e a st
of K er g u el e n I sl a n d s.  Pr o g O c e a n o gr 8 7: 6 1 − 7 1

Dr a g o n  A C, B ar- H e n  A, M o n e sti e z  P, G ui n et  C ( 2 0 1 2) H ori-
z o nt al a n d v erti c al m o v e m e nt s a s pr e di ct or s of f or a gi n g
s u c c e s s  i n  a  m ari n e  pr e d at or.  M ar  E c ol  Pr o g  S er 4 4 7:  
2 4 3 − 2 5 7

Fi el di n g  S, W at ki n s J L, C olli n s  M A, E n d erl ei n  P, V e n a bl e s
H J ( 2 0 1 2)  A c o u sti c  d et er mi n ati o n  of  t h e  di stri b uti o n  of
fi s h a n d krill a cr o s s t h e S c oti a S e a i n s pri n g 2 0 0 6, s u m-
m er  2 0 0 8  a n d  a ut u m n  2 0 0 9.  D e e p- S e a  R e s  II 5 9 – 6 0:  
1 7 3 − 1 8 8

G al  G L,  Elli s  R,  R u d st a m  L G,  M o h a m m a di a n  A M ( 1 9 9 9)
Li g ht a n d di el v erti c al mi gr ati o n:  s p e ctr al s e n siti vit y a n d
li g ht a v oi d a n c e b y M y si s r eli ct a .  C a n J Fi s h A q u at S ci 5 6: 
3 1 1 − 3 2 2

G all o n  S,  B aill e ul  F,  C h ar r a s si n J B,  G ui n et  C,  B o st  C A,
H a n d ri c h  Y,  Hi n d ell  M ( 2 0 1 3)  I d e ntif yi n g  f or a gi n g
e v e nt s i n d e e p di vi n g s o ut h er n el e p h a nt s e al s, Mir o u n g a
l e o ni n a, u si n g a c c el er ati o n d at a l o g g er s.  D e e p- S e a R e s II
8 8- 8 9: 1 4 − 2 2

Gj o s a et er J,  K a w a g u c hi  K ( 1 9 8 0)  A  r e vi e w  of  t h e  w orl d
r e s o ur c e s of m e s o p el a gi c fi s h.  F A O Fi s h T e c h P a p 1 9 3: 
1 − 1 5 1

G ui n et  C, C h er el  Y, Ri d o u x  V, J o u v e nti n  P ( 1 9 9 6) C o n s u m p-
ti o n of m ari n e r e s o ur c e s b y s e a bir d s a n d s e al s i n Cr o z et
a n d K er g u el e n w at er s:  c h a n g e s i n r el ati o n t o c o n s u m er
bi o m a s s 1 9 6 2 – 1 9 8 5.  A nt ar ct S ci 8: 2 3 − 3 0

G ui n et  C, W al k er  E, M o n e sti e z  P, Xi n g  X a n d ot h er s ( 2 0 1 3)
A s s e s s m e nt  of  p h yt o pl a n kt o n  c o n c e ntr ati o n  i n  t h e
S o ut h er n O c e a n b y el e p h a nt s e al e q ui p p e d wit h a n e w
g e n er ati o n of C T D-fl u or e s c e n c e t a g s. E art h S y st S ci D at a
5: 1 5 − 2 9

H a n ui s e  N,  B o st  C A,  H a n dri c h  Y ( 2 0 1 3)  O pti mi z ati o n  of
tr a n sit str at e gi e s w hil e di vi n g i n f or a gi n g ki n g p e n g ui n s.
J Z o ol 2 9 0: 1 8 1 − 1 9 1

H a s sri c k J L,  Cr o c k er  D E,  T e ut s c h el  N M,  M c D o n al d  BI,
R o bi n s o n  P W,  Si m m o n s  S E,  C o st a  D P ( 2 0 1 0)  C o n diti o n

a n d  m a s s  i m p a ct  o x y g e n  st or e s  a n d  di v e  d ur ati o n  i n
a d ult  f e m al e  n ort h er n  el e p h a nt  s e al s. J  E x p  Bi ol 2 1 3:  
5 8 5 − 5 9 2

Hi n d ell  M A, Sli p  D J, B urt o n  H R ( 1 9 9 1) T h e di vi n g b e h a v-
i o ur  of  a d ult  m al e  a n d  f e m al e  s o ut h er n  el e p h a nt  s e al s,
Mir o u n g a l e o ni n a ( Pi n ni p e di a:  P h o ci d a e).  A u st J Z o ol 3 9: 
5 9 5 − 6 1 9

Hi n d ell  M A, Br a d s h a w  C J A, S u m n er  M D, Mi c h a el  K J, B ur-
t o n  H R ( 2 0 0 3)  Di s p er s al  of  f e m al e  s o ut h er n  el e p h a nt
s e al s  a n d  t h eir  pr e y  c o n s u m pti o n  d uri n g  t h e  a u str al
 s u m m er:  r el e v a n c e  t o  m a n a g e m e nt  a n d  o c e a n o gr a p hi c
z o n e s. J A p pl E c ol 4 0: 7 0 3 − 7 1 5

H or ni n g  M,  Trill mi c h  F ( 1 9 9 9)  L u n ar  c y cl e s  i n  di el  pr e y
mi gr ati o n s e x ert a str o n g er eff e ct o n t h e di vi n g of j u v e-
nil e s t h a n a d ult G al a p a g o s f ur s e al s.  Pr o c R S o c L o n d B
Bi ol S ci 2 6 6: 1 1 2 7 − 1 1 3 2

H ull e y  P A ( 1 9 8 1)  R e s ult s  of  t h e  r e s e ar c h  cr ui s e s  of  F R V
‘ W alt h er H er wi g’ t o S o ut h A m eri c a. L VIII. F a mil y M y ct o -
p hi d a e ( O st ei c ht h y e s, M y ct o p hif or m e s).  Ar c h Fi s c h Wi s s
3 1: 1 − 3 0 0

H ull e y  P A ( 1 9 8 6) M y ct o p hi d a e. I n:  S mit h M M, H e e m str a P C
( e d s) S mit h s’ s e a fi s h e s. S pri n g er- V erl a g, B erli n, p 2 8 2 −
3 2 1

H ull e y  P A ( 1 9 9 0) F a mil y M y ct o p hi d a e. I n:  G o n O, H e e m str a
P C ( e d s) Fi s h e s of t h e S o ut h er n O c e a n. J L B S mit h I n sti-
t ut e of I c ht h y ol o g y P u bli s h er s, Gr a h a m st o w n, p 1 4 6 − 1 7 8

H ull e y  P A, L utj e h ar m s J R E ( 1 9 9 5) T h e s o ut h- w e st er n li mit
f or  t h e  w ar m- w at er,  m e s o p el a gi c  i c ht h y of a u n a  of  t h e
I n d o- W e st- P a cifi c:  l a nt er nfi s h  ( M y ct o p hi d a e)  a s  a  c a s e
st u d y.  S Afr J M ar S ci 1 5: 1 8 5 − 2 0 5

I w at a  T, S a k a m ot o  K Q, T a k a h a s hi  A, E d w ar d s  E W J, St a ni-
l a n d I J,  Tr at h a n  P N,  N ait o  Y ( 2 0 1 2)  U si n g  a  m a n di bl e
a c c el er o m et er  t o  st u d y  fi n e- s c al e  f or a gi n g  b e h a vi or  of
fr e e-r a n gi n g  A nt ar cti c  f ur  s e al s.  M ar  M a m m  S ci 2 8:  
3 4 5 − 3 5 7

J a u d  T, Dr a g o n  A C, G ar ci a J V, G ui n et  C ( 2 0 1 2) R el ati o n s hi p
b et w e e n  c hl or o p h yll  a  c o n c e ntr ati o n,  li g ht  att e n u ati o n
a n d di vi n g d e pt h of t h e s o ut h er n el e p h a nt s e al Mir o u n g a
l e o ni n a. P L o S O N E 7: e 4 7 4 4 4

J e a n ni ar d d u D ot  T, R o s e n  D A S, Trit e s  A W ( 2 0 0 8) St ell er s e a
li o n s s h o w di et- d e p e n d e nt c h a n g e s i n b o d y c o m p o siti o n
d uri n g  n utriti o n al  str e s s  a n d  r e c o v er  m or e  e a sil y  fr o m
m a s s l o s s i n wi nt er t h a n i n s u m m er. J E x p M ar Bi ol E c ol
3 6 7: 1 − 1 0

K a art v e dt  S,  R ø st a d  A,  Kl e vj er  T A,  St a b y  A ( 2 0 0 9)  U s e  of
b ott o m- m o u nt e d e c h o s o u n d er s i n e x pl ori n g b e h a vi or of
m e s o p el a gi c fi s h e s.  M ar E c ol Pr o g S er 3 9 5: 1 0 9 − 1 1 8

K a m p a  E M ( 1 9 7 6)  P h ot o e n vir o n m e nt  a n d  v erti c al  mi gr a-
ti o n s of m e s o p el a gi c m ari n e a ni m al c o m m u niti e s. I n:  D e
C o ur s e y P J ( e d) Bi ol o gi c al r h yt h m s i n t h e m ari n e e n vi-
r o n m e nt.  B ell e  W  B ar u c h  Li br ar y  i n  M ari n e  S ci e n c e s,
U ni v er sit y  of  S o ut h  C ar oli n a  Pr e s s,  C ol u m bi a,  S C,
p 2 5 7 − 2 7 2

K a st a k  D,  S c h u st er m a n  R J ( 1 9 9 8)  I n- air  a n d  u n d er w at er
h e ari n g s e n siti vit y of a n ort h er n el e p h a nt s e al ( Mir o u n g a
a n g u stir o stri s ).  C a n J Z o ol 7 7: 1 7 5 1 − 1 7 5 8

Ki n z er J,  B ott g er- S c h n a c k  R,  S c h ul z  K ( 1 9 9 3)  A s p e ct s  of
h ori z o nt al di stri b uti o n a n d di et of m y ct o p hi d fi s h i n t h e
Ar a bi a n  S e a  wit h  r ef er e n c e  t o  t h e  d e e p  w at er  o x y g e n
d efi ci e n c y.  D e e p- S e a R e s II 4 0: 7 8 3 − 8 0 0

K n o x  G A ( 2 0 0 7)  Bi ol o g y  of  t h e  S o ut h er n  O c e a n,  2 n d  e d n.
C R C Pr e s s, B o c a R at o n, F L

K o c k  K H ( 1 9 9 2) A nt ar cti c fi s h a n d fi s h eri e s. C a m bri d g e U ni-
v er sit y Pr e s s, C a m bri d g e

K o u b bi  P ( 1 9 9 3)  I nfl e n c e  of  t h e  fr o nt al  z o n e s  o n  i c ht h y o-

3 0 0

3 1 1



3 1 2

G ui n et et al.: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s

pl a n kt o n  a n d  m e s o p el a gi c  a s s e m bl a g e s  i n  t h e  Cr o z et
B a si n  (I n di a n  s e ct or  of  t h e  S o ut h er n  O c e a n).  P ol ar  Bi ol
1 3: 5 5 7 − 5 6 4

K o u b bi  P,  M ot e ki  M,  D u h a m el  G,  G o ar a nt  A a n d  ot h er s
( 2 0 1 1) E c or e gi o n ali z ati o n of m y ct o p hi d fi s h i n t h e I n di a n
s e ct or  of  t h e  S o ut h er n  O c e a n:   r e s ult s  fr o m  g e n er ali z e d
di s si mil arit y m o d el s.  D e e p- S e a R e s II 5 8: 1 7 0 − 1 8 0

L e a  M A, C h er el  Y, G ui n et  C, Ni c h ol s  P D ( 2 0 0 2 a) A nt ar cti c
f ur s e al s f or a gi n g i n t h e P ol ar Fr o nt al Z o n e:  i nt er- a n n u al
s hift s i n di et a s s h o w n fr o m f e c al a n d f att y a ci d a n al y s e s.
M ar E c ol Pr o g S er 2 4 5: 2 8 1 − 2 9 7

L e a  M A,  Ni c h ol s  P D,  Wil s o n  G ( 2 0 0 2 b)  F att y  a ci d  c o m p o  -
siti o n  of  li pi d-ri c h  m y ct o p hi d s  a n d  m a c k er el  i c efi s h
(C h a m p s o c e p h al u s  g u n n ari )  S o ut h er n  O c e a n  f o o d- w e b
i m pli c ati o n s.  P ol ar Bi ol 2 5: 8 4 3 − 8 5 4

L e a  M A, J o h n s o n  D, M eli n  S, R e a m  R, G el att  T ( 2 0 1 0) Di v-
i n g o nt o g e n y a n d l u n ar r e s p o n s e s i n a hi g hl y mi gr at or y
m a m m al, t h e n ort h er n f ur s e al C all or hi n u s ur si n u s . M ar
E c ol Pr o g S er 4 1 9: 2 3 3 − 2 4 7

Li e b s c h  N,  Wil s o n  R P,  B or n e m a n n  H,  A d el u n g  D,  Pl öt z J
( 2 0 0 7) M o ut hi n g off a b o ut fi s h c a pt ur e:  j a w m o v e m e nt i n
pi n ni p e d s r e v e al s t h e r e al s e cr et s of i n g e sti o n.  D e e p- S e a
R e s II 5 4: 2 5 6 − 2 6 9

Li u  S H, S u n  S, H a n  B P ( 2 0 0 3) Di el v erti c al mi gr ati o n of z o o-
pl a n kt o n f oll o wi n g o pti m al f o o d i nt a k e u n d er pr e d ati o n.
J Pl a n kt o n R e s 2 5: 1 0 6 9 − 1 0 7 7

L u bi m o v a  T G,  S h u st  K V,  P o p k o v  V V ( 1 9 8 7)  S p e cifi c  f e a-
t ur e s i n t h e e c ol o g y of S o ut h er n O c e a n m e s o p el a gi c fi s h
of  t h e  f a mil y  M y ct o p hi d a e.  Bi ol o gi c al  r e s o ur c e s  of  t h e
Ar cti c  a n d  A nt ar cti c  ( c oll e ct e d  p a p er s).  N a u k a  Pr e s s,
M o s c o w, p 3 2 0 − 3 3 7 (i n R u s si a n)

M a s s ar di er  L ( 2 0 1 3) Et u d e d e l a f ai s a bilit é d u c o u pl a g e d’ u n
m o d èl e o c é a ni q u e et d’ u n m o d èl e i n di vi d u c e ntr é e n v u e
d e l a si m ul ati o n d u c o m p ort e m e nt d e gr a n d s pr é d at e ur s
e n  z o n e  a u str al e.  M S c  t h e si s,  U ni v er sit é  Ni c e  S o p hi a
A nti p oli s

M cI nt yr e  T, D e Br u y n  P J N, A n s or g e I J, B e st er  M N, B or n e-
m a n n  H, Pl öt z J, T o s h  C A ( 2 0 1 0) A lif eti m e at d e pt h:  v er-
ti c al di stri b uti o n of s o ut h er n el e p h a nt s e al s i n t h e w at er
c ol u m n.  P ol ar Bi ol 3 3: 1 0 3 7 − 1 0 4 8

M cI nt yr e  T,  B or n e m a n n  H,  Pl öt z J,  T o s h  C A,  B e st er  M N
( 2 0 1 1 a)  W at er  c ol u m n  u s e  a n d  f or a g e  str at e gi e s  of
f e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e al s fr o m M ari o n I sl a n d.  M ar
Bi ol 1 5 8: 2 1 2 5 − 2 1 3 9

M cI nt yr e  T,  A n s or g e I J,  B or n e m a n n  H,  Pl öt z J,  T o s h  C A,
B e st er  M N ( 2 0 1 1 b) El e p h a nt s e al di v e b e h a vi o ur i s i nfl u-
e n c e d  b y  o c e a n  t e m p er at ur e:   i m pli c ati o n s  f or  cli m at e
c h a n g e i m p a ct s o n a n o c e a n pr e d at or.  M ar E c ol Pr o g S er
4 4 1: 2 5 7 − 2 7 2

M c M a h o n  C R, B urt o n  H, Sli p  D, M c L e a n  S, B e st er  M ( 2 0 0 0)
Fi el d  i m m o bili s ati o n  of  s o ut h er n  el e p h a nt  s e al s  wit h
i ntr a v e n o u s  til et a mi n e  a n d  z ol a z e p a m.  V et  R e c 1 4 6:  
2 5 1 − 2 5 4

M or el  A ( 1 9 8 8) O pti c al m o d eli n g of t h e u p p er o c e a n i n r el a-
ti o n  t o  it s  bi o g e n o u s  m att er  c o nt e nt  ( c a s e  I  w at er s).
J  G e o p h y s R e s 9 3: 1 0 7 4 9 − 1 0 7 6 8

N ait o  Y,  B or n e m a n n  H,  T a k a h a s hi  A,  M cI nt yr e  T,  Pl ot z J
( 2 0 1 0)  Fi n e- s c al e  f e e di n g  b e h a vi o ur  of  W e d d ell  s e al s
r e v e al e d  b y  m a n di bl e  a c c el er o m et er.  P ol ar  S ci 4:  
3 0 9 − 3 1 6

N ait o  Y, C o st a  D P, A d a c hi  T, R o bi n s o n  P W, F o wl er  M, T a k a-
h a s hi  A ( 2 0 1 3) U nr a v elli n g t h e m y st eri e s of a m e s o p el a-
gi c di et:  a l ar g e a p e x pr e d at or s p e ci ali z e s o n s m all pr e y.
F u n ct E c ol 2 7: 7 1 0 − 7 1 7

Or si  A H, W hit e w ort h I T, N o wli n  W D Jr ( 1 9 9 5) O n t h e m eri -

di o n al  e xt e nt  a n d  fr o nt s  of  t h e  A nt ar cti c  Cir c u m p ol ar
C ur r e nt. D e e p- S e a R e s I 4 2: 6 4 1 − 6 7 3.

P ar k  Y H  , G a m b ér o ni  L,  C h ar ri a u d  E  ( 1 9 9 1)  Fr o nt al  str u c-
t ur e, tr a n s p ort a n d v ari a bilit y of t h e A nt ar cti c Cir c u m p o-
l ar C ur r e nt i n t h e S o ut h I n di a n O c e a n s e ct or, 4 0 ° – 8 0 ° E.
M ar C h e m 3 5: 4 5 − 6 2

P ar k  Y H,  G a m b ér o ni  L,  C h ar ri a u d  E ( 1 9 9 3)  Fr o nt al  str u c-
t ur e, w at er m a s s e s, a n d cir c ul ati o n i n t h e Cr o z et B a si n.
J  G e o p h y s R e s 9 8: 1 2 3 6 1 − 1 2 3 8 5

P ar k  Y H, C h ar ri a u d  E, Fi e u x  M ( 1 9 9 8) T h er m o h ali n e str u c-
t ur e  of  t h e  A nt ar cti c  s urf a c e  w at er/ wi nt er  w at er  i n  t h e
I n di a n s e ct or of t h e S o ut h er n O c e a n. J M ar S y st 1 7: 5 − 2 3

R D e v el o p m e nt C or e T e a m ( 2 0 0 9) R:  a l a n g u a g e a n d e n vi-
r o n m e nt f or st ati sti c al c o m p uti n g. R F o u n d ati o n f or St a-
ti sti c al C o m p uti n g, Vi e n n a

R o p ert- C o u d ert  Y,  Wil s o n  R P ( 2 0 0 5)  Tr e n d s  a n d  p er s p e c-
ti v e s  i n  a ni m al- att a c h e d  r e m ot e  s e n si n g.  Fr o nt  E c ol
 E n vir o n 3: 4 3 7 − 4 4 4

R o p ert- C o u d ert  Y, K at o  A, Li e b s c h  N, Wil s o n  R P, M üll er  G,
B a u b et  E ( 2 0 0 4)  M o nit ori n g  j a w  m o v e m e nt s:   a  c u e  t o
f e e di n g a cti vit y.  G a m e Wil dl S ci 2 0: 1 − 1 9

R o q u et  F,  P ar k  Y H,  G ui n et  C,  B aill e ul  F,  C h ar r a s si n  J B
( 2 0 0 9)  O b s er v ati o n s  of  t h e  F a w n  Tr o u g h  C ur r e nt  o v er
t h e K er g u el e n Pl at e a u fr o m i n str u m e nt e d el e p h a nt s e al s.
J M ar S y st 7 8: 3 7 7 − 3 9 3

R o s e n  D A S, Trit e s  A W ( 1 9 9 9) M et a b oli c eff e ct of l o w- e n er g y
di et  o n  St ell er  s e a  li o n s,  E u m et o pi a s  j u b at u s .  P h y si ol
Bi o c h e m Z o ol 7 2: 7 2 3 − 7 3 1

R u d st a m  L G, D a ni el s s o n  K, H a n s s o n  S, J o h a n s s o n  S ( 1 9 8 9)
Di el  v erti c al  mi gr ati o n  a n d  f e e di n g  p att er n s  of  M y si s
mi xt a ( Cr u st a c e a, M y si d a c e a) i n t h e B alti c S e a.  M ar Bi ol
1 0 1: 4 3 − 5 2

R ut z  C, H a y s  G C ( 2 0 0 9) N e w fr o nti er s i n bi ol o g gi n g s ci e n c e.
Bi ol L ett 5: 2 8 9 − 2 9 2

S a b o ur e n k o v  E ( 1 9 9 1)  M y ct o p hi d s  i n  t h e  di et  of  A nt ar cti c
pr e d at or s.  C C A M L R S el e ct e d S ci P a p 1 9 9 1: 3 3 5 − 3 6 8

Sli p  D J ( 1 9 9 5)  T h e  di et  of  s o ut h er n  el e p h a nt  s e al s  ( Mi -
r o u n g a l e o ni n a )  fr o m  H e ar d  i sl a n d.  C a n  J  Z o ol 7 3:  
1 5 1 9 − 1 5 2 8

S u z u ki I,  N ait o  Y,  F ol k o w  L P,  Mi y a z a ki  N,  Bli x  A S ( 2 0 0 9)
V ali d ati o n  of  a  d e vi c e  f or  a c c ur at e  ti mi n g  of  f e e di n g
e v e nt s i n m ari n e a ni m al s. P ol ar Bi ol 3 2: 6 6 7 − 6 7 1

V a c q ui é- G ar ci a J, R o y er  F, Dr a g o n  A C, Vi vi a nt  M, B aill e ul
F, G ui n et  C ( 2 0 1 2) F or a gi n g i n t h e d ar k n e s s of t h e S o ut h-
er n  O c e a n:   i nfl u e n c e  of  bi ol u mi n e s c e n c e  o n  a  d e e p
 di vi n g pr e d at or.  P L o S O N E 7: e 4 3 5 6 5

Vi vi a nt  M,  Trit e s  A W,  R o s e n  D A S,  M o n e sti e z  P,  G ui n et  C
( 2 0 1 0) Pr e y c a pt ur e att e m pt s c a n b e d et e ct e d i n St ell er
s e a  li o n s  a n d  ot h er  m ari n e  pr e d at or s  u si n g  a c c el er o  -
m et er s.  P ol ar Bi ol 3 3: 7 1 3 − 7 1 9

Wil s o n  R P, C o o p er J, Pl öt z J ( 1 9 9 2) C a n w e d et er mi n e w h e n
m ari n e  e n d ot h er m  f e e d ?  A  c a s e  st u d y  wit h  s e a bir d s.
J  E x p Bi ol 1 6 7: 2 6 7 − 2 7 5

Wil s o n  R P, St ei nf urt h  A, R o p ert- C o u d ert  Y, K at o  A, K urit a  M
( 2 0 0 2)  Li p-r e a di n g  i n  r e m ot e  s u bj e ct s:   a n  att e m pt  t o
q u a ntif y a n d s e p ar at e i n g e sti o n, br e at hi n g a n d v o c ali s a-
ti o n  i n  fr e e-li vi n g  a ni m al s  u si n g  p e n g ui n s  a s  a  m o d el.
M ar Bi ol 1 4 0: 1 7 − 2 7

Z a s el’ sli y  V S, K u dri n  B D, P ol et a y e v V A, C h e c h e ni n S ( 1 9 8 5)
S o m e  f e at ur e s  of  t h e  bi ol o g y  of  El e ctr o n a c arl s b er gi
( T a ni n g)  ( M y ct o p hi d a e)  i n  t h e  Atl a nti c  s e ct or  of  t h e
A nt ar cti c. J I c ht h y ol 2 5: 1 6 3 − 1 6 6

Z u ur  A F,  I e n o  E N,  W al k er  N J,  S a v eli e v  A A,  S mit h  G M
( 2 0 0 9)  Mi x e d  eff e ct s  m o d el s  a n d  e xt e n si o n s  i n  e c ol o g y
wit h R. S pri n g er, N e w Y or k, N Y

3 0 1

E dit ori al r e s p o n si bilit y: P et er C or k er o n, 
W o o d s H ol e, M a s s a c h u s ett s, U S A

S u b mitt e d: J a n u ar y 1 6, 2 0 1 3;  A c c e pt e d: N o v e m b er 2 0, 2 0 1 3
Pr o of s r e c ei v e d fr o m a ut h or( s): F e br u ar y 1 4, 2 0 1 4

A n n e x e E



A n n e x e

F

A r ti cl e 5 : J o u m a’ a e t al. ( 2 0 1 5 )

Él e p h a nt s d e m er e n m u e. Cr é dit : J. J o u m a’ a

5. J o u m a’ a J off r e y, L e B r a s Y v e s , Ri c h a r d G a ët a n, V a c q ui é- G a r ci a J a d e, El K s a bi

N o r y, Pi c a r d B a pti st e, G ui n et C h ri st o p h e. ( 2 0 1 6). A dj u st m e nt of di vi n g b e h a vi o u r
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S o ut h e r n El e p h a nt S e al. F u n cti o n al E c ol o g y . 3 0 ( 4). 6 3 6- 6 4 8. d oi: 1 0. 1 1 1 1 / 1 3 6 5-
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A dj u st m e nt  of  di vi n g  b e h a vi o ur  wit h  pr e y e n c o u nt er s

a n d  b o d y c o n diti o n i n a  d e e p  di vi n g  pr e d at or: t h e

S o ut h er n  El e p h a nt  S e al

J offr e y J o u m a ’a*,  Y v e s  L e  Br a s,  G a €et a n  Ri c h ar d, J a d e  V a c q ui e- G ar ci a,  B a pti st e  Pi c ar d,

N or y  El  K s a bi a n d  C hri st o p h e  G ui n et*

C E B C,  U M R 7 3 7 2  U L R- C N R S, 7 9 3 6 0  Villi er s e n  B oi s,  Fr a n c e

S u m m ar y

1. O pti m al di vi n g  m o d els h a v e b e e n d e v el o p e d t o i n v esti g at e h o w air- br e at hi n g pr e d at or s

s h o ul d a dj ust t h eir di vi n g b e h a vi o ur t o o pti mi z e t h eir f or a gi n g e ffi ci e n c y.  Usi n g ti m e- d e pt h

r e c or d er s a n d 3 D a c c el e r o m et ers,  w e a d dr ess e d t his q u esti o n o n si x fr e e-r a n gi n g S o ut h e r n  El e-

p h a nt S e al ( S E S) f e m al es e q ui p p e d o n  K er g u el e n Isl a n d.

2. W e h y p ot h esi z e t h at s e als  w o ul d i niti all y i n cr e a s e t h eir f or a gi n g ti m e  wit h dist a n c e t o t h e

f or a gi n g p at c h es b ef or e r e d u ci n g it f or p h ysi ol o gi c al r e as o ns, r e g ar dl ess of t h e pr e y e n c o u n-

t er e d.  W e e x p e ct t h at S E S s p e n d s  m or e ti m e at d e pt hs  w h er e  m or e  Pr e y  C at c h  Att e m pt s

( P C A) o c c u r, t h at is at t h e b ott o m.  W e als o h y p ot h esi z e t h at b ott o m ti m e s h o ul d b e r el at e d t o

b ot h t h e s e al b o d y d e nsit y a n d t h e s wi m mi n g e ff ort d e di c at e d t o c at c hi n g pr e y, as  w e e x p e ct

s e als t o b e  m or e a cti v e  w h e n c at c hi n g pr e y.  Fi n all y, b e c a us e o x y g e n is a c q uir e d at t h e s urf a c e

o nl y,  w e e x p e ct t h at r e c o v er y ti m es i n cr e a s e  wit h t h e d ur ati o n of t h e pr e vi o us di v es.

3. A t ot al of 7 2 6 % of  P C A d et e ct e d b y a c c el er o m et er o c c urr e d at t h e b ott o m of t h e di v e.  At

s h all o w d e pt hs ( < 3 0 0  m), s e als s p e nt  m or e ti m e at t h e b ott o m i n di v es  w h er e  P C A o c c urr e d

c o m p ar e d t o n o n- P C A di v es.  At d e e p er d e pt hs, S E S h a d s h ort er b ott o m ti m es i n  P C A di v es

d u e t o hi g h er s wi m mi n g e ff ort.  W h e n o nl y di v es ass o ci at e d  wit h  P C A  w er e c o nsi d er e d, t h e

ti m e s p e nt at t h e b ott o m i n cr e a s e d  wit h t h e n u m b er of  P C A. I n a d diti o n, t h e cl os er t h e s e al

w as t o n e utr al b u o y a n c y, t h e l o n g er  w as t h e b ott o m d ur ati o n.  B o d y d e n sit y, t h at is b u o y a n c y,

w as f o u n d t o b e a criti c al f a ct or i n c o ntr olli n g v ari ati o ns i n t h e di v e d ur ati o n t hr o u g h t h e

s wi m mi n g e ff ort t o a c c ess t h e pr e y at t h e b ott o m of t h e di v e.  Fi n all y, p ost- di v e s urf a c e i nt er-

v als  w er e r el at e d t o t h e d ur ati o n a n d s wi m mi n g e ff ort of t h e pr e vi o us di v e.

4. T hi s st u d y r e v e al s h o w a  m ari n e t o p pr e d at or a dj usts t h e ti m e s p e nt at t h e b ott o m d e p e n d-

i n g o n its b o d y d e nsit y, pr e y e n c o u nt er r at e a n d pr e y a c c essi bilit y. It als o hi g hli g hts t h at usi n g

t h e d ur ati o n of t h e f or a gi n g p h as e as a pr o x y of f or a gi n g s u c c ess c a n b e s eri o usl y  misl e a di n g

i n S E S.  Fi n all y, t h e n e e d t o us e a n e n er g eti c a p pr o a c h  wit h bi o-l o g gi n g t e c h n ol o g y t o st u d y

b e h a vi o u r al e c ol o g y is e m p h asi z e d.

K e y- w o r d s: bi o-l o g gi n g, b u o y a n c y, f or a gi n g b e h a vi o u r,  m ari n e  m a m m al, o pti m al di vi n g

t h e or y

I ntr o d u cti o n

M a n y a ni m als ar e b o u n d t o a s p e ci fi c sit e  w hi c h t h e y h a v e

t o r et ur n t o, oft e n f or c at c hi n g t h eir pr e y or f e e di n g t h eir

o ffs pri n g, li k e s e a bir ds r et ur ni n g t o t h e c ol o n y t o f e e d t h eir

c hi c ks.  T h e y ar e t h us li mit e d t o ar e as ar o u n d t his c e ntr al

pl a c e t o fi n d r es o ur c es.  T his s p e ci fi cit y l e a ds t o p arti c ul ar

t e m p or al a n d e n er g eti c c o nstr ai nts, d u e t o e n er g y e x p e n di-

t ur e t o tr a v el t o a n d fr o m t his c e ntr al pl a c e a n d/ or a li m-

it e d ti m e a v ail a bl e f or f e e di n g b ef or e r et ur ni n g t o t h e

c e ntr al pl a c e ( P y k e 1 9 8 4;  K a c el ni k,  H o ust o n  & S c h mi d-

H e m p el 1 9 8 6). I n a n a q u ati c e n vir o n m e nt, di v es p erf or m e d

b y air- br e at hi n g pr e d at ors c a n b e c o nsi d er e d as a s p e ci al

c as e of t h e c e ntr al pl a c e f or a gi n g t h e or y ( H o ust o n  &

M c N a m ar a 1 9 8 5).  B e c a us e t h e y ar e p h ysi ol o gi c all y c o n-

str ai n e d t o c o m e u p t o t h e s urf a c e t o r e n e w t h eir o x y g e n

s u p pl y, it i n d u c es c o m pl e x d e cisi o ns r ul e i n or d er t o o pti-

mi z e r es o ur c e a c q uisiti o n.
* C orr es p o n d e n c e a ut h ors.  E- m ails: c hrist o p h e. g ui n et @ c e b c. c nrs.fr;

j o ffr e yj o u m a a @i cl o u d. c o m

© 2 0 1 5  T h e  A ut h ors.  F u n cti o n al  E c ol o g y © 2 0 1 5  Britis h  E c ol o gi c al S o ci et y

F u n cti o n al  E c ol o g y 2 0 1 6, 3 0 , 6 3 6 – 6 4 8 d oi: 1 0. 1 1 1 1/ 1 3 6 5- 2 4 3 5. 1 2 5 1 4
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T h e n u m b er of e n c o u nt er e d pr e y  w as g e n er all y ass u m e d

t o b e pr o p orti o n al t o t h e ti m e s p e nt s e ar c hi n g si n c e t h er e

ar e f e w d at a o n t h e q u alit y of t h e p at c h es e n c o u nt er e d b y

a ni m al.  T h e first st u di es o n o pti m al di vi n g b e h a vi o urs

t h er ef or e e x a mi n e d str at e gi es t h at  m a xi mi z e ti m e s p e nt at

t h e f or a gi n g p at c h, a n d it  w as e x p e ct e d t h at t h e d e cisi o n

t o e n d a di v e  w as e ntir el y b as e d o n o x y g e n r es er v es ( Kr a-

m er 1 9 8 8;  H o ust o n  &  C ar b o n e 1 9 9 2;  T h o m ps o n,  Hi b y  &

F e d a k 1 9 9 3;  C ar b o n e  &  H o ust o n 1 9 9 4).  T h e  m ai n pr e di c-

ti o n of t his ass u m pti o n is t h at br e at h- h ol di n g di v ers

s h o ul d st a y at d e pt h as l o n g as t h eir o x y g e n st or e all o ws

it.  T h e d ur ati o n of  m ost di v es  w as t h er ef or e e x p e ct e d t o

a p pr o a c h t h e a er o bi c di v e li mit ( T h o m ps o n  &  F e d a k

2 0 0 1),  w hi c h is t h e di v e d ur ati o n at  w hi c h all t h e us a bl e

o x y g e n st or es h a v e b e e n us e d ( H o ust o n 2 0 1 1).  H o w e v er,

m o d els b as e d o n t his t h e or y  w er e u nr e alisti c b e c a us e  m a n y

s p e ci es e n d  m ost of t h eir di v es b ef or e r e a c hi n g t his li mit

( C ost a,  G al es  &  G o e b el 2 0 0 1;  C ost a et al. 2 0 0 4).

Alt h o u g h t h e di vi n g p erf or m a n c e of a n air- br e at hi n g

a ni m al cl e arl y d e p e n ds o n its p h ysi ol o gi c al a biliti es, it  w as

f o u n d t h at ot h er f a ct ors pl a y i m p ort a nt r ol es i n t h e d e ci-

si o n t o st a y or l e a v e a p at c h, s u c h as pr e d ati o n ris k ( H ei-

t h a us  &  Fri d 2 0 0 3), distri b uti o n, a b u n d a n c e, d e pt h a n d

e n er g y c o nt e nt of t h e pr e y ( Y d e n b er g  &  Cl ar k 1 9 8 9;

T h o m ps o n  &  F e d a k 2 0 0 1;  C or ni c k  &  H or ni n g 2 0 0 3; S p ar-

li n g et al. 2 0 0 7).  T h o m ps o n  &  F e d a k’s ( 2 0 0 1)  m o d el e x a m-

i n e d h o w br e at h- h ol di n g pr e d at ors a dj ust t h eir di v e ti m e

b u d g et i n r el ati o n t o d e pt h a n d p at c h q u alit y,  w hilst t a k-

i n g i nt o a c c o u nt t h e o x y g e n b al a n c e.  T h e y s h o w e d t h at

t h er e is a n et b e n e fit t o e n di n g di v es e arl y,  wit h o ut f ull y

d e pl eti n g t h eir o x y g e n st or es, if n o pr e y is e n c o u nt er e d.

T his b e n e fit is hi g h er i n l o w er d e nsit y p at c h es a n d r e d u c e d

i n t h e d e e p est di v es.  T h o m ps o n,  Hi b y  &  F e d a k ( 1 9 9 3)

s h o w e d t h at i n d e e p di v es, a ni m als s wi m  wit h t h e  mi ni-

m u m c ost of tr a ns p ort d uri n g t h e tr a nsit p h as e, s u g g esti n g

t h at t h e c osts ass o ci at e d  wit h d e e p est di v es c a n b e  mi ni-

mi z e d b y b e h a vi o ur al  m e c h a nis ms.

A ni m als c a n a dj ust t h eir s wi m mi n g e ff ort fi n el y t hr o u g h

v ari ati o ns i n str o k e fr e q u e n c y a n d b o d y a n gl e ( S at o et al.

2 0 0 3;  F oss ett e et al. 2 0 1 0;  Mill er et al. 2 0 1 2) t o r e d u c e o x y-

g e n c o ns u m pti o n a n d  m a xi mi z e ti m e at d e pt h.  H o w e v er,

t h e y ar e als o a ff e ct e d b y i ntri nsi c p ar a m et ers s u c h as b u o y-

a n c y,  w hi c h is d et er mi n e d b y b o d y c o m p ositi o n, a n d  m or e

s p e ci fi c all y, b y t h e p er c e nt a g e of a di p os e tiss u e ( Cr o c k er,

L e  B o e uf  &  C ost a 1 9 9 7;  B e c k,  B o w e n  & I v ers o n 2 0 0 0; S at o

et al. 2 0 0 3). S e v er al st u di es hi g hli g ht t h e i n fl u e n c e of b u o y-

a n c y o n di ff er e nt as p e cts of di vi n g b e h a vi o ur, s u c h as r at e

of as c e nt a n d d es c e nt ( W e b b et al. 1 9 9 8;  B e c k,  B o w e n  &

I v ers o n 2 0 0 0; S at o et al. 2 0 0 3;  A d a c hi et al. 2 0 1 4). I n a

r e c e nt st u d y o n s o ut h er n el e p h a nt s e al, Mir o u n g a l e o ni n a

( S E S h er e aft er),  Ri c h ar d et al. ( 2 0 1 4) s h o w e d t h at, i n n e g a-

ti v el y b u o y a nt S E S, 1 % v ari ati o n i n b u o y a n c y r es ult e d i n a

2 0 % v ari ati o n of s wi m mi n g e ff ort, d uri n g t h e as c e nt p h as e.

T h er ef or e, t a ki n g i nt o a c c o u nt b u o y a n c y a p p e ars t o b e

ess e nti al f or t h e pr e di cti o n of t h e o pti m al di vi n g b e h a vi o ur.

T his r es ult r e fl e cts t h e r e c e nt d e v el o p m e nt of bi o-l o g gi n g.

T o d a y,  m o ut h- o p e ni n g a n d h e a d  m o v e m e nt c a n b e d et e ct e d

usi n g  H all s e ns ors ( Wils o n et al. 2 0 0 2) or a c c el er o m et ers

( O k u y a m a et al. 2 0 0 9; S u z u ki et al. 2 0 0 9;  N ait o et al. 2 0 1 0,

2 0 1 3;  Vi vi a nt et al. 2 0 1 0) t o pr o vi d e a s et of n e w pr o xi es f or

pr e y e n c o u nt er r at es.  F urt h er m or e, a c c el er o m et ers c a n b e

als o us e d t o  m o nit or s wi m mi n g e ff ort as  w ell as a ni m al p os-

t ur e s u c h as pit c h i n  w at er.  C h a n g es i n  Pr e y  C at c h

Att e m pts ( P C A h er e aft er) a n d s wi m mi n g b e h a vi o ur c a n

t h e n b e  m o nit or e d t hr o u g h o ut t h e di v e  w h e n pr ess ur e s e n-

s ors ar e a d d e d.  Wit h t h es e s eri es of i nf or m ati o n ( o c c urr e n c e

a n d n u m b er or hist or y of  P C A),  w e c a n i n dir e ctl y ass ess t h e

q u alit y of t h e ar e a visit e d b y a ni m als a n d i n v esti g at e t h e

fi n e-s c al e b e h a vi o ur al r es p o ns es of di vi n g pr e d at ors i n r el a-

ti o n t o t h e h a bit at q u alit y.

As p art of t his st u d y,  w e i n v esti g at e d h o w a fr e e-r a n gi n g

m ari n e pr e d at or, t h e s o ut h er n el e p h a nt s e al, a dj usts its

di vi n g b e h a vi o ur t o r e c e nt pr e y e n c o u nt ers, dist a n c e t o

pr e y p at c h es ( d e pt h) a n d its b u o y a n c y.  K n o wi n g t h at ti m e

s p e nt at t h e b ott o m of a di v e c orr es p o n ds t o t h e  m ai n

f or a gi n g ti m e of S E S ( G ui n et et al. 2 0 1 4)  w e  m a k e t h e

f oll o wi n g pr e di cti o ns:

1. S e als s h o ul d first i n cr e as e t h eir f or a gi n g ti m e  wit h

i n cr e asi n g dist a n c e, t h at is di v e d e pt h, t o t h e f or a gi n g

p at c h a n d t h e n d e cr e as e it,  w h et h er t h e y e n c o u nt er pr e y

or n ot ( H o ust o n  &  C ar b o n e 1 9 9 2).

2. I n a gr e e m e nt  wit h  T h o m ps o n  &  F e d a k’s pr e di cti o n

( 2 0 0 1) f or a gi v e n di vi n g d e pt h, s e als s h o ul d i n cr e as e

t h eir b ott o m ti m e  w h e n  m or e  P C A o c c ur at t h e di v e’s

b ott o m p h as e c o m p ar e d t o  w h e n n o  P C A o c c ur.

3. T h e a m o u nt of ti m e t h e s e al all o c at es t o f or a gi n g at t h e

b ott o m of t h eir di v e s h o ul d b e r el at e d t o b ot h its b o d y

d e nsit y a n d t o its s wi m mi n g e ff ort t o c at c h pr e y as  w e

e x p e ct t h at s e als ar e  m or e a cti v e  w h e n c at c hi n g pr e y.

F urt h er m or e, i n di vi d u als cl os er t o n e utr al b u o y a n c y

s h o ul d b e a bl e t o all o c at e  m or e ti m e at t h e b ott o m of

t h eir di v e b e c a us e t h e r o u n d tri p c ost of tr a ns p ort is

mi ni m u m at n e utr al b u o y a n c y ( Mill er et al. 2 0 1 2;  A d a-

c hi et al. 2 0 1 4), a n d as a c o ns e q u e n c e, t h e a m o u nt of

e n er g y s p e nt b y t h e i n di vi d u al a n d t h e a m o u nt of o x y-

g e n c o ns u m e d ar e b ot h r e d u c e d ( T u c k er 1 9 7 5).

4. B e c a us e o x y g e n is a c q uir e d at t h e s urf a c e  wit h di mi n-

is hi n g r et ur ns, t h at is n o nli n e ar ( B utl er  & J o n es 1 9 9 7),

r e c o v er y ti m es i n cr e as e  wit h t h e d ur ati o n of t h e pr e c e d-

i n g di v e ( K o o y m a n  &  P o n g a nis 1 9 9 8).  T h us, s h all o w

di v es yi el d a hi g h er n et r at e of o x y g e n a c q uisiti o n a n d

d e e p er di v es r es ult i n a hi g h er pr o p orti o n of ti m e s p e nt

r e c u p er ati n g at t h e s urf a c e ( Kr a m er 1 9 8 8).  T o  m a xi mi z e

t h e pr o p orti o n of ti m e s p e nt i n t h e f o o d p at c h,  w e pr e-

di ct t h at s urf a c e ti m e s h o ul d i n cr e as e  wit h t ar g et d e pt h

( H o ust o n  &  C ar b o n e 1 9 9 2).

M at eri al s a n d  m et h o d s

E T H I C S  S T A T E M E N T S

T h e  Et hi cs  C o m mitt e e of t h e  Fr e n c h  P ol ar I nstit ut e (I P E V)

v ali d at e d all s ci e nti fi c pr o c e d ur es a p pli e d o n el e p h a nt s e als.  All
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a ni m als i n t his st u d y  w er e h a n dl e d a n d c ar e d f or i n t ot al a c c or-

d a n c e  wit h its g ui d eli n es a n d r e c o m m e n d ati o ns.

D E P L O Y M E N T  O F  D E V I C E S  A N D  D A T A  C O L L E C T I O N

W e us e d d at a fr o m si x p ost- br e e di n g f e m al es S E S ( m e a n

m ass = 3 0 9 6 8 k g;  m e a n l e n gt h = 2 4 7 1 7 c m,  T a bl e 1)

e q ui p p e d o n t h e  K er g u el e n Isl a n ds ( 4 9 ° 2 0 0S, 7 0 ° 2 0 0E)  wit h a n
Ar g os- G P S s at ellit e t a g ( S pl as h 1 0- F;  Wil dlif e  C o m p ut ers,  R e d-

m o n d,  W A,  U S A) c o m bi n e d  wit h a ti m e- d e pt h r e c or d er – a c-

c el er o m et er ( T D R- M K 1 0- X;  Wil dlif e  C o m p ut ers).  T h e si x S pl as h-
1 0- F t a gs  w er e gl u e d t o t h e f ur o n t h e s e als’ h e a ds. I n 2 0 1 0, t hr e e

ti m e– d e pt h r e c or d er – a c c el er o m et ers  w er e als o gl u e d o n t h e h e a d

of t hr e e di ff er e nt s e als,  wit h a n ot h er ti m e- d e pt h r e c or d er – a c-

c el er o m et er ( M K 1 0- X;  Wil dlif e  C o m p ut ers) o n t h e b a c k of o n e of
t h e m.  T h e f oll o wi n g y e ar, t w o  M K 1 0- X  w er e d e pl o y e d o n t h e a ni-

m als’ b a c ks a n d o n e o n t h e h e a d, a g ai n o n t hr e e di ff er e nt s e als.

Pr ess ur e  w as s a m pl e d at 1  H z b y  T D R, 1 % of r e a di n g.  D at a

l o g g ers  w er e s et t o c oll e ct a n d ar c hi v e pr ess ur e e v er y s e c o n d,  w hil e
tri a xi al a c c el er ati o n  w as s a m pl e d at 1 6  H z.

T h e s e als  w er e c a pt ur e d  wit h a c a n v as h e a d- b a g a n d a n a es-

t h eti z e d usi n g a 1: 1 c o m bi n ati o n of  Til et a mi n e a n d  Z ol a z e p a m
( Z ol etil 1 0 0) i nj e ct e d i ntr a v e n o usl y ( M c M a h o n et al. 2 0 0 0;  Fi el d

et al. 2 0 0 2).  D at a l o g g ers  w er e gl u e d usi n g a q ui c k-s etti n g e p o x y

gl u e ( Ar al dit e  A W 2 1 0 1), aft er t h e f ur  w as cl e a n e d  wit h a c et o n e.

T h e l o g g ers  w er e t h e n r e c o v er e d  w h e n f e m al es S E S r et ur n e d t o
s h or e t o  m o ult (i. e. J a n u ar y – F e br u ar y f oll o wi n g d e pl o y m e nts).

S e als as h or e  w er e l o c at e d usi n g t h eir  Ar g os l o c ati o ns.

All s cri pts us e d t h er e aft er f or d at a tr e at m e nt a n d a n al ysis ar e

a v ail a bl e u p o n r e q u est.

D I V E  C Y C L E  S T A T I S T I C S

A di v e c y cl e is d e fi n e d as a di v e ( d es c e nt, b ott o m a n d as c e nt

p h as es) f oll o w e d b y a p eri o d of ti m e s p e nt at t h e s urf a c e.  B e c a us e
t h er e is drift o v er ti m e i n pr ess ur e tr a ns d u c ers i n  T D R, d u e t o dif-

f er e nt f a ct ors d uri n g a di v e, a z er o o ffs et c orr e cti o n of d e pt h  w as

a p pli e d t o o ur d at a s et usi n g a c ust o m s cri pt p erf or m e d  wit h a

c o m m er ci al s oft w ar e p a c k a g e ( M A T L A B 8. 1;  T h e  M at h W or ks,  N at-
i c k,  M A,  U S A).  O nl y di v es d e e p er t h a n 1 5  m  w er e k e pt f or a n al y-

sis, ot h er wis e s e als  w er e c o nsi d er e d t o b e at t h e s urf a c e.  T his

t hr es h ol d  w as c h os e n t o a v oi d s u bs urf a c e  m o v e m e nts t o b e i d e nti-
fi e d as di v es.  E a c h di v e  w as t h e n di vi d e d i nt o t hr e e di ff er e nt

p h as es: d es c e nt, b ott o m a n d as c e nt p h as es b y usi n g a v erti c al

s p e e d crit eri o n c h os e n aft er a s e nsiti vit y a n al ys es.  D es c e nt a n d

as c e nt p h as es  w er e c h ar a ct eri z e d as a p eri o d  w h e n t h e v erti c al
s p e e d fr o m or t o w ar ds t h e s urf a c e, fitt e d t o a p ol y n o mi al of

d e gr e e 4,  w as > 0 7 5  m s 1 .  T his is si mil ar t o t h e a p pr o a c h of

L u q u e ( 2 0 0 7) i n its R p a c k a g e d i v e M o v e , b ut di ff ers fr o m

m ost st u di es  w hi c h d et er mi n e t h e b ott o m ti m e fr o m t h e  m o m e nt
w h e n a c ert ai n p er c e nt a g e of t h e  m a xi m u m di v e d e pt h is a c hi e v e d

( L es a g e,  H a m mill  &  K o v a cs 1 9 9 9; I nsl e y et al. 2 0 0 8).  H er e, t h e

b ott o m p h as e r ef ers t o a p eri o d b et w e e n t h e d es c e nt a n d as c e nt
p h as e  w h er e t h e fitt e d c ur v e of t h e v erti c al s p e e d  w as l o w er t h a n

0 7 5  m s 1 , i n a bs ol ut e t er ms.  Ti m e s p e nt at t h e s urf a c e is t h e ti m e

l a ps e b et w e e n t w o di v es.  T his d e fi niti o n of t h e s urf a c e ti m e r es ults

i n a c o ns er v ati v e d e fi niti o n of a di v e,  w hi c h a v oi ds c o nsi d eri n g
s m all s u bs urf a c e e x c ursi o ns as di v es.  H o w e v er, it als o i ntr o d u c es

c o nsist e nt o v er esti m ati o n of ti m e s p e nt l o a di n g o x y g e n at t h e s ur-

f a c e, as it i n cl u d es t h e p eri o ds of d es c e nt a n d as c e nt a b o v e 1 5  m.
Di vi n g v ari a bl es  w er e c al c ul at e d f or e a c h di v e  wit h M A T L A B , usi n g

c ust o m di v e- a n al ysis s cri pts.  T h e s el e ct e d di vi n g v ari a bl es  w er e

m a xi m u m d e pt h ( m), di v e d ur ati o n (s), ti m e s p e nt d uri n g d es c e nt,

b ott o m a n d as c e nt p h as es (s).  D at a fr o m t h e a c c el er o m et ers  w er e
us e d t o esti m at e str o k e r at e ( S at o et al. 2 0 0 3) a n d t h e i nt e nsit y of

t h e hi n d fli p p er  m o v e m e nt, a n d s u bs e q u e ntl y us e d t o c al c ul at e a

s wi m mi n g e ff ort i n d e x ( e q n 1), b y usi n g a 0 6  H z- wi d e b a n d p ass

c e ntr e d o n t h e s e c o n d p e a k i d e nti fi e d fr o m t h e p o w er s p e ctr al d e n-
sit y.

S wi m mi n g eff ort ¼

P
jp e a ks j

D t
e q n 1

T h e s wi m mi n g e ff ort ( m s 3 )  w as d e fi n e d as t h e s u m m e d v al u e
of a bs ol ut e a c c el er ati o n p e a ks, Σ | p e a ks| ( m s 2 ), o v er t h e r el e v a nt

p eri o ds D t (s) ( Ri c h ar d et al. 2 0 1 4).  H er e aft er, t h e t ot al s wi m mi n g

e ff ort is d e fi n e d as t h e s u m of t h e a bs ol ut e l at er al a c c el er ati o n
( m s 2 ) o nl y, t h at is  wit h o ut c o nsi d eri n g e ff ort d ur ati o n.  Di v e

a n gl es, d e fi n e d as a n gl es fr o m t h e h ori z o nt al pl a n e,  w er e t h e n c al-

c ul at e d a c c or di n g t o  T u c k ( 2 0 0 7) b y usi n g st ati c a c c el er ati o n

o bt ai n e d  wit h a l o w- p ass filt eri n g ( c ut- o ff fr e q u e n c y of 0 2  H z)
a p pli e d t o t h e t hr e e a x es ( e q n 2).

Pit c h ¼ ar ct a n
x
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e q n 2

B O D Y  D E N S I T Y

B o d y d e nsit y v ari ati o n o v er ti m e  w as esti m at e d a c c or di n g t o

m et h o d ol o g y o utli n e d b y  Ri c h ar d et al. ( 2 0 1 4).  F or e a c h drift
di v e, a drift r at e  w as d et er mi n e d b y c al c ul ati n g t h e sl o p e

b et w e e n d e pt h a n d ti m e usi n g li n e ar r e gr essi o n ( Bi u w et al.

2 0 0 3;  B aill e ul et al. 2 0 0 7;  Mit a ni et al. 2 0 1 0). If t h er e  w er e s e v-
er al drift di v es, t h e drift r at e  w as a v er a g e d b y d a y.  A  m o d el

w as t h e n b uilt t o  m o nit or t h es e d ail y drift r at e v ari ati o ns  wit h

c h a n g es i n d ail y a v er a g e s wi m mi n g s p e e d d uri n g t h e d es c e nt

p h as e ( Ri c h ar d et al. 2 0 1 4).  Usi n g t his r el ati o ns hi p, v ari ati o ns
i n d ail y drift r at e  w er e t h e n c al c ul at e d f or e v er y d ail y a v er a g e

d es c e nt s wi m mi n g s p e e d c al c ul at e d fr o m ot h ers di v es.  Fi n all y,

b as e d o n t h e drift di v es  m o d el d e v el o p e d b y  Bi u w et al. ( 2 0 0 3),

w e t h e n us e d t h e c h a n g e i n drift r at e t o ass ess b o d y d e nsit y
v ari ati o ns.  T his  m et h o d pr o vi d e d us d ail y esti m at es of b o d y

d e nsit y f or e a c h a ni m al.

P A T C H  Q U A L I T Y

T h e p at c h q u alit y  w as ass ess e d b y c o nsi d eri n g t h e n u m b er of  P C A

p er u nit of ti m e s p e nt i n t h e b ott o m p h as e of t h e di v e ( as d et e ct e d

T a bl e 1. D es cri pti v e i nf or m ati o n a b o ut t h e si x p ost- br e e di n g f e m al es S E Ss

S e al I D  B o d y  m ass ( k g) Si z e ( c m)  D e p art ur e d at e  D a ys r e c or d e d  N u m b er of di v es  N u m b er of drift di v es

1 0 A 5 0 1 5 3 7 7 2 6 6 1 1/ 2 1/ 2 0 1 0 7 4 4 5 1 5 9 0

1 0 A 5 0 1 7 2 4 5 2 2 5 1 0/ 2 9/ 2 0 1 1 5 4 3 7 6 8 4 8

1 0 A 5 0 1 9 2 4 9 2 4 0 1 0/ 3 1/ 2 0 1 1 5 6 3 7 0 7 1 2 3
1 0 A 5 0 2 2 2 5 5 2 3 2 1 0/ 3 1/ 2 0 1 1 5 8 3 7 2 7 6 1

7 8 5 2 4 3 3 1 2 6 6 1 0/ 2 8/ 2 0 1 0 6 1 3 3 6 1 1 2 5

7 8 5 2 5 3 9 5 2 5 2 1 1/ 0 1/ 2 0 1 0 8 1 4 1 1 8 4 9
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b y a c c el er ati o n).  P C A r at e  w as c o nsi d er e d t o b e a g o o d pr o x y f or

pr e y e n c o u nt er r at e;  w e ass u m e pr e y e n c o u nt er r at e is p ositi v el y

c orr el at e d  wit h i m pr o v e d p at c h q u alit y.  D y n a mi c a c c el er ati o ns
r es ulti n g fr o m str o k es a n d r a pi d h e a d  m o v e m e nts  w er e e xtr a ct e d

fr o m t h e t hr e e a x es  wit h a n or d er 3 hi g h- p ass di git al  B utt er w ort h

filt er  wit h a n or m ali z e d c ut- o ff fr e q u e n c y of 0 3 3  H z ( p erf or m e d
wit h b u t t e r f u n cti o n).  F or e a c h a xis, a fi x e d  wi n d o w of o n e-s

w as us e d t o c al c ul at e t h e st a n d ar d d e vi ati o n e v er y s e c o n d. Si g n als

r e d u c e d i n t his  w a y  w er e s m o ot h e d usi n g a  m o vi n g st a n d ar d d e vi-

ati o n  wit h a  wi n d o w si z e of 5 s.  Fi n all y, a 2- m e a n cl ust eri n g  w as
p erf or m e d f or e a c h si g n al. 1 w as ass o ci at e d  wit h d at a fr o m t h e

hi g h er cl ust er a n d 0 t o t h e ot h ers.  P ossi bl e  P C As o c c ur  w h e n a 1

w as f o u n d i n t h e t hr e e a x es.  A c o nti n u o us s u c c essi o n of 1 w as

i d e nti fi e d as a si n gl e  P C A.

D A T A  A N A L Y S I S

All st atisti c al a n al ys es  w er e c o n d u ct e d usi n g  R ( R  D e v el o p m e nt

C or e  T e a m 2 0 1 4).  Li n e ar  mi x e d- e ff e cts  m o d els  w er e fit  wit h t h e
n l m e p a c k a g e ( Pi n h eir o et al. 2 0 1 3). I n di vi d u als  w er e i n cl u d e d

as r a n d o m f a ct ors, a n d  w e a c c o u nt e d f or t h e t e m p or al c orr el ati o n

i n o ur d at a usi n g a n a ut or e gr essi v e v ari a n c e– c o v ari a n c e  m atri x
( c or A R 1).  Drift di v es  w er e i d e nti fi e d usi n g  Dr a g o n et al. ’s ( 2 0 1 2)

m et h o d.  T h es e di v es  w hi c h ar e n ot t h o u g ht t o b e f or a gi n g di v es,

b ut r at h er r e c o v er y di v es ( Cr o c k er,  L e  B o e uf  &  C ost a 1 9 9 7),  w er e

e x cl u d e d fr o m o ur a n al ys es.
A b asi c  m o d el i n cl u di n g all di vi n g v ari a bl es  w as c o nstr u ct e d t o

e x pl ai n b ott o m ti m e v ari ati o ns i n or d er t o t est t h e e ff e ct of t h e

n u m b er of  P C A a n d t h e d e pt h o n b ott o m ti m e.  B asi c  m o d els

i n v esti g at e d t h e b ott o m ti m e d ur ati o n i n r el ati o n t o di v e d ur ati o n,
di v e a n gl e, di vi n g d e pt h a n d s wi m mi n g e ff ort.  T h e a ni m al’s b o d y

d e nsit y  w as als o i n cl u d e d t o o ur  m o d els d u e t o its i m p ort a nt i n fl u-

e n c e o n di vi n g b e h a vi o ur.  F oll o wi n g o ur pr eli mi n ar y a n al ysis,

t hr e e a n al ys es  w er e c o n d u ct e d: di v es  wit h  P C A, di v es  wit h o ut
P C A a n d all di v es.  F or e a c h a n al ysis,  m ulti- m o d el i nf er e n c e  w as

us e d t o s el e ct t h e b est b asi c  m o d el a c c or di n g t o  A k ai k e I nf or m a-

ti o n  Crit eri o n ( AI C), usi n g d r e d g e f u n cti o n fr o m t h e M u M I n
R - p a c k a g e ( B art o n 2 0 1 3).

T o e x pl or e t h e r el ati o ns hi p b et w e e n b ott o m ti m es a n d p at c h

q u alit y, t h e n u m b er of  P C A  w as a d d e d t o t h e b asi c  m o d el c h os e n.

Si mil arl y, a q u a dr ati c d e pt h t er m  w as s et as a c o- v ari a bl e, r e pr e-
s e nti n g a n i n cr e as e, f oll o w e d b y a d e cr e as e of b ott o m ti m e  wit h

d e pt h, as pr e di ct e d i n t h e  H o ust o n  &  C ar b o n e  m o d el ( 1 9 9 2).  W e

ass ess e d t h e si g ni fi c a n c e of b ot h p ar a m et ers b y c o m p ari n g t h e

b asi c  m o d el  wit h t h e a d diti o n of o n e v ari a bl e t o t h e b asi c  m o d el,
usi n g a n A N O V A t est.  T o i n v esti g at e t h e v ari ati o ns of b ott o m ti m e

wit h t h e a v ail a bilit y a n d t h e v erti c al a c c essi bilit y of pr e y a c c or di n g

t o e n er g y s p e nt, a  m o d el b as e d o nl y o n s wi m mi n g e ff ort d uri n g
t h e b ott o m p h as e  w as b uilt.  T his p ar a m et er  w as e x a mi n e d i n r el a-

ti o n t o d e pt h, b ott o m d ur ati o n, b o d y d e nsit y a n d n u m b er of

P C A.

T o i d e ntif y a p ossi bl e c h a n g e i n t h e i n fl u e n c e of  P C A ( o c c ur-
r e n c e a n d n u m b er of e v e nts) a n d b o d y d e nsit y o n b ott o m d ur ati o n

a n d s wi m mi n g b e h a vi o ur a c c or di n g t o di vi n g d e pt h, si m pl e li n e ar

mi x e d- e ff e cts  m o d els i n cl u di n g t h e v ari a bl e c o nsi d er e d a n d t h e

d e pt h  w er e fitt e d f or e v er y 5 0  m d e pt h cl ass, fr o m 5 0 t o 1 0 5 0  m.
T h e e ff e cts of  P C A a n d b o d y d e nsit y  w er e ass ess e d b y t h e ass o ci-

at e d esti m at e a n d c o n fi d e n c e i nt er v al (s e e  T a bl e S 4),  w hi c h  w er e

r e pr es e nt e d o n all fi g ur es b y ri b b o n gr a p hs.

Fi n all y,  w e i n v esti g at e d p ost- di v e i nt er v als i n r el ati o n t o t h e
e ff ort e x p e n d e d b y S E Ss i n t h e pr e vi o us di v e, i n t er ms of ti m e,

t ot al s wi m mi n g e ff ort a n d p at c h q u alit y e x pl or e d.  P ost- di v e

s urf a c e i nt er v als  w er e f o u n d t o b e dir e ctl y r el at e d t o t h e
n u m b er of br e at hs t a k e n b y S E S ( G e ni n et al. 2 0 1 5).  All

m o d els  w er e e v al u at e d f or s urf a c e i nt er v als r a n gi n g b et w e e n

u p p er a n d l o w er f e n c es ( Q 3  + 1 5I Q R a n d Q 1 1 5I Q R )

w h er e Q 1 is t h e l o w er 2 5 % q u a ntil e, Q 3 is t h e u p p er 2 5 %

q u a ntil e a n d I Q R  =  Q 3 – Q 1 , t o r e m o v e o utli ers.  L ess t h a n

3 4 % ( n = 7 8 2) of t h e s urf a c e i nt er v al d at a ( n = 2 3 1 9 6)  w er e

e x cl u d e d fr o m t h e a n al ys es at t h e di v e s c al e.  W e f o c us e d o n
r e c o v er y p eri o ds li k el y t o b e r el at e d dir e ctl y t o t h e pr e vi o us

di v e.  E xt e n d e d s urf a c e i nt er v als  m a y r e pr es e nt ot h er s urf a c e

b e h a vi o urs, s u c h as s o ci ali zi n g or e xt e n d e d r e c o v er y p eri o ds at
a  m ulti- di v e s c al e.

R e s ult s

O V E R A L L  D I V I N G  B E H A V I O U R

A t ot al of 2 3 1 9 6 di v es  w er e r e c or d e d fr o m t h e si x p ost-

br e e di n g f e m al es S E Ss: 2 1 %  w er e drift di v es; t h e ot h er

9 7 9 %  w er e pr o c ess e d t o e xtr a ct t h e n u m b er of  P C A, di v e

a n gl es a n d s wi m mi n g e ff ort.  M e a n di v e d ur ati o n  w as

2 0 7 4 8  mi n, a n d t h e  m a xi m u m di v e d ur ati o n

w as 5 6 0  mi n ( T a bl e 2).  T h e o v er all  m e a n di v e d e pt h  w as

5 4 2 2 2 6  m r e a c hi n g u p t o 1 3 1 8  m.  P C A  w er e d et e ct e d

i n 8 9 0 % of n o n- drift di v es.  Wit hi n t h os e di v es, 1 4 8 % of

P C A o c c urr e d d uri n g t h e d es c e nt p h as e, 1 2 6 % d uri n g t h e

as c e nt a n d 7 2 6 % d uri n g t h e b ott o m p h as e ( T a bl e 2).

B A S I C  M O D E L S

Alt h o u g h t hr e e di ff er e nt a n al ys es  w er e c o nsi d er e d, t h at is

sit u ati o ns c o nsi d eri n g all di v es, di v es  wit h  P C A a n d di v es

wit h o ut, t h e gl o b al  m o d el, t h at is i n cl u di n g all v ari a bl es,

w as t h e  m ost p arsi m o ni o us i n e a c h sit u ati o n

( w AI C = 0 9 4,  w AI C = 0 9 9 a n d  w AI C = 0 6 2 r es p e c-

ti v el y; s e e S u p p orti n g I nf or m ati o n,  T a bl e S 1).  W e f o u n d a

p ositi v e r el ati o ns hi p b et w e e n b ott o m ti m e a n d di v e d ur a-

ti o n, di v e a n gl es a n d s wi m mi n g e ff ort.  C o n v ers el y,  w e

f o u n d a n e g ati v e r el ati o ns hi p b et w e e n b ott o m ti m e a n d

d e pt h, s wi m mi n g e ff ort d uri n g d es c e nt p h as e a n d a ni m al’s

b o d y d e nsit y ( T a bl e 3).

B O T T O M  T I M E  V S .  D E P T H  R E L A T E D  T O  P R E Y

A V A I L A B I L I T Y  A N D  B O D Y  D E N S I T Y

T h e q u a dr ati c d e pt h t er m e m er g e d as a si g ni fi c a nt

p ar a m et er i n di v es  wit h a n d  wit h o ut  P C A ( P - v al u e = 0 0 0 4

a n d P - v al u e < 0 0 0 1, r es p e cti v el y;  T a bl e 4).  H o w e v er, e v e n

if t h e n e g ati v e p ar a m et er t e n d e d t o b e i n a gr e e m e nt  wit h

H o ust o n  &  C ar b o n e ( 1 9 9 2)  w h e n c o nsi d eri n g all

di v es t o g et h er, t his v ari a bl e  w as n ot si g ni fi c a nt ( P -

v al u e = 0 3 0 2). I n  P C A di v e, b ott o m ti m e di d n ot c h a n g e

wit h di vi n g d e pt h u p t o 5 5 0  m a n d d e cr e as e d  wit h gr e at er

di vi n g d e pt h. I n n o n- P C A, b ott o m ti m e i n cr e as e d  wit h

di vi n g d e pt h u p t o 5 5 0  m a n d t h e n d e cr e as e d  wit h i n cr e as-

i n g di vi n g d e pt h ( Fi g. 1).  F or b ot h di v es  wit h a n d  wit h o ut

P C A,  w e t h er ef or e o bs er v e d a br e a k i n b ott o m ti m e, f ol-

l o w e d b y a d e cr e as e ar o u n d 5 5 0  m d e pt h ( Fi g. 1).

B ott o m ti m e  w as si g ni fi c a ntl y s h ort er  w h e n  P C A  w er e

pr es e nt ( T a bl e 4) c o m p ar e d t o di v es  wit h o ut  P C A i n t h e

m o d el t h at c o nsi d er e d all di v es.  H o w e v er,  w h e n c o nsi d er-

i n g di vi n g d e pt h, S E Ss e x hi bit e d l o n g er b ott o m d ur ati o ns

i n t h e pr es e n c e of  P C A u ntil 3 5 0  m ( Fi g. 1).  B et w e e n
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3 5 0 a n d 7 5 0  m di v es  wit h  P C A h a d a s h ort er b ott o m

d ur ati o n c o m p ar e d t o di v es  wit h o ut.  B e y o n d t his d e pt h,

t h e di ff er e n c e is  m or e t e n u o us, t h at is  P C A esti m at e cl o-

s er t o 0, b ut s e als s p e nt  m or e ti m e at t h e b ott o m i n  P C A

di v es ( Fi g. 1).  W h e n o nl y di v es  wit h  P C A  w er e t a k e n

i nt o a c c o u nt, b ott o m d ur ati o n  w as f o u n d t o b e n e g a-

ti v el y c orr el at e d (P - v al u e < 0 0 0 1) t o  P C A o c c urri n g i n

t h e tr a nsit p h as es b ut p ositi v el y (P - v al u e < 0 0 0 1) t o

t h os e o c c urri n g at t h e b ott o m of t h e di v e ( T a bl e 4).  T h e

l att er p att er n is si g ni fi c a nt f or d e pt hs r a n gi n g b et w e e n

2 5 0 a n d 9 5 0  m ( Fi g. 2).  O utsi d e t his d e pt h r a n g e, t h e

n u m b er of  P C A d o es n ot si g ni fi c a ntl y i n fl u e n c e t h e ti m e

s p e nt at t h e b ott o m.

All s e als r e m ai n e d n e g ati v el y b u o y a nt d uri n g t h e ti m e of

t his st u d y,  wit h s e al d e nsit y r a n gi n g fr o m 1 0 3 6 t o

1 0 5 9 k g  m 3 .  T h e n e g ati v e r el ati o ns hi p f o u n d i n b asi c

m o d els b et w e e n b ott o m d ur ati o n a n d b o d y d e nsit y

o c c urr e d at al m ost all d e pt h r a n g es ( Fi g. 3).  A p art fr o m

5 0 t o 2 5 0  m a n d b et w e e n 5 5 0 a n d 6 0 0  m, t h e cl os er t o

n e utr al b u o y a n c y t h e S E S  w as, t h e l o n g er t h e di v e b ott o m

d ur ati o n  w as.

S W I M M I N G  E F F O R T  V S .  B O D Y  D E N S I T Y

T h e t ot al s wi m mi n g e ff ort i n cr e as e d al m ost li n e arl y  wit h

d e pt h ( Fi g. 4).  H o w e v er, a s hift  w as o bs er v e d at 3 0 0  m

a c c or di n g t o s e al d e nsit y.  At s h all o w er d e pt h, b o d y d e nsit y

d o es n ot i n fl u e n c e si g ni fi c a ntl y t h e t ot al s wi m mi n g e ff ort.

At gr e at er di vi n g d e pt h, s e als cl os er t o n e utr al b u o y a n c y

e x hi bit a s m all er s wi m mi n g e ff ort c o m p ar e d t o d e ns er o n es

( Fi g. 4).

T h e distri b uti o n of b ott o m s wi m mi n g e ff ort a c c or di n g

t o d e pt h r a n g es s h o w e d cl e ar di ff er e n c es b et w e e n di v es

wit h a n d  wit h o ut  P C A ( Fi g. 5;  T a bl e 5).  G e n er all y,

s wi m mi n g e ff ort at t h e b ott o m of t h e di v e i n cr e as e d  w h e n

P C A  w er e pr es e nt.  H o w e v er, fr o m 1 5 0  m i n t h e a bs e n c e of

P C A, s e als cl e arl y d e cr e as e d t h eir s wi m mi n g e ff ort at t h e

b ott o m of t h eir di v e.  W e als o f o u n d a p ositi v e r el ati o ns hi p

of t h e b ott o m s wi m mi n g e ff ort  wit h  m a xi m u m d e pt h a n d

b o d y d e nsit y, a n d a n e g ati v e r el ati o ns hi p  wit h t h e b ott o m

ti m e ( T a bl e 5).

T h e  m o d el t h at c o nsi d ers o nl y di v es  wit h  P C A pr o-

vi d es s u p p ort f or a n i n cr e as e of b ott o m s wi m mi n g e ff ort

wit h t h e n u m b er of  P C A,  m e di at e d b y s e al d e nsit y

( T a bl e 5). I n t h es e di v es, t h e s e als s wi m mi n g e ff ort i n t h e

b ott o m p h as e  w as als o f o u n d t o i n cr e as e  wit h t h eir b o d y

d e nsit y.

A s hift of t h e r ati o of t h e t ot al s wi m mi n g e ff ort at t h e

b ott o m t o t h e t ot al s wi m mi n g e ff ort d uri n g tr a nsit p h as es,

t h at is d es c e nt a n d as c e nt p h as es, is o bs er v e d f or di vi n g

d e pt h cl os e t o 5 5 0  m (s e e  Fi g. S 1).  At t his d e pt h, t h e t ot al

b ott o m s wi m mi n g e ff ort b e c o m es gr e at er t h a n t h e t ot al

tr a nsiti n g s wi m mi n g e ff ort.  T his r ati o is als o d e p e n di n g o n

t h e a ni m al’s b o d y d e nsit y ( T a bl e 6),  w hi c h  m e a ns t h e

d e pt h li mit fr o m  w hi c h t his r ati o dr o ps b el o w 1, t h at is

t ot al tr a nsiti n g s wi m mi n g e ff ort > t ot al b ott o m s wi m mi n g

e ff ort, is r e a c h e d s o o n er f or d e ns er ( 5 5 0  m f or a s e al d e n-Ta
bl
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A n n e x e F

sit y r a n gi n g b et w e e n 1 0 3 6 a n d 1 0 4 5 k g  m 3 , s e e  Fi g. S 1)

t h a n li g ht er a ni m als ( 6 0 0  m f or a s e al d e nsit y r a n gi n g

b et w e e n 1 0 5 1 a n d 1 0 5 9 k g  m 3 , s e e  Fi g. S 1).

S U R F A C E  T I M E  V S .  E F F O R T  M A D E

T h e s el e ct e d  m o d el t h at s urf a c e i nt er v als  w er e b est

e x pl ai n e d a n d p ositi v el y r el at e d t o t h e t ot al s wi m mi n g

e ff ort a n d di v e d ur ati o n ( T a bl e 7;  w AI C = 0 7 3, s e e

T a bl e S 3).  A d di n g  P C A di d n ot i m pr o v e t h e  m o d el

( w AI C = 0 2 7, s e e  T a bl e S 3).

Di s c u s si o n

Alt h o u g h n eit h er t h e e x a ct q u a ntit y of pr e y i n g est e d, n or

t h eir q u alit y c a n b e ass ess e d, t h e a c c el er o m et er pr o vi d es

a q u a ntit ati v e i n d e x of t h e n u m b er of  P C A. It all o ws us

t o i n v esti g at e t h e c h a n g es i n f or a gi n g b e h a vi o ur of S E S

f e m al es i n r el ati o n t o t h eir di v e p att er ns.  T his  m et h o d

pr o vi d es a n esti m at e of  w h er e,  w h e n a n d h o w oft e n f or-

a gi n g e v e nts o c c urr e d  wit hi n a di v e i n t h es e fr e e-r a n gi n g

m ari n e pr e d at ors.  A n i n cr e asi n g b o d y of e vi d e n c e

s u g g ests t h at di vi n g pr e d at ors r e m ai n  wit hi n t h eir a er o-

bi c di v e li mit  w hil e di vi n g ( C ost a,  G al es  &  G o e b el 2 0 0 1;

C ost a et al. 2 0 0 4) as t h e i n c urr e d c osts of a n a er o bi c

di v es ar e t o o hi g h t o f or a g e e ffi ci e ntl y ( K o o y m a n et al.

1 9 8 0, 1 9 8 3).  O nl y a er o bi c  m et a b olis m all o ws fr e q u e nt,

r e p etiti v e di v es as el e p h a nt s e als d o.  T h e c urr e nt st u d y

s u g g ests t h at t o r e m ai n  wit hi n t h eir a er o bi c li mit, S E Ss

o pti mi z e t h eir di vi n g b e h a vi o ur a n d d ur ati o n a c c or di n g

t o a n u m b er of p ar a m et ers i n cl u di n g f or a gi n g s u c c ess

a n d b u o y a n c y.

B O T T O M  T I M E  A N D  D E P T H

R e g ar dl ess of t h e pr e y e n c o u nt er e v e nts, b ott o m ti m e  w as

f o u n d t o d e cr e as e li n e arl y  wit h d e pt h.  H o w e v er, t his r el a-

ti o ns hi p  w as n ot si g ni fi c a nt a c c or di n g t o t h e q u a dr ati c

p ol y n o mi al r el ati o ns hi p as pr e di ct e d b y  H o ust o n  &  C ar-

b o n e’s ( 1 9 9 2),  w hi c h ass u m es t h at t h e f or a gi n g ti m e c orr e-

s p o n d t o t h e b ott o m d ur ati o n.  W h e n disti n g uis hi n g di v es

wit h a n d  wit h o ut  P C A, t h e b ott o m d ur ati o n  w as f o u n d t o

v ar y a c c or di n g t o a q u a dr ati c p ol y n o mi al f or n o n- P C A

( u ns u c c essf ul) di v es.  B ott o m ti m e first i n cr e as e d t h e n

T a bl e 4. R es ults fr o m A N O V A s b et w e e n b asi c  m o d els a n d b asi c  m o d els  wit h a q u a dr ati c t er m of  m a xi m u m d e pt h ( m a x D e pt h 2 ), t h e n u m b er

of  P C A ( P C A c o u nt) or t h e pr es e n c e of  P C A ( P C A : pr es e n c e) a d d e d.  F or e a c h  m o d els, t h e  A k ai k e’s i nf or m ati o n crit eri o n ( AI C) a n d t h e

B a y esi a n i nf or m ati o n crit eri o n ( BI C)  w er e c al c ul at e d.  F or e a c h c o- v ari a bl e a d d e d, t h e v al u e a n d t h e st a n d ar d d e vi ati o n ass o ci at e d  w er e

c al c ul at e d ( Esti m at e) as  w ell as t h e l o g-li k eli h o o d r ati o ( L.r ati o) a n d ass o ci at e d P - v al u e f or e a c h A N O V A s p erf or m e d

M o d els  P ar a m et ers  AI C  BI C  Esti m at e  L.r ati o P - v al u e

b ott o m Ti m e ~ B asi c  m o d el 2 5 8 5 1 5 7 2 5 8 6 0 3 8
( All di v es) T er m a d d e d:

m a x D e pt h 2 2 5 8 5 1 6 7 2 5 8 6 1 2 7 0 1 2 8 0 6 7 1 0 7 0 3 0 2

P C A : pr es e n c e 2 5 8 4 8 9 2 2 5 8 5 8 5 3 1 1 5 5 2 3 1 2 8 4 9 < 0 0 0 1
b ott o m Ti m e ~ B asi c  m o d el 2 2 9 5 1 8 5 2 2 9 6 0 5 4

( Di v es  wit h  P C A) T er m a d d e d:

m a x D e pt h 2 2 2 9 5 1 2 1 2 9 6 0 6 9 1 8 5 0 6 8 8 4 1 0 0 0 4

n P C A i n b ott o m p h as e 2 2 9 4 8 6 5 2 2 9 5 8 1 3 4 3 3 0 7 5 3 4 0 3 < 0 0 0 1
n P C A i n tr a nsit p h as e 2 2 9 5 0 3 7 2 2 9 5 9 8 5 2 7 9 0 7 1 1 6 7 7 < 0 0 0 1

b ott o m Ti m e ~ B asi c  m o d el 2 7 6 9 3 1 2 7 7 5 5 8

( Di v es  wit h o ut  P C A) T er m a d d e d:

m a x D e pt h 2 2 7 6 8 3 9 2 7 7 5 2 4 7 4 6 2 7 5 1 1 1 7 < 0 0 0 1

T a bl e 3. R el ati o ns hi ps b et w e e n b ott o m ti m e ( b ott o m Ti m e) a n d its pr e di ct ors fr o m b est  m o d el c h os e n  wit h p arsi m o n y (s e e  T a bl e S 1) i n

e a c h sit u ati o n a n d ass o ci at e d P - v al u e.  C o- v ari a bl es  w er e di v e d ur ati o n ( di v e Ti m e),  m a xi m u m d e pt h ( m a x D e pt h), as c e nt a n d d es c e nt

a n gl es ( as c e nt A n gl e, d es c e nt A n gl e), as c e nt a n d d es c e nt s wi m mi n g e ff ort ( as c e nt E ff ort, d es c e nt E ff ort) a n d b o d y d e nsit y ( b o d y D e nsit y)

M o d els  P ar a m et ers

All di v es ( N = 2 2 7 0 0)

Di v es  wit h c a pt ur es

(N = 1 8 7 7 0)

Di v es  wit h o ut c a pt ur es

(N = 3 9 3 0)

Esti m at e P - v al u e  Esti m at e P - v al u e  Esti m at e P - v al u e

b ott o m Ti m e ~ di v e Ti m e 2 6 6 8 3 0 9 1 < 0 0 1 2 6 2 0 8 0 9 5 < 0 0 1 2 7 8 3 4 2 1 4 < 0 0 1

m a x D e pt h 2 7 5 1 1 0 9 5 < 0 0 1 2 7 3 8 4 0 9 5 < 0 0 1 2 8 8 9 9 4 4 8 < 0 0 1

d es c e nt A n gl e 2 4 2 5 0 7 0 < 0 0 1 2 4 5 0 0 8 0 < 0 0 1 3 1 1 5 2 0 8 < 0 0 1
as c e nt A n gl e 2 5 4 8 0 7 4 < 0 0 1 2 2 1 5 0 7 6 < 0 0 1 4 9 1 4 2 9 3 < 0 0 1

d es c e nt E ff ort 5 5 5 0 6 4 < 0 0 1 5 5 7 0 6 6 < 0 0 1 1 6 9 2 7 9 0 5 5

as c e nt E ff ort 1 5 8 1 0 8 1 < 0 0 1 1 3 9 1 0 8 4 < 0 0 1 2 3 9 5 2 7 3 < 0 0 1

b o d y D e nsit y 3 5 2 1 1 0 < 0 0 1 3 1 5 1 0 6 < 0 0 1 1 4 2 4 6 7 0 7 6

© 2 0 1 5  T h e  A ut h ors.  F u n cti o n al  E c ol o g y © 2 0 1 5  Britis h  E c ol o gi c al S o ci et y, F u n cti o n al  E c ol o g y , 3 0 , 6 3 6 – 6 4 8

A dj ust m e nt of di vi n g b e h a vi o ur  wit h pr e y e n c o u nt ers 6 4 1

3 1 9



3 2 0

d e cr e as e d  wit h d e pt h i n n o n- P C A di v es. I n s u c c essf ul

di v es,  m o d el o ut c o m e s u g g ests t h e o p p osit e: a d e cr e as e

t h e n a n i n cr e as e ( T a bl e 4).  T his r es ult  m ust b e t a k e n  wit h

c a uti o n d u e t h e  w e a k n ess of t h e q u a dr ati c d e pt h t er m

( esti m at e = 1 8 5 0 6 8  m 2 ; P - v al u e = 0 0 0 4).  B ott o m

ti m e r e m ai n e d f airl y c o nst a nt u ntil t h e s e als r e a c h e d

5 5 0  m,  w h er e u p o n b ott o m ti m e  w as n e g ati v el y r el at e d t o

i n cr e asi n g di vi n g d e pt h ( Fi g. 1).  T h e p att er ns f o u n d f or

P C A di v es  w er e t h er ef or e c o nsist e nt  wit h st u di es e x a mi n-

i n g b e h a vi o ur of di vi n g bir ds ( C ar b o n e  &  H o ust o n 1 9 9 4;

C o o k et al. 2 0 0 8),  w h er e a n o nli n e ar r el ati o ns hi p of b ot-

t o m ti m e  wit h d e pt h ar e als o f o u n d.  At s h all o w d e pt hs,

bir ds  m ai nt ai n l o w o x y g e n r es er v es i n or d er t o e x p eri e n c e

hi g h er r at es of o x y g e n i nt a k e.  As di v e d e pt h i n cr e as es,

bir ds i n cr e as e t h e si z e of t h eir o x y g e n st or es t o all o w  m or e

f or a gi n g ti m e.  W h e n a p pr o a c hi n g t h e  m a xi m u m di v e d ur a-

ti o n, t h e y d e cr e as e t h eir f or a gi n g ti m e at t h e b ott o m t o

c o m p e ns at e f or i n cr e asi n g tr a v el ti m e  wit h i n cr e asi n g di v-

i n g d e pt h ( C ar b o n e  &  H o ust o n 1 9 9 4).  O ur r es ults ar e c o n-

sist e nt  wit h s u c h a tr a d e- o ff b et w e e n f or a gi n g ti m e a n d

tr a v el ti m e.  B e y o n d 5 5 0  m di v e d e pt h, d e p e n di n g o n t h e

s e al’s b o d y d e nsit y, t h e o v er all tr a nsiti n g s wi m mi n g e ff ort

a n d t h er ef or e t h e c ost t o a c c ess t h e pr e y  w er e f o u n d t o

e x c e e d t h e s wi m mi n g e ff ort s p e nt b y t h e s e al at t h e b ott o m

of t h e di v e ( Fi g. S 1).  T his d e pt h c orr es p o n ds t o t h e p oi nt

at  w hi c h b ott o m ti m e st arts d e cr e asi n g  wit h i n cr e asi n g di v e

d e pt h ( Fi g. 1).

B O T T O M  T I M E  A N D  P C A

O ur r es ults i n di c at e t h at S E S h as s h ort er b ott o m ti m es i n

di v es  w h e n  P C A o c c urr e d c o m p ar e d t o n o n- P C A di v es.

T his is tr u e b et w e e n 3 5 0 a n d 7 0 0  m, b ut n ot f or s h al-

l o w er d e pt hs  w h er e b ott o m ti m e  w as l o n g er i n t h e pr es-

e n c e of  P C A.  F or di v es d e e p er t h a n 7 0 0  m, t h er e  w as

al m ost n o di ff er e n c e i n b ott o m ti m e b et w e e n di v es  wit h

a n d  wit h o ut  P C A.  T h er ef or e, at s h all o w a n d gr e at er

d e pt hs o ur r es ults  w er e c o nsist e nt  wit h  T h o m ps o n  &

F e d a k’s pr e di cti o ns ( 2 0 0 1).  T h e y s u g g est t h at t h er e is a

b e n e fit t o e n di n g di v es e arli er  w h e n n o  P C A o c c ur at

s h all o w d e pt hs.  R e g ar dl ess of f or a gi n g s u c c ess, s e als

s h o ul d als o  m a xi mi z e t h e b ott o m ti m e f or v er y d e e p di v es

t o c o m p e ns at e f or tr a nsit ti m e b et w e e n t h e s urf a c e a n d

t h e di v e b ott o m.  Ot h er e m piri c al st u di es a gr e e  wit h t h es e

r es ults, s u c h as S p arli n g et al. ( 2 0 0 7) o n gr e y s e als (H ali-

c h o er us gr y p us ) a n d  M ori et al. ( 2 0 0 2) o n  Br€u n ni c h’s

g uill e m ots, ( Uri a l o m vi a ).

H o w e v er, b et w e e n 3 5 0 a n d 7 0 0  m, o ur r es ults di ff er

fr o m pr e di cti o ns. S E Ss  w er e f o u n d t o p erf or m l o n g er b ot-

t o m d ur ati o ns  w h e n n o  P C A o c c urr e d.  T h e y di d it b y
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Fi g. 1. B ott o m d ur ati o n r el at e d t o d e pt h a n d pr e y a v ail a bilit y.  T h e hist o gr a m r e pr es e nts t h e n u m b er of di v es p er b o x pl ots.  B et w e e n 3 5 0

a n d 7 0 0  m, b ott o m d ur ati o n is l ess i m p ort a nt  w h e n a ni m als c at c h pr e y ( esti m at e  P C A: pr es e n c e < 0, s e e  T a bl e S 4),  w h er e as it is t h e o p p osit e

d e e p er ( esti m at e  P C A : pr es e n c e > 0, s e e  T a bl e S 4).
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r e d u ci n g t h eir s wi m mi n g e ff ort d uri n g t h e b ott o m p h as e. It

is u n cl e ar at t his st a g e  w h et h er t h e r e d u cti o n i n t h e s wi m-

mi n g e ff ort is eit h er r el at e d t o a s e ar c hi n g str at e g y  w h er e

t h e s e al c e as es t o a cti v el y s wi m t o i n v esti g at e t h eir e n vir o n-

m e nt usi n g vis u al or a u dit or y c u es, or t o a g e n er al sl o w

d es c e n di n g b e h a vi o ur ( m ai nl y gli di n g) as l o n g as t h e y d o

n ot e n c o u nt er pr e y.  Pr eli mi n ar y i n v esti g ati o n s u g g ests t h at

n e g ati v el y b u o y a nt p ost- br e e di n g s e als r el y o n t h eir n e g a-

ti v e b u o y a n c y t o gli d e d o w n at a l o w n e g ati v e pit c h  w hil e

s e ar c hi n g f or t h eir pr e y d uri n g t h e b ott o m p h as e of t h e

di v e.  O n a v er a g e, t h e e n d of t h e b ott o m p h as e  w as

6 1 1 0 9  m d e e p er t h a n t h e b e gi n ni n g of t h e b ott o m

p h as e i n n o n- P C A di v es,  w hil e n o tr e n ds  w er e f o u n d i n

P C A di v es.  T h e r e d u cti o n i n e n er g y a n d o x y g e n c o ns u m p-

ti o n c o ul d t h e n all o w t h e m t o st a y at t h e b ott o m f or

l o n g er p eri o ds ( B o y d 1 9 9 7;  C or ni c k  &  H or ni n g 2 0 0 3). It

als o pr o vi d es s u p p ort f or t h e i n cl usi o n of t h e e n er g eti c

a p pr o a c h t o st u d y o pti m al f or a gi n g i n fr e e-r a n gi n g a ni-

m als.  T his p oi nt s h o ul d b e i n v esti g at e d f urt h er: if o ur

i nt er pr et ati o n is c orr e ct,  w e e x p e ct t o o bs er v e t h e o p p osit e

tr e n d i n p ositi v el y b u o y a nt s e als  wit h a d e cr e asi n g d e pt h

b et w e e n t h e b e gi n ni n g a n d t h e e n d of t h e b ott o m p h as e i n

n o n- P C A di v es.

W h e n c o nsi d eri n g di v es  w h er e at l e ast o n e  P C A

o c c urr e d, t h e  m or e  P C A p erf or m e d b y s e als at a n y gi v e n

b ott o m d e pt h, t h e l o n g er t h e b ott o m ti m e  w as.  T his r es ult

is c o nsist e nt  wit h  w h at  C or ni c k  &  H or ni n g ( 2 0 0 3) f o u n d

i n c a pti v e St ell er s e a li o n, E u m et o pi as j u b at us .  T his fi n di n g

pr o vi d es f urt h er s u p p ort f or t h e ass u m pti o n t h at b ott o m

ti m e is p ositi v el y r el at e d t o p at c h q u alit y.  W h e n S E Ss p er-

f or m at l e ast o n e  P C A d uri n g t h e b ott o m p h as e, b ott o m

ti m e i n cr e as es si g ni fi c a ntl y  wit h  P C A,  w hi c h is als o c o nsis-

t e nt  wit h  T h o m ps o n  &  F e d a k’s pr e di cti o n ( 2 0 0 1).  H o w-

e v er,  w h e n o nl y di v e d at a ar e a v ail a bl e, it is n ot p ossi bl e

t o disti n g uis h b et w e e n n o n- P C A a n d  P C A di v es.  C o ns e-

q u e ntl y, usi n g t h e d ur ati o n of t h e b ott o m f or a gi n g p h as e

a c c or di n g t o di vi n g d e pt h as a pr o x y of f or a gi n g s u c c ess

( B o y d,  R ei d  &  B e v a n 1 9 9 5;  F e d a k,  L o v ell  &  Gr a nt 2 0 0 1;

W at w o o d et al. 2 0 0 6) c a n b e s eri o usl y  misl e a di n g i n S E S.

N o n- P C A di v es  will b e d et e ct e d as t h e  m ost s u c c essf ul

di v es o v er a br o a d r a n g e of di vi n g d e pt h.  W hil e p ositi v e

r esi d u als at s h all o w d e pt hs ( u p t o 3 5 0  m) ar e li k el y t o b e

i n di c ati v e of hi g h er f or a gi n g s u c c ess, hi g h er b ott o m d ur a-

ti o n r esi d u als t h a n e x p e ct e d at d e pt hs r a n gi n g fr o m 3 0 0 t o

7 0 0  m ar e li k el y t o b e i n di c ati v e of a p o or f or a gi n g s u c-

c ess.  T his l att er p att er n is c o nsist e nt  wit h  w h at  T h u ms

et al. ( 2 0 1 3) f o u n d o n a d ult f e m al e s o ut h er n el e p h a nt s e als

at  M a c q u ari e Isl a n d.

W h e n  P C A o c c urr e d i n d es c e nt a n d as c e nt p h as es, S E Ss

si g ni fi c a ntl y r e d u c e d t h e ti m e t h e y s p e nt at t h e b ott o m

wit h i n cr e asi n g n u m b ers of  P C A d uri n g t h es e tr a nsit

p h as es.  T his s u g g ests t h at e n er g y e x p e n dit ur e i n cr e as es
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Fi g. 2. B ott o m d ur ati o n r el at e d t o d e pt h a n d n u m b er of  P C A at t h e b ott o m p h as e.  T h e hist o gr a m r e pr es e nts t h e n u m b er of di v es p er b o x-

pl ots.  B el o w 2 5 0  m d e pt h, b ott o m d ur ati o n i n cr e as es si g ni fi c a ntl y  wit h t h e n u m b er of  P C A ( esti m at e  P C A R a n g e > 0, s e e  T a bl e S 4).
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w h e n t h e s e al is c at c hi n g pr e y.  T his is e x p e ct e d t o h a v e

dir e ct c o ns e q u e n c es o n t h e a m o u nt of ti m e S E Ss ar e a bl e

t o all o c at e t o st a y at t h e b ott o m of t h eir di v e ( M c C o n n ell,

C h a m b ers  &  F e d a k 1 9 9 2).

B O T T O M  T I M E ,  B O D Y  D E N S I T Y  A N D  S W I M M I N G

E F F O R T

T h e a ni m al’s b o d y d e nsit y, or b u o y a n c y,  w as a n i m p ort a nt

p ar a m et er i n c o ntr olli n g t h e d ur ati o n of t h e di v e b ott o m

p h as e.  T h e t hr e e b asi c  m o d els ( T a bl e 3) pr o vi d e s u p p ort

f or a n e g ati v e r el ati o ns hi p b et w e e n b ott o m ti m e a n d b o d y

d e nsit y, t h at is t h e  m or e n e g ati v el y b u o y a nt t h e s e als, t h e

s h ort er t h e b ott o m d ur ati o n.  T his fi n di n g is c o nsist e nt  wit h

r es ults f o u n d b y  B e c k,  B o w e n  & I v ers o n ( 2 0 0 0) t h at

s h o w e d d e ns er gr e y s e als dis pl a y e d s h ort er b ott o m d ur a-

ti o n c o m p ar e d t o f att er s e als.  O ur r es ults ar e als o i n a c c or-

d a n c e  wit h s e v er al ot h er st u di es  w hi c h s h o w b u o y a n c y as

a n i m p ort a nt v ari a bl e of di vi n g b e h a vi o ur ( W e b b et al.

1 9 9 8;  B e c k,  B o w e n  & I v ers o n 2 0 0 0;  Mill er et al. 2 0 0 4;

A d a c hi et al. 2 0 1 4;  Ri c h ar d et al. 2 0 1 4) a n d t h at t h e r o u n d

tri p c ost of tr a ns p ort is l o w est at n e utr al b u o y a n c y ( Mill er

et al. 2 0 1 2; S at o et al. 2 0 1 3).  N e g ati v el y b u o y a nt a ni m als

ar e assist e d d uri n g d es c e nt p h as e b y t h eir hi g h er d e nsit y,

b ut  m ust s wi m h ar d er d uri n g t h e as c e nt ( Ri c h ar d et al.

2 0 1 4).  Willi a ms et al. ( 2 0 0 0) s h o w e d t h at s e v er al  m ari n e

m a m m als us e d t h eir b u o y a n c y t o a d o pt t his e n er g y- c o n-

s er vi n g str at e g y.

S e als ar e s u bj e ct e d t o b o d y c o m pr essi o n d uri n g t h e

w h ol e di v e, b ut p arti c ul arl y at t h e b e gi n ni n g  w hi c h  m a y

e x pl ai n i n v ersi o ns of sl o p e f or t h e first d e pt h r a n g es

( Fi g. 4).  C o m pl et e l u n g c oll a ps e is s u p p os e d t o o c c ur at

t h es e d e pt hs ( K o o y m a n  & Si n n ett 1 9 8 2;  F al k e et al.

1 9 8 5;  M c D o n al d  &  P o n g a nis 2 0 1 2).  W h e n t h eir l u n gs

ar e n ot c o m pl et el y c oll a ps e d, s e als  w hi c h ar e n e g ati v el y

b u o y a nt b ut cl os e t o n e utr al b u o y a n c y r e m ai n p ositi v el y

b u o y a nt a n d s h o ul d pr o vi d e a n o v er all gr e at er t ot al

s wi m mi n g e ff ort t o r e m ai n at t h os e d e pt hs, c o m p ar e d t o

m or e n e g ati v el y b u o y a nt s e als.  T h e o p p osit e r el ati o ns hi p

is f o u n d at gr e at er di vi n g d e pt hs,  w h er e b u o y a n c y is

al m ost e x cl usi v el y r el at e d t o b o d y c o m p ositi o n, t h at is

li pi d pr o p orti o n: s e als t e n di n g t o pr o vi d e hi g h er t ot al

s wi m mi n g e ff ort  w h e n t h e y ar e f urt h er fr o m n e utr al

b u o y a n c y.

W e f o u n d a p ositi v e r el ati o ns hi p b et w e e n t h e s wi m mi n g

e ff ort at t h e b ott o m a n d t h e n u m b er of  P C A o c c urri n g

d uri n g t h e b ott o m of a di v e. I n ot h er  w or ds, S E Ss ar e

s wi m mi n g  m or e a cti v el y  w h e n c at c hi n g pr e y. S e als cl os er

t o n e utr al b u o y a n c y s p e n d  m or e ti m e at t h e b ott o m of

t h eir di v e c o m p ar e d t o d e ns er a ni m als  w hi c h  w er e
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Fi g. 3. B ott o m d ur ati o n r el at e d t o d e pt h a n d a ni m al’s b o d y d e nsit y.  T h e hist o gr a m r e pr es e nts t h e n u m b er of di v es p er b o x pl ots.  E x c e pt

u ntil 2 5 0  m d e pt h a n d b et w e e n 4 5 0 a n d 6 5 0  m, t h e f att er a S E S, t h e  m or e it c a n s p e n d ti m e at t h e b ott o m ( esti m at e  B o d y  D e nsit y < 0,

s e e  T a bl e S 4).
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o bs er v e d t o  m a k e a gr e at er s wi m mi n g e ff ort d uri n g t h e

b ott o m p h as e t o  m ai nt ai n t h e ms el v es at t h eir pr ef err e d

f or a gi n g d e pt h.

S U R F A C E  T I M E  A N D  D I V I N G  B E H A V I O U R S

S urf a c e ti m e is e x p e ct e d t o v ar y  wit h i n cr e asi n g di v e

d ur ati o n a n d f or a gi n g e ff ort i n di vi n g pr e d at ors.

Kr a m er ( 1 9 8 8) cl ai m e d t h at p ost- di v e i nt er v al s h o ul d

i n cr e as e  wit h d e pt h d u e t o t h e s h a p e of t h e o x y g e n

u pt a k e f u n cti o n.  W e f o u n d t h at t h e ti m e s p e nt at s ur-

f a c e r e pl e nis hi n g t h e o x y g e n st or es  w as p ositi v el y r el at e d

t o di v e d ur ati o n a n d t ot al s wi m mi n g e ff ort e x ert e d d ur-

i n g t h e pr e vi o us di v e.  L e  B o e uf et al. ( 2 0 0 0) als o f o u n d

a str o n g e ff e ct of di v e d ur ati o n o n s urf a c e ti m e, b ut

t his  w as hi g hl y v ari a bl e a n d d e p e n d e d o n t h e s e al st u d-

i e d.  T h at v ari a bilit y o bs er v e d c o ul d b e d u e t o t h e v ari a-

ti o n of t h e t ot al s wi m mi n g e ff ort  m e as ur e d i n t h e

c urr e nt st u d y.  B e c a us e di v e d ur ati o n a n d t ot al s wi m-

mi n g e ff ort ar e b ot h p ositi v el y r el at e d t o di vi n g d e pt h,

t h e  m a xi m u m d e pt h r e a c h e d  w as als o f o u n d t o p osi-

ti v el y i n fl u e n c e t h e d ur ati o n of t h e s urf a c e i nt er v al.

D es pit e t h e f a ct t h at t h e s wi m mi n g e ff ort at t h e b ott o m

of t h e di v e  w as p ositi v el y r el at e d t o t h e n u m b er of

P C A, t h e n u m b er of  P C A its elf  w as n ot f o u n d t o b e a

si g ni fi c a nt p ar a m et er i n t his  m o d el. Si mil arl y, t h e s wi m-

mi n g e ff ort is li k el y t o b e r el at e d t o t h e s e al’s b u o y a n c y

a n d  w as f o u n d t o c o ntri b ut e si g ni fi c a ntl y t o t h e b ott o m

d ur ati o n i n o ur st u d y.

C o n cl u si o n s

T his st u d y hi g hli g hts t h e i m p ort a n c e of usi n g a c orr e ct

m etri cs of f or a gi n g s u c c ess t o a c c ur at el y r e fl e ct tr u e f or-
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Fi g. 4. T ot al s wi m mi n g e ff ort r el at e d t o d e pt h a n d a ni m al’s b o d y d e nsit y.  T h e hist o gr a m r e pr es e nts t h e n u m b er of di v es p er b o x pl ots.  A
s hift is o bs er v e d ar o u n d 3 0 0  m etr es d e pt h; d e ns er a ni m als  m ust pr o vi d e a hi g h er e ff ort b el o w t h at d e pt h ( esti m at e  B o d y  D e nsit y > 0, s e e

T a bl e S 4).

T a bl e 5. R el ati o ns hi p f or t h e t o p-r a n k e d  m o d el of t h e b ott o m
s wi m mi n g e ff ort ( b ott o m E ff ort)  wit h b ott o m ti m e ( b ott o m Ti m e),

m a xi m u m d e pt h ( m a x D e pt h), b o d y d e nsit y ( b o d y D e nsit y),

pr es e n c e of  P C A ( P C A: pr es e n c e ) or n u m b er of c a pt ur e att e m pts

(n P C A), d e p e n di n g o n t h e sit u ati o n ( all di v es or di v es  wit h  P C A),
a n d ass o ci at e d P - v al u e

M o d els  P ar a m et ers  Esti m at e P - v al u e

b ott o m E ff ort b ott o m Ti m e 0 1 1 0 0 0 1 < 0 0 0 1

( All di v es) m a x D e pt h 0 0 5 0 0 0 1 < 0 0 0 1

b o d y D e nsit y 0 0 2 0 0 0 2 < 0 0 0 1
P C A : pr es e n c e 0 0 5 0 0 0 4 < 0 0 0 1

b ott o m E ff ort b ott o m Ti m e 0 1 2 0 0 0 1 < 0 0 0 1

( Di v es  wit h  P C A)  m a x D e pt h 0 0 2 0 0 0 1 < 0 0 0 1

b o d y D e nsit y 0 0 2 0 0 0 1 < 0 0 0 1
n P C A 0 0 5 0 0 0 1 < 0 0 0 1

© 2 0 1 5  T h e  A ut h ors.  F u n cti o n al  E c ol o g y © 2 0 1 5  Britis h  E c ol o gi c al S o ci et y, F u n cti o n al  E c ol o g y , 3 0 , 6 3 6 – 6 4 8

A dj ust m e nt of di vi n g b e h a vi o ur  wit h pr e y e n c o u nt ers 6 4 5

3 2 3



3 2 4

a gi n g s u c c ess.  T his is ess e nti al t o i n v esti g at e f urt h er t h e

r el ati o ns hi p b et w e e n ti m e s p e nt at t h e b ott o m a n d pr e y

a c q uisiti o n,  w hi c h is ass u m e d b y  m ost of t h e o pti m al

f or a gi n g  m o d els d e v el o p e d ( Kr a m er 1 9 8 8;  H o ust o n  &

C ar b o n e 1 9 9 2;  T h o m ps o n,  Hi b y  &  F e d a k 1 9 9 3;  C ar b o n e

&  H o ust o n 1 9 9 6).  Fi n all y, t his st u d y d e m o nstr at es t h e

us ef ul n ess of a c c el er o m et ers t o u n d erst a n d di vi n g

b e h a vi o ur.  D at a fr o m t h es e hi g hli g ht f or t h e first ti m e

t h e c o m bi n e d e ff e cts of b u o y a n c y, pr e y e n c o u nt ers a n d

di vi n g d e pt h, o n v ari ati o ns i n s wi m mi n g e ff ort i n a fr e e-

r a n gi n g  m ari n e pr e d at or, a n d c o ns e q u e ntl y, i n t h e

c o ntr ol at v er y fi n e s c al e of t h e di vi n g b e h a vi o urs i n a

m ari n e  m a m m al.

A c k n o wl e d g e m e nt s

T h e a ut h ors  w o ul d li k e t o t h a n k all t h e p ers o ns i n v ol v e d i n t h e t a g gi n g

a n d c o ntr ols of el e p h a nt s e als o n  K er g u el e n Isl a n d a n d t h e  Fr e n c h

P ol ar I nstit ut e (I nstit ut  P a ul  E mil e  Vi ct or, I P E V), f or pr o vi di n g l o gisti c

a n d fi n a n ci al s u p p ort.  T his  w or k  w as c arri e d o ut i n t h e fr a m e w or k of

t h e  A N R  Bl a n c  M Y C T O- 3 D- M A P,  A N R  V M C I P S O S- S E A L pr o g r a ms

a n d  C N E S- T O S C A pr o gr a m (‘ El e p h a nts d e  m er o c e a n o gr a p h es’).  T his

st u d y is p art of a I P E V pr o gr a m n o. 1 0 9, ( P.I.  H.  W ei m ers ki r c h) a n d

t h e o bs er v at or y  M a m mifer es  E x pl or at e urs d u  Mili e u  O c e a ni q u e,

( M E M O S O E R E  C T D 0 2).  T h e a ut h ors als o t h a n k t h e  T ot al  F o u n d a-

ti o n f or fi n a n ci al s u p p ort as  w ell as  M al c ol m  O’ T o ol e a n d  Ti p h ai n e

J e a n ni ar d d u  D ot f or c orr e cti n g t h e  E n glis h.  T h e y  w o ul d p arti c ul arl y

li k e t o t h a n k  P atri c k  D u n c a n f or his  writi n g assist a n c e a n d his

i nf or m e d pr o ofr e a di n g. J. J.  w as s u p p ort e d b y « Dir e cti o n  G e n er al e d e

l’ Ar m e m e nt» .

D at a a c c e s si bilit y

D at a d e p osit e d i n t h e  Fi gs h ar e r e p osit or y: htt p:// d x. d oi. or g/ 1 0. 6 0 8 4/ m 9.-

fi gs h ar e. 1 4 5 2 9 0 0 ( J o u m a’ a et al. 2 0 1 5).
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Fi g. 5. B ott o m s wi m mi n g e ff ort r el at e d t o d e pt h a n d pr e y a v ail a bilit y.  T h e hist o gr a m r e pr es e nts t h e n u m b er of di v es p er b o x pl ots.  B el o w
1 5 0  m d e pt h, b ott o m s wi m mi n g e ff ort is  m or e i m p ort a nt f or di v es  wit h pr e y c at c h att e m pts ( esti m at e  P C A: pr es e n c e > 0, s e e  T a bl e S 4).  T his

di ff er e n c e dis a p p e ars b e y o n d 5 5 0  m d e pt h.

T a bl e 6. R el ati o ns hi p f or t h e r ati o of t ot al b ott o m s wi m mi n g e ff ort

t o t ot al tr a nsit s wi m mi n g e ff ort T O T b ott o m Eff ort
T O Ttr a nsit Eff ort

wit h d e pt h ( m a x-

D e pt h) a n d b o d y d e nsit y ( b o d y D e nsit y), a n d ass o ci at e d P - v al u e

M o d el  P ar a m et ers  Esti m at e P - v al u e

T O T b ott o m Eff ort

T O Ttr a nsit Eff ort
~ m a x D e pt h 0 0 9 0 0 1 < 0 0 0 1

b o d y D e nsit y 0 0 7 0 0 2 0 0 1 5

T a bl e 7. R el ati o ns hi p f or t h e t o p-r a n k e d  m o d el of t h e s urf a c e
ti m e (s urf a c e Ti m e)  wit h t ot al s wi m mi n g e ff ort ( di v e E ff ort), di v e

ti m e ( di v e Ti m e) of t h e pr e vi o us di v e, a n d ass o ci at e d P - v al u e

M o d el  P ar a m et ers  Esti m at e P - v al u e

s urf a c e Ti m e ~ di v e E ff ort 3 6 8 0 0 8 < 0 0 0 1

di v e Ti m e 2 9 0 0 1 3 < 0 0 0 1
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r at e i n g esti o n, br e at hi n g a n d v o c alis ati o n i n fr e e-li vi n g a ni m als usi n g

p e n g ui ns as a  m o d el. M ari n e  Bi ol o g y , 1 4 0 , 1 7– 2 7.

Y d e n b er g,  R. C.  &  Cl ar k,  C. W. ( 1 9 8 9)  A er o bi osis a n d a n a er o bi osis d uri n g

di vi n g b y  w est er n gr e b es: a n o pti m al f or a gi n g a p pr o a c h. J o ur n al of  T h e-

or eti c al  Bi ol o g y , 1 3 9 , 4 3 7– 4 4 7.

R e c ei v e d 1 9  A u g ust 2 0 1 4; a c c e pt e d 2 J ul y 2 0 1 5

H a n dli n g  E dit or:  D a ni el  C ost a

S u p p orti n g I nf or m ati o n

A d diti o n al S u p p orti n g i nf or m ati o n  m a y b e f o u n d i n t h e o nli n e

v ersi o n of t his arti cl e:

T a bl e  S 1. T o p fi v e r a n k e d li n e ar  mi x e d- e ff e cts  m o d els b y  AI C of

b ott o m ti m e as t h e r es p o ns e v ari a bl e e x pl ai n e d b y di v e d ur ati o n,

as c e nt a n d d es c e nt a n gl es, as c e nt a n d d es c e nt e ff ort, b o d y d e nsit y

a n d  m a xi m u m d e pt h.

T a bl e  S 2. T o p fi v e r a n k e d li n e ar  mi x e d- e ff e cts  m o d els b y  AI C of

b ott o m s wi m mi n g e ff ort as t h e r es p o ns e v ari a bl e e x pl ai n e d b y b ot-

t o m ti m e, b o d y d e nsit y a n d  m a xi m u m d e pt h.

T a bl e  S 3. T o p fi v e r a n k e d li n e ar  mi x e d- e ff e cts  m o d els b y  AI C of

s urf a c e ti m e as t h e r es p o ns e v ari a bl e e x pl ai n e d b y t ot al s wi m mi n g

e ff ort pr o vi d e d d uri n g t h e l ast di v e a n d t h e pr e y c a pt ur e att e m pts

a v ail a bilit y.

T a bl e  S 4. Esti m at es a n d c o n fi d e n c e i nt er v als f or pr e y a v ail a bilit y,

n u m b er of pr e y a n d t h e b o d y d e nsit y i n e a c h li n e ar  mi x e d e ff e cts

m o d els ass o ci at e d t o b o x pl ot.

Fi g.  S 1. E v ol uti o n of t h e r el ati o n b et w e e n t ot al b ott o m s wi m mi n g

e ff ort a n d t ot al tr a nsit s wi m mi n g e ff ort a c c or di n g t o d e pt h a n d

a ni m al’s b o d y d e nsit y.

© 2 0 1 5  T h e  A ut h ors.  F u n cti o n al  E c ol o g y © 2 0 1 5  Britis h  E c ol o gi c al S o ci et y, F u n cti o n al  E c ol o g y , 3 0 , 6 3 6 – 6 4 8

6 4 8 J. J o u m a’ a et al.
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A r ti cl e 6 : J o u m a’ a e t al. , e n r é vi si o n

6. J o u m a’ a J off r e y, L e B r a s Y v e s , Pi c a r d B a pti st e, G ui n et C h ri st o p h e. ( 2 0 1 6).

T h r e e- di m e n si o n al a s s e s s m e nt of h u nti n g st r at e gi e s i n a d e e p di vi n g p r e d at o r.

M ari ne E c ol o g y Pr o gress Series .E n r é vi si o n
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T h r e e- di m e n si o n al a s s e s s m e nt of h u nti n g str at e gi e s  

i n a d e e p di vi n g p r e d at or 
J offr e y J o u m a’ a *, Y v e s L e Br a s, B a pti st e Pi c ar d & C hri st o p h e G ui n et 

*c orr e s p o n di n g a ut h or 

 

J offr e y J o u m a’ a ( j offr e yj o u m a a @i cl o u d. c o m, or ci d. or g/ 0 0 0 0-0 0 0 2 - 2 8 6 2- 0 8 9 9) C e ntr e 

d' Et u d e s Bi ol o gi q u e s d e C hi z é ( C N R S - U M R 7 3 7 2), U ni v er sit y of L a R o c h ell e, Fr a n c e 

Y v e s L e Br a s, C e ntr e d' Et u d e s Bi ol o gi q u e s d e C hi z é ( C N R S - U M R 7 3 7 2), U ni v er sit y of L a 

R o c h ell e, Fr a n c e 

B a pti st e Pi c ar d, C e ntr e d' Et u d e s Bi ol o gi q u e s d e C hi z é ( C N R S - U M R 7 3 7 2), U ni v er sit y of L a 

R o c h ell e, Fr a n c e 

C hri st o p h e G ui n et, C e ntr e d' Et u d e s Bi ol o gi q u e s d e C hi z é ( C N R S - U M R 7 3 7 2), U ni v er sit y of 

L a R o c h ell e, Fr a n c e 

R u n ni n g titl e: H u nti n g str at e gi e s i n s o ut h er n el e p h a nt s e al s 

A b st r a ct 
D e s pit e t h eir cr u ci al r ol e i n t h e u n d er st a n di n g of f or a gi n g b e h a vi or s, o nl y f e w st u di e s h a v e 

e x a mi n e d t h e a ni m al s’ fi n e- s c al e m o v e m e nt s i n r e s p o n s e t o t h e s p ati al di stri b uti o n of pr e y. 

T hi s i s all t h e m or e tr u e w h e n st u d yi n g m ari n e pr e d at or s w h er e b ot h v erti c al a n d h ori z o nt al 

di m e n si o n s m u st b e t a k e i nt o a c c o u nt. I n t h e pr e s e nt st u d y, t h a n k s t o t hr e e- di m e n si o n al 

r e c o n str u cti o n of u n d er w at er a ni m al p at h s, w e i n v e sti g at e d t h e r el ati o n s hi p b et w e e n ar e a 

r e stri ct e d s e ar c h ( A R S s) a n d f or a gi n g b e h a vi or s i n t er m s of di vi n g b e h a vi or s a n d h u nti n g 

str at e gi e s a s s o ci at e d wit h e a c h pr e y c at c h i n t h e S o ut h er n El e p h a nt S e al. W e e q ui p p e d 6 

p o st- br e e di n g f e m al e s o n K er g u el e n I sl a n d s wit h a n A c o u s o n d e T M  r e c or di n g si m ult a n e o u sl y 

s o u n d s, pr e s s ur e, a c c el er ati o n a n d m a g n eti c fi el d- str e n gt h i n t hr e e di m e n si o n s ( n = 8 7 9 

di v e s). U si n g t h e s p h eri c al fir st p a s s a g e ti m e a n al y si s, w e i d e ntifi e d A R S s i n 4 6. 4 % of t h e 

di v e s. T h e y r e pr e s e nt e d 3 7. 8 % of t h e b ott o m ti m e, b ut d u e t o a hi g h er pr e y c a pt ur e r at e, 

6 7. 4 % of pr e y c at c h e s t o o k pl a c e i n A R S. T h e s e ar e a s, o c c urri n g wit hi n a s p h er e of 

4 5. 3 ± 2 8. 9 m r a di u s, w er e c h ar a ct eri z e d b y a n i n cr e a s e i n e n er g y e x p e n dit ur e a n d a str o n g 

v ari a bilit y i n t h e r oll a n d h e a di n g c o m p ar e d t o n o n A R S r e gi o n. Fr o m t h e u n s u p er vi s e d 

cl a s sifi c ati o n p erf or m e d o n a c c el er ati o n pr o p erti e s, w e d e m o n str at e d t h at s e al s u s e d t hr e e 

h u nti n g str at e gi e s t o c a pt ur e pr e y w hil e f or a gi n g i n si d e A R S. W e f o u n d t h at 3 2. 8 % of pr e y 

c at c h m at c h e d a p a s si v e- gli di n g a p pr o a c h fr o m t h e a b o v e. T h e ot h er t w o m o d e s 

c orr e s p o n d e d t o a n a cti v el y s wi m mi n g a p pr o a c h a s s o ci at e d wit h a n i n cr e a s e of h e a di n g a n d 

r olli n g m o v e m e nt s f or t h e fir st o n e ( 5 6. 6 % of c a pt ur e s), a n d t o a m u c h l ar g er s wi m mi n g eff ort 

f or t h e s e c o n d o n e ( 1 0. 6 % of c a pt ur e s). T h e s e d at a r e v e al e d a str o n g li n k b et w e e n s e al s’ 

fi n e- s c al e m o v e m e nt s a n d f or a gi n g a cti vit y, s u g g e sti n g t h at s e al s f e d m ai nl y o n p at c hil y 

di stri b ut e d r e s o ur c e s, wit h diff er e nt h u nti n g str at e gi e s t h at m a y b e i n di c ati v e of s e v er al pr e y 

t y p e s t ar g et e d.  
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I ntr o d u cti o n 
M o v e m e nt i s a cr u ci al b e h a vi or al r e s p o n s e t o di v er s e k e y pr o c e s s e s s u c h a s f e e di n g, fi n di n g 

m at e s, a v oi di n g pr e d at or s, a n d a v oi di n g h ar mf ul e n vir o n m e nt al c o n diti o n s. T h e n e c e s sit y t o 

b ett er u n d er st a n d t h e r ol e s a n d t h e m e c h a ni s m s u n d erl yi n g a ni m al m o v e m e nt h a s l e d t o t h e 

d e v el o p m e nt of n e w t o ol s. T h e t e c h ni c al a d v a n c e s i n bi o-l o g gi n g h a v e gr e atl y i m pr o v e d o ur 

a bilit y t o m o nit or t h e b e h a vi or a n d m o v e m e nt s of fr e e-r a n gi n g a ni m al s, si n c e it all o w s n o w t o 

r e c o n str u ct t h e p at h i n t hr e e di m e n si o n at v er y fi n e s c al e u si n g hi g h s a m pli n g fr e q u e n c y 

( Mit a ni et al. 2 0 0 3; L a pl a n c h e, M ar q u e s, et T h o m a s 2 0 1 5). T h a n k s t o t h e s e d e v el o p m e nt s, 

st u di e s f o c u si n g o n m o v e m e nt b e h a vi or r ai s e s t h e s c o p e a n d s c al e of q u e sti o n s t h at c a n b e 

a d dr e s s e d ( H u s s e y et al. 2 0 1 5; H a y s et al. 2 0 1 6) . T h er ef or e, bi o-l o g gi n g t e c h n ol o gi e s h a v e 

si g nifi c a ntl y c o ntri b ut e d t o filli n g t h e g a p i n o ur k n o wl e d g e of a ni m al b e h a vi or, b y r el ati n g 

m o v e m e nt s t o p h y si ol o g y ( B utl er et J o n e s 1 9 9 7; G é ni n et al. 2 0 1 5), p h y si c al e n vir o n m e nt 

( H e u p el et Si m pf e n d orf er 2 0 0 8; Ort e g a et al. 2 0 0 9) a n d e x pl oit e d r e s o ur c e s ( B ar b o ur et 

P ar k er 2 0 1 4; G ui n et et al. 2 0 1 4; G ol d b o g e n et al. 2 0 1 5; K u h n, St erli n g, et Z e p p eli n 2 0 1 5; 

Wil m er s et al. 2 0 1 5; A d a c hi et al. 2 0 1 6) . I n t hi s c o nt e xt, l o g g er s d e pl o y e d o n wil d a ni m al s 

m a d e p o s si bl e t h e r e c or di n g of i nf or m ati o n t h at w o ul d h a v e b e e n i m p o s si bl e t o g et 

ot h er wi s e, wit h o ut b ei n g r e stri ct e d b y vi si bilit y, o b s er v er bi a s, or g e o gr a p hi c s c al e ( Br o w n et 

al. 2 0 1 3) .  

Diff er e nt ki n d s of l o g g er s ar e u s e d t o st u d y wil d a ni m al s, s u c h a s t h o s e r e c or di n g l o c ati o n s, 

d e pt h, p h y si ol o gi c al m e a s ur e m e nt s, or e n vir o n m e nt al v ari a bl e s ( w at er t e m p er at ur e, s ali nit y 

or li g ht a n d fl u or e s c e n c e l e v el s) ( H u s s e y et al. 2 0 1 5). W hil e t h e m o v e m e nt s of t err e stri al 

or g a ni s m s ar e al m o st e x cl u si v el y d et er mi n e d b y a t w o -di m e n si o n al s p a c e, a q u ati c a ni m al s 

e v ol v e i n a d o m ai n t h at i n cl u d e s a v erti c al di m e n si o n, m o dif yi n g t h e g e n er al a p pr o a c h t o 

s p a c e u s e. T h a n k s t o i nf or m ati o n o n l o c ati o n c o m bi n e d wit h d e pt h, s p e e d, a n d a ni m al’ s 

ori e nt ati o n, tr a c k i n t hr e e di m e n si o n s c a n b e c o m p ut e d u si n g s o m e f or m of d e a d r e c k o ni n g 

( Wil s o n et al. 2 0 0 7), w h er e e a c h p o siti o n i s c al c ul at e d u si n g  t h e s e i nf or m ati o n a n d a 

pr e vi o u s d et er mi n e d l o c ati o n. T h e s p e e d i n t hr e e di m e n si o n s c a n b e dir e ctl y i nf err e d u si n g a 

pr o p ell er ( W at a n a b e et al. 2 0 1 1; A d a c hi et al. 2 0 1 6), or i n dir e ctl y fr o m t h e t a g fl o w n oi s e 

( B ur g e s s et al. 1 9 9 8; Si m o n et al. 2 0 0 9) w h er e a s t h e ori e nt ati o n c a n b e c al c ul at e d b y 

a c c el er o m et er a n d m a g n et o m et er d at a ( Mit a ni et al. 2 0 1 0; L a pl a n c h e, M ar q u e s, et T h o m a s 

2 0 1 5) .  

B y r e c or di n g a hi g h l e v el of d et ail ( Br ow n et al. 2 0 1 3)  t hr o u g h t h e bi o m e c h a ni c s ( C o o k e et al. 

2 0 0 4)  a n d e x er ci s e s ci e n c e ( S u z u ki et al. 2 0 0 9), a c c el er ati o n d at a pr o vi d e a p o w erf ul t o ol i n 

b e h a vi or al st u di e s. Fir st, a c c el er o m et er s c a n pr o vi d e a n e sti m at e of t h e e n er g y e x p e n dit ur e 

b a s e d o n t h e v ari ati o n i n a c c el er ati o n ( H al s e y et al. 2 0 1 1). A d diti o n ally, t h e w a v ef or m of t h e 

si g n al i nf or m s o n t h e b o d y p o st ur e a n d t h e a ni m al m o v e m e nt s ( S h e p ar d et al. 2 0 0 8). T h e 

m o v e m e nt s i d e ntifi e d u si n g t hi s t e c h ni q u e c a n b e u s e d t o c o n str u ct et h o gr a m s a n d 

diff er e nti at e a r a n g e of di s cr et e b e h a vi or s ( S a k a m ot o et al. 2 0 0 9; B o m et al. 2 0 1 4; B er m a n et 

al. 2 0 1 4) , b y e n s uri n g t h e y ar e bi ol o gi c all y m e a ni n gf ul. T o d at e, t hr e e m et h o d s h a v e b e e n 

d e v el o p e d f or a s si g ni n g a c c el er ati o n d at a t o b e h a vi or al c at e g ori e s b a s e d o n si g n al 

pr o p erti e s ( Br o w n et al. 2 0 1 3). ( 1) T h e m a n u al e x a mi n ati o n  c o n si st s i n d et e cti n g r ef er e n c e 

p att er n s a n d fi xi n g t hr e s h ol d s ( C olli n s et al. 2 0 1 5), e. g.  m o ut h o p e ni n g d et e cti o n i nt er pr et e d 

a s pr e y c at c h att e m pt s ( Vi vi a nt et al. 2 0 1 0). ( 2) T h e s u p e r vi s e d m a c hi n e l e ar ni n g al g orit h m s, 

b a s e d o n al g orit h m s w hi c h ar e tr ai n e d o n d at a g e n er at e d fr o m k n o w n b e h a vi or s ( N a di mi, 

S ø g a ar d, et B a k 2 0 0 8) . A n d ( 3) t h e u n s u p er vi s e d m a c hi n e l e ar ni n g al g orit h m s  ( S a k a m ot o et 

al. 2 0 0 9; C hi mi e nti et al. 2 0 1 6) . T hi s l att er m et h o d pr e s e nt s t h e a d v a nt a g e t o i nf er c at e g ori e s 
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fr o m t h e d at a s et it s elf b y fi n di n g hi d d e n str u ct ur e, r at h er t h a n fr o m a l a b ell e d d at a s et. 

C o n si d eri n g a c c el er ati o n d at a wit h o ut pri or k n o wl e d g e gi v e s t h e o p p ort u nit y t o d et e ct i n a 

m or e o bj e cti v e w a y n e w b e h a vi or s t h at n o o n e h a s o b s er v e d or d e s cri b e d b ef or e ( C hi mi e nti 

et al. 2 0 1 6) .  

St u di e s t h at i n v e sti g at e t h e f or a gi n g e c ol o g y of a t o p m ari n e pr e d at or, t hr o u g h b ot h tr a c ki n g 

a n d di vi n g d at a, c a n u s e t h e fir st- p a s s a g e ti m e a n al y si s ( F P T) b y i nt e gr ati n g t h e v erti c al 

di m e n si o n ( Fr é d éri c B aill e ul et al. 2 0 0 7; Fr é d éri c B aill e ul, L e s a g e, et H a m mill 2 0 1 0; H o s ki n s, 

C o st a, et Ar n o ul d 2 0 1 5; A d a c hi et al. 2 0 1 6) . ( F a u c h al d et T ver a a 2 0 0 3)  w er e t h e fir st t o 

i n v e sti g at e t h e s p ati al di stri b uti o n of f or a gi n g eff ort wit h t h e F P T a s a m e a s ur e of s e ar c h 

eff ort al o n g a p at h. T hi s m et h o d i d e ntifi e s t h e s p ati al s c al e a n d p o siti o n of t h e ar e a -r e stri ct e d 

s e ar c h ( A R S) ( K ar ei v a et O d ell 1 9 8 7), w hi c h i s a f u n d a m e nt al a s p e ct of m o v e m e nt p att er n s 

a n al y s e s. ( Fr é d éri c B aill e ul, L e s a g e, et H a m mill 2 0 1 0) pr o p o s e d a n e w a p pr o a c h t o 

i n v e sti g at e A R S i n t hr e e-di m e n si o n al m o v e m e nt s: t h e s p h eri c al fir st -p a s s a g e ti m e ( S F P T). 

T hi s m et h o d i s si mil ar t o t h e F P T, e x c e pt it c o n si d er s b ot h t h e v erti c al a n d t h e h ori z o nt al 

di m e n si o n s si m ult a n e o u sl y, l e a di n g t o t h e c o n c e pt of ti m e  s p e nt i n si d e a s p h er e r at h er t h a n 

a cir cl e.  

T h e p ur p o s e of t hi s st u d y w a s t o i n v e sti g at e t h e h u nti n g b e h a vi or s i n a d e e p di vi n g pr e d at or, 

t h e s o ut h er n el e p h a nt s e al Mir o u n g a l e o ni n a ( S E S). U si n g hi g h r e s ol uti o n t hr e e di m e n si o n al 

r e c o n str u cti o n of t h e di v e tr a c k, w e t h er ef or e ai m e d at ( 1) d et er mi ni n g t h e t hr e e- di m e n si o n al 

s c al e w h er e S E S s i n cr e a s e t h eir f or a gi n g eff ort at t h e di v e l e v el, u si n g l o c ati o n a n d 

b e h a vi or al d at a, ( 2) c o m p ari n g t h e f or a gi n g b e h a vi or s i n si d e a n d o ut si d e di v e b ott o m A R S, 

a n d ( 3) at i d e ntif yi n g diff er e nt h u nti n g b e h a vi or s wit hi n a n A R S, u si n g u n s u p er vi s e d 

cl a s sifi c ati o n a p pr o a c h. 

M at eri al s a n d m et h o d s 

Et hi c s st at e m e nt s  
T h e Et hi c s C o m mitt e e of t h e Fr e n c h P ol ar I n stit ut e v ali d at e d all s ci e ntifi c pr o c e d ur e s a p pli e d 

o n el e p h a nt s e al s. All a ni m al s i n t hi s st u d y w er e h a n dl e d a n d c ar e d f or i n t ot al a c c or d a n c e 

wit h it s g ui d eli n e s a n d r e c o m m e n d ati o n s. 

D e pl o y m e nt of D e vi c e s a n d D at a C oll e cti o n 
Si x p o st- br e e di n g f e m al e S E S ( m e a n m a s s = 2 7 7 ± 4 7 k g; m e a n l e n gt h = 2 3 8 ± 1 1 c m, T a bl e 1) 

w er e e q ui p p e d o n t h e K er g u el e n I sl a n d s ( 4 9 ° 2 0’ S, 7 0 ° 2 0’ E) wit h a n Ar g o s- G P S s at ellit e t a g 

( S pl a s h 1 0 - F,  Wil dlif e  C o m p ut er,  U S A),  a n d  a n  a ut o n o m o u s 

a c o u sti c/ a c c el er o m et er/ m a g n et o m et er a n d pr e s s ur e l o g g er n a m e d A c o u s o n d e T M , m o d el 3 A 

( A c o u sti m etri c s, Gr e e n eri d g e S c e n c e s, I n c, U S A). T h e si x S pl a s h 1 0 - F t a g s w er e gl u e d t o 

t h e f ur o n t h e s e al s’ h e a d s, w h er e a s t h e A c o u s o n d e sT M  w er e gl u e d o n t h e b a c k of t h e 

a ni m al s o n t h e l o n git u di n al a xi s, 1 0 c m b e hi n d t h e s c a p ul a. T w o a ni m al s w er e e q ui p p e d i n 

2 0 1 1 a n d t h e ot h er f o ur i n 2 0 1 2. D at a l o g g er s w er e s et t o c oll e ct a n d ar c hi v e pr e s s ur e e v er y 

s e c o n d, w hil e tri- a xi al a c c el er ati o n a n d m a g n et o m et er w er e s a m pl e d at 5 H z. All s e n s or s 

w er e c ali br at e d b y t h eir r e s p e cti v e m a n uf a ct ur er s. B e c a u s e s o u n d r e c or di n g r e q uir e s hi g h 

l e v el s of e n er g y c o n s u m pti o n, A c o u s o n d e sT M  w er e pr o gr a m m e d t o r e c or d s o u n d at a 

fr e q u e n c y of 6 k H z f or t hr e e h o ur s e v er y 1 2 h i n 2 0 1 1 a n d at a fr e q u e n c y of 1 2. 2 k H z f or 

t hr e e h o ur s e v er y 2 4 h f or t h e f o ur i n di vi d u al s e q ui p p e d i n 2 0 1 2. 

A n n e x e G



A n n e x e G

T h e s e al s w er e c a pt ur e d wit h a c a n v a s h e a d- b a g a n d a n a e st h eti z e d u si n g a 1: 1 c o m bi n ati o n 

of Til et a mi n e a n d Z ol a z e p a m ( Z ol etil 1 0 0) i nj e ct e d i ntr a v e n o u sl y ( M c M a h o n et al. 2 0 0 0; Fi el d 

et  al. 2 0 0 2) . D at a l o g g er s w er e gl u e d u si n g a q ui c k-s etti n g e p o x y gl u e ( Ar al dit e A W  2 1 0 1), 

aft er t h e f ur w a s cl e a n e d wit h a c et o n e. T h e l o g g er s w er e t h e n r e c o v er e d w h e n f e m al e S E S 

r et ur n e d t o s h or e t o m olt (i. e. J a n u ar y -F e br u ar y f oll o wi n g d e pl o y m e nt s). S e a l s w er e l o c at e d 

u si n g t h eir Ar g o s l o c ati o n s.  

U nl e s s ot h er wi s e st at e d, m o st of o ur a n al y s e s w er e c o n d u ct e d u si n g R ( R C or e T e a m 2 0 1 5). 

All s cri pt s u s e d h er e f or d at a tr e at m e nt a n d a n al y s e s ar e a v ail a bl e u p o n r e q u e st.  

Di vi n g B e h a vi or P a r a m et e r s 
W e c o n si d er t h e s e al i s di vi n g w h e n t h e d e pt h e x c e e d 1 5 m et er s. T hi s t hr e s h ol d w a s c h o s e n 

t o a v oi d s u b s urf a c e m o v e m e nt s t o b e i d e ntifi e d a s di v e s. E a c h di v e w a s t h e n di vi d e d i nt o 

t hr e e diff er e nt p h a s e s: d e s c e nt, b ott o m a n d a s c e nt p h a s e s b y u si n g a v erti c al s p e e d crit eri o n 

c h o s e n aft er a s e n siti vit y a n al y s e s. D e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e s w er e c h ar a ct eri z e d, a s a 

p eri o d w h e n t h e v erti c al s p e e d fr o m or t o w ar d s t h e s urf a c e, fitt e d t o a p ol y n o mi al of 

d e gr e e 4, w a s hi g h er t h a n 0. 7 5 m s - 1. T h e b ott o m p h a s e r ef er s t o a p eri o d b et w e e n t h e 

d e s c e nt a n d a s c e nt p h a s e, w h er e t h e fitt e d c ur v e of t h e v erti c al s p e e d w a s l o w er t h a n 

0. 7 5 m s - 1, i n a b s ol ut e t er m s. U si n g a c u st o m s cri pt, t hi s a n al y si s w a s p erf or m e d wit h a 

c o m m er ci al s oft w ar e p a c k a g e ( M A T L A B 8. 1; T h e M at h W or k s, N ati c k, M A, U S A) 

D at a fr o m t h e a c c el er o m et er s w er e u s e d t o c al c ul at e a s wi m mi n g eff ort i n d e x b a s e d o n 

str o k e r at e a n d a m plit u d e, b y u si n g a b a n d p a s s filt er (l o w er c ut- off fr e q u e n c y: 0. 4 4 H z; 

hi g h er c ut- off fr e q u e n c y: 1 H z) o n t h e l at er al a xi s. T h e s wi m mi n g eff ort ( m. s - 2) w a s t h e n 

d efi n e d a s t h e s u m m e d a b s ol ut e v al u e s of t h e filt er e d l at er al a c c el er ati o n ( Ri c h ar d et al. 

2 0 1 4; J o u m a’ a et al. 2 0 1 6) . A c c el er ati o n d at a w er e al s o u s e d t o c al c ul at e a pr o x y of t h e 

e n er g y e x p e n dit ur e c all e d t h e v e ct or of d y n a mi c b o d y a c c el er ati o n, n a m e d h er e aft er V E D B A 

( Q a s e m et al. 2 0 1 2). F or t h at p ur p o s e, w e u s e d a hi g h-p a s s filt er wit h a c ut -off fr e q u e n c y of 

0. 5 H z t o r e m o v e  t h e st ati c a c c el er ati o n o n e a c h c h a n n el s, a n d t h e n s q u ar e r o ot of t h e t hr e e 

a xi s s u m s q u ar e f oll o wi n g t h e f or m ul a:  

𝑉 𝐸 𝐷 𝐵 𝐴 = √ 𝐴 𝑥
2 + 𝐴 𝑦

2 + 𝐴 𝑧
2  

W h er e A  r ef er s t o t h e filt er e d a c c el er ati o n. 

B o d y ori e nt ati o n i n t hr e e di m e n si o n s, i. e. t h e pit c h, t h e r oll a n d t h e h e a di n g w er e c al c ul at e d 

u si n g t h e  a ni m al Tr a c k R p a c k a g e ( F arr ell et F ui m a n 2 0 1 3) b y u si n g filt er e d a c c el er ati o n a n d 

g e o m a g n eti s m o bt ai n e d wit h a 0. 5  H z l o w -p a s s filt eri n g. Pr o c e s si n g a c c el er ati o n a n d 

g e o m a g n eti s m d at a wit h t h e s a m e filt er, li mit s t h e o c c urr e n c e of art ef a ct s i n c al c ul at e d 

h e a di n g s ( S hi o mi et al. 2 0 1 0). T h er ef or e, i n a w a y t o a s s e s s t h e a ni m al m o v e m e nt i n t hr e e 

di m e n si o n s, t h e cir c ul ar a v er a g e of t h e pit c h a s w ell a s t h e cir c ul ar v ari a n c e of t h e r oll a n d 

t h e h e a di n g w er e c al c ul at e d u si n g r e s p e cti v el y t h e cir c. m e a n a n d cir c. di s p f u n cti o n fr o m t h e 

Cir c St at s R p a c k a g e ( A g o sti n elli 2 0 1 2). 

T hr e e Di m e n si o n al R e c o n st r u cti o n a n d S p e e d E sti m ati o n  
K n o wi n g t h e d e pt h a n d t h e ori e nt ati o n of t h e a ni m al all o w s u s t o  r e c o n str u ct t h e p at h of t h e 

a ni m al u n d er w at er b y u si n g t h e d e a d _r e c k o ni n g f u n cti o n fr o m t h e R p a c k a g e a ni m al Tr a c k 

( F arr ell et F ui m a n 2 0 1 3). S u c h a r e c o n str u cti o n h a s t o m a k e a s s u m pti o n s of t h e a ni m al’ s 

s p e e d. H er e, t h e s p e e d of t h e a ni m al h a s b e e n c al c ul at e d fr o m t h e l o w fr e q u e n c y fl o w n oi s e 
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o n t h e a c o u sti c r e c or d er ( Fl et c h er et al. 1 9 9 6; B ur g e s s et al. 1 9 9 8; G ol d b o g e n et al. 2 0 0 6; 

Si m o n et al. 2 0 0 9; G é ni n et al. 2 0 1 5) . F or e a c h i n di vi d u al, t h e n oi s e p o w er w a s c o m p ut e d 

wit h a 1 1 0  H z l o w -p a s s filt er d uri n g p eri o d s u n d er 2 0 0  m d e pt h, wit h a n a ni m al’ s pit c h 

b et w e e n -9 0 ° a n d -7 5 ° a n d a n a c c el er ati o n o n t h e t hr e e a x e s b el o w 1 m. s -2 . W e u s e d t h e s e 

d e s c e nt p er i o d s f or t h e s p e e d– n oi s e c ali br ati o n b e c a u s e i n t hi s sit u ati o n, t h e a b s ol ut e 

d e s c e nt s p e e d of t h e s e al c a n b e e a sil y e sti m at e d k n o wi n g t h e pit c h a n d t h e v erti c al s p e e d. 

W e t h e n fitt e d a si n gl e -t er m e x p o n e nti al c ur v e b et w e e n t h e fl o w n oi s e,  ( Si m o n et al. 2 0 0 9), 

a n d t h e a b s ol ut e d e s c e nt s p e e d. T hi s r el ati o n w a s u s e d t o e sti m at e t h e s wi m mi n g s p e e d i n 

a n y p art of t h e d at a s et t h at i n cl u d e s s o u n d r e c or di n g s.  

S p h eri c al Fir st P a s s a g e Ti m e 
S F P T h a s b e e n d e v el o p e d i n t h e c a s e of t hr e e di m e n si o n m o v e m e nt s t o a c c o u nt f or t h e 

v erti c al di m e n si o n i n A R S s c al e i d e ntifi c ati o n a n d d e s cri pti o n ( Fr é d éri c B aill e ul, L e s a g e, et 

H a m mill 2 0 1 0) . B a s e d o n F P T ( F a u c h al d et T v er a a 2 0 0 3), t h e S F P T i s d efi n e d a s t h e ti m e 

r e q uir e d t o cr o s s a s p h er e wit h a gi v e n r adi u s  ( Fi g ur e 1). T o d et er mi n e t h e o pti m al r a di u s of 

t h e s p h er e u s e d f or A R S d et e cti o n, w e t e st e d diff er e nt r a dii, r a n g e 1 0 - 3 0 0  m b y 1 0  m, a n d 

vi s u all y c h o s e t h e o n e pr o vi di n g t h e hi g h e st c o ntr a st i n S F P T, i. e. a r a di u s of 5 0  m i n t hi s 

st u d y. T h e n w e u s e d l a vi ell e f u n cti o n fr o m R p a c k a g e a d e h a bit at L T ( C al e n g e 2 0 0 6) t h at 

p erf or m s a n o n -p ar a m etri c s e g m e nt ati o n o n ti m e s eri e s b a s e d o n L a vi ell e’ s m et h o d ( L a vi ell e 

2 0 0 5) , t o fi n all y i d e ntifi e d A R S i n S F P T ti m e s eri e s. T o e sti m at e t h e s c al e of a n A R S, w e 

c o n si d er e d t h e r a di u s a n d t h e ti m e s p e nt i n si d e a s p h er e c e nt er e d o n t h e c e ntr oi d of t h e 

A R S t h at i n cl u d e d 9 5 % of a ni m al’ s p o siti o n i n si d e.   

D et e cti o n of P r e y C at c h Att e m pt s  
M o ut h o p e ni n g e v e nt s i n di c ati v e of pr e y c at c h att e m pt s c a n b e d et e ct e d fr o m a c c el er ati o n 

d at a ( N ait o et al. 2 0 1 0; Vi vi a nt et al. 2 0 1 0; G all o n et al. 2 0 1 3). H er e w e u s e d a m et h o d 

d eri v e d fr o m ( Vi vi a nt et al. 2 0 1 0), a n d a d a pt e d b y ( V a c q ui é-G ar ci a et al. 2 0 1 5)  t o i d e ntif y 

r a pi d h e a d m o v e m e nt, i nt er pr et e d t o b e a s s o ci at e d wit h pr e y e n c o u nt er e v e nt s,  wit h a 

c u st o m s cri pt p erf or m e d wit h M A T L A B. W e fir st a p pli e d o n t h e si g n al a hi g h -p a s s filt er of 

2. 4  H z i n or d er t o r e m o v e n oi s e c orr e s p o n di n g t o s wi m mi n g m o v e m e nt s. T h e n, a fi x e d 

wi n d o w of o n e s e c o n d w a s u s e d t o c al c ul at e t h e st a n d ar d d e vi ati o n e v er y s e c o n d o n e a c h 

c h a n n el. Si g n al s r e d u c e d i n t hi s w a y w er e s m o ot h e d u si n g a m o vi n g st a n d ar d d e vi ati o n wit h 

a fi v e -s e c o n d wi n d o w si z e. Fi n all y, a 2 -m e a n cl u st eri n g w a s p erf or m e d o n t h e fi n al t hr e e 

si g n al s. Pr e y c at c h att e m pt w a s d efi n e d a s a c o nti n u o u s s e q u e n c e of s a m pl e s i n w hi c h all of 

t h e t hr e e a x e s w er e cl a s sifi e d i n t h e hi g h-v ari a n c e cl u st er.  

B e h a vi o r al c o m p ari s o n of f o r a gi n g eff ort i n si d e a n d o ut si d e A R S d uri n g 

t h e b ott o m p h a s e 
F or e a c h S E S s, i n di v e s w h er e A R S w er e d et e ct e d, w e fir st c al c ul at e d  b ot h  pr o p orti o n of 

pr e y c at c h att e m pt s a n d t h e a s s o ci at e d c at c h att e m pt s r at e o c c urri n g d uri n g t h e b ott o m 

p h a s e, i n si d e a n d o ut si d e A R S. W e f o c u s e d o n t h e b ott o m p h a s e t o a v oi d t h e eff e ct of 

dir e ct e d m o v e m e nt s a s s o ci at e d wit h t h e a s c e nt a n d t h e d e s c e nt p h a s e. T h e n f o c u si n g o n 

h u nti n g b e h a vi or, d efi n e d a s t h e a ni m al’ s b e h a vi or b ef or e pr e y c at c h att e m pt s, t h e a v er a g e 

s p e e d, s wi m mi n g eff ort a n d V E D B A , a s w ell as t h e cir c ul ar v ari a n c e of t h e h e a di n g a n d t h e 

r oll, a n d t h e cir c ul ar m e a n of t h e pit c h w er e c al c ul at e d d uri n g t h e 2 0  s pr e c e di n g t h e c at c h 

att e m pt s. U si n g Wil c o x o n -M a n n -W hit n e y t e st s f or u n p air e d d at a, w e t h e n c o m p ar e d 

a v er a g e d v al u e s f or e a c h S E S of t h e s e v ari a bl e s i n si d e v s. o ut si d e A R S  
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U n s u p er vi s e d H u nti n g B e h a vi or Cl a s sifi c ati o n I n si d e A R S 
T o i d e ntif y diff er e nt h u nti n g b e h a vi or s i n si d e A R S, w e b a s e d o ur cl a s sifi c ati o n o n 

a c c el er ati o n si g n al pr o p erti e s fr o m t h e t hr e e c h a n n el s b y c o n si d eri n g a n ar bitr ar y ti m e 

wi n d o w b ef or e pr e y c at c h att e m pt s. W e pr e s e nt t h e o ut p ut s f or a 2 0 s ti m e wi n d o w, b ut a 

s e n siti vit y a n al y si s r e v e al e d a si mil ar cl a s sifi c ati o n f or a ti m e wi n d o w r a n gi n g fr o m 1 0 t o 4 0 s 

( A p p e n di x 1). B e y o n d 4 0 s, u p t o 6 0 s, t h e cl a s sifi c ati o n w a s still t h e s a m e e x c e pt t h at t h e 

pr o p orti o n of pr e y c at c h att e m pt s i n e a c h cl u st er w a s diff er e nt.  

T h e c al c ul at e d si g n al pr o p erti e s w er e t h e m e a n, t h e m a xi m u m, t h e mi ni m u m, t h e s k e w n e s s 

a n d t h e k urt o si s (r e s p e cti v el y s k e w n e s s a n d k urt o si s fr o m m o m e nt s R p a c k a g e ( K o m st a et 

N o v o m e st k y 2 0 1 5) ), a s w ell a s t h e m ai n fr e q u e n c y t h at c o m p o s e d t h e si g n al a n d t h e 

a s s o ci at e d p o w er s p e ctr al d e n sit y ( p s p e ctr u m fr o m p s d R p a c k a g e ( B ar b o ur et P ar k er 2 0 1 4)) 

f or e a c h r a w a c c el er ati o n a xi s. T h e s a m e p ar a m et er s w er e c al c ul at e d o n a c c el er ati o n d at a 

filt er e d wit h a 0. 5 H z l o w -p a s s a n d a 0. 5  H z hi g h -p a s s filt er, r e s p e cti v el y, t o r et ai n b ot h t h e 

gr a vit ati o n al p art of t h e si g n al, a n d t h e o n e d u e t o a ni m al’ s m o v e m e nt s.  

A P C A a n al y si s w a s c o n d u ct e d t o cr e at e a s et of ort h o g o n al v ari a bl e s. T h e o pti m al n u m b er 

of f a ct or s t o e xtr a ct fr o m t h e P C A, w a s d et er mi n e d wit h t h e K ai s er’ s r ul e ( K ai s er 1 9 6 0) 

t hr o u g h t h e n S cr e e f u n cti o n fr o m t h e R p a c k a g e n F a ct or s ( R ai c h e 2 0 1 0).  

W e fi n all y p erf or m e d a n a g gl o m er ati v e hi er ar c hi c al cl u st eri n g o n r e s ult s fr o m t h e f a ct or 

a n al y si s u si n g H C P C f u n cti o n fr o m F a ct o Mi n e R R p a c k a g e ( H u s s o n et al. 2 0 1 5), b y 

c o m p uti n g t h e E u cli di a n di st a n c e m atri x a n d f oll o wi n g t h e W ar d’ s crit eri o n. T h e s u g g e st e d 

p artiti o n w a s t h e o n e wit h t h e hi g h er r el ati v e l o s s of i n erti a.  

A s s u mi n g e a c h cl u st er i s a s p e cifi c h u nti n g b e h a vi or, w e d e s cri b e d t h e s e b e h a vi or s i n t er m s 

of a v er a g e s p e e d, s wi m mi n g eff ort a n d V E D B A , cir c ul ar a v er a g e r oll a n d pit c h, cir c ul ar 

v ari a n c e of h e a di n g, a n d a v er a g e pr e y c a pt ur e r at e d uri n g t h e ti m e wi n d o w of 2 0  s b ef o r e 

pr e y c at c h att e m pt s.  

R e s ult s 

D et e cti o n a n d s c al e of A R S  
T h e a v er a g e p er c e nt a g e of di v e wit h A R S ( T a bl e 2) w a s 4 6. 4 ± 0. 9 %, r a n g e: 3 4. 1 ( S e al 6) – 

5 8. 7 % ( S e al 3). O v er all, t h e s c al e of a n A R S w a s si mil ar f or t h e si x el e p h a nt s e al s wit h a n 

a v er a g e of 4 5. 3 ± 2 8. 9 m r a di u s, a n d a m e di a n of 3 6. 6 m ( Fi g ur e 2 a). T hi s r e pr e s e nt s a n 

a v er a g e of 1 5 7. 1 ± 1 1 5. 7 s s p e nt i n si d e t h e A R S, wit h a m e di a n of 1 2 3 s ( Fi g ur e 2 b). 

Diff er e n c e s of F or a gi n g B e h a vi or s I n si d e a n d O ut si d e A R S  
W h e n A R S s w er e d et e ct e d wit hi n a di v e, t h e y r e pr e s e nt e d a n a v er a g e 3 7. 8 ± 7. 5 % of t h e 

b ott o m ti m e, wit h a n a s s o ci at e d m e a n pr e y c a pt ur e att e m pt s r at e of 1. 2 ± 0. 3 p er mi n ut e 

( T a bl e 3). N o n- A R S s r e pr e s e nt e d 6 2. 2 ± 7. 5 % of b ott o m ti m e f or e a c h a ni m al, wit h a 

si g nifi c a nt l o w er m e a n c a pt ur e att e m pt s r at e of 0. 9 ± 0. 4 p er mi n ut e ( Wil c o x o n- M a n n- W hit n e y 

p- v al u e < 0. 0 1).  

At t h e b ott o m p h a s e of t h e s e di v e s, b ef or e a pr e y c at c h att e m pt, t h e a v er a g e V E D B A, a n d 

t h e cir c ul ar v ari a n c e of h e a di n g a n d t h e r oll w er e si g nifi c a ntl y diff er e nt o ut si d e a n d i n si d e 

A R S ( Fi g ur e 3, Wil c o x o n- M a n n- W hit n e y p- v al u e < 0. 0 1). I n d e e d, d uri n g t h e 2 0 s pr e c e di n g 
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t h e pr e y c at c h att e m pt s, t h e cir c ul ar v ari a n c e of t h e h e a di n g a n d t h e r oll, a n d t h e a v er a g e 

V E D B A w a s hi g h er i n A R S t h a n o ut si d e. T h e a v er a g e s wi m mi n g eff ort a n d t h e cir c ul ar m e a n 

of t h e pit c h w er e n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt i n si d e v s. o ut si d e A R S ( Fi g ur e 3, Wil c o x o n- M a n n-

W hit n e y p- v al u e > 0. 0 5). T h e s a m e r e s ult w a s f o u n d f or t h e a v er a g e s p e e d, e v e n if vi s u al 

i n s p e cti o n t e n d t o s u g g e st a l o w er a v er a g e s p e e d i n si d e A R S. 

C h ar a ct eri z ati o n of H u nti n g B e h a vi or s I n si d e A R S at t h e B ott o m 
U si n g t h e K ai s er’ s r ul e t o r e d u c e t h e n u m b er of v ari a bl e a s i n p ut s f or t h e cl a s sifi c ati o n, w e 

o nl y c o n si d er e d t h e fir st 1 8 s c or e s of t h e P C A ( A p p e n di x 2). T h e hi er ar c hi c al cl u st eri n g 

( Fi g ur e 4), t hr o u g h t h e hi g h er l o s s of i n erti a b y p artiti o n s, r e v e al e d t h e pr e s e n c e of t hr e e 

r el at e d cl u st er s o bt ai n e d fr o m t h e f a ct or m a p. All p ar a m et er s pr e s e nt i n t hi s s e cti o n w er e 

a v er a g e d d uri n g t h e 2 0 s pr e c e di n g pr e y c at c h att e m pt s , w hi c h e x pl ai n s hi g h v al u e s of 

c a pt ur e r at e c o m p ar e t o v al u e s i n T a bl e 3.  

T h e fir st cl u st er ( n = 8 2 6, T a bl e 4) w a s c h ar a ct eri z e d b y hi g h v al u e s of cir c ul ar v ari a n c e f or 

t h e h e a di n g ( 3 7. 6 ± 1 1 8 °) a n d t h e r oll ( 3 2. 5 ± 1. 1 °), a n d a cir c ul ar m e a n f or t h e pit c h n e ar z er o 

d e gr e e s (- 1. 5 ± 2. 0 °). It w a s al s o a s s o ci at e d wit h a l ar g e c a pt ur e r at e of 5. 7 ± 2. 5 pr e y c at c h 

att e m pt s. mi n -1 a n d hi g h v al u e s of V E D B A ( 1 3 8. 1 5 ± 4 5. 9 4 m. s-²). C at c h att e m pt s c o nt ai n e d i n 

t h e s e c o n d cl u st er ( n = 1 5 5) w er e a s s o ci at e d wit h hi g h v al u e s of V E D B A a n d s wi m mi n g eff ort 

(r e s p e cti v el y 1 3 2. 1 3 ± 3 8. 8 3 m. s-2  a n d 1 2 4. 3 ± 3 3. 1 m. s -²), a cir c ul ar m e a n f or t h e pit c h of 

4 1. 8 ± 1. 9 ° a n d a l o w c a pt ur e r at e of 3. 6 ± 1. 5 pr e y c at c h att e m pt s. mi n -1 . T h e l a st b e h a vi or 

a s s o ci at e d wit h t h e t hir d cl u st er ( n = 4 7 9) i n cl u d e d c at c h att e m pt s wit h l o w v al u e s of 

s wi m mi n g eff ort ( 4 5. 6 ± 2 7. 8 m. s -²), a cir c ul ar m e a n f or t h e pit c h of -1 2. 0 ± 3 °, a c a pt ur e r at e of 

3. 6 ± 1. 4 pr e y c at c h  att e m pt s. mi n -1  a n d l o w v al u e f or V E D B A ( 5 4. 7 7 ± 3 0. 4 6 m. s -²). 

T h e pr o p orti o n of t h e s e t hr e e cl a s s e s of f or a gi n g l e a di n g t o pr e y c at c h att e m pt s i s n e arl y 

i d e nti c al f or all i n di vi d u al s ( Fi g ur e 5). T h e cl u st er 1 c o nt ai ni n g t h e l ar g e st pr o p orti o n of c at c h 

att e m pt s, f oll o w e d b y cl u st er 3 a n d cl u st er 2 (r e s p e cti v el y 5 6. 6 %, 1 2. 8 % a n d 1 0. 6 %). 

Di s c u s si o n 

P at h r e c o n str u cti o n 
D e s pit e r e c e nt a d v a n c e s i n t h e bi o-l o g gi n g fi el d, still m a n y bi a s e s h a v e t o b e c o n si d er e d 

w h e n u si n g n e w t o ol s t o st u d y m ari n e a ni m al s’ p at h. W h e n pr e di cti n g t h e p o siti o n of a n 

a ni m al u n d er w at er, t h e t er m p s e u d o-tr a c k  i s pr ef err e d r at h er t h a n tr a c k t o r ei nf or c e t h e i d e a 

t h at a b s ol ut e p o siti o n i s u n k n o w n ( H a z e n et al. 2 0 0 9). S u c h diff er e nti ati o n i s cr u ci al, a s t h e 

r e c o n str u cti o n pr o c e s s r eli e s o n m ulti pl e a s s u m pti o n s. F or i n st a n c e, t o si m plif y t h e  

r e c o n str u cti o n w e a s s u m e t h at t h e a ni m al fr a m e i s t h e s a m e a s t h e t a g fr a m e, w hi c h i s n ot 

al w a y s t h e c a s e ( L a pl a n c h e, M ar q u e s, et T h o m a s 2 0 1 5). T o m a k e a r eli a bl e e sti m ati o n of 

t h e s p e e d, w e al s o a s s u m e t h at r e c or di n g s o u n d u n d er a c ert ai n fr e q u e n c y i s pr o p orti o n al t o 

t h e a ni m al’ s s p e e d d u e t o t h e n oi s e of t h e w at er fl o w. H o w e v er, i n s o m e sit u ati o n s li k e if t h e 

s e al w a s  s wi m mi n g i n t h e c urr e nt dir e cti o n or m o vi n g i nt o a p o siti o n i n w hi c h it s h e a d cr e at e s 

a d e pr e s si o n, di mi ni s hi n g t h er ef or e t h e fl o w n oi s e o v er t h e t a g , t hi s e sti m ati o n c a n b e 

mi sl e a di n g. A s m e nti o n e d b y ( L a pl a n c h e, M ar q u e s, et T h o m a s 2 0 1 5), t h e i m pl e m e nt ati o n of 

t h e s e a p pr o xi m ati o n c a n h a v e c o n si d er a bl e i m p a ct s o n t h e e sti m at e d tr a c k. N o n et h el e s s, 

n e w m et h o d s b a s e d o n B a y e si a n st ati sti c s ( L a pl a n c h e, M ar q u e s, et T h o m a s 2 0 1 5; 

W e n s v e e n, T h o m a s, et Mill er 2 0 1 5)  d e v el o p e d t o c o m p e n s at e t h e s e a p pr o xi m ati o n s ar e ti m e 
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c o n s u mi n g a n d still i n a d e q u at e t o a n al y z e v er y l ar g e s a m pl e si z e of di v e s. T h er ef or e, d e ali n g 

wit h a r el ati v el y l ar g e s a m pl e si z e of di v e s, w e c o n si d er t h e m et h o d e m pl o y e d i n o ur st u d y a s 

a li k el y a c c e pt a bl e tr a d e -off b et w e e n a c c ur a c y a n d pr o c e s si n g ti m e.  

Ar e a s of I n cr e a s e d F or a gi n g Eff ort 
A r eli a bl e e sti m ati o n of t h e a ni m al’ s tr a c k u n d er w at er i s r e q uir e d t o a s s e s s a n d u n d er st a n d 

t h e r ol e of m ari n e pr e d at or s wit hi n t h eir e c o s y st e m. B e c a u s e t h e y p er c ei v e a n d r e a ct t o t h e 

e n vir o n m e nt al h et er o g e n eit y, t h eir r e a cti o n s d et e ct e d t hr o u g h c h a n g e s i n m o v e m e nt s ar e 

u s u all y i nt er pr et e d a s i nt er a cti o n a n d r e s p o n s e t o p h y si c al a n d/ or bi ol o gi c al c h a n g e s 

( G or d o n 1 9 9 1; N at h a n et al. 2 0 0 8). I n a f or a gi n g c o nt e xt, a n i n a c c ur at e e sti m ati o n of t h e 

s c al e at w hi c h a ni m al s ar e s e ar c hi n g c o ul d l e a d t o mi si nt er pr eti n g t h eir r e s p o n s e t o 

e n vir o n m e nt al c h a n g e s or di st ur b a n c e s. B y u si n g t h e s p h eri c al fir st p a s s a g e ( Fr é d éri c 

B aill e ul, L e s a g e, et H a m mill 2 0 1 0)  w e a c c o u nt e d f or t h e v erti c al di m e n si o n t o i m pr o v e 

m o v e m e nt a n al y s e s i n t hr e e -di m e n si o n s. B a s e d o n tr a c ki n g a n d di vi n g d at a, t hi s i s t h e fir st 

st u d y t o i m pl e m e nt t hi s i n n o v ati v e m et h o d  f or l o o ki n g at A R S i n or d er t o diff er e nti at e 

b e h a vi or al st at e s , t h a n k s t o u n s u p er vi s e d cl a s sifi c ati o n. O ur st u d y r e v e al e d t h at S E S s 

p erf or m a cti v e s e ar c h i n a n o pti m al s p h er e of 4 5. 3 ± 2 8. 9  m r a di u s. T h e s m all er r a dii ( 9 a n d 

1 8 m) f o u n d b y ( A d a c hi et al. 2 0 1 6) c o ul d b e d u e t o b e h a vi o ur al diff er e n c e s b et w e e n b ot h 

s p e ci e s ( Mir o u n g a a n g u stir o stri s  v s. Mir o u n g a l e o ni n a ), or b et w e e n pr e y t ar g et e d. I n 

a d diti o n, t h e m et h o d u s e d b y ( A d a c hi et al. 2 0 1 6) i s diff er e nt fr o m o ur s, si n c e t h e y 

c o n si d er e d t h e r a di u s of t h e s p h er e u s e d t o d et e ct A R S a s t h e a ct u al r a di u s of t h e A R S. I n 

o ur st u d y, w e s h o w e d t h at u si n g a s p h er e of 5 0 m r a di u s f or A R S d et e cti o n all o w u s t o d et e ct 

A R S wit hi n a  s p h er e of a 3 7 m m e di a n r a di u s ( Fi g ur e 2 a). D et e ct e d i n h alf of t h e di v e s, o ur 

A R S r e pr e s e nt j u st 3 7. 8 % of b ott o m ti m e s, b ut d u e t o hi g h er pr e y c a pt ur e r at e, t h e y 

r e pr e s e nt 6 7. 4 % of t h e w h ol e pr e y c at c h att e m pt s p erf or m e d d uri n g t h e b ott o m p h a s e of 

di v e s.  O ur r e s ult s w er e c o n si st e nt wit h t h o s e fr o m ( A d a c hi et al. 2 0 1 6)  t h at m o st f e e di n g 

e v e nt s o c c urr e d i n A R S z o n e s ( 7 8 a n d 8 6 % f or s m all a n d l ar g e A R S, r e s p e cti v el y).  S E S s 

a p p e ar s t h er ef or e t o h a v e hi g h er e n c o u nt er r at e s i n ar e a s r e pr e s e nti n g a s m all p art of t h e 

m ai n f or a gi n g ti m e, t h e b ott o m p h a s e ( G ui n et et al. 2 0 1 4; J o u m a’ a et al. 2 0 1 6). T h e s e r e s ult s 

w o ul d s u g g e st pr e y a g gr e g ati o n, w hi c h s e e m s t o b e c o n si st e nt wit h t h e p at c h y di stri b uti o n of 

t h eir m ai n pr e y, t h e m y ct o p hi d s ( A u st er et al. 1 9 9 2; C h er el et al. 2 0 0 8). Si n c e t h e diff er e n c e 

i n pr e y e n c o u nt er e d r at e i n si d e v s. o ut si d e A R S i s n ot si g nifi c a nt, w e w o ul d d efi n e a pr e y 

a g gr e g ati o n a s ar e a s w h er e t h e l o c al pr e y d e n sit y i s hi g h er t h a n t h e m e a n o v er all pr e y 

d e n sit y i n t h e e n vir o n m e nt.  

R e g ar di n g s wi m mi n g b e h a vi or s b ef or e pr e y c at c h att e m pt s at t h e b ott o m l e v el, t h e h u nti n g 

b e h a vi or i n si d e v s. o ut si d e w a s diff er e nt. A R S a p p e ar e d t o b e z o n e s wit h a hi g h er s wi m mi n g 

a cti vit y, w h er e a ni m al s s e e m s t o r e d u c e s p e e d, wit h a  si g nifi c a nt  i n cr e a s e of h ori z o nt al 

si n u o sit y, i. e. hi g h v al u e s of cir c ul ar v ari a n c e f or h e a di n g, a n d hi g h v al u e s i n t h e cir c ul ar 

v ari a n c e f or t h e r oll, m e a ni n g t h at a ni m al s t e n d t o h a v e a r ot ati n g m o v e m e nt w h e n c a pt uri n g 

pr e y  ( Fi g ur e 3). T h e i n cr e a s e of si n u o sit y wit hi n a n A R S s u g g e st s t h at s u c h b e h a vi or r e s ult s 

fr o m hi g h er r e s o ur c e c o n c e ntr ati o n a s r e v e al e d fr o m s at ellit e tr a c ki n g st u d y i n bir d s ( V eit et 

Pri n c e 1 9 9 7; Pi n a u d et W ei m er s kir c h 2 0 0 5)  a n d m a m m al s ( H a s k ell 1 9 9 7; T h u m s, Br a d s h a w, 

et Hi n d ell 2 0 1 1) . I n t hi s st u d y, w e s h o w e d t h at S E S s i n cr e a s e t h eir t hr e e-di m e n si o n al tr a c k 

si n u o sit y at t h e di v e s c al e i n r el ati o n t o a hi g h er pr e y e n c o u nt er e d r at e ( Fi g ur e 3; T a bl e 3) . 

T hi s i s a fi n di n g c o n si st e nt wit h t h e i n cr e a s e of b ot h h ori z o nt al a n d v erti c al si n u o sit y d et e ct e d 

i n r el ati o n t o t h e i n cr e a si n g n u m b er of pr e y c at c h att e m pt s ( L e Br a s et al. s u b mitt e d).  
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W e i nt er pr et t h e li k el y r e d u cti o n of s p e e d b ef or e pr e y  c at c h att e m pt s wit hi n a n A R S a s a 

pr e d ati o n str at e g y c o n si sti n g i n c at c hi n g pr e y m or e a c c ur at el y i n si d e a p at c h, b y f a v ori n g 

s p e cifi c h u nti n g str at e gi e s o v er j u st f a st s wi m mi n g. D uri n g t h e b ott o m p h a s e, t h e a ni m al 

c o ul d s wi m r a pi dl y fr o m a p at c h t o a n ot h e r, c a pt uri n g pr e y o n it s w a y; t h e n i n si d e A R S, it 

w o ul d r e d u c e it s s p e e d w hil e f or a gi n g. T hi s t a cti c of s wit c hi n g fr o m e xt e n si v e t o i nt e n si v e 

s e ar c h m o d e b y r e g ul ati n g s p e e d h a s al s o b e e n f o u n d i n pl ai c e, Pl e ur o n e ct e s pl at e s s a  ( Hill, 

B urr o w s, et H u g h e s 2 0 0 2) . B e c a u s e t h e h ori z o nt al s p e e d of a n a ni m al i s li n k e d t o it s 

s wi m mi n g eff ort ( S at o et al. 2 0 1 3), w e w o ul d t h e n e x p e ct hig h er s wi m mi n g eff ort b ef or e a 

c at c h att e m pt o ut si d e A R S. S u c h a diff er e n c e w a s n ot o b s er v e d, a n d t hi s c o ul d b e d u e t o o ur 

pr o x y of t h e s p e e d w hi c h i s k n o w n b e li mit e d w h e n a ni m al’ s si n u o sit y i n cr e a s e, b e c a u s e of 

i nt erf er e n c e n oi s e s. A n ot h er e x pl a n ati o n w o ul d b e t h at S E S, b y r e d u ci n g it s s p e e d, w o ul d 

r e all o c at e e n er g y s a v e d i n t hi s c a s e f or r olli n g m o v e m e nt s or q ui c k dir e cti o n c h a n g e s, 

p ot e nti all y r e s p o n si bl e f or t h e r e d u cti o n i n tr a v elli n g s p e e d c o m p ar e d t o m or e li n e ar tr a c k s 

o ut si d e A R S. T h e f a ct t h at p ur s ui n g pr e y i n si d e A R S r e q uir e d m or e e n er g y, i. e. hi g h v al u e of 

V E D B A , t h a n c h a si n g o ut si d e, b y i n cr e a si n g si n u o sit y f or i n st a n c e, c o ul d b e p artl y b al a n c e d 

b y r e d u ci n g s p e e d. T h e s e h y p ot h e s e s n e e d h o w e v er t o b e t a k e n wit h c a uti o n si n c e n o 

si g nifi c a ntl y diff e r e n c e s i n s wi m mi n g s p e e d w er e d et e ct e d o ut si d e v s. i n si d e A R S ( Fi g ur e 3).  

T h e ot h er w a y S E S s h a v e t o c o m p e n s at e t h e e xtr a e n er g y r e q uir e d t o c h a s e i n si d e A R S, i s 

t o b e m or e effi ci e nt i n si d e t h e s e ar e a s, b y c at c hi n g m or e pr e y.  

B e h a vi o r al Cl a s sifi c ati o n 
T e c h ni q u e s b a s e d o n a c c el er ati o n d at a f or a ni m al m o v e m e nt cl a s sifi c ati o n ar e b e gi n ni n g t o 

e m er g e i n t h e e c ol o gi c al lit er at ur e ( S h e p ar d et al. 2 0 0 8; N at h a n et al. 2 0 1 2; Br o w n et al. 

2 0 1 3; C olli n s et al. 2 0 1 5) . A n i n cr e a si n g n u m b er of st u di e s h a v e d e v el o p e d s u p er vi s e d 

al g orit h m cl a s sifi c ati o n, b ut o nl y a f e w s u g g e st e d u si n g u n s u p er vi s e d m et h o d ( S a k a m ot o et 

al. 2 0 0 9; C hi mi e nti et al. 2 0 1 6) . H er e, li k e ( S a k a m ot o et al. 2 0 0 9), t h e cl a s sifi c ati o n w a s 

b a s e d o n k -m e a n s cl u st eri n g, e x c e pt t h at t h e n u m b er of cl u st er s w a s e sti m at e d u si n g 

hi er ar c hi c al cl u st eri n g o n pri n ci pl e c o m p o n e nt s. W e b eli e v e t h at o ur m et h o d r e d u c e s t h e 

d e ci si o n -bi a s e s  a s s o ci at e d wi t h s u p er vi s e d m et h o d. T hi s i n n o v ati v e m et h o d e n a bl e d t o 

i d e ntif y o bj e cti v el y t hr e e diff er e nt cl u st er s i nt er pr eti n g a s h u nti n g m o d e s i n A R S.  

T h e fir st cl u st er i s li k el y r el at e d t o a s u b st a nti al h ori z o nt al si n u o sit y a s t h o u g h S E S s w er e 

c h a si n g fi s h e s all r o u n d t h e m wit hi n t h e p at c h, r e m ai ni n g at t h e s a m e d e pt h, i. e. o n a 

h ori z o nt al di s k i n di c ati v e t h at pr e y ar e di stri b ut e d wit hi n fi n e h ori z o nt al l a y er s. T hi s h u nti n g 

m o d e a gr e e d wit h fi n di n g s of L e Br a s et al.  ( s u b mitt e d) t h at f e m al e el e p h a nt s e al s w er e 

f o u n d t o b e m or e s u c c e s sf ul w h e n f or a gi n g i n si d e a pr e y p at c h di stri b ut e d i n n arr o w v erti c al 

l a y er s. D uri n g t hi s h u nti n g m o d e, S E S s a p p e ar t o r oll alt er n ati n g al m o st fr o m b a c k t o b ell y, 

w hi c h i s n ot o b s er v e d i n a n y ot h er cl u st er. T h e s e v ari ati o n s i n t h e r oll h a s b e e n d o c u m e nt e d 

i n n ort h er n f ur s e al  ( B att ail e et al. 2 0 1 5) a n d s p er m w h al e s ( Mill er, J o h n s o n, et T y a c k 2 0 0 4). 

I n t hi s l att er c a s e, t hi s b e h a vi or w a s a s s o ci at e d t o a cti v e cli c ki n g, i n di c ati v e of pr e y c at c h 

att e m pt s. H er e, t h e s e v ari ati o n s a r e i n p art r e s p o n si bl e f or t h e a s s o ci at e d hi g h-e n er g y 

e x p e n dit ur e. I n d e e d, t hi s h u nti n g m o d e a p p e ar e d t o b e t h e m o st c o stl y i n e n er g y wit h t h e 

hi g h e st a v er a g e of V E D B A . I n a d diti o n t o t hr e e-di m e n si o n al m o v e m e nt s, t hi s e n er g y 

e x p e n dit ur e i s al s o d u e t o t h e s wi m mi n g eff ort n e c e s s ar y t o m ai nt ai n t h e s e n e g ati v el y 

b u o y a nt a ni m al s at t h e s a m e d e pt h ( Ri c h ar d et al. 2 0 1 4). A c c or di n g t o t h e a s s o ci at e d hi g h 

c a pt ur e r at e ( al m o st t wi c e hi g h er t h a n t h e ot h er s i d e ntifi e d m o d e s) w e b eli e v e d t h at S E S s 

w o ul d c o m p e n s at e t h e e n er g y r e q uir e d t o c at c h t h e s e pr e y, w hi c h r e pr e s e nt s 5 6. 6 % of 

c a pt ur e att e m pt s, b y c at c hi n g a s m u c h pr e y a s p o s si bl e a n d p ot e nti all y b y f e e di n g o n pr e y 
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wit h hi g h e n er g y d e n sit y. Wit h t h eir p at c h y di stri b uti o n ( A u st er et al. 1 9 9 2) a n d t h eir l et h ar gi c 

b e h a vi or ( B ar h a m 1 9 7 1), s m all m y ct o p hi d s, w hi c h ar e hi g h e n er g y d e n sit y fi s h e s ( L e n k y et 

al. 2 0 1 1)  ar e t h e m o st pl a u si bl e c a n di d at e pr e y.  

W e i nt er pr et e d t h e s e c o n d m o d e a s a n a cti v e c h a s e, a s S E S s att a c k fr o m b el o w wit h a l ar g e 

s wi m mi n g eff ort. H er e, t h e e n er g y e x p e n dit ur e i s al m o st e x cl u si v el y d u e t o t h e a ni m al’ s 

str o k e, a s if t h e o nl y p ur p o s e of t h e a ni m al w a s t o c h ar g e i nt o pr e y. D e p e n di n g o n t h e d e pt h 

a n d t h e pr e y, S E S c o ul d i n t hi s c a s e u s e t h e pr e y dr o p s h a d o w t o b ett er t ar g et t h e m. A s t h e 

a s s o ci at e d pr e y c at c h att e m pt r at e w a s al s o f o u n d t o b e l o w, w e h y p ot h e si z e d t h at S E S s 

w o ul d c o m p e n s at e t h e e xtr a e n er g y r e q uir e d t o c at c h f a st m o vi n g pr e y w hil e a s c e n di n g, b y 

f a v ori n g l ar g e pr e y, li k e s q ui d s f or i n st a n c e or lar g er m y ct o p hi d s s p e ci e s s u c h a s 

G y m n o s c o p el u s b oli ni . 

Fi n all y, t h e l a st cl u st er r e v e al s a p a s si v e h u nti n g m o d e t h at w o ul d c o n si st of c at c hi n g pr e y 

fr o m a b o v e, b y gli di n g d o w n o n t h e m at a r el ati v el y l o w a n gl e. All f e m al e s w er e f o u n d t o 

r e m ai n n e g ati v el y b u o y a nt d uri n g p o st- br e e di n g f or a gi n g tri p s ( Ri c h ar d et al. 2 0 1 4), 

p arti c ul arl y d uri n g t h e fir st w e e k s f oll o wi n g t h eir d e p art ur e fr o m t h e c ol o n y, a n d t h er ef or e 

gli d e w h e n m o vi n g d o w n ( R. W. D a vi s et W ei h s 2 0 0 7). T hi s attit u d e, w hil e b ei n g i nt er pr et e d 

a s a n e n er g y -s a vi n g str at e g y, i. e. l o w v al u e f or V E D B A , c o ul d al s o b e i nt er pr et e d a s 

o p p ort u ni sti c c a pt ur e s, b y c at c hi n g pr e y b y st e alt h d uri n g t h e a p pr o a c h p h a s e. I n t hi s c a s e, 

t h e a s s o ci at e d l o w si n u o sit y c o ul d b e p er c ei v e d a s if S E S s tr a v ell e d i n a strai g ht dir e cti o n, 

gli di n g d o w n at a l o w a n gl e a n d pi c ki n g l o w d e n sit y pr e y o n t h eir w a y.  

T h e s e t hr e e f or a gi n g str at e gi e s w er e al s o f o u n d t o b e t h e s a m e o ut si d e A R S ( A p p e n di x 3), 

hi g hli g hti n g t h at h u nti n g b e h a vi or i s n ot d e p e n d e nt o n t h e A R S m o d e. Pr e s u m a bl y, ar e a s of 

i n cr e a si n g f or a gi n g eff ort a p p e ar t o b e c o nti n g e nt u p o n t h e pr e y d e n sit y. 

F or a gi n g E c ol o g y  
M ari n e e c o s y st e m s ar e diffi c ult t o a c c e s s a n d t o st u d y. H o w e v er, t h e c o m bi n ati o n of di vi n g 

a n d tr a c ki n g d at a fr o m t o p pr e d at or s c a n b e e xtr e m el y u s ef ul t o i m pr o v e o ur u n d er st a n di n g 

of t h e r ol e a n d t h e str u ct ur e of t h e m ari n e r e s o ur c e s. F oll o wi n g t h e c o n c e pt u al fr a m e w or k of 

t h e o pti m al f or a gi n g t h e or y ( C h ar n o v 1 9 7 6), pr e d at or s s h o ul d a dj u st t h eir m o v e m e nt s t o pr e y 

e n c o u nt er s or e n vir o n m e nt al c o n diti o n s. I n a f a v or a bl e e n vir o n m e nt, or w h e n pr e y i s 

e n c o u nt er e d, pr e d at or s ar e e x p e ct e d t o i n cr e a s e t h eir t ur ni n g r at e ( C. S. D a vi s et al. 1 9 9 1) 

a n d d e cr e a s e t h eir s p e e d ( P atl a k 1 9 5 3; T ur c hi n 1 9 9 1), w hi c h w a s f o u n d i n s o ut h er n el e p h a nt 

s e al .  

A s n o diff er e n c e s i n t h e pr o p orti o n of h u nti n g m o d e s w er e o b s er v e d b et w e e n i n di vi d u al, o ur 

r e s ult s o n h u nti n g cl a s sifi c ati o n c o ul d b e g e n er ali z a bl e, b ut t h e s m all n u m b er of i n di vi d u al s 

d o n ot all o w u s t o c o n cl u d e at t h e p o p ul ati o n l e v el. H er e, t hr e e diff er e nt str at e gi e s e m er g e 

fr o m t hi s a n al y si s. O n e of t h e m i s a s s o ci at e d wit h o p p ort u ni sti c c a pt ur e s a n d r e pr e s e nt s 

3 2. 8 % of pr e y c a pt ur e. It c o n si st s of c at c hi n g pr e y at a l o w er r at e,  b y a d o pti n g s o m e ki n d of 

e n er g y -s a vi n g str at e g y. T h e ot h er t w o str at e gi e s ar e m u c h m or e e n er g y c o n s u mi n g, i n p art 

b e c a u s e of t h e s wi m mi n g eff ort r e q uir e d f or t h e s e a ni m al s t o a s c e nt or t o st a y at t h e s a m e 

d e pt h. I n a d diti o n t o t hi s eff ort, t h e e n er g y e x p e n dit ur e w a s al s o f o u n d t o b e r el at e d t o t hr e e -

di m e n si o n al m o v e m e nt f or t h e m ai n h u nti n g b e h a vi or s u s e d i n 5 6. 6 % of t h e pr e y c at c h 

att e m pt s. W e b eli e v e t h e e xtr a e n er g y r e q uir e d b y e m pl o yi n g t hi s h u nti n g m o d e w o ul d b e 

c o m p e n s at e d wit h a gr e at er n u m b er of c a pt ur e d pr e y; f urt h er m or e if t h e s e pr e y h a v e hi g h er  

e n er g y d e n sit y. A s t hi s str at e g y s e e m s t o b e pr ef err e d o v er t h e ot h er s, w e b eli e v e t h e 
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a s s o ci at e d e n er g y b al a n c e ( e n er g y i nt a k e v s. e n er g y e x p e n dit ur e) i s m or e f a v or a bl e t h a n t h e 

ot h er s. 

T h e s e fi n di n g s c h all e n g e t h e g e n er al a s s u m pti o n t h at el e p h a nt s e al s m ai nl y a d o pt e n er g y 

s a vi n g f or a gi n g b e h a vi or s. B a s e d o n pr e vi o u s st u di e s ( A d a c hi et al. 2 0 1 4; Ri c h ar d et al. 

2 0 1 4; M ar e s h et al. 2 0 1 5; J o u m a’ a et al. 2 0 1 6) , w e b eli e v e t h at S E S s a d o pt a n e n er g y 

s a vi n g str at e g y w h e n tr a n siti n g b et w e e n p at c h e s, t hr o u g h t h e mi ni m al c o st of tr a n s p ort 

( Mill er et al. 2 0 1 2), b ut t h at ar e a cti v el y m o vi n g w h e n f or a gi n g wit hi n a p at c h. W hil e t hi s 

cl a s sifi c ati o n i s i n di c ati v e of diff er e nt f or a gi n g str at e g i e s, o n e c a n c o n si d er t h at it m a y al s o b e 

i n di c ati v e of diff er e nt pr e y t y p e s. F urt h er i n v e sti g ati o n s, s u c h a s t h e s e i niti at e d b y ( V a c q ui é-

G ar ci a et al. 2 0 1 5)  o n t h e d eli n e ati o n of S E S s’ f or a gi n g e n vir o n m e nt s d efi n e d b y 

t e m p er at ur e, li g ht l e v el a n d d e pt h or ( Fr e d eri c B aill e ul, V a c q ui e-G ar ci a, et G ui n et 2 0 1 5)  o n 

t h e di s s ol v e d o x y g e n i n w at er m a s s e s vi sit e d b y S E S s w o ul d b e i nt er e sti n g t o a s s e s s t h e 

di stri b uti o n a n d t h e e c ol o g y of t h eir pr e y.  

A c k n o wl e d g e m e nt s  
 

T h e a ut h or s w o ul d li k e t o t h a n k all t h e p er s o n s i n v ol v e d i n t h e t a g gi n g a n d c o ntr ol s of 

el e p h a nt s e al s o n K er g u el e n I sl a n d a n d t h e Fr e n c h P ol ar I n stit ut e, f or pr o vi di n g l o gi sti c a n d 

fi n a n ci al s u p p ort. T hi s w or k w a s c arri e d o ut i n t h e fr a m e w or k of t h e A N R Bl a n c M Y C T O-3 D -

M A P, A N R V M C I P S O S- S E A L pr o gr a m s a n d C N E S- T O S C A pr o gr a m (“ Él é p h a nt s d e m er 

o c é a n o gr a p h e s”). T hi s st u d y i s p art of I P E V pr o gr a m n o. 1 0 9, ( P.I. H. W ei m er s kir c h) a n d t h e 

o b s er v at or y M a m mif èr e s E x pl or at e ur s d u Mili e u O c é a ni q u e, ( M E M O S O E R E C T D 0 2). T h e 

a ut h or s al s o t h a n k t h e T ot al F o u n d ati o n f or fi n a n ci al s u p p ort. T h e y w o ul d p arti c ul arl y li k e t o 

t h a n k Si m o n B e n h a m o u f or hi s v al u a bl e s u g g e sti o n s o n t h e A R S d et e cti o n p art. J. J. w a s 

s u p p ort e d b y “ Dir e cti o n G é n ér al e d e l’ Ar m e m e nt”. 

R ef e r e n c e s 
A d a c hi, T ai ki, D a ni el P. C o st a, P atri c k W. R o bi n s o n, S ar a h H. P et er s o n, M a s at o Y a m a mi c hi, 

Y a s u hi k o N ait o, et A ki n ori T a k a h a s hi. 2 0 1 6. «  S e ar c hi n g f or Pr e y i n a T hr e e ‐di m e n si o n al 

E n vir o n m e nt: Hi er ar c hi c al M o v e m e nt s E n h a n c e F or a gi n g S u c c e s s i n N ort h er n El e p h a nt 

S e al s  ». F u n cti o n al E c ol o g y . d oi: 1 0. 1 1 1 1/ 1 3 6 5-2 4 3 5. 1 2 6 8 6.  

A d a c hi, T ai ki, J e n nif er L. M ar e s h, P atri c k W. R o bi n s o n, S ar a h H. P et er s o n, D a ni el P. C o st a, 

Y a s u hi k o N ait o, Y u u ki Y. W at a n a b e, et A ki n ori T a k a h a s hi. 2 0 1 4. « T h e F or a gi n g B e n efit s of 

B ei n g F at i n a Hi g hl y Mi gr at or y M ari n e M a m m al ». Pr o c e e di n g s of t h e R o y al S o ci et y of 

L o n d o n B: Bi ol o gi c al S ci e n c e s  2 8 1 ( 1 7 9 7): 2 0 1 4 2 1 2 0. d oi: 1 0. 1 0 9 8/r s p b. 2 0 1 4. 2 1 2 0. 

A g o sti n elli, Cl a u di o. 2 0 1 2. « Cir c St at s: Cir c ul ar St ati sti c s, fr o m “ T o pi c s i n cir c ul ar St ati sti c s” 

( 2 0 0 1) ». R p a c k a g e v er si o n 0. 2 -4 . htt p:// C R A N. R-pr oj e ct. or g/ p a c k a g e = Cir c St at s.  

A u st er, P et er J., C ar ol y n A. Gri s w ol d, M ar s h J. Y o u n g bl ut h, et T h o m a s G. B ail e y. 1 9 9 2. 

« A g gr e g ati o n s of M y ct o p hi d Fi s h e s wit h Ot h er P el a gi c F a u n a ». E n vir o n m e nt al Bi ol o g y of 

Fi s h e s  3 5 ( 2): 1 3 3‑ 3 9. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 0 0 2 1 8 7.  
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B aill e ul, Fr é d éri c, J e a n- B e n oît C h arr a s si n, P a s c al M o n e sti e z, F a bi e n R o q u et, M arti n Bi u w, et 

C hri st o p h e G ui n et. 2 0 0 7. «  S u c c e s sf ul F or a gi n g Z o n e s of S o ut h er n El e p h a nt S e al s fr o m t h e 

K er g u el e n I sl a n d s i n R el ati o n t o O c e a n o gr a p hi c C o n diti o n s  ». P hil o s o p hi c al Tr a n s a cti o n s of 

t h e R o y al S o ci et y of L o n d o n. S eri e s B, Bi ol o gi c al S ci e n c e s  3 6 2 ( 1 4 8 7): 2 1 6 9 ‑ 8 1. 

d oi: 1 0. 1 0 9 8/r st b. 2 0 0 7. 2 1 0 9.  

B aill e ul, Fr é d éri c, V ér o ni q u e L e s a g e, et Mi k e O. H a m mill. 2 0 1 0. «  S p h eri c al Fir st P a s s a g e 

Ti m e: A t o ol t o i n v e sti g at e ar e a -r e stri ct e d s e ar c h i n t hr e e-d i m e n si o n al m o v e m e nt s ». 

E c ol o gi c al M o d elli n g  2 2 1 ( 1 3 – 1 4): 1 6 6 5 ‑ 7 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 1 0. 0 4. 0 0 1.  

B aill e ul, Fr e d eri c, J a d e V a c q ui e- G ar ci a, et C hri st o p h e G ui n et. 2 0 1 5. « Di s s ol v e d O x y g e n 

S e n s or i n A ni m al- B or n e I n str u m e nt s: A n I n n o v ati o n f or M o nit ori n g t h e H e alt h of O c e a n s a n d 

I n v e sti g ati n g t h e F u n cti o ni n g of M ari n e E c o s y st e m s ». P L o S O N E  1 0 ( 7): e 0 1 3 2 6 8 1. 

d oi: 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 1 3 2 6 8 1. 

B ar b o ur, A n dr e w J., et R o b ert L. P ar k er. 2 0 1 4. « P s d: A d a pti v e, Si n e M ultit a p er P o w er 

S p e ctr al D e n sit y E sti m ati o n f or R ». C o m p ut er s & G e o s ci e n c e s  6 3 (f é vri er): 1‑ 8. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. c a g e o. 2 0 1 3. 0 9. 0 1 5.  

B ar h a m, E. G. 1 9 7 1. « D e e p- s e a fi s h e s: l et h ar g y a n d v erti c al ori e nt ati o n ». I n Pr o c e e di n g s of 

a n i nt er n ati o n al s y m p o si u m o n bi ol o gi c al s o u n d s c att eri n g i n t h e o c e a n , 1 0 0‑ 1 1 6. G. B. 

F ar q u h ar ( e d.). U. S. G o v. Pri nti n g Offi c e, W a s hi n gt o n, D C.  

B att ail e, Bri a n C., K e nt ar o Q. S a k a m ot o, C h a d A. N or d str o m, D a vi d A. S. R o s e n, et A n dr e w 

W. Trit e s. 2 0 1 5. « A c c el er o m et er s I d e ntif y N e w B e h a vi or s a n d S h o w Littl e Diff er e n c e i n t h e 

A cti vit y B u d g et s of L a ct ati n g N ort h er n F ur S e al s ( C all or hi n u s ur si n u s ) b et w e e n Br e e di n g 

I sl a n d s a n d F or a gi n g H a bit at s i n t h e E a st er n B eri n g S e a ». P L o S O N E  1 0 ( 3): e 0 1 1 8 7 6 1. 

d oi: 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 1 1 8 7 6 1. 

B er m a n, G or d o n J., D a ni el M. C h oi, Willi a m Bi al e k, et J o s h u a W. S h a e vit z. 2 0 1 4. « M a p pi n g 

t h e St er e ot y p e d B e h a vi o ur of Fr e el y M o vi n g Fr uit Fli e s ». J o ur n al of T h e R o y al S o ci et y 

I nt erf a c e 1 1 ( 9 9): 2 0 1 4 0 6 7 2. d oi: 1 0. 1 0 9 8/r sif. 2 0 1 4. 0 6 7 2. 

B o m, R o el a n d A., Will e m B o ut e n, T h e u ni s Pi er s m a, K e e s O o st er b e e k, et J a n A. v a n Gil s. 

2 0 1 4. « O pti mi zi n g A c c el er ati o n- B a s e d Et h o gr a m s: T h e U s e of V ari a bl e- Ti m e v er s u s Fi x e d-

Ti m e S e g m e nt ati o n ». M o v e m e nt E c ol o g y  2 ( 1): 6. d oi: 1 0. 1 1 8 6/ 2 0 5 1-3 9 3 3 - 2-6.  

Br o w n, D a ni ell e D., R ol a n d K a y s, M arti n Wi k el s ki, R or y Wil s o n, et A. P et er Kli ml e y. 2 0 1 3. 

« O b s er vi n g t h e U n w at c h a bl e t hr o u g h A c c el er ati o n L o g gi n g of A ni m al B e h a vi or ». A ni m al 

Bi ot el e m etr y  1 ( 1): 1‑ 1 6. d oi: 1 0. 1 1 8 6/ 2 0 5 0 -3 3 8 5 -1 -2 0.  

B ur g e s s, W. C., P. L. T y a c k, B. J. L e B o e uf, et D. P. C o st a. 1 9 9 8. «  A pr o gr a m m a bl e 

a c o u sti c r e c or di n g t a g a n d  fir st r e s ult s fr o m fr e e-r a n gi n g n ort h er n el e p h a nt s e al s ». D e e p 

S e a R e s e ar c h P art II: T o pi c al St u di e s i n O c e a n o gr a p h y  4 5 ( 7): 1 3 2 7 ‑ 5 1. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 9 6 7 -

0 6 4 5( 9 8) 0 0 0 3 2 -0.  

B utl er, P. J., et D. R. J o n e s. 1 9 9 7. «  P h y si ol o g y of Di vi n g of Bir d s a n d M a m m al s  ». 

P h y si ol o gi c al R e vi e w s  7 7 ( 3): 8 3 7 ‑ 9 9.  
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C al e n g e, Cl é m e nt. 2 0 0 6. « T h e P a c k a g e “ a d e h a bit at” f or t h e R S oft w ar e: A T o ol f or t h e 

A n al y si s of S p a c e a n d H a bit at U s e b y A ni m al s ». E c ol o gi c al M o d elli n g  1 9 7 ( 3‑ 4): 5 1 6 ‑ 1 9. 

d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. e c ol m o d el. 2 0 0 6. 0 3. 0 1 7.  

C h ar n o v, Eri c L. 1 9 7 6. « O pti m al f or a gi n g, t h e m ar gi n al v al u e t h e or e m ». T h e or eti c al 

P o p ul ati o n Bi ol o g y  9 ( 2): 1 2 9‑ 3 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 4 0 -5 8 0 9( 7 6) 9 0 0 4 0 -X.  

C h er el, Y, S D u c at e z, C F o nt ai n e, P Ri c h ar d, et C G ui n et. 2 0 0 8. « St a bl e I s ot o p e s R e v e al 

t h e Tr o p hi c P o siti o n a n d M e s o p el a gi c Fi s h Di et of F e m al e S o ut h er n El e p h a nt S e al s 

Br e e di n g o n t h e K er g u el e n I sl a n d s ». M ari n e E c ol o g y Pr o gr e s s S eri e s  3 7 0 ( o ct o br e): 2 3 9‑

4 7. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e p s 0 7 6 7 3.  

C hi mi e nti, M ari a n n a, T h o m a s C or n uli er, Elli e O w e n, M ar k B olt o n, I a n M. D a vi e s, J u sti n M. J. 

Tr a vi s, et B et h E. S c ott. 2 0 1 6. « T h e U s e of a n U n s u p er vi s e d L e ar ni n g A p pr o a c h f or 

C h ar a ct eri zi n g L at e nt B e h a vi or s i n A c c el er o m et er D at a ». E c ol o g y a n d E v ol uti o n  6 ( 3): 7 2 7‑

4 1. d oi: 1 0. 1 0 0 2/ e c e 3. 1 9 1 4.  

C olli n s, P hili p M., J o n at h a n A. Gr e e n, Vi ct ori a W ar wi c k- E v a n s, St e p h e n D o d d, P et er J. A. 

S h a w, J o h n P. Y. Ar n o ul d, et L e wi s G. H al s e y. 2 0 1 5. « I nt er pr eti n g B e h a vi or s fr o m 

A c c el er o m etr y: A M et h o d C o m bi ni n g Si m pli cit y a n d O bj e cti vit y ». E c ol o g y a n d E v ol uti o n  5 

( 2 0): 4 6 4 2 – 4 6 5 4. d oi: 1 0. 1 0 0 2/ e c e 3. 1 6 6 0. 

C o o k e, St e v e n J., S c ott G. Hi n c h, M arti n Wi k el s ki, R u s s el D. A n dr e w s, L o ui s e J. K u c h el, 

T h o m a s G. W ol c ott, et P atri c k J. B utl er. 2 0 0 4. « Bi ot el e m etr y: A M e c h a ni sti c A p pr o a c h t o 

E c ol o g y ». Tr e n d s i n E c ol o g y & E v ol uti o n  1 9 ( 6): 3 3 4‑ 4 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.tr e e. 2 0 0 4. 0 4. 0 0 3.  

D a vi s, C a b ell S., Gl e n n R. Fli erl, P. H. Wi e b e, et P. J. S. Fr a n k s. 1 9 9 1. « Mi cr o p at c hi n e s s, 

t ur b ul e n c e a n d r e cr uit m e nt i n pl a n kt o n ». J o ur n al of M ari n e R e s e ar c h  4 9 ( 1): 1 0 9‑ 5 1. 

d oi: 1 0. 1 3 5 7/ 0 0 2 2 2 4 0 9 1 7 8 4 9 6 8 6 0 2.  

D a vi s, R a n d all W, et D a ni el W ei h s. 2 0 0 7. « L o c o m oti o n i n di vi n g el e p h a nt s e al s: p h y si c al 

a n d p h y si ol o gi c al c o n str ai nt s ». P hil o s o p hi c al Tr a n s a cti o n s of t h e R o y al S o ci et y B: Bi ol o gi c al 

S c i e n c e s 3 6 2 ( 1 4 8 7): 2 1 4 1‑ 5 0. d oi: 1 0. 1 0 9 8/r st b. 2 0 0 7. 2 1 0 7.  

F arr ell, E d, et L e e F ui m a n. 2 0 1 3. « a ni m al Tr a c k: A ni m al tr a c k r e c o n str u cti o n f or hi g h   

fr e q u e n c y 2- di m e n si o n al ( 2 D) or 3- di m e n si o n al ( 3 D) m o v e m e nt d at a. » R p a c k a g e v er si o n 

1. 0. 0 . htt p:// C R A N. R-pr oj e ct. or g/ p a c k a g e = a ni m al Tr a c k.  

F a u c h al d, P er, et T or kil d T v er a a. 2 0 0 3. « U si n g Fir st- P a s s a g e Ti m e i n t h e A n al y si s of Ar e a-

R e stri ct e d S e ar c h a n d H a bit at S el e cti o n ». E c ol o g y  8 4 ( 2): 2 8 2‑ 8 8.  

Fi el d, I C, C J A Br a d s h a w, C R M c M a h o n, J H arri n gt o n, et H R B urt o n. 2 0 0 2. « Eff e ct s of 

A g e, Si z e a n d C o n diti o n of El e p h a nt S e al s ( Mir o u n g a L e o ni n a) o n T h eir I ntr a v e n o u s 

A n a e st h e si a wit h Til et a mi n e a n d Z ol a z e p a m ». T h e V et eri n ar y R e c or d  1 5 1 ( 8): 2 3 5‑ 4 0.  

Fl et c h er, St a ci a, B ur n e y J. L e B o e uf, D a ni el P. C o st a, P et er L. T y a c k, et S u s a n n a B. 

Bl a c k w ell. 1 9 9 6. « O n b o ar d a c o u sti c r e c or di n g fr o m di vi n g n ort h er n el e p h a nt s e al s ». T h e 

J o ur n al of t h e A c o u sti c al S o ci et y of A m eri c a  1 0 0 ( 4): 2 5 3 1‑ 3 9. d oi: 1 0. 1 1 2 1/ 1. 4 1 7 3 6 1.  
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G all o n, S., F. B aill e ul, J. - B. C h arr a s si n, C. G ui n et, C. - A. B o st, Y. H a n dri c h, et M. Hi n d ell. 
2 0 1 3. « I d e ntif yi n g f or a gi n g e v e nt s i n d e e p di vi n g s o ut h er n el e p h a nt s e al s, Mir o u n g a l e o ni n a, 
u si n g a c c el er ati o n d at a l o g g er s ». D e e p S e a R e s e ar c h P art II: T o pi c al St u di e s i n 
O c e a n o gr a p h y , F o urt h I nt er n ati o n al S y m p o si u m o n Bi o-l o g gi n g S ci e n c e, 8 8 – 8 9 ( a vril): 1 4‑
2 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. d sr 2. 2 0 1 2. 0 9. 0 0 2.  

G é ni n, Al e x a n dr e, G a ët a n Ri c h ar d, J offr e y J o u m a’ a, B a pti st e Pi c ar d, N or y El K s a bi, J a d e 

V a c q ui é G ar ci a, et C hri st o p h e G ui n et. 2 0 1 5. «  C h ar a ct eri z ati o n of P o st di v e R e c o v er y U si n g 

S o u n d R e c or di n g s a n d It s R el ati o n s hi p t o Di v e D ur ati o n, E x erti o n  a n d F or a gi n g Eff ort of 

S o ut h er n El e p h a nt S e al s ( Mir o u n g a L e o ni n a)  ». M ari n e M a m m al S ci e n c e  3 1 ( 4): 1 4 5 2 – 1 4 7 0. 

d oi: 1 0. 1 1 1 1/ m m s. 1 2 2 3 5 . 

G ol d b o g e n, J er e m y A., J o h n C al a m b o ki di s, R o b ert E. S h a d wi c k, Eri n M. Ol e s o n, M ar k A. 

M c D o n al d, et J o h n A. Hil d e br a n d. 2 0 0 6. « Ki n e m ati c s of F or a gi n g Di v e s a n d L u n g e- F e e di n g 

i n Fi n W h al e s ». J o ur n al of E x p eri m e nt al Bi ol o g y  2 0 9 ( 7): 1 2 3 1‑ 4 4. d oi: 1 0. 1 2 4 2/j e b. 0 2 1 3 5.  

G ol d b o g e n, J er e m y A., Elli ott L. H a z e n, Ari S. Fri e dl a e n d er, J o h n C al a m b o ki di s, St a c y L. 

D e R uit er, Ali s o n K. Sti m p ert, et Br a n d o n L. S o ut h all. 2 0 1 5. « Pr e y D e n sit y a n d Di stri b uti o n 

Dri v e t h e T hr e e ‐di m e n si o n al F or a gi n g Str at e gi e s of t h e L ar g e st Filt er F e e d er ». F u n cti o n al 

E c ol o g y  2 9 ( 7): 9 5 1‑ 6 1. d oi: 1 0. 1 1 1 1/ 1 3 6 5 -2 4 3 5. 1 2 3 9 5.  

G or d o n, D e b or a h M. 1 9 9 1. « V ari ati o n a n d C h a n g e i n B e h a vi or al E c ol o g y ». E c ol o g y  7 2 ( 4): 

1 1 9 6 ‑ 1 2 0 3. d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 1 9 4 1 0 9 3.  

G ui n et, C hri st o p h e, J a d e V a c q ui é- G ar ci a, B a pti st e Pi c ar d, G uill a u m e B e s si g n e ul, Y v e s 

L e br a s, A n n e C cil e Dr a g o n, M or g a n e Vi vi a nt, J o h n P. Y. Ar n o ul d, et Fr dri c B aill e ul. 2 0 1 4. 

« S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c e s s i n r el ati o n t o t e m p er at ur e a n d li g ht c o n diti o n s: 

i n si g ht i nt o pr e y di stri b uti o n ». M ari n e E c ol o g y Pr o gr e s s S eri e s  4 9 9 ( m ar s): 2 8 5‑ 3 0 1. 

d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e p s 1 0 6 6 0.  

H al s e y, L. G., C. R. W hit e, M. R. E n sti p p, R. P. Wil s o n, P. J. B utl er, G. R. M arti n, D. 

Gr é mill et, et D. R. J o n e s. 2 0 1 1. « A s s e s si n g t h e V ali dit y of t h e A c c el er o m etr y T e c h ni q u e f or 

E sti m ati n g t h e E n er g y E x p e n dit ur e of Di vi n g D o u bl e- Cr e st e d C or m or a nt s P h al a cr o c or a x 

A urit u s ». P h y si ol o gi c al a n d Bi o c h e mi c al Z o ol o g y: P B Z  8 4 ( 2): 2 3 0‑ 3 7. d oi: 1 0. 1 0 8 6/ 6 5 8 6 3 6.  

H a s k ell, D a vi d G. 1 9 9 7. « E x p eri m e nt s a n d a m o d el e x a mi ni n g l e ar ni n g i n t h e ar e a-r e stri ct e d 

s e ar c h b e h a vi or of f err et s ( M u st el a p ut ori u s f ur o) ». B e h a vi or al E c ol o g y  8 ( 4): 4 4 8‑ 4 9. 

d oi: d oi: 1 0. 1 0 9 3/ b e h e c o/ 8. 4. 4 4 8.  

H a y s, Gr a e m e C., L u ci a n a C. F err eir a, A n a M. M. S e q u eir a, M ar k G. M e e k a n, C arl o s M . 

D u art e, H el e n B ail e y, Fr e d B aill e ul, et al. 2 0 1 6. « K e y Q u e sti o n s i n M ari n e M e g af a u n a 

M o v e m e nt E c ol o g y ». Tr e n d s i n E c ol o g y & E v ol uti o n . d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.tr e e. 2 0 1 6. 0 2. 0 1 5. 

H a z e n, Elli ott L., Ari S. Fri e dl a e n d er, Mi c h a el A. T h o m p s o n, C oli n R. W ar e, M a s o n T. 

W ei nri c h, P atri c k N. H al pi n, et D a vi d N. Wil e y. 2 0 0 9. « Fi n e- s c al e pr e y a g gr e g ati o n s a n d 

f or a gi n g e c ol o g y of h u m p b a c k w h al e s M e g a pt er a n o v a e a n gli a e ». M ari n e E c ol o g y Pr o gr e s s 

S eri e s  3 9 5 ( d é c e m br e): 7 5 ‑ 8 9. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e p s 0 8 1 0 8.  
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H e u p el, Mr, et C a Si m pf e n d orf er. 2 0 0 8. «  M o v e m e nt a n d Di stri b uti o n of Y o u n g B ull S h ar k s 

C ar c h ar hi n u s L e u c a s i n a V ari a bl e E st u ari n e E n vir o n m e nt  ». A q u ati c Bi ol o g y  1 (f é vri er): 2 7 7

‑ 8 9. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ a b 0 0 0 3 0.  

Hill, S, M. T B urr o w s, et R. N H u g h e s. 2 0 0 2. « A d a pti v e S e ar c h i n J u v e nil e Pl ai c e F or a gi n g f or 

A g gr e g at e d a n d Di s p er s e d Pr e y ». J o ur n al of Fi s h Bi ol o g y  6 1 ( 5): 1 2 5 5‑ 6 7. 

d oi: 1 0. 1 0 0 6/jf bi. 2 0 0 2. 2 1 4 5.  

H o s ki n s, A n dr e w J., D a ni el P. C o st a, et J o h n P. Y. Ar n o ul d. 2 0 1 5. « Utili s ati o n of I nt e n si v e 

F or a gi n g Z o n e s b y F e m al e A u str ali a n F ur S e al s » . P L o S O N E  1 0 ( 2): e 0 1 1 7 9 9 7. 

d oi: 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 1 1 7 9 9 7. 

H u s s e y, Ni g el E., St e v e n T. K e s s el, Ki m A ar e str u p, St e v e n J. C o o k e, P a ul D. C o wl e y, A ar o n 

T. Fi s k, R o b ert G. H ar c o urt, et al. 2 0 1 5. « A q u ati c A ni m al T el e m etr y: A P a n or a mi c Wi n d o w 

i nt o t h e U n d er w at er W orl d ». S ci e n c e  3 4 8 ( 6 2 4 0): 1 2 5 5 6 4 2. d oi: 1 0. 1 1 2 6/ s ci e n c e. 1 2 5 5 6 4 2.  

H u s s o n, Fr a n ç oi s, J uli e J o s s e, S é b a sti e n L e, et J ér é m y M a z et. 2 0 1 5. «  F a ct o Mi n e R: 

M ulti v ari at e E x pl or at or y D at a A n al y si s a n d D at a Mi ni n g  ». R p a c k a g e v er si o n 1. 3 1. 3 . 

htt p:// C R A N. R -pr o j e ct. or g/ p a c k a g e = F a ct o Mi n e R. 

J o u m a’ a, J offr e y, Y v e s L e Br a s, G a ët a n Ri c h ar d, J a d e V a c q ui é- G ar ci a, B a pti st e Pi c ar d, 

N or y El K s a bi, et C hri st o p h e G ui n et. 2 0 1 6. «  A dj u st m e nt of Di vi n g B e h a vi o ur wit h Pr e y 

E n c o u nt er s a n d B o d y C o n diti o n i n a D e e p Di vi n g Pr e d at or : T h e S o ut h er n El e p h a nt S e al ». 

É dit é p ar D a ni el C o st a. F u n cti o n al E c ol o g y  3 0 ( 4): 6 3 6 ‑ 4 8. d oi: 1 0. 1 1 1 1/ 1 3 6 5 -2 4 3 5. 1 2 5 1 4.  

K ai s er, H e nr y F. 1 9 6 0. « T h e a p pli c ati o n of el e ctr o ni c c o m p ut er s t o f a ct or a n al y si s. » 

E d u c ati o n al a n d P s y c h ol o gi c al M e a s ur e m e nt  2 0: 1 4 1‑ 5 1.  

K ar ei v a, P et er, et G arr ett O d ell. 1 9 8 7. « S w ar m s of Pr e d at or s E x hi bit “ Pr e yt a xi s” if I n di vi d u al 

Pr e d at or s U s e Ar e a- R e stri ct e d S e ar c h ». T h e A m eri c a n N at ur ali st  1 3 0 ( 2): 2 3 3‑ 7 0.  

K o m st a, L u k a s z, et Fr e d eri c k N o v o m e st k y. 2 0 1 5. « m o m e nt s: M o m e nt s, c u m ul a nt s, 

s k e w n e s s, k urt o si s a n d r el at e d t e st s ». R p a c k a g e v er si o n 0. 1 4 . htt p:// C R A N. R-

pr oj e ct. or g/ p a c k a g e = m o m e nt s.  

K u h n, C ar e y E., J er e m y T. St erli n g, et T o n y a K. Z e p p eli n. 2 0 1 5. « Li n ki n g N ort h er n F ur S e al 

B e h a vi or wit h Pr e y Di stri b uti o n s: T h e I m p a ct of T e m p or al Mi s m at c h b et w e e n Pr e d at or 

St u di e s a n d Pr e y S ur v e y s ». A ni m al Bi ot el e m etr y  3 ( 1): 9. d oi: 1 0. 1 1 8 6/ s 4 0 3 1 7-0 1 5 -0 0 2 9 -8.  

L a pl a n c h e, C hri st o p h e, Ti a g o A. M ar q u e s, et L e n T h o m a s. 2 0 1 5. « Tr a c ki n g M ari n e 

M a m m al s i n 3 D U si n g El e ctr o ni c T a g D at a ». M et h o d s i n E c ol o g y a n d E v ol uti o n  6 ( 9): 9 8 7 –

9 9 6. d oi: 1 0. 1 1 1 1/ 2 0 4 1- 2 1 0 X. 1 2 3 7 3. 

L a vi ell e, M ar c. 2 0 0 5. « U si n g P e n ali z e d C o ntr a st s f or t h e C h a n g e- P oi nt Pr o bl e m ». Si g n al 

Pr o c e s si n g  8 5 ( 8): 1 5 0 1‑ 1 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. si g pr o. 2 0 0 5. 0 1. 0 1 2.  

L e n k y, Cr y st al, R e gi n a Ei s ert, Ol a v T. Oft e d al, et Vi ct ori a M et c alf. 2 0 1 1. « Pr o xi m at e 

C o m p o siti o n a n d E n er g y D e n sit y of N ot ot h e nii d a n d M y ct o p hi d Fi s h i n M c M ur d o S o u n d a n d 

t h e R o s s S e a, A nt ar cti c a ». P ol ar Bi ol o g y  3 5 ( 5): 7 1 7‑ 2 4. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0 -0 1 1 -1 1 1 6 -9.  
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M ar e s h, J e n nif er L., T. A d a c hi, A. T a k a h a s hi, Y. N ait o, D e Cr o c k er, M. H or ni n g, T m Willi a m s, 

et D p C o st a. 2 0 1 5. « S u m mi n g t h e Str o k e s: E n er g y E c o n o m y i n N ort h er n El e p h a nt S e al s 

d uri n g L ar g e- S c al e F or a gi n g Mi gr ati o n s ». M o v e m e nt E c ol o g y  3 ( 1). d oi: 1 0. 1 1 8 6/ s 4 0 4 6 2-

0 1 5 -0 0 4 9 -2.  

M c M a h o n, C R, H B urt o n, S M c L e a n, D Sli p, et M B e st er. 2 0 0 0. « Fi el d I m m o bili s ati o n of 

S o ut h er n El e p h a nt S e al s wit h I ntr a v e n o u s Til et a mi n e a n d Z ol a z e p a m ». T h e V et eri n ar y 

R e c or d  1 4 6 ( 9): 2 5 1‑ 5 4.  

Mill er, P. J. O., M. Bi u w, Y. Y. W at a n a b e, D. T h o m p s o n, et M. A. F e d a k. 2 0 1 2. « Si n k f a st 

a n d s wi m h ar d er! R o u n d-tri p c o st- of -tr a n s p ort f or b u o y a nt di v er s ». J o ur n al of E x p eri m e nt al 

Bi ol o g y  2 1 5 ( 2 0): 3 6 2 2‑ 3 0. d oi: 1 0. 1 2 4 2/j e b. 0 7 0 1 2 8.  

Mill er, P. J. O., M. P. J o h n s o n, et P. L. T y a c k. 2 0 0 4. « S p er m W h al e B e h a vi o ur I n di c at e s t h e 

U s e of E c h ol o c ati o n Cli c k B u z z e s “ Cr e a k s” i n Pr e y C a pt ur e ». Pr o c e e di n g s of t h e R o y al 

S o ci et y B: Bi ol o gi c al S ci e n c e s  2 7 1 ( 1 5 5 4): 2 2 3 9‑ 4 7. d oi: 1 0. 1 0 9 8/r s p b. 2 0 0 4. 2 8 6 3.  

Mit a ni, Y o k o, R u s s el D A n dr e w s, K at s uf u mi S at o, A ki k o K at o, Y a s u hi k o N ait o, et D a ni el P 

C o st a. 2 0 1 0. « T hr e e- Di m e n si o n al R e sti n g B e h a vi o ur of N ort h er n El e p h a nt S e al s: Drifti n g 

li k e a F alli n g L e af ». Bi ol o g y L ett er s  6 ( 2): 1 6 3‑ 6 6. d oi: 1 0. 1 0 9 8/r s bl. 2 0 0 9. 0 7 1 9.  

Mit a ni, Y o k o, K at s uf u mi S at o, S hi ni c hir o It o, Mi c h a el F. C a m er o n, D o n al d B. Si niff, et 

Y a s u hi k o N ait o. 2 0 0 3. « A M et h o d f or R e c o n str u cti n g T hr e e- Di m e n si o n al Di v e Pr ofil e s of 

M ari n e M a m m al s U si n g G e o m a g n eti c I nt e n sit y D at a: R e s ult s fr o m T w o L a ct ati n g W e d d el l 

S e al s ». P ol ar Bi ol o g y  2 6 ( 5): 3 1 1‑ 1 7. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0 -0 0 3 -0 4 8 7 -y.  

N a di mi, E. S., H. T. S ø g a ar d, et T. B a k. 2 0 0 8. « Zi g B e e- b a s e d wir el e s s s e n s or n et w or k s f or 

cl a s sif yi n g t h e b e h a vi o ur of a h er d of a ni m al s u si n g cl a s sifi c ati o n tr e e s ». Bi o s y st e m s 

E n gi n e eri n g  1 0 0 ( 2): 1 6 7‑ 7 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. bi o s y st e m s e n g. 2 0 0 8. 0 3. 0 0 3.  

N ait o, Y a s u hi k o, H or st B or n e m a n n, A ki n ori T a k a h a s hi, Tr e v or M cI nt yr e, et J o a c hi m Pl öt z. 

2 0 1 0. « Fi n e- s c al e f e e di n g b e h a vi or of W e d d ell s e al s r e v e al e d b y a m a n di bl e 

a c c el er o m et er ». P ol ar S ci e n c e , A nt ar cti c Bi ol o g y i n t h e 2 1 st C e nt ur y - A d v a n c e s i n a n d 

b e y o n d I P Y, 4 ( 2): 3 0 9 ‑ 1 6. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. p ol ar. 2 0 1 0. 0 5. 0 0 9.  

N at h a n, R a n, W a y n e M. G et z, El o y R e vill a, M ar c el H ol y o a k, R o n e n K a d m o n, D a vi d S alt z, et 

P et er E. S m o u s e. 2 0 0 8. « A m o v e m e nt e c ol o g y p ar a di g m f or u nif yi n g or g a ni s m al m o v e m e nt 

r e s e ar c h ». Pr o c e e di n g s of t h e N ati o n al A c a d e m y of S ci e n c e s of t h e U nit e d St at e s of 

A m eri c a  1 0 5 ( 4 9): 1 9 0 5 2‑ 5 9. d oi: 1 0. 1 0 7 3/ p n a s. 0 8 0 0 3 7 5 1 0 5.  

N at h a n, R a n, Orr S pi e g el, S c ott F ort m a n n- R o e, R oi H ar el, M arti n Wi k el s ki, et W a y n e M. 

G et z. 2 0 1 2. « U si n g Tri- A xi al A c c el er ati o n D at a t o I d e ntif y B e h a vi or al M o d e s of Fr e e-

R a n gi n g A ni m al s: G e n er al C o n c e pt s a n d T o ol s Ill u str at e d f or Griff o n V ult ur e s ». T h e J o ur n al 

of E x p eri m e nt al Bi ol o g y  2 1 5 ( 6): 9 8 6‑ 9 6. d oi: 1 0. 1 2 4 2/j e b. 0 5 8 6 0 2.  

Ort e g a, L ori A., Mi c h ell e R. H e u p el, P hili p V a n B e y n e n, et P hili p J. M ott a. 2 0 0 9. « M o v e m e nt 

P att er n s a n d W at er Q u alit y Pr ef er e n c e s of J u v e nil e B ull S h ar k s ( C ar c h ar hi n u s L e u c a s) i n a 

Fl ori d a E st u ar y ». E n vir o n m e nt al Bi ol o g y of Fi s h e s  8 4 ( 4): 3 6 1‑ 7 3. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 6 4 1 -0 0 9 -

9 4 4 2 -2.  
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P atl a k, Cliff or d S. 1 9 5 3. « R a n d o m W al k wit h P er si st e n c e a n d E xt er n al Bi a s ». T h e B ull eti n 

of M at h e m ati c al Bi o p h y si c s  1 5 ( 3): 3 1 1‑ 3 8. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 2 4 7 6 4 0 7.  

Pi n a u d, D a vi d, et H e nri W ei m er s kir c h. 2 0 0 5. « S c al e- D e p e n d e nt H a bit at U s e i n a L o n g-

R a n gi n g C e ntr al Pl a c e Pr e d at or ». J o ur n al of A ni m al E c ol o g y  7 4 ( 5): 8 5 2‑ 6 3. 

d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5 -2 6 5 6. 2 0 0 5. 0 0 9 8 4. x.  

Q a s e m, L a m a, A nt o ni a C ar d e w, Al e xi s Wil s o n, I w a n Griffit h s, L e wi s G. H al s e y, E mil y L. C. 

S h e p ar d, A dri a n C. Gl ei s s, et R or y Wil s o n. 2 0 1 2. « Tri- A xi al D y n a mi c A c c el er ati o n a s a 

Pr o x y f or A ni m al E n er g y E x p e n dit ur e; S h o ul d W e B e S u m mi n g V al u e s or C al c ul ati n g t h e 

V e ct or ? » P L o S O N E  7 ( 2): e 3 1 1 8 7. d oi: 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 0 3 1 1 8 7. 

R C or e T e a m. 2 0 1 5. « R: A L a n g u a g e a n d E n vir o n m e nt f or St ati sti c al C o m p uti n g ». R 

F o u n d ati o n f or St ati sti c al C o m p uti n g . htt p s:// w w w. R- pr oj e ct. or g/. 

R ai c h e, Gill e s. 2 0 1 0. « n F a ct or s: a n R p a c k a g e f or p ar all el a n al y si s a n d n o n gr a p hi c al   

s ol uti o n s t o t h e C att ell s cr e e t e st ». R p a c k a g e v er si o n 2. 3. 3.  htt p:// C R A N. R -

pr oj e ct. or g/ p a c k a g e = n F a ct or s.  

Ri c h ar d, G a ët a n, J a d e V a c q ui é- G ar ci a, J offr e y J o u m a’ a, B a pti st e Pi c ar d, Al e x a n dr e G é ni n, 

J o h n P. Y. Ar n o ul d, Fr é d éri c B aill e ul, et C hri st o p h e G ui n et. 2 0 1 4. «  V ari ati o n i n B o d y 

C o n diti o n d uri n g t h e P o st -M o ult F or a gi n g Tri p of S o ut h er n El e p h a nt S e al s a n d It s 

C o n s e q u e n c e s o n Di vi n g B e h a vi o ur  ». T h e J o ur n al of E x p eri m e nt al Bi ol o g y  2 1 7 ( m ai): 2 6 0 9 ‑

1 9. d oi: 1 0. 1 2 4 2/j e b. 0 8 8 5 4 2.  

S a k a m ot o, K e nt ar o Q., K at s uf u mi S at o, M a y u mi I s hi z u k a, Y ut a k a W at a n u ki, A ki n ori 

T a k a h a s hi, Fr a n ci s D a u nt, et S ar a h W a nl e s s. 2 0 0 9. « C a n Et h o gr a m s B e A ut o m ati c all y 

G e n er at e d U si n g B o d y A c c el er ati o n D at a fr o m Fr e e- R a n gi n g Bir d s ? » Pl o S O n e  4 ( 4): 

e 5 3 7 9. d oi: 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 0 0 5 3 7 9. 

S at o, K at s uf u mi, K a g ari A o ki, Y u u ki Y. W at a n a b e, et P atri c k J. O. Mill er. 2 0 1 3. « N e utr al 

B u o y a n c y I s O pti m al t o Mi ni mi z e t h e C o st of Tr a n s p ort i n H ori z o nt all y S wi m mi n g S e al s ». 

S ci e ntifi c R e p ort s  3 (j uill et): 2 2 0 5. d oi: 1 0. 1 0 3 8/ sr e p 0 2 2 0 5. 

S h e p ar d, E mil y L. C., R or y P. Wil s o n, Fl a vi o Q ui nt a n a, A g u sti n a G m e z L ai c h, Ni k ol ai 

Li e b s c h, Di e g o A. Al b ar e d a, L e wi s G. H al s e y, et al. 2 0 0 8. « I d e ntifi c ati o n of a ni m al 

m o v e m e nt p att er n s u si n g tri- a xi al a c c el er o m etr y ». E n d a n g er e d S p e ci e s R e s e ar c h  1 0 

( m ar s): 4 7‑ 6 0. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ e sr 0 0 0 8 4.  

S hi o mi, K, T N ar a z a ki, K S at o, K S hi m at a ni, N Ar ai, Pj P o n g a ni s, et N Mi y a z a ki. 2 0 1 0. 

« D at a- Pr o c e s si n g Art ef a ct s i n T hr e e- Di m e n si o n al Di v e P at h R e c o n str u cti o n fr o m 

G e o m a g n eti c a n d A c c el er ati o n D at a ». A q u ati c Bi ol o g y  8 ( m ar s): 2 8 9‑ 9 4. 

d oi: 1 0. 3 3 5 4/ a b 0 0 2 3 9.  

Si m o n, M al e n e, M ar k J o h n s o n, P et er T y a c k, et P et er T. M a d s e n. 2 0 0 9. « B e h a vi o ur a n d 

Ki n e m ati c s of C o nti n u o u s R a m Filtr ati o n i n B o w h e a d W h al e s ( B al a e n a M y sti c et u s) ». 

Pr o c e e di n g s of t h e R o y al S o ci et y of L o n d o n B: Bi ol o gi c al S ci e n c e s  2 7 6 ( 1 6 7 4): 3 8 1 9‑ 2 8. 

d oi: 1 0. 1 0 9 8/r s p b. 2 0 0 9. 1 1 3 5.  
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S u z u ki, I p p ei, Y a s u hi k o N ait o, L ar s P. F ol k o w, N o b u y u ki Mi y a z a ki, et Ar n ol d u s S. Bli x. 2 0 0 9. 

« V ali d ati o n of a D e vi c e f or A c c ur at e Ti mi n g of F e e di n g E v e nt s i n M ari n e A ni m al s ». P ol ar 

Bi ol o g y  3 2 ( 4): 6 6 7‑ 7 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0 -0 0 9 -0 5 9 6 -3.  

T h u m s, Mi c h el e, C or e y J. A. Br a d s h a w, et M ar k A. Hi n d ell. 2 0 1 1. « I n sit u m e a s ur e s of 

f or a gi n g s u c c e s s a n d pr e y e n c o u nt er r e v e al m ari n e h a bit at-d e p e n d e nt s e ar c h str at e gi e s  ». 

E c ol o g y  9 2 ( 6): 1 2 5 8‑ 7 0. d oi: 1 0. 1 8 9 0/ 0 9 -1 2 9 9. 1.  

T ur c hi n, P et er. 1 9 9 1. « Tr a n sl ati n g F or a gi n g M o v e m e nt s i n H et er o g e n e o u s E n vir o n m e nt s 

i nt o t h e S p ati al Di stri b uti o n of F or a g er s ». E c ol o g y  7 2 ( 4): 1 2 5 3 ‑ 6 6. d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 1 9 4 1 0 9 9.  

V a c q ui é- G ar ci a, J a d e, C hri st o p h e G ui n et, C é cil e L a ur e nt, et Fr é d éri c B aill e ul. 2 0 1 5. 

«  D eli n e ati o n of t h e s o ut h er n el e p h a nt s e al’ s m ai n f or a gi n g e n vir o n m e nt s d efi n e d b y 

t e m p er at ur e a n d li g ht c o n diti o n s ». D e e p S e a R e s e ar c h P art II: T o pi c al St u di e s i n 

O c e a n o gr a p h y , I m p a ct s of cli m at e o n m ari n e t o p pr e d at or s, 1 1 3 ( m ar s): 1 4 5‑ 5 3. 

d oi: 1 0 . 1 0 1 6/j. d sr 2. 2 0 1 4. 1 0. 0 2 9. 

V eit, R. R., et P. A. Pri n c e. 1 9 9 7. «  I n di vi d u al a n d P o p ul ati o n L e v el Di s p er s al of Bl a c k-Br o w e d 

Al b atr o s s e s Di o m e d e a M el a n o p hri s a n d Gr e y -H e a d e d Al b atr o s s e s D. C hr y s o st o m a i n 

R e s p o n s e t o A nt ar cti c Krill  ». Ar d e a  8 5: 1 2 9 ‑ 3 4.  

Vi vi a nt, M or g a n e, A n dr e w W. Trit e s, D a vi d A. S. R o s e n, P a s c al M o n e sti e z, et C hri st o p h e 

G ui n et. 2 0 1 0. « Pr e y C a pt ur e Att e m pt s C a n B e D et e ct e d i n St ell er S e a Li o n s a n d Ot h er 

M ari n e Pr e d at or s U si n g A c c el er o m et er s ». P ol ar Bi ol o g y  3 3 ( 5): 7 1 3‑ 1 9. 

d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 3 0 0 -0 0 9 -0 7 5 0 -y.  

W at a n a b e, Y u u ki Y., K at s uf u mi S at o, Y ut a k a W at a n u ki, A ki n ori T a k a h a s hi, Y o k o Mit a ni, 

M a s a o A m a n o, K a g ari A o ki, et al. 2 0 1 1. « S c ali n g of s wi m s p e e d i n br e at h- h ol d di v er s: 

S c ali n g of s wi m s p e e d ». J o ur n al of A ni m al E c ol o g y  8 0 ( 1): 5 7‑ 6 8. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5 -

2 6 5 6. 2 0 1 0. 0 1 7 6 0. x.  

W e n s v e e n, P a ul J., L e n T h o m a s, et P atri c k J. O. Mill er. 2 0 1 5. « A P at h R e c o n str u cti o n 

M et h o d I nt e gr ati n g D e a d- R e c k o ni n g a n d P o siti o n Fi x e s A p pli e d t o H u m p b a c k W h al e s ». 

M o v e m e nt E c ol o g y  3 ( 1): 1‑ 1 6. d oi: 1 0. 1 1 8 6/ s 4 0 4 6 2 -0 1 5 -0 0 6 1 -6.  

Wil m er s, C hri st o p h er C., B arr y Ni c k el, C al e b M. Br y c e, J u sti n e A. S mit h, R a c h el E. W h e at, et 

V er o ni c a Y o v o vi c h. 2 0 1 5. « T h e g ol d e n a g e of bi o-l o g gi n g: h o w a ni m al- b or n e s e n s or s ar e 

a d v a n ci n g t h e fr o nti er s of e c ol o g y ». E c ol o g y  9 6 ( 7): 1 7 4 1‑ 5 3. d oi: 1 0. 1 8 9 0/ 1 4 -1 4 0 1. 1.  

Wil s o n, R. P., Ni k ol ai Li e b s c h, I a n M. D a vi e s, Fl a vi o Q ui nt a n a, H e nri W ei m er s kir c h, S a n dr a 

St or c h, Kl a u s L u c k e, et al. 2 0 0 7. « All at s e a wit h a ni m al tr a c k s; m et h o d ol o gi c al a n d 

a n al yti c al s ol uti o n s f or t h e r e s ol uti o n of m o v e m e nt ». D e e p S e a R e s e ar c h P art II: T o pi c al 

St u di e s i n O c e a n o gr a p h y , Bi o-l o g gi n g S ci e n c e: L o g gi n g a n d R el a yi n g P h y si c al a n d 

Bi ol o gi c al D at a U si n g A ni m al- Att a c h e d T a g s Pr o c e e di n g s of t h e 2 0 0 5 I nt er n ati o n al 

S y m p o si u m o n Bi o-l o g gi n g S ci e n c e S e c o n d I nt er n ati o n al C o nf er e n c e o n Bi o-l o g gi n g 

S ci e n c e, 5 4 ( 3 – 4): 1 9 3 ‑ 2 1 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. d sr 2. 2 0 0 6. 1 1. 0 1 7.  
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T a bl e s 
 

T a bl e 1: D es cri pti v e i nf or m ati o n a b o ut t h e si x p o st- br e e di n g f e m al es S E Ss 

S e al  B o d y m ass  ( k g) Siz e ( c m)  n  d a ys r e c or d e d  n  di v e s  n  di v e s wit h s o u n d  D e p art ur e d at e  A c o us o n d e I D  

1  2 3 0  2 3 2  2 4  1 9 4 5  2 2 7  2 0 1 2 -1 0 -2 8  6 2 6 0 1 9  

2  3 6 2  2 3 5  1 2  4 0 9  6 0  2 0 1 2 -1 1 -0 3  6 2 6 0 2 0  

3  2 8 2  2 4 8  4  2 8 8  4 6  2 0 1 2 -1 0 -2 8  6 2 6 0 2 2  

4  2 9 2  2 2 5  2 9  1 7 7 7  2 1 2  2 0 1 2 -1 1 -0 1  6 2 6 0 4 0  

5  2 5 5  2 5 4  1 3  8 2 1  1 2 3  2 0 1 1 -1 0 -2 6  

 

A 0 3 1  

 
6  2 4 5  2 3 8  1 3  1 0 8 1  2 1 1  2 0 1 1 -1 0 -2 8  A 0 3 2  

 

 

T a bl e 2: D es cri pti v e i nf or m ati o n a b o ut A R S f or t h e si x p o st- br e e di n g f e m al es S E Ss 

S e al  Ti m e i n A R S (s) R a di us A R S  ( m) Pr o p orti o n of di v e wit h A R S ( %)  

1  1 3 1. 5 ± 6 1. 5  3 9. 7 ± 1 9. 9  5 5. 5  

2  1 3 8. 6 ± 6 0. 6  4 2. 1 ± 2 1. 8  4 3. 3  

3  1 7 6. 1 ± 1 2 1. 4  5 4. 9 ± 3 7. 9  5 8. 7  

4  1 8 2. 2 ± 1 3 2. 9  4 4. 6 ± 3 0. 9  3 9. 6  

5  2 3 0. 3 ± 1 8 8. 2  6 3. 1 ± 1 5. 9  4 7. 2  

6  1 3 1. 5 ± 9 1. 6  4 4. 7 ± 2 8. 0  3 4. 1  

 

 

 

T a bl e 3: Di v es A R S pr o p orti o n a n d r at e of pr e y c at c h att e m pts f or e a c h i n di vi d u al d uri n g t h e b ott o m 

p h as e f or w hi c h A R S w er e d et e ct e d. 

S e al  
A R S  n o n A R S  

Pr o p orti o n ( %)  Pr e y c at c h att e m pts. mi n -1  Pr o p orti o n ( %)  Pr e y c at c h att e m pts. mi n -1  

1  4 0. 0  1. 4  6 0. 0  0. 7  

2  2 4. 6  1. 5  7 5. 4  1. 5  

3  4 3. 5  1. 2  5 6. 5  0. 4  

4  3 3. 8  1. 1  6 6. 2  1. 2  

5  4 4. 5  0. 8  5 5. 5  0. 6  

6  4 0. 2  1. 4  5 9. 8  1. 0  
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T a bl e 4: S u m m ar y of t h e b e h a vi o ur d uri n g t h e 2 0 s pr e c e di n g pr e y c at c h att e m pts i n t h e t hr e e 

gr o u ps i d e ntifi e d fr o m t h e u ns u p er vis e d cl assifi c ati o n. M e a n v al u es a n d cir c ul ar m e a n v al u es ar e 

r es p e cti v el y gi v e n ± st a n d ar d d e vi ati o n a n d cir c ul ar v ari a n c e. 

Cl ust er  n  

𝑉  V e D B A  

 ( m.s-²) 

𝐸  S wi m mi n g 

eff ort ( m.s -²) 

𝐷  S p e e d 

( m.s-1)  
𝐵 𝐴

2   R oll (°)  𝐴 𝑥  Pit c h (°)  
𝐴 𝑦

2  

H e a di n g (°)  

Pr e y c at c h 

att e m pts. mi n -1  

1  8 2 6  1 3 8. 1 5 ± 4 5. 9 4  8 0. 4 4 ± 2 6. 0 3  1. 6 ± 0. 2 6  3 2. 4 9 ± 1. 1 4  -1. 4 7 ± 2. 0 2  3 7. 6 1 ± 1. 0 8  5. 6 5 ± 2. 4 7  

2  1 5 5  1 3 2. 1 3 ± 3 8. 8 3  1 2 4. 3 1 ± 3 3. 1 4  1. 7 6 ± 0. 3  8. 6 8 ± 1. 0 4  4 1. 7 6 ± 1. 9 2  1 2. 5 6 ± 1. 3 9  3. 6 4 ± 1. 4 5  

3  4 7 9  5 4. 7 7 ± 3 0. 4 6  4 5. 5 7 ± 2 7. 7 6  1. 6 4 ± 0. 3 4  5. 0 6 ± 0. 4 8  -1 2. 0 4 ± 2. 9 7  9. 6 5 ± 1. 0 3  3. 6 1 ± 1. 4 3  

Fi g u r e s  
 

Fi g ur e 2: a) D e n sit y distri b uti o n of t h e r a di u s f or a s p h er e c e ntr e d o n t h e c e ntr oi d of e a c h 

A R S, i n cl u di n g 9 5 % of el e p h a nt s e al ’s p o siti o n, t h e m e di a n is at 3 6. 6 m; b) d e n sit y 

distri b uti o n of t h e ti m e s p e nt i n si d e t his s p h er e, t h e m e di a n is at 1 2 3 s. 

a) b)
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Fi g ur e 1: Ill u str ati o n of t h e pr o c ess u s e d t o d et e ct ar e as r e stri ct e d s e ar c h ( A R S) wit hi n a di v e 

( di v e 9 9 4). B as e d o n B aill e ul et al.  ( 2 0 1 0) a n d L a vi ell e’s m et h o d, t h e s e ar c h ar e a (i n r e d) 

f o u n d f or t his di v e t o o k pl a c e i n a s p h er e of 3 7. 9 m r a di u s, w h er e s o ut h er n el e p h a nt s e al 1 

( S E S 1) s p e nt 1 4 2 s. 
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A r ti cl e 7 : C a z a u e t al. ( 2 0 1 7 )

7. C a z a u D o ri a n, B o n n el J uli e n, J o u m a’ a J off r e y, L e B r a s Y v e s , G ui n et C h ri st o p h e.

( 2 0 1 7). M e a s u ri n g t h e m a ri n e s o u n d s c a p e of t h e I n di a n O c e a n wit h S o ut h e r n

El e p h a nt S e al s u s e d a s a c o u sti c gli d e r s of o p p o rt u nit y. J o ur n al of At m os p heri c a n d

O ce a ni c Te c h n ol o g y . d oi: 1 0. 1 1 7 5 /J T E C H- D- 1 6- 0 1 2 4. 1

3 4 9
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M e as uri n g t h e  M ari n e S o u n ds c a p e of t h e I n di a n  O c e a n  wit h S o ut h er n  El e p h a nt
S e als  Us e d as  A c o usti c  Gli d ers of  O p p ort u nit y

D O RI A N C A Z A U  A N D J U LI E N B O N N E L

E N S T A  Br et a g n e,  L a b- S TI C C ( U M R  C N R S 6 2 8 5),  Br est,  Fr a n c e

J O F F R E Y J O U M A ’A , YV E S  L E B R A S , A N D C H RI S T O P H E G UI N E T

C e ntr e d’ Et u d es  Bi ol o gi q u es d e  C hi z é ,  U M R 7 3 7 2  U ni v ersité d e  L a  R o c h ell e- C N R S,

Villi ers- e n- B ois,  Fr a n c e

( M a n us cri pt r e c ei v e d 1 7 J u n e 2 0 1 6, i n fi n al f or m 1 S e pt e m b er 2 0 1 6)

A B S T R A C T

T h e u n d er w at er a m bi e nt s o u n d fi el d c o nt ai ns q u a nti fi a bl e i nf or m ati o n a b o ut t h e p h ysi c al a n d bi ol o gi c al

m ari n e e n vir o n m e nt.  T h e d e v el o p m e nt of o p er ati o n al s yst e ms f or  m o nit ori n g i n a n a ut o n o m o us  w a y t h e

u n d er w at er a c o usti c si g n al is n e c ess ar y f or  m a n y a p pli c ati o ns, s u c h as  m et e or ol o g y a n d bi o di v ersit y pr o-
t e cti o n.  T his p a p er d e v el o ps a pr o of- of- c o n c e pt st u d y o n p erf or mi n g  m ari n e s o u n ds c a p e a n al ysis fr o m

a c o usti c p assi v e r e c or di n gs of fr e e-r a n gi n g bi ol o g g e d s o ut h er n el e p h a nt s e als ( S E S).  A  m ulti v ari at e  m ulti pl e

li n e ar r e gr essi o n ( M M L R) fr a m e w or k is us e d t o pr e di ct t h e  m e as ur e d a m bi e nt n ois e,  m o d el e d as a  m ulti-
v ari at e a c o usti c r es p o ns e, fr o m S E S ( d e pt h, s p e e d, a n d a c c el er ati o n) a n d e n vir o n m e nt al ( wi n d) v ari a bl es.

R es ults s h o w t h at t h e a c o usti c c o ntri b uti o ns of S E S v ari a bl es aff e ct  m ai nl y l o w-fr e q u e n c y s o u n d pr ess ur e

l e v els ( S P Ls),  w hil e fr e q u e n c y b a n ds a b o v e 3 k H z ar e l ess c orr u pt e d b y S E S dis pl a c e m e nt a n d all o w a g o o d

m e as ur e of t h e I n di a n  O c e a n s o u n ds c a p e.  Als o, pr eli mi n ar y r es ults t o w ar d t h e d e v el o p m e nt of a  m o bil e
e m b e d d e d  w e at h er s e ns or ar e pr es e nt e d. I n p arti c ul ar,  wi n d s p e e d esti m ati o n c a n b e p erf or m e d fr o m t h e

p assi v e a c o usti c r e c or di n gs  wit h a n a c c ur a c y of 2  m s 2 1 , usi n g a r at h er si m pl e  m ulti pl e li n e ar  m o d el.

1. I ntr o d u cti o n

1I n t h e fr e q u e n c y b a n d fr o m a f e w t e ns of a h ert z u p t o

5 0 k H z, t h e d o mi n a nt s o ur c es of a m bi e nt n ois e i n t h e

o c e a n c a n b e br o a dl y di vi d e d i nt o s o u n ds r es ulti n g fr o m

g e o p h o n y (i. e., s o u n ds fr o m n at ur al p h ysi c al pr o c ess es,

e. g.,  wi n d- dri v e n  w a v es, r ai nf all, s eis mi cit y, br e a ki n g

w a v es, c urr e nt), bi o p h o n y (i. e., s o u n ds fr o m bi ol o gi c al

a cti viti es, e. g.,  w h al e v o c ali z ati o ns, s n a p pi n g s hri m p

b e ds), a n d a nt hr o p o p h o n y (i. e.,  m a n- m a d e s o u n ds, e. g.,

c o m m er ci al s hi p pi n g, s o n ar, s eis mi c pr os p e cti n g, oil

a n d g as s ur v e ys) ( K n u ds e n et al. 1 9 4 8 ; W e n z 1 9 6 2 ).  All

t h es e s o ur c es c o ntri b ut e c o nj oi ntl y t o t h e n ois e s p e c-

tr u m c h ar a ct eristi cs ( e. g., pr ess ur e l e v el, s p e ctr al sl o p e)

i n v ar yi n g d e gr e es, d e p e n di n g o n t h eir str e n gt h a n d

c o n diti o ns pr e v aili n g at t h e  m e as ur e m e nt l o c ati o n.  T h us,

t h e u n d er w at er a m bi e nt s o u n d fi el d c o nt ai ns q u a nti fi a bl e

i nf or m ati o n a b o ut t h e p h ysi c al a n d bi ol o gi c al  m ari n e

e n vir o n m e nt.  T o e xtr a ct t his i nf or m ati o n, p assi v e a c o usti c

s yst e ms h a v e b e e n us e d f or  m o nit ori n g, r e c or di n g, a n d

i nt er pr eti n g i n a c o nti n u o us a n d a ut o n o m o us  w a y t h e

u n d er w at er a c o usti c si g n al, f a cilit ati n g a n all- w e at h er a n d

all-s e as o n o c e a n  m o nit ori n g.

T h e st u d y of o c e a n a m bi e nt n ois e pl a ys a gr o wi n g r ol e i n

m a n y diff er e nt r es e ar c h fi el ds. I n bi o di v ersit y, it h el ps i n

pr es er vi n g  m ari n e a ni m al e c os yst e ms b y b ett er u n d er-

st a n di n g t h e i m p a cts of h u m a n a cti viti es o n t h eir e c ol o g y

(Sir o vi c et al. 2 0 1 3 ). I n  m et e or ol o g y, gl o b al cli m at e  m o d els

a n d l o c al  w e at h er f or e c asts r el y o n fi el d i nf or m ati o n a b o ut

w e at h er a cr oss o c e a ns.  O bs er v ati o ns of r ai n a n d  wi n d

p h e n o m e n a fr o m u n d er w at er n ois e all o w f or b ett er st u d y

of air –s e a i nt er a cti o ns, a n d i n cr e as e gr e atl y t h e s p ati o-

t e m p or al r es ol uti o n pr o vi d e d b y s at ellit e (V a gl e et al.

1 9 9 0 ; N yst u e n a n d S els or 1 9 9 7 ; M a a n d  N yst u e n 2 0 0 5 ;

P e nsi eri et al. 2 0 1 5 ). I n cr y o g e ni cs, t h e n ois e g e n er at e d b y

gl a ci ers all o ws f or q u a nti fi c a ti o n of  m elti n g pr o c ess es i n

t h e  Ar cti c a n d is a g o o d i n di c at or of r a pi d cli m at e pr o-

c ess es ( Uri c k 1 9 7 1 ; Gl o w a c ki et al. 2 0 1 5 ). I n o c e a n o gr a-

p h y,  m e as ur e m e nt a n d c h ar a ct eri z ati o n of a m bi e nt n ois e

C orr es p o n di n g a ut h or a d dr ess :  D ori a n  C a z a u,  E N S T A  Br et a g n e,
L a b- S TI C C ( U M R  C N R S 6 2 8 5), 2 r u e  Fr a n ç ois  V er n y, 2 9 8 0 6  Br est

C E D E X 0 9,  Fr a n c e.

E- m ail: d ori a n. c a z a u @ e nst a- br et a g n e.fr

J A N U A R Y 2 0 1 7 C  A  Z  A  U  E  T  A  L . 2 0 7

D OI: 1 0. 1 1 7 5/ J T E C H- D- 1 6- 0 1 2 4. 1

2 0 1 7  A m eri c a n  M et e or ol o gi c al S o ci et y
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ar e ess e nti al t o e n h a n c e t h e si g n al-t o- n ois e r ati o of

a c o usti c- b as e d u n d er w at er i nstr u m e nts ( R a h m ati et al.

2 0 1 4 ).  T h e n e e d f or b ett er ass ess m e nt of gl o b al c h a n g e a n d

its c o ns e q u e n c es h a v e dr a w n att e nti o n a n d hi g hli g ht e d t h e

n e e d f or a n i nt e ns e  m o nit ori n g of u n d er w at er n ois e l e v el

a n d, c o ns e q u e ntl y, f or t h e d e v el o p m e nt of i n n o v ati v e

s e ns ors a n d n et w or ks (D u e n n e bi er et al. 2 0 0 2 ; J o h ns o n

a n d  T y a c k 2 0 0 3 ; A g u z zi et al. 2 0 1 1 ; F a v ali 2 0 1 3 ) a bl e t o

c oll e ct a n d a n al y z e l o n g-t er m u n d er w at er s o u n d d at a.

A m bi e nt n ois e st u di es  m ostl y t a k e pl a c e i n t h e n ort h-

e ast er n  P a ci fi c ( C h a p m a n a n d  Pri c e 2 0 1 1 ) a n d  Atl a nti c

O c e a ns ( Ni e u kir k et al. 2 0 0 4 ).  Pr e vi o us st u di es i n t h e I n-

di a n  O c e a n h a v e f o c us e d o n t h e n ort h w est er n ( W a gst aff

2 0 0 5 ) a n d t h e tr o pi c al r e gi o ns of t h e I n di a n  O c e a n

(Mi ksis- Ol ds et al. 2 0 1 3 ; H a w ki ns et al. 2 0 1 4 ; Ts a n g- Hi n-

S u n et al. 2 0 1 5 ). T o ur n a dr e ( 2 0 1 4) s h o w e d t h at t h e s hi p

tr af fi c h as h a d a gl o b al i n cr e as e i n t h e I n di a n  O c e a n i n t h e

l ast t w o d e c a d es. I n t h e S o ut h er n  O c e a n, a r e c e nt st u d y

hi g hli g ht e d t h e pr e d o mi n a nt r ol e of i c e b er gs i n t h e

S o ut h er n  H e mis p h er e s o u n ds c a p e ( M ats u m ot o et al.

2 0 1 4 ). Mi ksis- Ol ds et al. ( 2 0 1 3) r e p ort e d t h at t h e o bs er v e d

s o u n d fl o or i n cr e as es ar e c o nsist e nt  wit h c o n c urr e nt i n-

cr e as es i n s hi p pi n g,  wi n d s p e e d,  w a v e h ei g ht, a n d bl u e

w h al e a b u n d a n c e i n t h e I n di a n  O c e a n. N air et al. ( 2 0 1 5)

d e v el o p e d a s e mi e m pi ri c al  m o d el t o p r e di ct s u rf a c e

a m bi e nt s o u n d s p e ctr a i n 1 – 5 0 k H z f or r ai nf all r at es i n

2 – 2 0 0  m m h 2 1 a n d  wi n d s p e e ds  wit hi n 2 – 1 4  m s 2 1 .

M ost oft e n, h y dr o p h o n es us e d f or  m ari n e s o u n ds c a p e

st u di es ar e b ott o m  m o u nt e d, s h or e t er mi n at e d, a n d

fi x e d at a c ert ai n d e pt h.  Ot h er st u di es h a v e als o us e d

m o bil e h y dr o p h o n es, eit h er dr a g g e d b e hi n d a drifti n g

b u o y or b o at ( N yst u e n a n d S els or 1 9 9 7 ), or att a c h e d t o

v erti c al pr o fil er fl o at ( W ar d et al. 2 0 1 1 ; K ü s el et al. 2 0 1 1 ;

B ar cl a y a n d  B u c ki n g h a m 2 0 1 3 ).  M or e r e c e ntl y,  wit h t h e

d e v el o p m e nt of  mi ni at uri z e d el e ctr o ni c d e vi c es, h y-

dr o p h o n es h a v e b e e n e m b e d d e d i n u n d er w at er gli d ers

(B a u m g art n er et al. 2 0 0 8 ; M ats u m ot o et al. 2 0 1 1 ; Kli n c k

et al. 2 0 1 2 ).  T h es e gli d ers c a n s ur v e y a l ar g e ar e a b y

a ut o n o m o usl y n a vi g ati n g t h e d e fi n e d ar e a ( R o g ers et al.

2 0 0 4 ; R u d ni c k et al. 2 0 0 4 ), a n d t h e y h a v e s h o w n gr e at

pr o mis e i n  m o nit ori n g  m ari n e  m a m m als ( B a u m g art n er

et al. 2 0 0 8 ; Kli n c k et al. 2 0 1 2 ), o c e a n o gr a p hi c p h e n o m-

e n a ( M ats u m ot o et al. 2 0 1 1 ), a n d  m et e or ol o gi c al s urf a c e

c o n diti o ns ( C a u c h y et al. 2 0 1 5 ).

I n t h e s a m e li n e of t e c h n ol o gi c al i n n o v ati o n, t h e us e of

a ni m al b or n e a ut o n o m o us r e c or di n g t a gs, c all e d bi ol o g-

gi n g, is b e c o mi n g  wi d es pr e a d ( R o p ert- C o u d ert a n d

Wils o n 2 0 0 5 ), a n d all o ws f or t h e a c q uisiti o n of h u g e

q u a ntit ati v e d at as ets f or i nf er e n c es o n  m o v e m e nt,

e c ol o g y, p h ysi ol o g y, a n d b e h a vi or of a ni m als  m o vi n g

fr e el y i n t h eir n at ur al e n vir o n m e nt.  M ulti c h a n n el d at a-

l o g g ers ar e us e d, a n d d at a ar e s a m pl e d at hi g h r es ol uti o n

o v er l ar g e t e m p or al a n d s p ati al r a n g es, i n cl u di n g

g e o gr a p hi c al ar e as u n c o v er e d b y s at ellit e d at a. I n a d-

diti o n t o pr o vi di n g p ar a m et ers r el at e d t o t h e a ni m al

bi ol o gi c al pr o c ess es, e n vir o n m e nt al p ar a m et ers ( e. g.,

t e m p er at ur e, s ali nit y, li g ht, fl u or es c e n c e) c a n als o b e

c o nti n u o usl y r e c or d e d.

I n t his pr oj e ct, s o ut h er n el e p h a nt s e als ( S E S) of t h e

K er g u el e n Isl a n ds ar e us e d as a c o usti c gli d ers of o p-

p ort u nit y. S E S ar e  wi d e-r a n gi n g a ni m als d uri n g t h eir

p ost br e e di n g a n d p ost m o ulti n g  mi gr ati o ns.  A d ult f e-

m al es ( Mir o u n g a l e o ni n a ) fr o m t h e  K er g u el e n Isl a n ds

( 4 982 0 0 0S, 7 0 82 0 0 0E) f or a g e  m ai nl y i n o c e a ni c  w at ers of

t h e  A nt ar cti c a n d p ol ar fr o nt al z o n es ( b el o w 6 08S) fr o m

O ct o b er t o F e br u ar y ( B aill e ul et al. 2 0 1 0 ).  A m o n g t o p

m ari n e pr e d at ors, air- br e at hi n g di vi n g s p e ci es s u c h as

S E S ar e p arti c ul arl y  w ell s uit e d f or bi ol o g gi n g b e c a us e

t h eir l ar g e si z e all o ws t h e m t o c arr y el e ctr o ni c d e vi c es

wit h  mi ni m al dist ur b a n c e.  T h es e d e vi c es ar e st u c k o n

S E S  w hil e t h e y ar e o n l a n d i n t h eir br e e di n g c ol o ni es.  T h e

str o n g e ast – w est c urr e nt s p e e ds a n d t h e t hi c k i c e s urf a c e

l a y ers i n t his p art of t h e a ustr al o c e a n  m a k e t h e us e of

r e g ul ar gli d ers v er y c o m pli c at e d,  w hil e t h es e h ars h e n-

vir o n m e nt al c o n diti o ns ar e n ot a pr o bl e m f or S E S.

S o f ar, t h es e bi ol o g g e d S E S h a v e b e e n us e d t o c oll e ct

m e as ur e m e nts of p h ysi c al ( C h arr assi n et al. 2 0 0 8 ; C ost a

et al. 2 0 0 8 ; R o q u et et al. 2 0 0 9 ) a n d bi ol o gi c al (G ui n et

et al. 2 0 1 3 ) o c e a n o gr a p hi c p ar a m et ers, i n oft e n i n-

a c c essi bl e r e gi o ns.  T h e S E S a n d t h eir cl os e d-l o o p  mi-

gr at or y r o ut e als o pr o vi d e t h e o p p ort u nit y f or usi n g

A c o us o n d es 1 ( A c o usti m etri cs,  Gr e e n eri d g e S ci e n c es, I n c.,

F elt o n,  C alif or ni a) t h at c a n b e r etri e v e d at t h e e n d of

t h eir  mi gr ati o n.  A c o usti c d at a h a v e alr e a d y b e e n r e-

c or d e d a n d us e d t o i n v esti g at e b e h a vi or al a n d e c o-

p h ysi ol o gi c al ( br e at hi n g r at e) p ar a m et ers ( G e ni n et al.

2 0 1 5 ).  W hil e at s e a, S E S di v e r e p e at e dl y t o  m es o p el a gi c

d e pt hs ( 3 0 0 – 5 0 0  m u p t o 2 0 0 0  m) a n d t e n d t o f oll o w t h e

di el v erti c al  mi gr ati o n of t h eir  m es o p el a gi c pr e y, di vi n g

g e n er all y d e e p er d uri n g t h e d a y ( G ui n et et al. 2 0 1 4 ).

S E S r e g ul arl y p erf or m di v es d uri n g  w hi c h t h e y s p e n d a

l ar g e pr o p orti o n of ti m e d es c e n di n g p assi v el y t hr o u g h

t h e  w at er c ol u m n (Ri c h ar d et al. 2 0 1 4 ). I n t h e f oll o wi n g,

t his t y p e of di v e  will b e r ef err e d t o as drift di v es.

T h e  m ai n o bj e cti v e of t his c urr e nt st u d y is t o d e m-

o nstr at e t h at  m ari n e s o u n ds c a p e c a n b e  m e as ur e d  wit h

bi ol o g g e d S E S us e d as a c o usti c gli d ers of o p p ort u nit y.

H o w e v er, t h e S E S  m o v e m e nts ( e. g., d e pt h/s p e e d v ari-

ati o ns) i m p a ct t h e  m e as ur e d s o u n d s p e ctr a. It is t h us

first r e q uir e d t o i d e ntif y, c h ar a ct eri z e, a n d if p ossi bl e

r e m o v e t h e a c o usti c n ois e pr o d u c e d b y S E S  m o v e m e nts

t h at c orr u pts t h e  m e as ur e d s o u n ds c a p e.  U n d er t h e

1 A c o us o n d es ar e  mi ni at ur e, s elf- c o nt ai n e d, a ut o n o m o us

a c o usti c r e c or d er d esi g n e d f or u n d er w at er a p pli c ati o ns.
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ass u m pti o n t h at diff er e nt s o u n d s o ur c es h a v e u ni q u e

a c o usti c si g n at ur es, p assi v e a c o usti cs c a n b e us e d t o

m a k e a cl assi fi c ati o n of t h e a m bi e nt s o u n d fi el d. I n t his

p a p er, a  m ulti v ari at e a c o usti c r es p o ns e i n a  m ulti v ari at e

m ulti pl e li n e ar r e gr essi o n ( M M L R) fr a m e w or k is us e d

t o d e c o m p os e t h e  m e as ur e d a m bi e nt n ois e i nt o diff er e nt

a c o usti c s o ur c es ( a cti n g as pr e di ct ors) r el at e d eit h er t o

t h e e n vir o n m e nt or t o t h e S E S.  T h e a m bi e nt n ois e is

m o d el e d as a  m ulti v ari at e r es p o ns e of s p e ctr al p ar a m-

et ers, n a m el y, s o u n d pr ess ur e l e v els ( S P Ls) a n d s p e ctr al

sl o p es ( S S), i n v ari o us fr e q u e n c y b a n ds.  T h es e a c o usti c

f e at ur es h a v e b e e n  wi d el y us e d i n st u di es o n  m ari n e

s o u n ds c a p e a n d a c o usti c al  m et e or ol o g y ( N yst u e n a n d

S els or 1 9 9 7 ; M a a n d  N yst u e n 2 0 0 5 ; P e nsi eri et al. 2 0 1 5 ).

A n cill ar y d at as ets o n  wi n d s p e e d a n d o n S E S di vi n g

b e h a vi or ar e us e d t o d e fi n e t h e pr e di ct ors.  O n c e  w e h a v e

f ull y c h ar a ct eri z e d t h e a c o usti c n ois e i n d u c e d b y t h e

S E S dis pl a c e m e nts,  w e pr es e nt r es ults o n t h e  m e as ur e d

s o u n ds c a p e, a n d  w e f o c us o n t h e eff e ct of  wi n d s p e e d o n

t h e a m bi e nt n ois e l e v el.  T h es e  m e as ur es ar e c o m p ar e d

wit h t h os e  m a d e i n ot h er o c e a n e n vir o n m e nts at c o m-

p ar a bl e d e pt hs, a n d als o  wit h t h e or eti c al  m o d els.

T his p a p er is or g a ni z e d as f oll o ws. S e cti o n 1 pr o vi d es

d et ails o n a c o usti c  m e as ur e m e nts a n d o n t h e diff er e nt

v ari a bl es us e d i n t h e r e gr essi o n fr a m e w or k. S e cti o n 2

pr es e nts e x pl or at or y a n d q u alit ati v e r es ults,  wit h a n

e m p h asis o n t h e diff er e n c es b et w e e n s p e ctr a  m e as ur e d

d uri n g t h e drift a n d a cti v e s wi m mi n g p h as es of t h e S E S.

T h e n,  m or e q u a ntit ati v e r es ults ar e pr es e nt e d, i n p ar-

ti c ul ar t o e v al u at e t h e a c c ur a c y of esti m ati n g  wi n d s p e e d

fr o m o ur p assi v e a c o usti c r e c or di n gs. S e cti o n 3 pr o p os es

t w o g e n er al dis c ussi o ns o n t h e r el ati o ns b et w e e n t h e

e xt er n al i n fl u e n c e v ari a bl es a n d t h e  m e as ur e d s p e ctr a,

a n d o n t h e  m ari n e s o u n ds c a p e r es ulti n g fr o m o ur

a c o usti c gli d er of o p p ort u nit y.

2.  M et h o ds

a.  M at eri als

I n t h e a ustr al  wi nt er of 2 0 1 2, fi v e diff er e nt p ost br e e di n g

f e m al e S E S of si mil ar b o d y c o n diti o ns  w er e c a pt ur e d a n d

e q ui p p e d  wit h d at al o g g ers o n t h e  K er g u el e n Isl a n ds.

T h es e l o g g ers i n cl u d e d a n  A c o us o n d e 3 A d e vi c e ( alr e a d y

us e d i n si mil ar r es e ar c h st u di es; e. g., B ur g ess et al. 1 9 9 8 ;

B ur g ess 2 0 0 0 ) gl u e d o n t h e b a c k of t h e s e al o n t h e l o n-

git u di n al a xis, 1 0 c m b e hi n d t h e s c a p ul a.  T h e  A c o us o n d e

3 A r e c or d e d s o u n d at a s a m pli n g fr e q u e n c y F s of 1 2. 2 k H z

wit h a n a c o usti c s a m pli n g r es ol uti o n of 1 6 bits, usi n g a

b uilt-i n l o w-fr e q u e n c y h y dr o p h o n e. It als o h as a hi g h- p ass

filt er at 2 2  H z (t o r e m o v e p o w erf ul l o w-fr e q u e n c y fl o w

n ois e) a n d a n a nti ali as (l o w p ass) filt er at 4 6 4 0  H z.  T h e

h y dr o p h o n e r es p o ns e is fl at i n t his b a n d s o t h at o v er all t h e

us e a bl e b a n d wi dt h is 2 2 – 4 6 4 0  H z ( m or e d et ails c a n b e

f o u n d at htt p:// a c o us o n d e. c o m/f a qt e c h ni c al. ht ml ).  T ot al

st or a g e c a p a cit y is 6 4  G B.  T h e u n a m pli fi e d r a w s e nsiti vit y

of t h e h y dr o p h o n e is 2 2 0 1 d B (l o w- p o w er- c h a n n el h y-

dr o p h o n e) r ef 1  V ( m P a) 2 1 , t h at is, 0. 0 8 9  m V  P a2 1 . T h er e

is n o o n b o ar d si g n al pr o c essi n g e m b e d d e d i nt o t h e

A c o us o n d e.  T h e  A c o us o n d e’s r a w d at a h a v e b e e n c o n-

v ert e d t o pr ess ur e d at a usi n g a  M A T L A B ( M at h W or ks,

N ati c k,  M ass a c h us etts) pr o gr a m pr o vi d e d b y  Gr e e n-

eri d g e S ci e n c es, I n c. (t h e  A c o us o n d e  m a n uf a ct ur er).  T h e

A c o us o n d e als o c o nti n u o usl y r e c or d e d d e pt h ( pr ess ur e)

a n d tri a xi al a c c el er ati o n  wit h a s a m pli n g fr e q u e n c y

of 5  H z.

b.  A c o usti c d at a b as e

T a bl e 1 pr o vi d es a gl o b al o v er vi e w of t h e s o u n d d at a-

b as e.  T h e fi v e  A c o us o n d es d e pl o y e d  w er e a cti v at e d o n

t h e fi el d al m ost at t h e s a m e ti m e,  m a ki n g t h eir r e c or di n gs

o v erl a p i n ti m e.  T h e s m all er n u m b er of r e c or di n gs i n

A c o us o n d es  A 6 2 6 0 2 1 a n d  A 6 2 6 0 2 2  w as c a us e d b y t e c h-

n ol o gi c al d e fi ci e n c y.  T o s a v e o n b o ar d st or a g e s p a c e, a

d ut y c y cl e  w as s et u p i n e a c h  A c o us o n d e t h at a ut o m ati-

c all y t ur n e d it o n f or 4 h e v er y 2 4 h.  E a c h 4- h r e c or di n g

w as s e g m e nt e d i nt o 1 0-s ti m e  wi n d o ws ( e x c e pt f or t h e

l o n g-t er m a v er a g e d s p e ctr o gr a m,  w h er e  w e us e d 3 0-s ti m e

wi n d o ws), usi n g n o n- o v erl a p pi n g  H a m mi n g  wi n d o ws.  W e

r e m o v e d all t h e s o u n d fil es f or  w hi c h t h e S E S d e pt h  w as

l ess t h a n 1 0  m,  w hi c h i n cl u d es p h as es  w h e n t h e S E S is o n

l a n d a n d p h as es  w h e n t h e S E S is at t h e s urf a c e at s e a.  All

d at a pr o c essi n g a n d a n al ysis  w er e c o n d u ct e d usi n g

M A T L A B.  A t ot al of 1 8 4. 2 h of a u di o r e c or di n gs h a v e

e v e nt u all y b e e n us e d, pr o vi di n g 6 6 2 9 6 o bs er v ati o ns of

1 0 s l o n g.

Fi g ur e 1 r e pr es e nts t h e  mi gr at or y r o ut es f oll o w e d

b y t h e S E S d uri n g  w hi c h t h e  A c o us o n d es  w er e a cti v e.

T h e s p ati ot e m p or al c o v er a g e pr o vi d e d b y S E S r o ut es

r a n g es fr o m 7 1 8 t o 8 78 i n l o n git u d e a n d fr o m 2 4 6 8 t o

2 5 2 8 i n l atit u d e.

c. I d e nti fi c ati o n of drift p h as es

A s al r e a d y d o n e i n D r a g o n et al. ( 2 0 1 2 ) , p r e s s u r e

d at a  w er e us e d t o s plit t h e as c e nt a n d d es c e nt di v e p h as es

i nt o t w o diff er e nt c at e g ori es b as e d o n di vi n g b e h a vi or,

T A B L E 1.  Gl o b al o v er vi e w of t h e p assi v e a c o usti c r e c or di n g

d at a b as e,  wit h C as t h e c u m ul at e d d ur ati o n.  E a c h r e c or di n g l asts

a p pr o xi m at el y 4 h.

A c o us o n d e  N o. of r e c or di n gs  P eri o d C ( h)

A 6 2 6 0 1 9 2 0 3 0  O ct – 1 8  N o v 2 0 1 2 7 6. 4

A 6 2 6 0 2 0 1 3 2 2 S e p – 1 0  N o v 2 0 1 2 5 1. 2

A 6 2 6 0 2 1 4 3 0  O ct – 2  N o v 2 0 1 2 1 6
A 6 2 6 0 2 2 5 3 0  O ct – 3  N o v 2 0 1 2 1 8. 6

A 6 2 6 0 4 0 2 4 3 1  O ct – 2 3  N o v 2 0 1 2 9 5. 4
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n a m el y, drift di v es a n d a cti v e s wi m mi n g di v es. I n o ur

st u d y, drift di v es ar e i m p ort a nt, as t h e y ar e e x p e ct e d t o

off er t h e cl e a n est a c o usti c  m e as ur es.  Drift di v e i d e nti fi-

c ati o n  w as pr o c ess e d i n t w o st e ps.  First,  w e us e d first t h e

c o m pl et e ti m e – d e pt h r e c or d er ( T D R),  w hi c h all o w e d us

t o (i) i d e ntif y drift di v es a n d (ii) is ol at e t h e p assi v e drift

p h as es d uri n g t h os e di v es ( Dr a g o n et al. 2 0 1 2 ).  F or e a c h

drift di v e, a drift r at e  w as d et er mi n e d as t h e sl o p e c o-

ef fi ci e nt of a li n e ar r e gr essi o n b et w e e n d e pt h a n d ti m e

(B aill e ul et al. 2 0 1 0 ; Mit a ni et al. 2 0 1 0 ). I n t h e s e c o n d st e p,

w e us e d a c c el er o m et er d at a t o e x cl u d e p h as es of a cti v e

s wi m mi n g d uri n g drift p h as es ass ess e d b y t h e  T D R- o nl y

d at a.  A cti v e s wi m mi n g  w as c o nsi d er e d t o t a k e pl a c e  w h e n

l at er al a c c el er ati o n e x c e e d e d t h e 2 0. 2 t o 0. 2  m s 2 2 r a n g e.

It is n ot e w ort h y t h at a  m or e d et ail e d t a x o n o m y c o ul d

h a v e b e e n us e d [ e. g., Ri c h ar d et al. ( 2 0 1 4) s u b di vi d e d t h e

a cti v e s wi m mi n g di v es i nt o e x pl or at or y di v es, s h all o w

a cti v e di v es, a n d d e e p a cti v e di v es], b ut i n t his p a p er

di vi n g c h ar a ct eristi cs of t h e S E S  will b e li mit e d t o t his

t w o- cl ass b e h a vi or, f or t h e s a k e of cl arit y a n d c o n cis e n ess

wit h o ur a c o usti c al  m et e or ol o g y a p pli c ati o n.

T a bl e 2 pr o vi d es st atisti c al i nf or m ati o n o n t hr e e dif-

f er e nt di v e p h as es of S E S, n a m el y, s urf a c e, drifti n g, a n d

a cti v e s wi m mi n g p h as es.  T h e  R p a c k a g e  Bi ol o g gi n g

t o ols2 w er e us e d t o esti m at e a ut o m ati c all y t h e drift

p h as es of S E S.  Drift p h as es h a v e a n a v er a g e d ur ati o n of

2  mi n.  O v er all, t h e y c o v er o nl y 6 % of t h e t ot al r e c or di n g

p eri o d,  wit h a hi g h er pr es e n c e of  m or e a cti v e s wi m mi n g

di v es ( 8 3 %).  T h es e esti m at e d drift p h as es h a v e alr e a d y

b e e n us e d i n pr e vi o us bi ol o gi c al st u di es ( V a c q ui é -

G ar ci a et al. 2 0 1 2 ; G ui n et et al. 2 0 1 4 ; Ri c h ar d et al. 2 0 1 4 ;

G e ni n et al. 2 0 1 5 ).

d.  R e g r essi o n v ari a bl es

T a bl e 3 pr es e nts d et ails o n t h e diff er e nt v ari a bl es us e d

i n t h e r e gr essi o n a n al ysis.  T h e y ar e d et ail e d i n t h e

f oll o wi n g.

1)  A C O U S TI C  V A RI A B L E S

E a c h 1 0-s ti m e s eri es h as b e e n f ast  F o uri er tr a ns-

f or m e d ( F F T) t o o bt ai n a 5 1 2- p oi nt p o w er s p e ctr u m.

E a c h s p e ctr u m is i nt e gr at e d o n o n e-t hir d o ct a v e fr e-

q u e n c y b a n ds.  T h e S P Ls a v er a g e d o v er t h e o n e-t hir d

o ct a v e s u b b a n d c e nt er e d ar o u n d fc k H z, a n d t h e S S

b et w e e n t h e fr e q u e n ci es f1 a n d f2 , h a v e b e e n e xtr a ct e d

fr o m t h e  m e as ur e d s p e ctr a; t h e y ar e l a b el e d S P L( fc ) a n d

S S( f1 -f2 ), r es p e cti v el y. S P L  m e as ur es ar e c o m p ut e d as

S P L( f
c
) (m ) 5 1 0 l o g

1 0

2

4 1

p 2
r ef

f 5 fu p p er

f 5 fl o w er

P (m ) ( f )

B

3

5 , ( 1)

F I G. 1.  Mi gr at or y r o ut es of fi v e diff er e nt S E S pl ott e d o n a  m a p z o o m e d i n o n t h e  K er g u el e n

Isl a n ds ( 4 982 0 0 0S, 7 0 82 0 0 0E), i n t h e I n di a n  O c e a n.  D et ails of i n di vi d u al S E S ar e gi v e n i n T a bl e 1 .
T h es e tr aj e ct ori es ar e b as e d o n  G P S d at a fr o m a n Ar g os G P S s at ellit e t a g fi x e d o n e a c h S E S.  O nl y

t h e s e g m e nts of r o ut es d uri n g  w hi c h t h e  A c o us o n d es  w er e a cti v e ar e dr a w n.

T A B L E 2. St atisti cs o n di v e p h as es,  wit h D as t h e  m e a n p h as e

d ur ati o n, C as t h e c u m ul at e d d ur ati o n, a n d P t ot a s t h e p er c e nt a g e

o v er t ot al a c o usti c r e c or di n gs.

Di v e p h as es D ( mi n) C ( h) P t ot ( %)

S urf a c e 2. 5 4 2. 5 1 1

Drift p h as es 2 2 2. 9 6

A cti v e p h as es 3 3 1 1. 8 8 3

2 D e v el o p e d b y  Y v es l e  Br as ( C E B C- C N R S- U M R 7 3 7 2  U ni-

v ersit é d e  L a  R o c h ell e,  C hi z é ,  Fr a n c e) a n d a v ail a bl e at htt ps://

git h u b. c o m/ S E S m a n/r bl .
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3 5 4

w h er e fl o w er 5 fc 1 0 1 /2 0 a n d fu p p er 5 fc 1 0 (2 1 )/2 0 , p r ef 5 1 m P a,

a n d B is t h e n ois e p o w er b a n d wi dt h of t h e  wi n d o w

f u n cti o n (B 5 1. 3 6 f or a  H a m mi n g  wi n d o w).  T h e p o w er

s p e ctr u m P (m ) ( f ) is d e fi n e d as

P (m ) ( f ) 5 2
X (m ) ( f )

N

2

, ( 2)

w h er e X (m ) ( f ) is t h e  F F T of t h e m t h s e g m e nt, gi v e n b y

X (m ) ( f ) 5
N 2 1

n 5 0

x
(m )
wi n [n ]e (2 i2 p f n)/N , ( 3)

w h er e x wi n i s a  wi n d o w e d s e g m e nt of a ti m e s eri es. S S

ar e c al c ul at e d usi n g a l e ast s q u ar es fit t o t h e S P Ls o v er

t h e s p e ci fi e d fr e q u e n c y b a n d.  Aft er c orr el ati o n a n al ysis,

it a p p e ar e d t h at str o n g c orr el ati o ns e xist b et w e e n dif-

f er e nt p airs of a c o usti c f e at ur es, i m pl yi n g t h at k n o wl-

e d g e of o n e n e c ess aril y i m pli es k n o wl e d g e of t h e ot h er.

T h e n, t o r e d u c e t h e di m e nsi o n of t h e a c o usti c f e at ur e

v e ct or,  w e k e pt o nl y t h e S P L( fc )  m e as ur es p er o ct a v e

a n d t h e t w o sl o p es t h at  m a xi mi z e t h e  P e ars o n c orr el a-

ti o n c o ef fi ci e nt  wit h t h e r e gr essi o n v ari a bl es S E S a n d

E n vi r o n m e nt p r e s e nt e d i n s e cti o ns 2 d( 2) a n d 2 d( 3) ,

r es p e cti v el y.  T h e a c o usti c d es cri pt or s r e s ulti n g f r o m

t hi s p r o c e s s, li st e d i n T a bl e 3 , f o r m a t e n- di m e n si o n al

f e at u r e v e ct o r o v e r all t h e o b s e r v ati o n s c o n si sti n g

of t h e f oll o wi n g d e s c ri pt o r s: f S P L ( 0. 0 5 ), S P L ( 0. 2 ),

S P L ( 0. 5 ), S P L ( 1 ), S P L ( 1. 6 ), S P L ( 2. 5 ), S P L ( 3. 2 ), S P L

( 4 ), S S ( 1 – 2. 5 ), S S ( 2. 5 – 5 ) g . I n t h e f oll o wi n g, all fc v al u e s

h a v e b e e n r o u n d e d t o a  m ulti pl e of 1 0 f o r cl a rit y i n t h e

n ot ati o n, a n d all s o u n d pr e s s u r e l e v el s a r e gi v e n i n d B

r ef m P a 2 .

2) S E S DI S P L A C E M E N T S

T h e r a w tri a xi al a c c el er ati o n d at a fr o m t h e a c c el er-

o m et er of t h e  A c o us o n d e 3 A  w er e us e d a n d l a b el e d a x ,

a y , a n d a z (l o n git u di n al, l at er al, a n d v erti c al a x es, r e-

s p e cti v el y).  T o esti m at e s wi m mi n g s p e e d V ,  w e first

n e e d t o c o m p ut e t h e pit c h u of t h e s e al, d e fi n e d as t h e

a n gl e u b et w e e n t h e S E S b o d y dir e cti o n a n d t h e h ori-

z o nt al, t h at is,

u 5 ar ct a n

0

B
@

a
xffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffi

a 2
y 1 a 2

z

q

1

C
A . ( 4)

As e x pl ai n e d i n S at o et al. ( 2 0 0 3) a n d A o ki et al. ( 2 0 1 1) ,

t h e a c c el er ati o n d at a us e d t o c o m p ut e t h e pit c h usi n g

E q. ( 4) h a v e b e e n filt er e d  wit h a l o w- p ass filt er at 0. 2  H z i n

or d er t o is ol at e t h e gr a vit y c o m p o n e nt of t h e  m o v e m e nt.

T h e n V w as c o m p ut e d b y c o m bi ni n g i nf or m ati o n o n t h e

v erti c al s p e e d a n d t h e s e al pit c h as f oll o ws:

V 5
U

v ert

si n(u )
, ( 5)

w h er e U v ert c orr es p o n ds t o t h e v erti c al s p e e d ( as d e-

t er mi n e d fr o m t h e d e pt h r e c or d er) of t h e S E S, a n d V

c orr es p o n ds t o t h e v erti c al s p e e d c orr e ct e d b y t h e ori e n-

t ati o n of t h e S E S gi v e n b y its pit c h.  As alr e a d y r e p ort e d i n

p ast st u di es ( Mill er et al. 2 0 0 4 ; Ri c h ar d et al. 2 0 1 4 ; G e ni n

et al. 2 0 1 5 ), t his  m et h o d is r eli a bl e o nl y f or st e e p er b o d y

a n gl es ( wit h a n a bs ol ut e b o d y pit c h o v er 3 0 8).  As a r es ult,

w e us e t his pr o x y f or d e e p d es c e nts a n d as c e nts, t h at is,

e n di n g a n d st arti n g b el o w 4 0 0  m d e e p, r es p e cti v el y, a n d

wit h a n a bs ol ut e pit c h o v er 3 0 8.  E v e nt u all y, t h e v ari a bl e

d e pt h d is dir e ctl y r e a d fr o m t h e  T D R,  wit h n e g ati v e

v al u es b el o w t h e o c e a n s urf a c e. Fi g ur es 2 a – c r e pr es e nt

t h e hist o gr a ms of s p e e d, a c c el er ati o n, a n d d e pt h d at a,

r es p e cti v el y,  m at c h e d  wit h t h e a n al y z e d p assi v e a c o usti c

r e c or di n gs.  As e x p e ct e d, hi g h er e xtr e m a v al u es of s p e e d

a n d r m s a c c el e r ati o n (l a b el e d r m s 2 a ) a r e o bt ai n e d

f o r a cti v e s wi m mi n g p e ri o d s ( g oi n g f r o m a r a n g e of

[ 0. 1 5 – 2]  m s2 1 a n d [ 0 – 6]  m s 2 2 t o [ 0. 7 – 3]  m s2 1 a n d

[ 0 – 1 0]  m s2 2 , r es p e cti v el y, f or t h e drift a n d a cti v e s wi m-

mi n g p h as es, r es p e cti v el y),  w hil e d e pt h a n d  wi n d s p e e d

ar e r e as o n a bl y  w ell b al a n c e d b et w e e n t h e t w o c at e g ori es.

3 )  E N VI R O N M E N T

T h e d at as et o n  wi n d s p e e d  w as e xtr a ct e d fr o m t h e

A d v a n c e d S c att er o m et er ( A S C A T) r etri e v als 3 a n d

T A B L E 3.  D et ails of v ari a bl es us e d i n t h e r e gr essi o n a n al ysis, cl assi fi e d i nt o f o ur c at e g ori es: a c o usti cs, S E S dis pl a c e m e nts, S E S st at us di v e,

a n d e n vir o n m e nt.  All c e nt er fr e q u e n ci es fc i n t h e S P L d es cri pt ors h a v e b e e n r o u n d e d t o a  m ulti pl e of 1 0 f or cl arit y i n t h e n ot ati o n.

V ari a bl e c at e g ori es  V ari a bl e d es cri pti o n  V ari a bl e l a b els  U nits

A c o usti cs S o u n d pr ess ur e l e v els S P L( 0. 0 5), S P L( 0. 2), S P L( 0. 5), S P L( 1), S P L( 1. 6), S P L( 2. 5),

S P L( 3. 2), S P L( 4)

d B

S p e ctr al sl o p e S S( 1 – 2. 5), S S( 2. 5 – 4) d B f 2 1

S E S dis pl a c e m e nts S p e e d V m s 2 1

Tri a xi al a c c el er ati o n a x , a y , a z m s 2 2

D e pt h d m

E n vir o n m e nt  Wi n d s p e e d W m s 2 1

3 A v ail a bl e at ft p://ft p.ifr e m er.fr/ifr e m er/ c ers at/ pr o d u cts/ gri d d e d/

M W F/ L 3/ A S C A T/ D ail y/ N et c df/ .
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pr o vi d e d gri d d e d d ail y- a v er a g e d  wi n d a n d  wi n d str ess

fi el ds o v er gl o b al o c e a ns ( B e nt a m y a n d  Cr oi z e- Fill o n

2 0 1 2 ).  T h e c al c ul ati o n of d ail y esti m at es us es as c e n di n g

a n d d es c e n di n g a v ail a bl e a n d v ali d r etri e v als.  T h e o b-

j e cti v e  m et h o d ai ms t o pr o vi d e d ail y- a v er a g e d gri d d e d

wi n d s p e e d, z o n al c o m p o n e nt,  m eri di o n al c o m p o n e nt,

wi n d str ess, a n d t h e c orr es p o n di n g c o m p o n e nts at gl o b al

s c al e.  T h e err or ass o ci at e d  wit h e a c h p ar a m et er, r el at e d

t o t h e s a m pli n g i m p a ct a n d  wi n d s p a c e a n d ti m e v ari-

a bilit y, is pr o vi d e d t o o.  W h e n c o m p ar e d  wit h b u o y

m e as ur e m e nts, t his err or f or  wi n d s p e e d is b el o w 2  m s 2 1

( B e nt a m y a n d  Fill o n 2 0 1 5 ).  M or e d et ails a b o ut d at a, t h e

o bj e cti v e  m et h o d, a n d c o m p ut ati o n al g orit h m c a n b e

f o u n d i n B e nt a m y a n d  Cr oi z e- Fill o n ( 2 0 1 2) .  T h e  E ur o p e a n

C e ntr e f or  M e di u m- R a n g e  W e at h er  F or e c asts ( E C M W F)

a n al ys es h a v e b e e n us e d as a t e m p or al i nt er p ol ati o n

b asis of  A S C A T r etri e v als.  T h e r es ulti n g fi el ds ar e 1 0  m

hi g h a b o v e t h e o c e a n s urf a c e, a n d h a v e s p ati al r es ol u-

ti o ns of 0. 2 58 i n l o n git u d e a n d l atit u d e, a n d a 3- h t e m-

p or al r es ol uti o n.

A n a c o usti c  m e as ur e m e nt is a s p ati all y i nt e gr at e d

m e as ur e,  wit h a n ar e a of  m e as ur e m e nt at t h e o c e a n

s urf a c e ( als o c all e d t h e list e ni n g ar e a i n lit er at ur e) t h at

d e p e n ds o n t h e h y dr o p h o n e d e pt h a n d o n t h e b e a m

p att er n of t h e a m bi e nt n ois e fi el d.  T h e list e ni n g ar e a of a

5 0 0- m- d e pt h h y dr o p h o n e is ar o u n d 8 k m 2 ( N yst u e n

et al. 2 0 1 5 ),  w hi c h is  w ell i n cl u d e d i n t h e s at ellit e pi x el

r es ol uti o n ( ar o u n d 3 0 k m 2 at t h e S E S l atit u d es).

Fi g ur e 2 d r e pr es e nts t h e hist o gr a m of  wi n d s p e e d d at a

m at c h e d  wit h t h e a n al y z e d p assi v e a c o usti c r e c or di n gs.

Fr o m o p er ati o n al p oi nt of vi e w, it is  m or e si g ni fi c a nt t o

pr o vi d e t h e c orr e ct cl assi fi c ati o n of  wi n d s p e e d cl ass

t h a n  wi n d s p e e d esti m at es.  W e t h us i d e nti fi e d fr o m

t h es e d at a f o ur diff er e nt cl ass es of  wi n d s p e e ds, l a b el e d

W 1 ( b el o w 7. 5  m s 2 1 ), W 2 ( b et w e e n 7. 5 a n d 1 2. 5  m s 2 1 ),

W 3 ( b et w e e n 1 2. 5 a n d 1 7. 5  m s 2 1 ), a n d W 4 ( hi g h er t h a n

1 7. 5  m s 2 1 ).  E a c h cl ass c orr es p o n ds t o a n a v er a g e i n-

c r e a s e of 5  m s 2 1 i n  wi n d s p e e d, e x c e pt f o r cl a s s e s W 2

a n d W 3 .  T h e s e cl a s s e s c o r r e s p o n d r o u g hl y t o t h e s e a

st at e s of t h e  B e a uf o rt s c al e f r o m 2 t o 5 (li g ht  wi n d ) f o r

W 1 , fr o m 6 t o 7 ( hi g h  wi n d) f or W 2 a n d W 3 , a n d fr o m 8 t o

9 ( g al e  wi n d) f or W 4 (K n u ds e n et al. 1 9 4 8 ). S e a st at e 1

h as n ot b e e n us e d, as n ois e pr o d u c e d b y  w e a k  wi n d

s p e e d is t o o l o w t o b e d et e ct e d ( P e nsi eri et al. 2 0 1 3 ).

e.  M ulti v a ri at e  m ulti pl e li n e ar r e gr e ssi o n

1)  M O D E L  F O R M U L A TI O N

M M L R is a c o m m o n st atisti c al t o ol t h at i nf or ms a b o ut

t h e li n e ar r el ati o ns hi p b et w e e n d e p e n d e nt v ari a bl es

(i. e., t h e r es p o ns e) a n d i n d e p e n d e nt v ari a bl es (i. e., t h e

pr e di ct ors).  Wit h  m ulti pl e r es p o ns e v ari a bl es a v ail a bl e,

as i n o ur c as e, t h e st a n d ar d a p pr o a c h t o  m o d eli n g t h e m

is t o r e gr ess e a c h r es p o ns e v ari a bl e s e p ar at el y o n t h e

s a m e s et of e x pl a n at or y v ari a bl es.  H o w e v er, alt h o u g h

it is si m pl e a n d p o p ul ar, t his u ni v ari at e r es p o ns e a p-

pr o a c h  m a y n ot b e o pti m al, si n c e t h e y d o n ot utili z e t h e

j oi nt i nf or m ati o n a m o n g r es p o ns e v ari a bl es.  T o s ol v e

t his  m ultir es p o ns e r e gr essi o n pr o bl e m, Br ei m a n a n d

Fri e d m a n ( 1 9 9 7) pr o p os e d a  m et h o d, c all e d t h e c ur d

F I G. 2.  Hist o gr a ms of ( a) S E S s wi m mi n g s p e e d, ( b) a c c el er ati o n, ( c) d e pt h, a n d ( d)  wi n d s p e e d d at a  m at c h e d  wit h

t h e a n al y z e d p assi v e a c o usti c r e c or di n gs.  E a c h hist o gr a m h as b e e n i n di vi d u all y u nit ar y n or m ali z e d.  E a c h o bs er-

v ati o n is l a b el e d eit h er as a drift p h as e ( bl u e) or a n a cti v e s wi m mi n g p h as e (r e d).
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a n d  w h e y, t h at us es t h e r el ati o ns hi p a m o n g r es p o ns e

v ari a bl es t o i m pr o v e pr e di cti v e a c c ur a c y.  T h e y s h o w e d

t h at t h eir  m et h o d c a n o ut p erf or m s e p ar at e u ni v ari at e

r e gr essi o n a p pr o a c h es  w h e n t h er e ar e c orr el ati o ns

a m o n g t h e r es p o ns e v ari a bl es.  T h e  m ulti v ari at e g e n er al

li n e ar  m o d el is

Y
| { z }
(n ,r )

5 X
| { z }

(n ,p 1 1 )

b
| { z }

( p 1 1 ,r )

1 E
| { z }
(n ,r )

, ( 6)

w h er e Y is a  m atri x of n o bs er v ati o ns o n r r es p o ns e

v ari a bl es.  T h e X is a  m o d el  m atri x  wit h c ol u m ns f or p

r e gr ess ors, i n cl u di n g a n i niti al c ol u m n of o n es f or t h e

r e gr essi o n c o nst a nt, als o c all e d i nt er c e pt.  T h e b is a  m a-

tri x of r e gr essi o n c o ef fi ci e nts, o n e c ol u m n f or e a c h r e-

s p o ns e v ari a bl e.  T h e E is a  m atri x of err ors t h at f oll o ws

a  G a ussi a n l a w N ( 0, s 2 ).  E a c h r es p o ns e ( d e p e n d e nt

v a ri a bl e ) g et s it s o w n li n e a r e q u ati o n of t h e f o r m

Y r ; b 0 p 1
P

p 5 1 b r p X p 1 E n ,r , c o nj oi ntl y esti m at e d al o n g

wit h t h e ot h er r es p o ns es, a n d d e p e n di n g o nl y o n t h e

pr e di ct ors (i n d e p e n d e nt v ari a bl es),  w h os e c o ntri b uti o ns

ar e  w ei g ht e d b y t h e r e gr essi o n c o ef fi ci e nts b r p (Br ei m a n

a n d  Fri e d m a n 1 9 9 7 ).

P ar a m etri c n o nli n e ar  m o d els als o e xist, a n d r e pr es e nt

t h e r el ati o ns hi p b et w e e n a c o nti n u o us r es p o ns e v ari a bl e

a n d o n e or  m or e c o nti n u o us pr e di ct or v ari a bl es i n t h e

f or m Y 5 f (X , b ) 1 E ,  w h er e f is a n y f u n cti o n of X a n d b

t h at e v al u at es e a c h r o w of X al o n g  wit h t h e v e ct or b t o

c o m p ut e t h e pr e di cti o n f or t h e c orr es p o n di n g r o w of Y .

I n r e gr essi o n a n al ysis t er ms, t w o n o n c orr el at e d pr e-

di ct ors us e d i n c o m bi n ati o n  w o ul d pr e di ct u ni q u e v ari-

a n c e i n a r es p o ns e,  w hil e t w o  m or e c orr el at e d pr e di ct ors

t e n d t o pr e di ct s h ar e d v ari a n c e, a n d s o ar e l ess ef fi ci e nt.

Pri or t o  M M L R, a pri n ci p al c o m p o n e nts a n al ysis ( P C A)

c a n t h e n b e us e d t o d e c orr el at e pr e di ct ors.  P C A is a

di m e nsi o n r e d u cti o n  m et h o d t h at c o nstr u cts i n d e p e n-

d e nt n e w v ari a bl es t h at ar e li n e ar c o m bi n ati o ns of

t h e ori gi n al v ari a bl es, b y r e d u ci n g r e d u n d a n c y (i. e., i n-

cr e asi n g st a n d ar d d e vi ati o n) b et w e e n all v ari a bl e di-

m e nsi o ns.  P C A  w as p erf or m e d t o s e e h o w o ur diff er e nt

S E S a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es  w er e str u ct ur e d  wit hi n

t h e d at as et, a n d  w h et h er t h e a c o usti c v ari a bl es  w er e

r es p o n di n g t o t his str u ct ur e.  P C A als o a v oi ds  m ul-

ti c olli n e arit y pr o bl e ms i n r e gr essi o n a n al ysis (Z h a n g

et al. 2 0 0 6 ). S u c h pr o bl e ms  m a k e r e gr essi o n c o ef fi ci e nts

b e c o m e u nst a bl e  w h e n hi g hl y c orr el at e d pr e di ct ors

ar e pr es e nt.  T his f urt h er j usti fi es t h e us e of  P C A i n

o ur st u d y.

I n t his pr oj e ct, t w o diff er e nt s et u ps of t h e  M M L R

m et h o d  w er e us e d.  W e first st u di e d t h e c o ntri b uti o ns of

S E S a n d e n vir o n m e nt v ari a bl es (i. e., t h e pr e di ct ors X ,

wit h p 5 6) i n t h e  m ulti v ari at e a c o usti c r es p o ns e c h ar-

a ct eri zi n g t h e  m e as ur e d s p e ctr a (i. e., t h e r es p o ns es Y ,

wit h r 5 1 0) o v er all 1 0-s o bs er v ati o ns ( n 5 6 6 2 9 6).

H er e, pr e di ct ors ar e t h e diff er e nt p h ysi c al pr o c ess es

c o ntri b uti n g i n d e p e n d e ntl y t o t h e distri b uti o n of

a c o usti c e n er g y i n t h e  m e as ur e d s p e ctr a. I n t h e s e c o n d

a p pli c ati o n,  w e e v al u at e d t h e cl assi fi c ati o n a c c ur a c y of

a n  M M L R o n  P C A- pr o c ess e d a c o usti c  m e as ur es ( p 5

1 0) i n pr e di cti n g  wi n d s p e e d ( r 5 1).

Als o, all v ari a bl es  w er e st a n d ar di z e d (i. e., z er o  m e a n

a n d u nit ar y v ari a n c e),  w hi c h all o ws a b ett er c o m p aris o n

of r e gr essi o n  w ei g hts b et w e e n e a c h pr e di ct or ( es p e ci all y

wit h v ari a bl es h a vi n g diff er e nt r a n g e v al u es, as f or d e pt h

a n d  wi n d s p e e d i n o ur st u d y), as t h e u nst a n d ar di z e d

w ei g hts ar e a f u n cti o n of t h e v ari a n c e of t h e pr e di ct or

v ari a bl es. St a n d ar di z ati o n r e m o v es  m ost of t h e c orr e-

l ati o n b et w e e n li n e ar a n d hi g h er- or d er t er ms,  w hi c h

r e d u c es t h e c h a n c e of a d di n g t h es e t er ms u n n e c ess aril y.

2 )  E V A L U A TI O N  M E T RI C S

T o ass ess q u a ntit ati v el y t h e q u alit y of o ur r e gr essi o n

a n al ysis a n d esti m ati o n,  w e pr o vi d e d as e v al u ati o n

m etri cs t h e p v al u e a n d t h e  m ulti pl e c orr el ati o n c o-

ef fi ci e nt s q u ar e d [ or di n ar y R 2 ( %)], als o c all e d t h e c o-

ef fi ci e nt of d et er mi n ati o n.  T o f urt h er e v al u at e t h e

i m p a cts of e a c h pr e di ct or i n t h e  M M L R  m o d el,  w e

p erf or m e d a s e q u e nti al si g ni fi c a n c e t esti n g of e a c h d e-

p e n d e nt v ari a bl e t hr o u g h t h e  m etri c D R 2
a , d e fi n e d as

D R 2
a 5

jR 2
a 2 R 2

a ( 2 p )j

R 2
a

, ( 7)

w h er e R 2
a r ef ers t o t h e a dj ust e d R 2 m etri c, a n d R 2

a (2 p )

r ef ers t o t h e a dj ust e d R 2 m etri c o bt ai n e d  wit h a n

M M L R p erf or m e d  wit h o ut t h e pr e di ct or p .  T his a m o u nt

of c h a n g e i n R 2 is a  m e as ur e of t h e i n cr e as e i n pr e di cti v e

p o w er of a p arti c ul ar d e p e n d e nt v ari a bl e, gi v e n t h e d e-

p e n d e nt v ari a bl e or v ari a bl es alr e a d y i n t h e  m o d el. I n

ot h er  w or ds, t his  m etri c all o ws f or p erf or mi n g si g ni fi-

c a n c e t e sti n g t o d et e r mi n e  w h et h e r t h e a d diti o n of

a n ot h er d e p e n d e nt v ari a bl e t o t h e r e gr essi o n  m o d el

si g ni fi c a ntl y i n cr e as es t h e v al u e of R 2 .  Als o, t h e or di n ar y

R 2 v al u e s yst e m ati c all y i n cr e as es  wit h t h e a d diti o n of

t er ms t o t h e r e gr essi o n  m o d el; c o ns e q u e ntl y, i n or d er t o

c o m p ar e  m o d els  wit h diff er e nt n u m b ers of pr e di ct ors,

w e us e t h e a dj ust e d R 2 m etri c.

3.  R es ults

a.  E x pl or at or y d at a a n al ysis

Fi g ur e 3 s h o ws a t y pi c al l o n g-t er m s p e ctr al a v er a g e

c o m p ut e d o v er f o ur a c o usti c r e c or di n gs (i. e., a t ot al of

1 6 h of r e c or di n gs fr o m f o ur diff er e nt d a ys) fr o m t h e

S E S i n di vi d u al  A 6 2 6 0 1 9. S E S v ari a bl es a n d  wi n d s p e e d

v al u es ar e s u p eri m p os e d o nt o t his s p e ctr o gr a m. It c a n
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b e s e e n t h at t h e drift a n d a cti v e s wi m mi n g p h as es ar e

cl e arl y i d e nti fi e d t hr o u g h t h e a c o usti c e n er g y i n l o w-

fr e q u e n c y b a n ds t h at c orr el at e  w ell  wit h t h e S E S s p e e d.

Als o, a c o usti c e n er g y i n hi g h er-fr e q u e n c y b a n ds a p p e ar

t o b e r ei nf or c e d  wit h hi g h er  wi n d s p e e d, i n d e p e n d e ntl y

fr o m ot h er S E S-r el at e d v ari a bl es. I n ot h er  w or ds, t w o

fr e q u e n c y r e gi o ns of t h e s p e ctr a ar e  m ai nl y i m p a ct e d,

s h o wi n g first str o n g e vi d e n c e of c orr el ati o ns: a first r e-

gi o n i n fr e q u e n c y s u b b a n ds b el o w 2. 5 k H z,  m o d ul at e d

a c c or di n gl y t o S E S s p e e d, a n d a s e c o n d r e gi o n a b o v e

t his fr e q u e n c y t h at is  m or e d o mi n at e d b y  wi n d s p e e d.

T o pr o vi d e  m or e d et ails o n t h e s h a p e of s p e ctr a

m e as ur e d d uri n g drift p h as es, Fi g. 4 r e pr es e nts a n a v-

er a g e d s p e ctr u m c o m p ut e d d uri n g t e m p or al p h as es  wit h

v al u es of S E S s p e e d a n d a c c el er ati o n b el o n gi n g t o t h eir

5t h p er c e ntil es. I n t h e f oll o wi n g, t h es e p h as es  will b e

r ef err e d t o as e xtr e m e drift p h as es.  Als o, t his a v er a g e d

s p e ctr u m  will b e ass o ci at e d  wit h o ur  m e as ur e d s o u n d-

s c a p e.  R e g ar di n g  m e di a n l e v els a cr oss t his a c o usti c d at a-

s et, t h e y r a n g e d b et w e e n 4 7 a n d 7 0 d B r ef 1 m P a 2 H z 2 1 .

T h e s p e ct r u m sl o p e f all s off q ui c kl y f r o m it s hi g h e st

l e v el at 5 0 H z at a r at e of a b o ut 2 5 d B p e r o ct a v e u p t o

F I G. 3.  L o n g-t er m s p e ctr o gr a m a v er a g e d o v er f o ur a c o usti c r e c or di n gs (i. e., a t ot al of 1 6 h

of r e c or di n gs fr o m f o ur diff er e nt d a ys) fr o m S E S  A 6 2 6 0 1 9. It  w as g e n er at e d usi n g 2 0 4 8- p oi nt
F F Ts,  H a m mi n g  wi n d o ws, a n d n o o v erl a p, a n d a v er a g e d e v er y 3 0 s.  T h e f o ur v ari a bl es V ,

r ms 2 a , d , a n d W ar e s u p eri m p os e d o nt o t h e s p e ctr o gr a m  wit h r el ati v e li n e ar s c al es r a n gi n g

fr o m 0. 3 t o 2. 7  m s2 1 , 0. 2 t o 1 0  m s2 2 , 2 1 5 0 t o 6 0 0  m, a n d 4 t o 1 8  m s 2 1 , r es p e cti v el y.

F I G. 4.  A v er a g e d s p e ctr u m c o m p ut e d d uri n g e xtr e m e drift p h as es, i. e.,  wit h v al u es of S E S

s p e e d a n d a c c el er ati o n b el o n gi n g t o t h eir 5t h p er c e ntil e.  T w o r e pr es e nt ati v e t h e or eti c al S S

( d B p er o ct a v e) ar e s u p eri m p os e d o nt o t h e s p e ctr u m.  T h e a p pr o xi m at e si g ns  m e a n t h at t h es e
sl o p es ar e o nl y l o c all y c orr e ct i n fr e q u e n c y (i. e., t h e first sl o p e is a d e cr e as e of 2 5 d B  wit hi n

t h e o ct a v e 5 0 0 – 1 0 0 0  H z, a n d t h e s e c o n d sl o p e is a d e cr e as e of 2 2 d B  wit hi n t h e o ct a v e 2 5 0 0 –

5 0 0 0  H z).
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2 k H z,  w h er e it b e c o m es fl att er u p t o 5 0 0 0  H z, ass u mi n g a

sl o p e of 2 5 d B p er o ct a v e.

W e t h e n q u a nti fi e d t h e a v er a g e d d ef or m ati o n of

s p e ctr a d u e t o S E S dis pl a c e m e nts r el ati v e t o t his e x-

tr e m e drifti n g b e h a vi or. I n Fi g. 5 ,  w e c o m p ut e d t h e

diff er e n c es b et w e e n a v er a g e d l o g arit h mi c p o w er s p e c-

tr al d e nsit y ( P S D)  wit h v al u es of S E S s p e e d a n d a c c el-

er ati o n b el o n gi n g t o t h eir 2 0t h, 6 0t h, 9 5t h p er c e ntil es

( d ot- pl us- cir cl e, d as h e d – d ott e d, a n d s oli d li n es, r e-

s p e cti v el y), a n d t h eir 5t h p er c e ntil e.  Fr o m Fi g. 5 a , w e

c a n o bs er v e t h at S E S s p e e d str o n gl y i m p a cts t h e

a c o usti c d at a f or fr e q u e n ci es l o w er t h a n 2 0 0 0  H z,  wit h

v ari ati o ns t h at c a n r e a c h 4 0 d B.  T h e t hr e e a c c el er ati o n

c o m p o n e nts c o ntri b ut e t o a n i n cr e as e i n t h e  m e as ur e d

n ois e b el o w 8 0 0  H z,  wit h g ai ns fr o m 2 3 0 t o 2 1 0 d B.

Fr o m Fi g. 5 b , it c a n b e o bs er v e d fr o m t h e d as h e d – d ott e d

c ur v es t h at t h e a c o usti c dist orti o ns fr o m o ur  m ari n e

s o u n ds c a p e s p e ctr u m a b o v e (s e e Fi g. 4 ) ar e q uit e  mi ni-

m al, t h at is, i n t h e or d er of  m a g nit u d e of 5 d B  wit h t h e

S E S s p e e d a n d l ess t h a n 1 d B  wit h t h e a c c el er ati o n

v ari a bl es.  Als o,  w e di d n ot fi n d a n y si g ni fi c a nt i n fl u e n c es

of d e pt h o n t h e a c o usti c f e at ur es (s e e Fi g.  A 1 ).

b.  C orr el ati o n a n al ysis

T o pr o vi d e a  m or e gl o b al i nsi g ht i nt o t h e c orr el ati o n

str u ct ur e of o ur v ari a bl es,  w e p erf or m e d a  P C A o n t h e

c o m pl et e v ari a bl e d at as et. Fi g ur e 6 s h o ws b ot h t h e or-

t h o n or m al pri n ci p al c o m p o n e nt c o ef fi ci e nts of e a c h

v ari a bl e o n t h e first t w o pri n ci p al a x es a n d t h e pri n ci p al

c o m p o n e nt s c or es f or e a c h o bs er v ati o n (i. e., t h e c o-

or di n at es of t h e ori gi n al d at a i n t h e n e w c o or di n at e

s yst e m d e fi n e d b y t h e pri n ci p al c o m p o n e nts). I n t h e

s p a c e of t h e pri n ci p al c o m p o n e nts of t h e a c o usti c/ S E S/

e n vir o n m e nt al v ari a bl es, t h e first t w o pri n ci p al c o m p o-

n e nts disti n ctl y s e p ar at e t h e diff er e nt a c o usti c f e at ur es.

I n d e e d, t h es e f e at ur es  m o v e fr o m t h e first t o t h e s e c o n d

pri n ci p al a xis as t h eir c e nt er fr e q u e n ci es i n cr e as e. I n

ot h er  w or ds, l o w-fr e q u e n c y S P L o bs er v ati o ns r e m ai n i n

t h e b ott o m-ri g ht h alf-s p a c e,  w hil e t h e hi g h er-fr e q u e n c y

S P L o bs er v ati o ns ar e i n t h e t o p-ri g ht h alf-s p a c e.  W e c a n

n o w s e e h o w S E S a n d  wi n d s p e e d v ari a bl es distri b ut e o n

t h e f a n of S P L v al u es. S E S s p e e d V is a m o n g l o w-

fr e q u e n c y S P Ls  wit h a hi g h s c or e o n t h e first  P C A a xis

a n d a n e g ati v e s c or e o n t h e s e c o n d a xis ( P C A 1 5 0. 3;

P C A 2 5 2 0. 1),  w hil e  wi n d s p e e d W c o ntri b ut es  m u c h

m or e t o t h e s e c o n d  P C A a xis ( P C A 1 5 2 0. 0 2;

P C A 2 5 0. 4 8).  T h e dis cri mi n ati v e p o w er o v er  wi n d

s p e e ds  wit h t his  P C A a n al ysis is r e v e al e d b y c ol or

m a p pi n g diff er e nt cl ass es of  wi n d s p e e d, W 1 t o W 4 ( d e-

fi n e d i n s e cti o n 3) i n Fi g. 6 .  T his pl ot ill ustr at es t h e

F I G. 5.  Diff er e n c es b et w e e n a v er a g e d l o g arit h mi c  P S D  wit h v al u es of S E S s p e e d a n d a c c el er ati o n b el o n gi n g t o

t h eir 2 0t h, 6 0t h, a n d 9 5t h p er c e ntil es ( d ot- pl us- cir cl e, d as h e d – d ott e d, a n d s oli d li n es, r es p e cti v el y), a n d t h eir 5t h

p er c e ntil e. ( a)  T h e f ull s p e ctr u m, ( b) a z o o m e d-i n vi e w of t h e fr e q u e n c y r a n g e [ 1 0; 2 0 0 0]  H z a n d l e v el r a n g e [ 2 8; 8]
d B.

F I G. 6.  Ort h o n or m al  P C A f or e a c h v ari a bl e ( bl u e li n es), a n d t h e

pri n ci p al c o m p o n e nt s c or es f or e a c h o bs er v ati o n r es ulti n g fr o m t h e

P C A i n t h e first t w o  P C A a x es.  F or t h e s a k e of cl arit y, all t h e S P L

a c o usti c f e at ur es ar e l o c at e d at t h eir r es p e cti v e bl a c k b ull et i n i n-
cr e asi n g or d er, as ill ustr at e d b y t h e bl a c k arr o w.  Als o, o bs er v ati o ns

ar e cl assi fi e d i nt o f o ur diff er e nt cl ass es of  wi n d s p e e ds, W 1 – W 4 ,

wit h diff er e nt c ol ors.
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p ositi v e c orr el ati o n of  wi n d s p e e d o v er t h e s e c o n d  P C A

a xis.  T h es e first t w o pri n ci p al c o m p o n e nts e x pl ai n e d

8 0 % ( first c o m p o n e nt, 6 0 %; s e c o n d c o m p o n e nt, 2 0 %)

of t h e t ot al v ari a bl e v ari a n c e.

T h es e c orr el ati o n t e n d e n ci es  w er e alr e a d y hi g h-

li g ht e d t hr o u g h i n di vi d u al p air wis e c orr el ati o ns b e-

t w e e n t h e a c o usti c, S E S, a n d e n vir o n m e nt al f e at ur es

(s e e a p p e n di x  B ).  T o f urt h er c o m p ar e t h e c o ntri b uti o ns

of S E S a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es t o t h e  m e as ur e d

s p e ctr a, a  m ulti v ari at e r e gr essi o n a n al ysis  w as e v e nt u-

all y c o n d u ct e d.  Pr e vi o us c orr el ati o n a n al ysis ( s e cti o n 1 )

s h o w e d t h at o ur a c o usti c r es p o ns es ar e at l e ast  m o d er-

at el y c orr el at e d,  w hi c h is n e c ess ar y f or t h e  m ulti v ari at e

r e gr essi o n a n al ysis t o  m a k e s e ns e.  Als o, o ur a c o usti c

d at a b as e is ass u m e d t o b e l ar g e e n o u g h s o t his a n al ysis

is r eli a bl e.  W e t h e n  m o d el e d t h e  m ulti v ari at e t e n-

di m e nsi o n al a c o usti c r es p o ns e  wit h a n  M M L R  m o d el,

a n d us e d S E S a n d e n vir o n m e nt p ar a m et ers as i n-

d e p e n d e nt pr e di ct ors. T a bl e 4 s h o ws t h e d et ails of t his

a n al ysis,  wit h t h e r e gr essi o n c o ef fi ci e nts b s et u p i n t h e

m ulti v ari at e r e gr essi o n e q u ati o ns of t h e  m o d el dis-

pl a y e d i n t h e first c ol u m n, a n d t h e e v al u ati o n  m etri cs

or di n ar y R 2 a n d D R 2
a i n t h e ot h er t w o c ol u m ns.  T h e

s a m e r es ults as i n t h e pr e vi o us a n al ysis ar e r e a c h e d,

wit h t his cl e ar d u alit y b et w e e n t h e v ari a bl es S E S a n d

wi n d s p e e ds i n e x pl ai ni n g a c o usti c f e at ur e v ari ati o ns,

l ar g el y d o mi n ati n g t h e ot h er v ari a bl es of S E S d e pt h a n d

a c c el er ati o n.

S E S s p e e d h as c o ef fi ci e nts at l e ast ar o u n d 1 0 ti m es as

s u p eri or as t h e ot h er pr e di ct ors i n t h e r es p o ns e fr o m

S P L( 0. 0 5) t o S P L( 0. 2).  Wi n d s p e e d b e c o m es pr e v a-

l e nt i n t h e hi g h er-fr e q u e n c y S P L r es p o ns es,  w hi c h is

c o nsist e nt  wit h t h e c orr el ati o n a n al ysis r es ults a b o v e.

A b o v e S P L( 3. 2), t h e c o ef fi ci e nts of  wi n d s p e e d ar e at

l e ast ar o u n d 4 ti m es as s u p eri or as t h e ot h er v ari a bl es,

a n d as hi g h as 1 0 ti m es f or S P L( 4).  T h e a c o usti c r es p o ns e

S P L( 4) is pr e di ct e d b y t h e e q u ati o n S P L( 4) 5 0 :8 1 0 :0 3 3

V 1 0 :0 1 a x 1 0 :0 2 a y 1 0 :0 1 a z 2 0 :0 1 3 d 1 0 :1 6 3 W . Als o,

4 1 % of t h e v ari a n c e i n t h e  m e as ur e of S P L( 4) c a n b e e x-

pl ai n e d b y  m e as ur es of all pr e d i ct ors,  wit h a r el ati v e c o n-

tri b uti o n of t h e  wi n d s p e e d e q u al t o 0. 8 4.  O bs er vi n g t h e R 2

v al u es, it c a n b e st at e d t h at t h e  m o d el b ett er fits t h e l o w-

fr e q u e n c y d at a t hr o u g h t h e S E S s p e e d.  R e g ar di n g d e pt h a n d

a c c el er ati o n, t h eir c o ntri b uti o ns r e m ai n q uit e c o nst a nt i n t h e

diff er e nt a c o usti c r es p o ns es a n d ar e l ar g el y d o mi n at e d b y

eit h er t h e S E S s p e e d or t h e  wi n d s p e e d.

c.  Wi n d d e p e n d e n c e of a m bi e nt n ois e

1)  Q U A LI T A TI V E  O B S E R V A TI O N S

I n Fi g. 7 , p assi v e a c o usti c r e c or di n g s p e ctr a h a v e b e e n

m e di a n a v er a g e d o n t h e b asis of o ur f o ur  wi n d s p e e d

cl ass es, W 1 – W 4 , f or t h e drift (Fi g. 7 a ) a n d a cti v e s wi m-

mi n g ( Fi g. 7 b ) p h as es.  W e s u p eri m p os e d o nt o t h es e

s p e ctr a t h e  W e n z c ur v es ( W e n z 1 9 6 2 ), e x pr ess e d b y

S P L( f , U ) 5 a 2 5 l o g
2
( f ) 1 5 l o g

2
(U ) , ( 8)

w h er e  w e us e d t h e  m e di a n of e a c h  wi n d s p e e d cl ass f or

t h e v al u e of U , a n d ar bitr aril y s et a s o t h e first c ur v e fits

t h e first cl ass W 1 . N ot e t h at b e c a us e of a , E q. ( 8) d o es n ot

d e pi ct e x a ctl y  W e n z c ur v es.  A d di n g a n offs et is n e c es-

s ar y, pr o b a bl y b e c a us e t h e gl o b al a m bi e nt n ois e l e v el is

sit e s p e ci fi c.  T h e  W e n z c ur v es st at e t h at d o u bli n g fr e-

q u e n c y r e d u c es t h e n ois e l e v el b y 5 d B, a n d t h at d o u bli n g

wi n d s p e e d (i n kt; 1 kt 5 0. 5 1  m s 2 1 ) i n cr e as es t h e n ois e

l e v el b y 5 d B. I n Fi g. 7 ,  w e c a n s e e t h at t h e a v er a g e d

m e as ur e d s p e ctr a f oll o w t h e  W e n z pr e di cti o ns.  T his is

p arti c ul arl y tr u e f or fr e q u e n ci es a b o v e 2. 5 k H z, b ot h i n

t er ms of n ois e l e v el (i. e., S P L i n cr e as es of 1 5, 3, a n d

T A B L E 4.  R es ults of t h e  M M L R  m o d el f or t h e  m ulti v ari at e a c o usti c r es p o ns e. S E S a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es ar e t a k e n as pr e di ct ors.

R es ults ar e r e p ort e d i n t er ms of r e gr essi o n c o ef fi ci e nts, p v al u es, or di n ar y R 2 , a n d D R 2
a , as d es cri b e d i n s e cti o n 2.  All n u m eri c al v al u es h a v e

b e e n r o u n d e d t o t h e cl os est h u n dr e dt h.  M ost si g ni fi c a nt r e gr essi o n r es ults ar e i n b ol d, a n d t h eir P v al u es ar e l a b el e d  wit h s u p ers cri pt l ett ers.

R e gr essi o n c o ef fi ci e nts Or di n ar y R 2 ( %)

All

D R 2
a

b 0 V a x a y a z d W V a x a y a z d W

S P L( 0. 0 5) 0. 1 0. 3 3 a 0. 0 9 0. 1 1 0. 0 7 2 0. 0 2 2 0. 0 1 8 8 0. 7 6 b 0. 1 2 0. 1 0. 1 1 , 0. 0 1 , 0. 0 1
S P L( 0. 2) 0. 1 3 0. 3 5 a 0. 1 0. 1 3 0. 0 8 0. 0 4 0. 0 3 8 3 0. 7 4 b 0. 0 6 0. 0 3 0. 0 8 , 0. 0 1 , 0. 0 1

S P L( 0. 5) 0. 0 4 0. 3 7 a 0. 0 9 0. 0 5 0. 0 4 0. 0 3 0. 0 4 7 6 0. 8 8 b 0. 0 4 0. 0 2 0. 0 6 , 0. 0 1 , 0. 0 1

S P L( 1) 0. 2 1 0. 2 4 c 2 0. 0 3 0. 0 7 0. 0 4 0. 0 7 0. 0 5 5 4 0. 6 6 b 0. 0 4 0 0. 0 5 0. 0 1 0. 1

S P L( 1. 6) 0. 3 6 0. 1 7 c 0. 0 2 0. 0 3 0. 0 5 0. 0 4 0. 0 7 5 1 0. 5 4 b 0. 0 1 , 0. 0 1 0. 0 2 0. 0 8 0. 2 6
S P L( 2. 5) 0. 3 0. 0 5 0. 0 3 0. 0 1 0. 0 1 2 0. 0 1 0. 0 8 4 5 0. 3 7 0. 0 9 , 0. 0 1 , 0. 0 1 0. 1 0. 4 1 b

S P L( 3. 2) 0. 7 4 0. 0 4 0. 0 4 0. 0 4 0. 0 2 0. 0 2 0. 1 5 c 3 7 0. 2 3 0. 0 4 , 0. 0 1 , 0. 0 1 , 0. 0 1 0. 7 8 b

S P L( 4) 0. 8 0. 0 3 0. 0 1 0. 0 2 0. 0 1 2 0. 0 1 0. 1 6 a 4 1 0. 1 9 0. 1 , 0. 0 1 , 0. 0 1 0. 0 2 0. 8 4 b

S S( 1 – 2. 5) 0. 4 2 0. 0 6 0. 0 1 0. 0 5 0. 0 4 0. 0 7 0. 0 8 6 3 0. 3 4 0. 1 1 0. 0 7 0. 0 5 0. 0 7 0. 5 4
S S( 2. 5 – 4) 0. 2 1 0. 0 5 0. 0 2 0. 0 4 0. 0 1 0. 0 4 0. 1 1 c 4 5 0. 2 6 , 0. 0 1 0. 0 4 0. 0 3 0. 0 1 0. 7 2

a P , 0. 0 1.
b P . 0. 0 5.
c P , 0. 0 5.
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2. 5 d B b et w e e n o ur f o ur cl ass es at a gi v e n fr e q u e n c y) a n d

i n t er ms of s p e ctr al sl o p e (f or a gi v e n  wi n d s p e e d).  Dif-

f er e n c es c a n als o b e o bs er v e d b et w e e n t h e  m e as ur e d

s p e ctr a of t h e drift a n d a cti v e s wi m mi n g p h as es,  wit h a

b ett er fit t o t h e  W e n z c ur v es f or t h e drift p h as es.  B ut

still a str o n g dis cri mi n ati o n is n oti c e a bl e b et w e e n t h e

s p e ctr a of t h e diff er e nt  wi n d s p e e d cl ass es f or b ot h a cti v e

s wi m mi n g a n d drifti n g b e h a vi or.

2)  Q U A N TI T A TI V E  V A LI D A TI O N

I n a f urt h er e x p eri m e nt, a s a m pl e fitti n g v eri fi c ati o n

w as p erf or m e d t o t estif y t h e eff e cti v e n ess of diff er e nt

r e gr essi o n cl assi fi ers t o pr e di ct  wi n d s p e e d.  T h es e cl assi-

fi ers  w er e t est e d o n a drift- o nl y d at as et a n d o n t h e c o m-

pl et e d at as et.  A fi v ef ol d cr oss v ali d ati o n  wit h a str ati fi e d

pr o c e d ur e h as b e e n a p pli e d t o e a c h d at as et,  m e a ni n g t h at

e a c h f ol d c o nt ai ns r o u g hl y t h e s a m e pr o p orti o ns of o b-

s er v ati o ns fr o m t h e diff er e nt  wi n d s p e e d cl ass es.

As list e d i n t h e first c ol u m n of T a bl e 5 ,  w e first t est e d a

si m pl e li n e ar r e gr essi o n  m o d el, usi n g t h e S P L( 4) as t h e

si n gl e pr e di ct or.  T his d es cri pt or  w as t h e  m ost c orr el at e d

a c o usti c f e at ur e  wit h  wi n d s p e e d ( r 5 0. 6 7, P , 0. 0 0 1,

fr o m Fi g.  B 1 ).  W e als o t est e d a  m ulti pl e li n e ar  m o d el

a n d a n o nli n e ar r e gr essi o n  m o d el, usi n g as pr e di ct ors

t h e first t hr e e pri n ci p al a x es of a  P C A p erf or m e d o n t h e

t e n- di m e nsi o n al a c o usti c v e ct or, l a b el e d  P C A1 ,  P C A2 ,

a n d  P C A 3 , r es p e cti v el y.

As a n e v al u ati o n  m etri c,  w e us e t h e r ms diff er e n c e « ws

b et w e e n t h e gr o u n d tr ut h a n d t h e esti m at e d  wi n d s p e e d.

T h e a v er a g e err or « ws w as t h e n c o m p ut e d o n t h e r e-

s ulti n g err ors i n e a c h f ol d.  W e als o r e p ort t h e  m e di a n

a bs ol ut e d e vi ati o n o n t h es e t ests t o ass ess t h e st atisti c al

si g ni fi c a n c e of o ur e x p eri m e nts.

A n e x a m pl e of  wi n d s p e e d pr e di cti o n is r e pr es e nt e d i n

Fi g. 8 a usi n g t h e  m ulti pl e li n e ar r e gr essi o n  m o d el s u-

p eri m p os e d o nt o t h e gr o u n d tr ut h. Fi g ur e 8 b r e pr es e nts

t h e fitti n g pl ot of t h e a dj ust e d  m o d el, s h o wi n g t h at t h e

m o d el as a  w h ol e is si g ni fi c a nt (i. e., a h ori z o nt al li n e

d o es n ot fit b et w e e n t h e c o n fi d e n c e b o u n ds).  T h e sl o p e

of t his li n e is t h e sl o p e of a fit t o t h e pr e di ct ors pr oj e ct e d

o nt o t h eir b est- fitti n g dir e cti o n —i n ot h er  w or ds, t h e

n or m of t h e c o ef fi ci e nt v e ct or.  Wi n d s p e e d v al u es ar e

dis pl a y e d i n u nst a n d ar di z e d ( n at ur al) u nits.

T a bl e 5 di s pl a y s f o r e a c h r e g r e s si o n  m o d el t h e a v-

e r a g e e r r o r « ws a n d c o ef fi ci e nt R 2 , diff e r e nti ati n g t h e

drift a n d a cti v e s wi m mi n g p h as es.  T h e r e gr essi o n e q u a-

ti o ns ( wit h t h eir st a n d ar d d e vi ati o n o v er t h e f ol ds) s et

d uri n g tr ai ni n g a n d us e d f or pr e di cti o n ar e 4 :7 4( 6 0 :0 2) 1

0 :6(6 0 :0 3) _S P L( 5) a n d 9 :6(6 0 :0 0 2) 1 0 :0 1(6 0 :0 0 2) P C A 1 1

0 :5 1( 6 0 :0 0 6) P C A 2 2 0 :4 2( 6 0 :0 0 1) P C A 3 f or t h e si m pl e

li n e ar  m o d el a n d t h e  P C A- b as e d  m ulti pl e li n e ar r e gr essi o n

m o d el, r es p e cti v el y.  Gl o b all y, t h e cl assi fi c ati o n p erf or m a n c e

wit h o ur  m o d els  w as v er y s atisf a ct or y,  wit h « ws r a n gi n g fr o m

1. 9 t o 3. 4  m s 2 1 .  T h e b est- p erf or mi n g  m o d el f or t h e drift

p h as es  w as t h e  P C A- b as e d  m ulti pl e li n e ar r e gr essi o n

m o d el, alt h o u g h n o  m aj or i m pr o v e m e nt  w as br o u g ht b y

a n y of o ur cl assi fi ers r e g ar d i n g t h e si m pl e li n e ar r e gr es-

si o n  m o d el. I n d e e d, t a ki n g t h e c o m pl et e t e n- di m e nsi o n al

T A B L E 5.  P erf or m a n c e of diff er e nt r e gr essi o n cl assi fi ers t o esti m at e  wi n d s p e e d.  P erf or m a n c e is r e p ort e d i n t er ms of t h e  wi n d s p e e d
esti m ati o n err or « ws ( m s 2 1 ),  wit h its st a n d ar d d e vi ati o n.

Cl assi fi ers Drift p h as es  A cti v e s wi m mi n g p h as es

« ws (6 st d d e v) ( m s 2 1 )  Or di n ar y R 2 « ws ( 6 st d d e v) ( m s 2 1 )  Or di n ar y R 2

Si m pl e li n e ar r e gr essi o n 2. 2 6 0. 6 5 4 3. 4 6 0. 8 7 4

P C A- b as e d  m ulti pl e li n e ar r e gr essi o n 1. 9 6 0. 3 6 3 2. 7 6 0. 3 8 1

P C A- b as e d n o nli n e ar r e gr essi o n 2. 1 6 0. 4 5 8 2. 6 6 0. 5 6 5

F I G. 7.  R e pr es e nt ati o n of f o ur a v er a g e d a m bi e nt n ois e s p e ctr a c orr es p o n di n g t o t h e diff er e nt  wi n d s p e e d cl ass es,
W 1 – W 4 , f or t h e ( a) drift a n d ( b) a cti v e s wi m mi n g p h as es.  T h e s u p eri m p os e d bl a c k d ott e d c ur v es c orr es p o n d t o t h e

W e n z c ur v es, c o m p ut e d  wit h t h e c e nt er  wi n d s p e e d v al u e of e a c h i nt er v al.
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a c o usti c f e at ur e v e ct or i nst e a d of o n e si n gl e S P L f e at ur e

o nl y r e d u c es « ws fr o m 2. 2 t o 1. 92 1 m s 2 1 . Si mil arl y, t h e i n-

cr e as e i n  m o d el c o m pl e xit y  wit h t h e n o nli n e ar  m o d el di d

n ot i n d u c e n oti c e a bl e p erf or m a n c e i m pr o v e m e nt, r e d u ci n g

« ws fr o m 2. 2 t o 2. 12 1 m s 2 1 .  F or t h e a cti v e s wi m mi n g p h as es,

t h e us e of  m or e c o m pl e x  m o d els br o u g ht  m or e si g ni fi c a nt

i m pr o v e m e nt, r e d u cin g t h e a v er a g e err or « ws fr o m 3. 4 t o

2. 7 2 1 m s 2 1 a n d 3. 4 t o 2. 6 2 1 m s 2 1 f or t h e  m ulti pl e li n e ar a n d

n o nli n e ar r e gr essi o n  m o d els, r es p e cti v el y, i n r ef er e n c e t o t h e

si m pl e li n e ar r e gr essi o n  m o d el. F or t h es e p h as es, t h e  m ul-

ti pl e li n e ar  m o d el i n cl u d es a  mor e c o m pl et e  m o d eli n g of t h e

f ull s p e ctr u m t h at is b e n e fi ci al t o  wi n d s p e e d esti m ati o n.

Als o,  w e c a n n ot e t h at t h e P C A- pr o c ess e d a c o usti c f e at ur es

st a bili z e  wi n d s p e e d pr e di cti o ns b et w e e n t h e diff er e nt f ol ds.

4.  Di s c ussi o n

O ur c orr el ati o n a n d r e gr essi o n a n al ysis all o w e d us t o

d et ail t h e a c o usti c c o ntri b uti o ns of diff er e nt e x pl a n at or y

v ari a bl es i n t h e o v er all  m e as ur e d s p e ctr a.  T h es e v ari-

a bl es d e p e n d o n eit h er t h e S E S ( dis pl a c e m e nts a n d di v e

t y p es) or t h e e n vir o n m e nt.  O ur r es ults s h o w t h at t h e

v ari a bl es of S E S s wi m mi n g s p e e d a n d a c c el er ati o n i m-

p a ct e d  m ostl y l o w-fr e q u e n c y S P Ls,  wit h r e gr essi o n c o-

ef fi ci e nts d e cr e asi n g  wit h t h e i n cr e as e of S P L c e nt er

fr e q u e n ci es (s e e T a bl e 3 ).  T h es e hi g h l o w-fr e q u e n c y

S P L v al u es  m ost li k el y r es ult fr o m t h e t ur b ul e nt fl o w

n ois e g e n er at e d b y t h e S E S b o d y  w h e n  m o vi n g i n t h e

fl ui d. I n d e e d, t h e t ur b ul e n c e of a fl o w is c h ar a ct eri z e d b y

its  R e y n ol ds n u m b er,  w hi c h  m ai nl y d e p e n ds o n a r e p-

r es e nt ati v e di m e nsi o n of s oli d- fl ui d c o nt a ct, a n d t h e

s p e e d of t h e s oli d.  F or t h e S E S, t h e s oli d di m e nsi o n D h is

t a k e n as t h e di m e nsi o n of t h e h e a d, t h at is, 0. 2  m, a n d

wit h V b et w e e n 1 a n d 3  m s 2 1 .  T h e  R e y n ol ds n u m b er c a n

t h e n b e c o m p ut e d as

R 5
r V D

h

m
’ 4 3 1 0 5 ( 9)

wit h r 5 1 0 0 0 k g  m – 3 as t h e  w at er d e nsit y (r o u g h a p-

pr o xi m ati o n of t h e d e pt h- d e p e n d e nt d e nsit y of o c e a n

w at er t h at is d e ns er) a n d m 5 1 c P is t h e  w at er vis c osit y.

F or  R e y n ol ds n u m b ers hi g h er t h a n 1 6 0 0 0, a f ull y d e-

v el o p e d t ur b ul e nt fl o w fi el d is g e n er at e d ar o u n d t h e

h y dr o p h o n e, si n c e t h e pr ess ur e fl u ct u ati o ns i n t h e s ur-

r o u n di n g fl ui d ar e i n dir e ct c o nt a ct  wit h t h e a cti v e ar e a

of t h e h y dr o p h o n e.  As s h o w n i n s p e ci ali z e d lit er at ur e

(T e n n e k es a n d  L u ml e y 1 9 7 2 ; V a n  D y k e 1 9 8 2 ), f or fr e-

q u e n ci es i n t h e i n erti al s u br a n g e, t h e e n er g y s p e ctr u m of

t ur b ul e n c e is e x p e ct e d t o s c al e  wit h fr e q u e n c y as f 2 5/ 3 ,

w hi c h is e q ui v al e nt t o a s p e ctr al sl o p e of 2 1 7 d B d e c a d e – 1 .

T o f ull y v ali d at e t h e h y p ot h e si s of a t ur b ul e nt fl o w-

g e n e r at e d n oi s e, a c o m p a ri s o n of t h e a v e r a g e d s p e ct r a

sl o p e d uri n g a cti v e s wi m mi n g p h as es a n d t h e t h e or eti c al

sl o p e of a c h a oti c fl o w n ois e, f oll o wi n g a fr e q u e n c y d e-

cr e as e i n f2 5/ 3 ,  w as p erf or m e d o v er t h e b a n d fr e q u e n c y

r a n gi n g fr o m 1 0 t o 1 0 0 0  H z.  A  P e ars o n c orr el ati o n of r 5

0. 8 6 ( P , 0. 0 0 0 1)  w as f o u n d a n d t h e n s h o w e d g o o d

a gr e e m e nt  wit h t ur b ul e nt s elf- n ois e.  T h e eff e ct of fl o w

t ur b ul e n c e o n t h e a c o usti c r e c or di n gs h as alr e a d y b e e n

st u di e d i n pr e vi o us st u di es. B ar cl a y a n d  B u c ki n g h a m

( 2 0 1 3) pr o p os e d a p ost pr o c essi n g  m et h o d t o r e m o v e

fr o m t h e c o m p ut ati o n of s p ati al c o h er e n c e t h e c o ntri-

b uti o ns of ps e u d os o u n d,  w hil e B ur g ess et al. ( 1 9 9 8)

s h o w e d t h at fl o w n ois e c o ul d b e us e d as a pr o x y f or t h e

h y dr o p h o n e c arri er s p e e d.

As S E S s p e e d a n d a c c el er ati o n ar e hi g hl y r e d u c e d

d uri n g drift p h as es ( a str o n g n e g ati v e c orr el ati o n c o-

ef fi ci e nt b et w e e n drift p h as es a n d V , r 5 2 0. 9 5, P ,

0. 0 0 0 1), t h e s elf- n ois e d u e t o pr ess ur e fl u ct u ati o ns

ar o u n d t h e h y dr o p h o n e is als o r e d u c e d ( B ur g ess et al.

1 9 9 8 ).  T his t e n d e n c y h as alr e a d y b e e n d o c u m e nt e d i n

diff er e nt  m o vi n g h y dr o p h o n e sit u ati o ns, li k e  wit h v er-

ti c al pr o fil ers (B ar cl a y a n d  B u c ki n g h a m 2 0 1 3 ).  T h es e

drift p h as es t h e n pr o vi d e cl e a n e x p eri m e nt al c o n diti o ns

f or a c o usti c a n al ysis,  wit h a d o mi n ati o n of e n vir o n m e nt-

r el at e d a c o usti c e v e nts o v er S E S v ari a bl es.

F I G. 8.  Pr e di cti o ns of  wi n d s p e e ds o bt ai n e d  wit h a n  M M L R  m o d el, t a ki n g a c o usti c f e at ur es as pr e di ct ors. ( a)  T h e

gr o u n d tr ut h ( bl u e) a n d t h e r ms err or of t h e  m o d el ( or a n g e) ar e s u p eri m p os e d. ( b)  T h e fitti n g pl ot of t h e a dj ust e d

m o d el is r e pr es e nt e d.
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T h e S E S d e pt h d w as s e e n t o h a v e m u c h mi n or eff e cts o n

t h e  m e as ur e d s p e ctr a,  wit h r e gressi o n c o ef fi ci e nts i nf eri or

t o 0. 4 (P , 0. 0 0 0 1) o v er t h e diff er e nt a c o usti c d es cri pt ors.

T his r es ult c a n b e e x pl ai n e d e asil y. I n d e e d, t h e S E S e x-

pl a n at or y v ari a bl es i m p a cti n g t h e s p e ctr a ar e dir e ctl y

li n k e d t o t h e S E S, a n d s o i n d e p e n d e nt fr o m its d e pt h.  Als o,

o ur  m ai n e x pl a n at or y v ari a bl e f or t h e e n vir o n m e nt, t h e

wi n d s p e e d, is ass u m e d t o b e a u nif or ml y distri b ut e d s ur-

f a c e s o u n d s o ur c e,  wit h a n u n d er w at er pr o p a g ati o n t h at is

at n e ar- v erti c al a n gl e, a s f or  m ost g e o p h ysi c al s o u n d

s o ur c es ( wi n d/r ai n/ dri z zl e).  R efr a cti o n b y t h e s o u n d s p e e d

pr o fil e of t h e ass o ci at e d a c o usti c e n er g y is t h e n n e gli gi bl e,

a n d is c o ns e q u e ntl y i n d e p e n d e nt of d e pt h if a bs or pti o n is

n e gl e ct e d. I n o ur d at a, a bs or pti o n eff e cts  w er e n ot si g ni fi-

c a nt i n c o m p aris o n t o t h e ot h er e x pl a n at or y v ari a bl es of

S E S s p e e d a n d  wi n d s p e e d.  T his pr o p ert y of d e pt h i n-

d e p e n d e n c e h as als o b e e n st u di e d b y B ar cl a y a n d

B u c ki n g h a m ( 2 0 1 3) , v ali d ati n g e x p eri m e nt all y Cr o n a n d

S h er m a n’s ( 1 9 6 2) t h e or y t h at pr e di cts a c o nst a nt ( v erti c al)

dir e cti o n al d e nsit y f u n cti o n f or  wi n d- dri v e n s o ur c es.

O ur r es ults fr o m t h e  m ari n e s o u n ds c a p e p art  will b e t h e

f o c us n o w.  T o c a pt ur e a  m ari n e s o u n ds c a p e, a f ull n o n-

c orr u pt e d  m e as ur e d s p e ctr u m (t y pi c all y fr o m 1 0 t o

1 0 0 0 0  H z) is n e e d e d.  A c c or di n g t o o ur c orr el ati o n a n al-

ysis, t h e  m ost c orr u pt e d fr e q u e n c y b a n ds ar e b el o w

1 k H z,  wit h  m aj or c o ntri b uti o ns fr o m V . T his e ns ur es us

t h at f or l o w V v al u es, c orr u pti o n fr o m n o n e n vir o n m e nt al

s o ur c es s h o ul d b e c a n c el e d o ut f or t h es e S P L r es p o ns es.

F oll o wi n g t his i d e a,  w e p erf or m e d a  m e as ur e of o ur

m ari n e s o u n ds c a p e usi n g o nl y o n t h e 5t h p er c e ntil e

v al u es of t h e S E S s p e e d a n d a c c el er ati o n (s e e Fi g. 4 ),

r ef erri n g t o t h es e di v es as e xtr e m e drifts, w h e n t h e S E S is

v er y sl o w.  T h es e V v al u es r a n g e fr o m 0. 2 t o 0. 6  m s 2 1 a n d

i n d u c e v ari ati o ns stri ctl y i nf eri or t o 5 d B i n t h e S P L( 0. 0 5)

(fr o m Fi g. 5 ),  w hi c h ar e n e gli gi bl e r e g ar di n g S P L v ari a-

ti o ns i n t h e s a m e fr e q u e n c y b a n d fr o m cl assi c al a c o usti c

s o ur c es pr es e nt i n a  m ari n e s o u n ds c a p e [ e. g., Ts a n g- Hi n-

S u n et al. ( 2 0 1 5) r e p ort e d, f or t h e s a m e g e o gr a p hi c al ar e a,

d ail y v ari ati o ns i n t h e s o u n d pr ess ur e l e v el i n t h e or d er of

2 0 d B at 1 0  H z a n d 1 5 d B at 5 0  H z,  w hi c h ar e ass o ci at e d

wit h t e ct o ni c a n d s hi p pi n g n ois e, r es p e cti v el y].  T h e

s p e ctr u m s h a p e o bt ai n e d d uri n g t h es e drift p h as es is q uit e

si mil ar fr o m st a n d ar d d e e p- o c e a n a m bi e nt n ois e s p e ctr a.

T h e d e e p- w at er  Atl a nti c c ur v e f alls off r a pi dl y fr o m its

hi g h est l e v el at 5 0  H z at a r at e of a b o ut 2 8 d B p er o ct a v e.

It is fl at fr o m 2 0 0 t o 4 0 0  H z a n d t h e n ass u m es a sl o p e

of 2 4 d B t o  1 0 0 0 H z ( P err o n e 1 9 6 9 ; M ars h all 2 0 0 5 ).  O ur

s p e ctr u m s h a p e c a n als o b e  w ell a p pr o xi m at e d b y t h e

st a n d ar d  K n u ds e n – Alf or d – E mli n g c ur v es,  w hi c h ar e

str ai g ht li n es of c o nst a nt n e g ati v e sl o p e of 5 d B p er o ct a v e

o v er t h e f ull fr e q u e n c y r a n g e ( K n u ds e n et al. 1 9 4 8 ).

C o nsi d eri n g t h e  m e di a n l e v els of o ur a v er a g e d s p e ctr u m,

i n t h e  K er g u el e n Isl a n ds r e gi o n, t h e y  w er e t h e s a m e or d er

of  m a g nit u d e as t h os e r e c e ntl y r e p ort e d i n t h e I n di a n

O c e a n b y Ts a n g- Hi n- S u n et al. ( 2 0 1 5) .  F or e x a m pl e, o ur

S P Ls r a n g e d g e n er all y fr o m 6 5 t o 7 5 d B r ef 1 m P a 2 H z 2 1

i n t h e fr e q u e n c y b a n d [ 5 0 – 1 0 0]  H z,  w h er e as l e v els a cr oss

t h e sit es st u di e d i n Ts a n g- Hi n- S u n et al. ( 2 0 1 5) h a v e b e e n

r e p ort e d t o b e 7 5 – 8 5 d B r ef a n d 6 5 – 7 0 d B r ef 1 m P a 2 H z 2 1

( wit h t h e h y dr o p h o n e  W K E R 1,  m o or e d at 5 0 0  m b el o w

t h e s e a s urf a c e) at 5 0 a n d 1 0 0  H z, r es p e cti v el y.  T h es e

l e v els ar e q uit e c o h er e nt  wit h a  m e as ur e d o n e a b o v e t h e

s o u n d fi xi n g a n d r a n gi n g ( S O F A R) c h a n n el.

R e g ar di n g t h e  m e as ur e m e nt of  wi n d s p e e d, st u di es i n

a c o usti c al  m et e or ol o g y ( V a gl e et al. 1 9 9 0 ; N yst u e n a n d

S els or 1 9 9 7 ; M a a n d  N yst u e n 2 0 0 5 ; P e nsi eri et al. 2 0 1 5 )

h a v e s h o w n t h at s urf a c e  wi n d s p e e d i m p a cts t h e li n e arl y

o c e a n a m bi e nt n ois e l e v el i n s u c h a  w a y t h at r el ati v el y

si m pl e c o m p ut ati o n al a p pr o a c h es (t y pi c all y a c o nst a nt

t hr es h ol d s et t o a o n e-t hir d o ct a v e s u b b a n d- a v er a g e d

S P L) ar e s uf fi ci e nt t o pr e di ct  wi n d s p e e d fr o m u n-

d er w at er a c o usti cs. S el e cti n g t h e pr o p er fr e q u e n c y

b a n ds is oft e n t h e criti c al iss u e i n s u c h st u di es. It is

k n o w n t h at S P L s p e ctr a ass o ci at e d  wit h  wi n d r es ult fr o m

r es o n a nt a c o usti c r a di ati o n fr o m b u b bl es g e n er at e d b y

br e a ki n g  w a v es ( M e d wi n a n d  B e a k y 1 9 8 9 ).  T h e p o p-

ul ati o n si z e distri b uti o n of t h e b u b bl es d e fi n es t h e s h a p e

of t h e S P L s p e ctr a, a n d t his s h a p e of distri b uti o n is i n-

v ari a nt  wit h  wi n d s p e e d.  H o w e v er, as  wi n d s p e e d i n-

cr e as es, t h e t ot al b u b bl e c o n c e ntr ati o n i n cr e as es

b e c a us e t h e fr a cti o n al ar e a c o v er a g e of br e a ki n g  w a v es

i n cr e as es.  T h e i n cr e as e i n b u b bl e c o n c e ntr ati o n l e a ds

t o a c o n c o mit a nt i n cr e as e i n t h e S P L a cr oss all fr e-

q u e n ci es.  T his u nif or m i n cr e as e as a f u n cti o n of fr e-

q u e n c y all o ws t h e S P L at a si n gl e fr e q u e n c y t o b e us e d t o

esti m at e  wi n d s p e e d.  F or e x a m pl e, t h e  wi n d s p e e d al-

g orit h m  Wi n d  O bs er v ati o ns  T hr o u g h  A m bi e nt  N ois e

( W O T A N) fr o m V a gl e et al. ( 1 9 9 0) is b as e d o n t h e S P L

at 8 k H z.  M or e r e c e ntl y, C a u c h y et al. ( 2 0 1 5) a p pli e d t h e

W O T A N al g orit h m t o a c o usti c p assi v e r e c or di n gs fr o m

a n u n d er w at er gli d er,  wit h a n err or of 2  m s 2 1 i n  wi n d

s p e e d esti m at es. I n t his p a p er,  w e first o bs er v e d a u ni-

f or m i n cr e as e of s o u n d l e v els  wit h a n i n cr e asi n g  wi n d

s p e e d o v er a r a n g e of a p pr o xi m at el y 1 5 d B (fr o m Fi g. 7 )

t h at  w as o bs er v e d i n ot h er st u di es f or si mil ar  wi n d s p e e d

v al u es ( e. g., P e nsi eri et al. 2 0 1 5 ).  W e als o t est e d t h e us e

of diff er e nt r e gr essi o n  m o d els t o pr e di ct t h e  wi n d s p e e d

fr o m t h e a c o usti c d es cri pt ors d et ail e d i n T a bl e 4 .  O ur

si m pl est  m o d el c o nsists of a li n e ar r e gr essi o n usi n g t h e

a c o usti c f e at ur e S P L( 4) as pr e di ct or, i n a v er y si mil ar

w a y as t h e  W O T A N al g orit h m.  T h e cl assi fi c ati o n p er-

f or m a n c e of t his si m pl e  m o d el  w as s atisf a ct or y,  wit h a n

a c c ur a c y of 2. 1  m s 2 1 t h at v ali d at es t h e p ossi bilit y of

pr e di cti n g  wi n d s p e e d fr o m o ur s p e ctr a usi n g si mil ar

m et h o ds as t h os e f o u n d i n lit er at ur e ( alt h o u g h t h e 8- k H z

s a m pl e fr e q u e n c y c o ul d n ot b e us e d i n o ur st u d y d u e t o
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t e c h n ol o gi c al li mit ati o ns).  O ur n u m eri c al e x p eri m e nts

als o t est e d  m or e c o m pl e x  m o d els, s u c h as a  m ulti pl e li n e ar

r e gr essi o n  m o d el, usi n g  P C A- b as e d a c o usti c f e at ur es as

pr e di ct ors a n d a  m ulti pl e n o nli n e ar r e gr essi o n  m o d el.

Usi n g a hi g h er n u m b er of a c o usti c pr e di ct ors a n d n o n-

li n e ar fitti n g  m o d els di d n ot i n d u c e si g ni fi c a nt p erf or-

m a n c e e n h a n c e m e nt, l e a di n g t o t h e c o n cl usi o n t h at t h e

S E S p assi v e a c o usti c r e c or di n gs d o n ot i n cr e as e t h e pr o-

c essi n g c o m pl e xit y i n t h e t as k of e xtr a cti n g  wi n d s p e e d

i nf or m ati o n fr o m a  m e as ur e d s p e ctr a.

A n ot h er i nt er esti n g fi n di n g of o ur st u d y is t h at  wi n d

s p e e d esti m ati o n c a n b e p erf or m e d q uit e i n d e p e n d e ntl y

of S E S di vi n g b e h a vi or. I n d e e d, t h e err or esti m ati o ns

b et w e e n t h e drift a n d a cti v e s wi m mi n g p h as es d o n ot

s h o w dis cr e p a n ci es st atisti c all y si g ni fi c a nt,  wit h a v er a g e

err ors of « ws 5 1. 9 6 0. 2  m s 2 1 a n d « ws 5 2. 7 6 0. 3  m s 2 1

f or t h e  m ultili n e ar r e gr essi o n  m o d el.  T his r es ult c a n b e

e x pl ai n e d as f oll o ws.  N ois e s p e ctr a f or h y dr o p h o n es i n

t h e d e e p o c e a n s h o w littl e d e p e n d e n c e o n  wi n d at fr e-

q u e n ci es b el o w 4 0 0  H z ( Pi g g ott 1 9 6 4 ).  M ost ‘‘ m et e o

b a n ds’’ us e d i n st u di es ar e b et w e e n 2 a n d 1 0 k H z,  w hi c h

fit  w ell  wit h t h e fr e q u e n c y s u b b a n ds i d e nti fi e d i n o ur

st u d y t o e xtr a ct  wi n d s p e e ds.  T his r es ult s h o ws gr e at

pr o mis e i n usi n g S E S as a n a c o usti c gli d er f or  wi n d s p e e d

esti m ati o n.  B e c a us e s o f e w p assi v e drift di v es ar e p er-

f or m e d d ail y (Dr a g o n et al. 2 0 1 2 ),  wi n d s p e e d  m e as ur es

w o ul d b e c o m e dif fi c ult t o ass ess at a fi n e t e m p or al s c al e

usi n g o nl y t h es e di v es. I n c o ntr ast, o ur a bilit y t o  m e as ur e

wi n d s p e e d a c c ur at el y o v er all di v e p h as es pr o vi d es a

hi g h-fr e q u e n c y ti m e s eri es,  wit h S E S p erf or mi n g a p-

pr o xi m at el y 6 0 – 7 0 di v es d ail y ( Dr a g o n et al. 2 0 1 2 ).

5.  C o n cl usi o ns

M e a s uri n g a n d i nt e r pr eti n g  m a ri n e s o u n d s c a p e r e-

q ui r e p a s si v e a c o u sti c r e c o r di n g s t h at a r e f r e e f r o m

n o n e n vi r o n m e nt al n oi s e.  T hi s c u r r e nt st u d y e x pl o r e d

t h e p o s si bilit y of  m e a s u ri n g s o u n ds c a p e  wit h r e c o r d-

i n g s f r o m bi ol o g g e d s o ut h e r n el e p h a nt s e al s ( S E S).

T hi s t e c h n ol o gi c al a p p r o a c h off e r s v al u a bl e a d v a n-

t a g e s, s u c h a s a hi g h t e m p o r al r e s ol uti o n i n a c o usti c

m e a s u r e m e nt s (i n c o m p a ri s o n t o s at ellit e- b a s e d  m e a-

s u r e s ).  Al s o, S E S all o w t h e e x pl o r ati o n of r e gi o n s t h at

a r e i n a c c e s si bl e t o ot h e r t e c h n ol o gi e s ( e. g., u n d e r w at e r

gli d e r s). I n d e e d, t h e st r o n g e a st – w e st c ur r e nt s p e e d s

a n d t h e r o u g h s e a st at e i n t h e S o ut h e r n O c e a n m a k e t h e

u s e of r e g ul a r gli d e r s v e r y c o m pli c at e d,  w hil e t h e s e

h a r s h e n vir o n m e nt al c o n diti o n s a r e n ot a p r o bl e m

f or S E S.

I n t his st u d y, a  m ulti v ari at e  m ulti pl e li n e ar r e gr essi o n

fr a m e w or k  w as ess e nti all y us e d t o dis cri mi n at e t h e

a c o usti c c o ntri b uti o ns b et w e e n t h e pr o c ess es r el at e d t o

S E S a n d t h e o c e a n e n vir o n m e nt.  O ur r es ults s h o w e d

t h at  wit h p assi v e a c o usti c r e c or di n gs fr o m a t a g g e d fr e e-

r a n gi n g S E S,  mi ni m al s o u n d c orr u pti o n fr o m t h e S E S

c o ul d b e o bt ai n e d d uri n g e xtr e m e drift p h as es, all o wi n g

f or t h e a n al ysis of  m ari n e s o u n ds c a p e.  Als o, i n fr e-

q u e n c y b a n ds hi g h er t h a n 2. 5 k H z,  wi n d s p e e d c o ul d b e

esti m at e d usi n g si m pl e cl assi fi c ati o n a p pr o a c h es (s u c h

as li n e ar r e gr essi o n  m o d els), i n d e p e n d e ntl y fr o m t h e

S E S bi ol o gi c al pr o c ess es.

F ut ur e st u di es s h o ul d us e a  m or e c o m pl et e r e c or di n g

d at as et, i n cl u di n g a d diti o n al e n vir o n m e nt al ( e. g., r ai n,

c urr e nt, a q u ati c s eis ms), a nt hr o p ol o gi c al ( e. g., s hi p

tr af fi c), a n d bi ol o gi c al ( e. g.,  w h al e v o c ali z ati o ns) v ari-

a bl es t h at  w er e n ot si g ni fi c a ntl y pr es e nt i n o ur c urr e nt

d at as et.  T his  will b e n e e d e d t o f ull y v ali d at e o ur s yst e m

as a n o p er ati o n al  m e as uri n g s yst e m t o  m e as ur e  m ari n e

s o u n ds c a p e a n d t o e x pl ai n its c h ar a ct eristi cs  wit h a f ull

s et of a c o usti c s o ur c es.  Als o, t h e a bilit y t o ass o ci at e

m o bil e a c o usti c d at a  wit h esti m at es of s urf a c e  w e at h er

c o n diti o ns all o ws f or a n o v el a p pr o a c h t o st u d yi n g

air –s e a i nt er a cti o ns,  w hi c h  will n e e d t o b e t est e d at a

l ar g er s c al e, t h at is, usi n g diff er e nt t y p es of  m o bil e

pl atf or ms ( e. g., gli d ers, pr o fili n g fl o ats), i n diff er e nt

o c e a n e n vir o n m e nts.

A c k n o wl e d g m e nts. T h e a ut h o r s a r e i n d e bt e d t o s e v-

e r al r e s e a r c h e r s of t h e  C E B C ( C hi z é , F r a n c e ), i n

p a rti c ul a r  G a et a n  Ri c h a r d, f o r a s si st a n c e i n s a m pl e

p r e p a r ati o n, d at a c o ll e cti o n, p r o c e s si n g al g o rit h m s, a s

w ell a s n u m e r o u s e x c h a n g e s o n S E S bi ol o g y.  T hi s

st u d y  w a s c o n d u ct e d a s p a rt of t h e I n stit ut  P ol ai r e

p r o g r a m 1 0 9 ( e c ol o g y of s e a bi r d s a n d  m a ri n e  m a m-

m al s, P. I. H. W ei m e r s ki r c h ). T h e a ut h o r s al s o w o ul d

li k e t o t h a n k t h e  Di r e cti o n  Gé n é r al e d e l’ A r m e m e nt

( D G A,  Fr a n c e) f or s u p p orti n g t his  w or k, t h e  F o n d ati o n

T ot al f or f u n di n g t h e  A c o us o n d e as p art of t h e S e a  Bi o-

S o u n d pr oj e ct, t h e  C N E S- T O S C A, a n d t h e  Fr e n c h  P ol ar

I nstit ut e f or l o gisti c al a n d fi n a n ci al s u p p ort, as  w ell as all

t h e  K er g u el e n fi el d w or k ers f or c oll e cti n g d at a.

A P P E N D I X  A

I n fl u e n c e of  D e pt h o n t h e  A c o usti c  F e at ur e s

Fi g ur e  A 1 s h o ws t h e eff e ct of d e pt h o n t h e S P L d e-

s cri pt ors.  W e c o m p ut e d t h e diff er e n c es b et w e e n t h e S P Ls

a b o v e 1 0 0  m a n d at s u c c essi v e d e pt hs d o w n t o 8 0 0  m,

a v er a g e d o v er 2 0 0 d es c e n di n g di v es of t h e S E S.  W e  m a d e

t h e ass u m pti o n t h at d uri n g t h e d ur ati o n of t h es e di v es, t h e

o c e a n a m bi e nt n ois e d o es n ot v ar y si g ni fi c a ntl y.  W e c a n

o bs er v e t h at t h e t w o l o w est-fr e q u e n c y S P Ls, S P L( 0 :0 5)

a n d S P L( 0 :5), v ar y a c c or di n gl y  wit h t h e S E S s wi m mi n g

s p e e d V (r e pr es e nt e d b y t h e bl a c k d as h e d c ur v e) r at h er
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t h a n  wit h d e pt h, a n d r e m ai n n e arl y p ar all el fr o m o n e

d e pt h  m e as ur e p oi nt t o a n ot h er.  O n t h e c o ntr ar y, t h e t w o

hi g h est-fr e q u e n c y S P Ls, S P L( 3 :2) a n d S P L( 4), h a v e a

l o w er d e cr e asi n g r at e t h at s e e ms t o b e  m or e d e c orr el at e d

t o V a n d c o ul d tr a d u c e s o m e att e n u ati o n eff e cts d u e t o

a bs or pti o n or g e o m etri c al dis p ersi o n.  O v er all, d e pt h i n-

d u c es s o m e  mi n or a c o usti c  m o di fi c ati o ns t h at r e m ai n

gl o b all y i nf eri or t o 2 d B a b o v e 5 0 0  m.

A P P E N DI X  B

P air wis e  C orr el ati o n a n d S c att eri n g  Pl ot of  V ari a bl es

T h e p air wis e c orr el ati o n b et w e e n t h e a c o usti c, S E S,

a n d e n vir o n m e nt al f e at ur es  w as p erf or m e d usi n g st a n-

d ar di z e d v al u es.  R es ulti n g c orr el ati o n c o ef fi ci e nts ar e

pr o vi d e d i n Fi g.  B 1 al o n g  wit h s c att eri n g pl ots. Str o n g

F I G.  B 1. S c att eri n g pl ots a n d p air wis e c orr el ati o ns b et w e e n a c o usti c v ari a bl es a n d S E S a n d e n vir o n m e nt v ari a bl es, usi n g st a n d ar di z e d

v al u es.  P e ars o n c orr el ati o n c o ef fi ci e nts hi g h er t h a n 0. 4, a n d  wit h a P v al u e b el o w 0. 0 0 1 (r e d).

F I G.  A 1.  Eff e cts of d e pt h o n t h e S P L d es cri pt ors.  T h e S E S s p e e d h as als o b e e n s u p eri m p os e d

o nt o t h es e c ur v es.  M e di a n v al u es h a v e b e e n c o m p ut e d e v er y 1 0 0  m i n d e pt h d .
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c orr el ati o n r el ati o ns a p p e ar b et w e e n s p e ci fi c p ar a m e-

t ers, s u c h as S E S s p e e d  wit h S P L( 0. 0 5), S P L( 0. 2), a n d

S P L( 0. 5) ( r . 0 :9, P , 0 :0 0 1), a n d  wi n d s p e e d  wit h

S P L( 3. 7) a n d S P L( 4) ( r of 0. 5 9 a n d 0. 6 7  wit h P , 0 :0 0 1,

r es p e cti v el y).  Ot h er v ari a bl es, s u c h as S E S d e pt h a n d

a c c el er ati o n, di d n ot s h o w si g ni fi c a nt c orr el ati o n  wit h

a n y a c o usti c f e at ur es,  wit h c o ef fi ci e nts r e m ai ni n g b el o w

0. 2 ( P , 0 :0 0 1).  A n a n al ysis of p air wis e c orr el ati o ns

b et w e e n S E S a n d e n vir o n m e nt v ari a bl es als o i nf or m e d

us t h at t h e y  w er e r el ati v el y l o w ( r , 0. 2,  wit h a n a v er a g e

P v al u e , 0. 0 0 1).  Als o,  w e c a n o bs er v e t h at gl o b all y

S P L d es cri pt ors e x pl ai n b ett er d at a v ari a bilit y t h a n S S

d es cri pt ors.

R E F E R E N C E S

A g u z zi, J., a n d  C o a ut h ors, 2 0 1 1:  T h e n e w s e a fl o or o bs er v at or y

( O B S E A) f or r e m ot e a n d l o n g-t er m c o ast al e c os yst e m  m o n-

it ori n g. S e ns ors , 1 1 , 5 8 5 0 – 5 8 7 2, d oi:1 0. 3 3 9 0/s 1 1 0 6 0 5 8 5 0 .

A o ki,  K., a n d  C o a ut h ors, 2 0 1 1:  N ort h er n el e p h a nt s e als a dj ust

gli di n g a n d str o ki n g p att er ns  wit h c h a n g es i n b u o y a n c y:  V al-

i d ati o n of at-s e a  m etri cs of b o d y d e nsit y. J.  E x p.  Bi ol. , 2 1 4 ,

2 9 7 3 – 2 9 8 7, d oi: 1 0. 1 2 4 2/j e b. 0 5 5 1 3 7 .

B aill e ul,  F.,  M.  A ut hi er, S.  D u c at e z,  F.  R o q u et, J.  B.  C h arr assi n,

Y.  C h er el, a n d  C.  G ui n et, 2 0 1 0:  L o o ki n g at t h e u ns e e n:

C o m bi ni n g a ni m al bi o-l o g gi n g a n d st a bl e is ot o p es t o r e v e al a

s hift i n t h e e c ol o gi c al ni c h e of a d e e p- di vi n g pr e d at or. E c o g-

r a p h y, 3 3 , 7 0 9 – 7 1 9, d oi:1 0. 1 1 1 1/j. 1 6 0 0- 0 5 8 7. 2 0 0 9. 0 6 0 3 4. x .

B ar cl a y,  D.  R., a n d  M. J.  B u c ki n g h a m, 2 0 1 3:  D e pt h d e p e n d e n c e of

wi n d- dri v e n, br o a d b a n d a m bi e nt n ois e i n t h e  P hili p pi n e S e a.

J.  A c o ust. S o c.  A m er. , 1 3 3 , 6 2 – 7 1, d oi:1 0. 1 1 2 1/ 1. 4 7 6 8 8 8 5 .

B a u m g art n er,  M.  F., S.  M.  V a n  P arijs,  F.  W.  W e n z el,  C. J.

Tr e m bl a y,  H.  C.  Es c h, a n d  A.  M.  W ar d e, 2 0 0 8:  L o w fr e q u e n c y

v o c ali z ati o ns attri b ut e d t o s ei  w h al es ( B al a e n o pt er a b or e alis ).

J.  A c o ust. S o c.  A m er. , 1 2 4 , 1 3 3 9 – 1 3 4 9, d oi:1 0. 1 1 2 1/ 1. 2 9 4 5 1 5 5 .

B e nt a m y,  A., a n d  D.  Cr oi z e- Fill o n, 2 0 1 2:  Gri d d e d s urf a c e  wi n d

fi el ds fr o m  M et o p/ A S C A T  m e as ur e m e nts. I nt. J.  R e m ot e

S e ns. , 3 3 , 1 7 2 9 – 1 7 5 4, d oi:1 0. 1 0 8 0/ 0 1 4 3 1 1 6 1. 2 0 1 1. 6 0 0 3 4 8 .

— —, a n d  — —, 2 0 1 5:  D ail y  A S C A T s urf a c e  wi n d fi el ds.

I F R E M E R  T e c h.  R e p., 1 5 p p.
Br ei m a n,  L., a n d J.  H.  Fri e d m a n, 1 9 9 7:  Pr e di cti n g  m ulti v ari at e

r es p o ns es i n  m ulti pl e li n e ar r e gr essi o n. J.  R o y. St at. S o c. , 5 9 B ,

3 – 5 4, d oi: 1 0. 1 1 1 1/ 1 4 6 7- 9 8 6 8. 0 0 0 5 4 .

B ur g ess,  W.  C., 2 0 0 0:  T h e bi o a c o usti c pr o b e:  A g e n er al- p ur p os e

a c o usti c r e c or di n g t a g. J.  A c o ust. S o c.  A m er. , 1 0 8 , 2 5 8 3 – 2 5 8 3,

d oi: 1 0. 1 1 2 1/ 1. 4 7 4 3 5 9 8 .

— —,  P.  T y a c k,  B.  L e  B o e uf, a n d  D.  P.  C o st a, 1 9 9 8:  A p r o-

g r a m m a bl e a c o u sti c r e c o r di n g t a g a n d fi r st r e s ult s f r o m

f r e e- r a n gi n g n o rt h e r n el e p h a nt s e al s. D e e p- S e a  R e s. I I , 4 5 ,

1 3 2 7 – 1 3 5 1, d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 9 6 7- 0 6 4 5 ( 9 8 ) 0 0 0 3 2- 0 .
C a u c h y,  P.,  T.  Pi err e,  L.  M orti er, a n d  B.  M ari e- N o ell e, 2 0 1 5:  P as-

si v e a c o usti cs e m b e d d e d o n gli d ers — W e at h er o bs er v ati o n

t hr o u g h a m bi e nt n ois e. Pr o c.  T hir d  U n d er w at er  A c o usti cs

C o nf. a n d  E x hi biti o n ( U A C E 2 0 1 5) ,  Pl at a ni as,  Cr et e,  Gr e e c e,

E ur o p e a n  A c o usti cs  Ass o ci ati o n, 5 6 5 – 5 7 0.
C h a p m a n,  N.  R., a n d  A.  Pri c e, 2 0 1 1:  L o w fr e q u e n c y d e e p o c e a n

a m bi e nt n ois e tr e n d i n t h e  N ort h e ast  P a ci fi c  O c e a n. J.  A c o ust.

S o c.  A m er. , 1 2 9 ,  E L 1 6 1, d oi:1 0. 1 1 2 1/ 1. 3 5 6 7 0 8 4 .
C h arr assi n, J.  B., a n d  C o a ut h ors, 2 0 0 8: S o ut h er n  O c e a n fr o nt al

str u ct ur e a n d s e a-i c e f or m ati o n r at es r e v e al e d b y el e p h a nt

s e als. Pr o c.  N atl.  A c a d. S ci.  U S A , 1 0 5 , 1 1 6 3 4 – 1 1 6 3 9,

d oi: 1 0. 1 0 7 3/ p n as. 0 8 0 0 7 9 0 1 0 5 .

C ost a,  D.  P., J.  M.  Kli n c k,  E.  E.  H of m a n n,  M. S.  Di n ni m a n, a n d

J.  M.  B ur ns, 2 0 0 8:  U p p er o c e a n v ari a bilit y i n  w est  A nt ar cti c

P e ni ns ul a c o nti n e nt al s h elf  w at ers as  m e as ur e d usi n g i n-

str u m e nt e d s e als. D e e p- S e a  R es. II , 5 5 , 3 2 3 – 3 3 7, d oi:1 0. 1 0 1 6/

j. dsr 2. 2 0 0 7. 1 1. 0 0 3.
Cr o n,  B.  F., a n d  C.  H. S h er m a n, 1 9 6 2: S p ati al- c orr el ati o n f u n cti o ns

f or v ari o us n ois e  m o d els. J.  A c o ust. S o c.  A m er. , 3 4 , 1 7 3 2 – 1 7 3 6,

d oi: 1 0. 1 1 2 1/ 1. 1 9 0 9 1 1 0 .

Dr a g o n,  A.- C.,  A.  B ar- H e n,  P.  M o n esti e z, a n d  C.  G ui n et, 2 0 1 2:

H ori z o nt al a n d v erti c al  m o v e m e nts as pr e di ct ors of f or a gi n g

s u c c ess i n a  m ari n e pr e d at or. M ar.  E c ol.  Pr o g. S er. , 4 4 7 , 2 4 3 –

2 5 7, d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 0 9 4 9 8 .
D u e n n e bi er,  F.  K., a n d  C o a ut h ors, 2 0 0 2:  H U G O:  T h e  H a w aii

U n d ers e a  G e o- O bs er v at or y. I E E E J.  O c e a ni c  E n g. , 2 7 , 2 1 8 –

2 2 7, d oi: 1 0. 1 1 0 9/ J O E. 2 0 0 2. 1 0 0 2 4 7 6 .
F a v ali,  P., 2 0 1 3:  N E M O- S N 1 a b yss al c a bl e d o bs er v at or y i n t h e

W est er n I o ni a n S e a. I E E E J.  O c e a ni c  E n g. , 3 8 , 3 5 8 – 3 7 4,

d oi: 1 0. 1 1 0 9/ J O E. 2 0 1 2. 2 2 2 4 5 3 6 .

G e ni n,  A.,  G.  Ri c h ar d, J. J o u m a’ a,  B.  Pi c ar d,  N.  El  Ks a bi,

J.  V a c q ui é - G ar ci a, a n d  C.  G ui n et, 2 0 1 5:  C h ar a ct eri z ati o n of

p ost di v e r e c o v er y usi n g s o u n d r e c or di n gs a n d its r el ati o ns hi p

t o di v e d ur ati o n, e x erti o n a n d f or a gi n g eff ort of s o ut h er n

el e p h a nt s e als ( Mir o u n g a l e o ni n a ). M ar.  M a m m al S ci. , 3 1 , 1 4 5 2 –

1 4 7 0, d oi: 1 0. 1 1 1 1/ m ms. 1 2 2 3 5 .

Gl o w a c ki,  O.,  G.  B.  D e a n e,  M.  M os k ali k,  P h.  Bl o n d el, J.  T e g o ws ki,

a n d  M.  Bl as z c z y k, 2 0 1 5:  U n d er w at er a c o usti c si g n at ur es of

gl a ci er c al vi n g. G e o p h ys.  R es.  L ett. , 4 2 , 8 0 4 – 8 1 2, d oi:1 0. 1 0 0 2/

2 0 1 4 G L 0 6 2 8 5 9 .

G ui n et,  C., a n d  C o a ut h ors, 2 0 1 3:  C ali br ati o n pr o c e d ur es a n d first

d at as et of S o ut h er n  O c e a n c hl or o p h yll a pr o fil es c oll e ct e d

b y el e p h a nt s e als e q ui p p e d  wit h a n e wl y d e v el o p e d  C T D-

fl u or es c e n c e t a gs. E art h S yst. S ci.  D at a , 5 , 1 5 – 2 9, d oi:1 0. 5 1 9 4/

ess d- 5- 1 5- 2 0 1 3 .

— —, a n d  C o a ut h ors, 2 0 1 4: S o ut h er n el e p h a nt s e al f or a gi n g s u c c ess

i n r el ati o n t o t e m p er at ur e a n d li g ht c o n diti o ns: I nsi g ht i nt o

pr e y distri b uti o n. M ar.  E c ol.  Pr o g. S er. , 4 9 9 , 2 8 5 – 3 0 1,

d oi: 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 0 6 6 0 .

H a w ki ns,  R., J.  Mi ksis- Ol ds,  D.  L.  Br a dl e y, a n d  C. S mit h, 2 0 1 4:

P eri o di cit y i n a m bi e nt n ois e a n d v ari ati o n b as e d o n diff er e nt

t e m p or al u nits of a n al ysis. Pr o c.  M e et.  A c o ust. , 1 7 , 0 7 0 0 3 5,

d oi: 1 0. 1 1 2 1/ 1. 4 7 7 2 7 2 9 .
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Kli n c k,  H., a n d  C o a ut h ors, 2 0 1 2:  C orr e cti o n:  N e ar-r e al-ti m e

a c o usti c  m o nit ori n g of b e a k e d  w h al es a n d ot h er c et a c e a ns

usi n g a S e a gli d er. P L o S  O n e , 7 , 1 – 8, d oi:1 0. 1 3 7 1/ a n n ot ati o n/

5 7 a d 0 b 8 2- 8 7 c 4- 4 7 2 d- b 9 0 b- b 9 c 6f 8 4 9 4 7f 8 .

K n u ds e n,  V.,  R.  Alf or d, a n d J.  E mli n g, 1 9 4 8:  U n d er w at er a m bi e nt

n ois e. J.  M ar.  R es. , 7 , 4 1 0 – 4 2 9.

K ü s el,  E.  T.,  D.  K.  M elli n g er,  L.  T h o m as,  T.  A.  M ar q u es,
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S p ati o -Te m p o r al V ari ati o n s i n Fi el d M et a b oli c R at e of 
P o st -M o ulti n g S o ut h er n El e p h a nt S e al s  

 

I ntr o d u cti o n 

T o u n d er st a n d a n d t o e v al u at e t h e m et a b olis m of a s p e ci es is o n e of t h e f u n d a m e nt al 

q u esti o n s i n e c ol o g y si n c e it all o ws t o li n k all t h e c o m p o n e nt s of a n e c o s yst e m, fr o m t h e 

i n di vi d u al t o t h e p o p ul ati o n l e v el (Br o w n et al. , 2 0 0 4 ). A n a ni m al’s m et a b oli c r at e 

d et er mi n e s it s r e s o ur c e r e q uir e m e nt s, s u c h as f o o d ( N a g y , 1 9 8 7 ), b ut als o lif e hist or y tr aits 

as gr o wt h r at e, lif es p a n or a g e at m at urit y ( v a n N o or d wij k & d e J o n g , 1 9 8 6 ; K ozł o ws ki & 

Wi e g ert , 1 9 8 6 ). At t h e e c os yst e m s s c al e, t h e fi el d m et a b oli c r at e ( F M R) or a ni m al e n er g y 

e x p e n dit ur e is a k e y i n p ut i n t h e e n er g y tr a n sf er wit hi n f o o d w e b s a n d a cr oss i n di vi d u als. 

Ass essi n g t h e s e e n er g y r e q uir e m e nt s pr o vi d es a br o a d er pi ct ur e of h o w or g a nis ms ar e 

i nt erli n k e d wit hi n a n e c os yst e m, w hi c h is ess e nti al t o e v al u at e t h eir r e sili e n c e t o 

a nt hr o p o g e ni c dist ur b a n c e a n d r a pi d e n vir o n m e nt al c h a n g es. 

Dir e ct m o nit ori n g of e n er g y r e q uir e m e nt s is q uit e c h all e n gi n g i n fr e e-r a n gi n g a ni m als, 

es p e ci all y f or t o p pr e d at ors w hi c h ar e oft e n diffi c ult t o a c c ess. T o c o p e wit h s u c h diffi c ulti es, 

m a n y st u di e s h a v e f o c u s e d o n i n dir e ct i nf or m ati o n, s u c h as t h e s p ati ot e m p or al distri b uti o n 

of t h e f or a gi n g eff ort ( G ui n e t et al. , 2 0 0 1 ; Ai nl e y et al. , 2 0 0 3 ) or t h e pr e y distri b uti o n (Ei d e et 

al. , 2 0 0 4 ; T h a y er & S y d e m a n , 2 0 0 7 ). T h e b al a n c e b et w e e n e n er g y e x p e n dit ur e a n d e n er g y 

i nt a k e dri v es m a n y as p e ct s of t h e p h ysi ol o g y, bi ol o g y, a n d e c ol o g y of or g a nis ms, aff e cti n g 

t h er ef or e t h eir r e pr o d u cti o n a n d s ur vi v al (M a g ni et al. , 2 0 0 0 ; St u b b s & T ol k a m p , 2 0 0 6 ). 

W hil e t h e s e i nf or m ati o n ar e c h all e n gi n g t o g et f or t err e stri al a ni m als, it is e v e n m or e 

c o m pli c at e d f or m ari n e a ni m als si n c e t h e y wi d el y dis p ers e i n a t hr e e- di m e n si o n s h a bit at. 

D e e p di vi n g m ari n e m a m m als r e q uir e hi g h e n er g y d e m a n d s i n r e s p o n s e t o hi g h 

h y dr o st ati c pr e ss ur e a n d c ol d t e m p er at ur es ( S ei b el & Dr az e n , 2 0 0 7 ). T o k e e p t h e e n er g y 

b al a n c e p o siti v e, t h e e n er g y i nt a k e h as t h er ef or e t o e x c e e d t h e f or a gi n g c o st. T his c a n b e 

d o n e b y s e v er al b e h a vi o ur al a d a pt ati o n s li k e s wi m mi n g at t h e mi ni m u m c o st of tr a n s p ort 

s p e e d s ( Mill er et al. , 2 0 1 2 ), a d o pti n g a b urst- a n d- gli d e str at e g y (Willi a ms et al. , 2 0 0 0 ), or 

t ar g eti n g s p e cifi c d e pt h s (Willi a ms , 1 9 8 9 ; M ori , 1 9 9 8 ). B y a dj u sti n g t h eir di vi n g b e h a vi o urs i n 

s u c h a w a y, air br e at hi n g m ari n e m a m m als s h o ul d m a xi mi z e t h e diff er e n c e b et w e e n t h e 

e n er g y e x p e n dit ur e, a n d t h e e n er g y i nt a k e. T h e f or a gi n g c o st c a n t h u s b e c o n si d er e d as o n e 

w a y t o r efl e ct t h e e n er g y d e m a n d s t hr o u g h t h e c o st of tr a n s p ort, a n d t h e c o st of c h asi n g a n d 

c a pt uri n g pr e y ( Elli ott et al. , 1 9 7 7 ; S hi p m a n & W al k er , 1 9 8 9 ; G or m a n et al. , 1 9 9 8 ; C ar b o n e et 

al. , 2 0 0 7 ). 
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As a c e ntr al pl a c e f or a g er, t h e s o ut h er n el e p h a nt s e al, Mir o u n g a l e o ni n a ( S E S h er e aft er), 

c o m es a s h or e t wi c e a y e ar, o n c e f or t h e r e pr o d u cti o n a n d o n c e f or t h e m o ult. Ri g ht aft er t his 

s e c o n d p eri o d as h or e, e m br y os ar e r el e as e d fr o m di a p a u s e a n d i m pl a nt ati o n o c c urs 

(Gi b b n e y , 1 9 5 3 ). D uri n g t his p eri o d, a si g nifi c a nt c h a n g e i n t h e e n er g y b al a n c e c o ul d t h e n 

h a v e s eri o u s c o n s e q u e n c es o n t h e s ur vi v al of t h e e m br y o. K e e pi n g a p o siti v e e n er g y b al a n c e 

d uri n g t h e p o st- m o ulti n g p eri o d a p p e ars t h er ef or e t o b e a k e y c o m p o n e nt f or t h e all o c ati o n 

of m or e e n er g y t o s ur vi v al b ut als o t o r e pr o d u cti o n, r e s ulti n g i n t h e e n h a n c e m e nt of t h e 

p o p ul ati o n’s fit n ess ( C ost a , 2 0 1 2 ). 

T h e u s e of e v e n m or e effi ci e nt d at a l o g g ers m a d e it p o ssi bl e t o g et pr e ci o u s i nf or m ati o n 

o n b ot h t h e e n er g y e x p e n dit ur e a n d t h e e n er g y i nt a k e i n wil d a ni m als ( C h arr a ssi n et al. , 

2 0 0 1 ; Wil s o n et al. , 2 0 0 2 , 2 0 0 6 ). I n S E S, t h e u s e of a c c el er o m et ers h as e as e d t h e a c q uisiti o n 

of i nf or m ati o n o n t h e s wi m mi n g eff ort ( Ri c h ar d et al. , 2 0 1 4 ; J o u m a’ a et al. , 2 0 1 6 ), t h e 

f or a gi n g eff ort i n t er m of pr e y c at c h att e m pt s (G all o n et al. , 2 0 1 3 ; V a c q ui é- G ar ci a et al. , 

2 0 1 5 ) a n d t h e a ni m al’s b o dy d e n sit y ( A o ki et al. , 2 0 1 1 ; Ri c h ar d et al. , 2 0 1 4 ; A d a c hi et al. , 

2 0 1 4 ). D es pit e t h e l ar g e d e pl o y m e nt of a c c el er o m et ers o v er t h e p ast d e c a d e, t h e n u m b er of 

st u di es f o c u si n g o n t h e e n er g y e x p e n dit ur e o v er t h e p o st- m o ulti n g tri p of t his s p e ci es is v er y 

li mit e d. T h e o nl y st u di es t h at t e m pt e d t o m o nit or c h a n g es i n t h e e n er g y e x p e n dit ur e o v er 

t h e p o st- m o ulti n g p eri o d u s e d t h e n u m b er of fli p p er str o k e c al c ul at e d fr o m a c c el er ati o n 

d at a as a pr o x y of t h e F M R i n n ort h er n el e p h a nt s e als, Mir o u n g a a n g ustir ostris , (M a r e s h et 

al. , 2 0 1 4 , 2 0 1 5 ). W hil e t h e a c c el er ati o n d at a r e c or di n g d ur ati o n ar e n ot m e nti o n e d i n t h es e 

st u di es, t h e esti m ati o n of t h e e n er g y e x p e n dit ur e is u s u all y r estri ct e d t o t h e p o st- br e e di n g 

p eri o d at s e a ( C arli ni et al. , 2 0 0 5 ; Ri c h ar d et al. , 2 0 1 4 ), as t h e hi g h-r e s ol uti o n d at as et 

r e q uir e d t o esti m at e s u c h p ar a m et er c a n u s u all y n ot b e r e c or d e d d uri n g t h e w h ol e p o st-

m o ulti n g s e as o n d u e t o b att er y li mit ati o n. O n e w a y t o esti m at e t h e e n er g y e x p e n dit ur e f or 

p o st- m o ulti n g di v es wit h o ut t h e a c c el er ati o n d at a, i s t h er ef or e t o b uil d a pr e di cti v e m o d el 

o n p o st- br e e di n g di v es of t h e e n er g y e x p e n dit ur e, d eri v e d fr o m t h e a c c el er ati o n d at a, a n d 

t h e n u s es it t o pr e di ct o n p o st- m o ulti n g di v e. 

I n t his c o nt e xt, w e u s e d hi g h r e s ol uti o n d at as ets (ti m e- d e pt h a n d a c c el er ati o n) fr o m 8 

p o st- br e e di n g S E Ss t o e x a mi n e h o w t o b est pr e di ct v ari ati o n s i n t h e n u m b er of fli p p er 

str o k es, fr o m l o w-r e s ol uti o n b as e d di v e m etri cs a n d b u o y a n c y c h a n g es. Usi n g t his m o d el, w e 

first pr e di ct e d t h e n u m b er of fli p p er str o k es o n t h e l o w-r e s ol uti o n di v es of 1 0 7 p o st-

m o ulti n g S E Ss o v er a n 1 1 y e ars’ p eri o d ( 2 0 0 4 - 2 0 1 5). T h e n, u si n g t h e M ar e s h et al. (2 0 1 4 ) 
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e q u ati o n r el ati n g t h e n u m b er of fli p p er str o k es t o t h e e n er g y e x p e n dit ur e, w e t est e d if t h e 

e n er g y e x p e n dit ur e i n p ost- m o ulti n g S E Ss’ di v es v ari e s i n s p a c e, ti m e a n d a m o n g s e x. 

M at eri al s & M et h o ds 

Et hi cs St at e m e nt s 

T h e Et hi cs C o m mitt e e of t h e Fr e n c h P ol ar I n stit ut e v ali d at e d all s ci e ntifi c pr o c e d ur e s a p pli e d 

o n el e p h a nt s e als. All a ni m als i n t his st u d y w er e h a n dl e d a n d c ar e d f or i n t ot al a c c or d a n c e 

wit h it s g ui d eli n es a n d r e c o m m e n d ati o n s. 

A ni m al T a g gi n g 

T h e s e als w er e c a pt ur e d wit h a c a n v as h e a d- b a g a n d a n a e st h eti z e d u si n g a 1: 1 c o m bi n ati o n 

of Til et a mi n e a n d Z ol az e p a m ( Z ol etil 1 0 0) i nj e ct e d i ntr a v e n o u sl y ( M c M a h o n et al. , 2 0 0 0 ; 

Fi el d et al. , 2 0 0 2 ). D at a l o g g ers w er e gl u e d u si n g a q ui c k- s etti n g e p o x y gl u e ( Ar al dit e A W 

2 1 0 1), aft er t h e f ur w as cl e a n e d wit h a c et o n e. T h e l o g g ers w er e t h e n r e c o v er e d w h e n 

f e m al e S E S r et ur n e d t o s h or e t o m o ult (i. e. J a n u ar y- F e br u ar y f oll o wi n g d e pl o y m e nt s). S e als 

as h or e w er e l o c at e d u si n g t h eir Ar g o s l o c ati o n s. 

Bi ol o gi c al D at a C oll e cti o n 

P o st- br e e di n g D at as et W e u s e d a first d at as et c o m p o s e d of 8 p o st- br e e di n g f e m al es 

e q ui p p e d o n t h e K er g u el e n Isl a n d s ( 4 9° 2 0’ S, 7 0° 2 0’ E), i n 2 0 1 0 ( n = 3), 2 0 1 1 ( n = 3) a n d 2 0 1 4 

( n = 2) wit h S P L A S H- 1 0 a n d T D R- M K 1 0- X ( Wil dlif e C o m p ut ers). S P L A S H- 1 0 l o g g ers ar c hi v e 

s a m pl e d di v e d e pt h at e v er y s e c o n d, w hil e l o c ati o n s ar e tr a n s mitt e d dir e ctl y vi a t h e Ar g o s 

s yst e m. T D R- M K 1 0 X i n cl u d es a ti m e- d e pt h r e c or d er s a m pli n g at 1 H z, a n d a 3 D 

a c c el er o m et er, s a m pli n g a c c el er ati o n at 1 6 H z. B ot h d at a w er e st or e d i n t h e l o g g er’s 

m e m or y m e a ni n g t h e t a g n e e d s t o b e r e c o v er e d t o r etri e v e t h e m. 

P o st- m o ulti n g D at as et T h e s e c o n d d at as et w as c o m p o s e d of 1 0 7 p o st- m o ulti n g S E Ss ( 6 4 

f e m al e s a n d 4 3 m al e s) als o e q ui p p e d o n t h e K er g u el e n Isl a n d s of s at ellit er el a y d at a l o g g ers 

[ S R D Ls; S e a M a m m al R es e ar c h U nit ( S M R U) I n str u m e nt ati o n, St A n dr e ws, U K] as p art of t h e 

M E M O O b s er v at or y ( htt p:// w w w.i n s u. c nrs.fr/ n o d e/ 4 1 2 5 ) b et w e e n 2 0 0 4 a n d 2 0 1 5. T h e 

S R L D s r e c or d e d hi g h-r e s ol uti o n ti m e- d e pt h pr ofil es at 2 s i nt er v als b ef or e b ei n g r es u m e d 

u si n g a br o k e n- sti c k al g orit h m o n- b o ar d w hi c h r e d u c e d t h e d at a t o f o ur at- d e pt h a n d t w o 

s urf a c e di v e i nfl e cti o n p oi nt s ( F e d a k et al. , 2 0 0 1 ; G or di n e et al. , 2 0 1 5 ). T h e a b str a ct e d d at a 

w er e t h e n c o m pr e ss e d a n d r el a y e d vi a t h e Ar g o s s at ellit e s yst e m ( F e d a k et al. , 2 0 0 2 ; Ar g o s , 

2 0 1 1 ). 
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U nl e ss ot h er wis e st at e d, m o st of o ur a n al ys es w er e c o n d u ct e d u si n g R ( R C or e T e a m , 

2 0 1 5 ). All s cri pt s u s e d b el o w f or d at a tr e at m e nt a n d a n al ys es ar e a v ail a bl e u p o n r e q u est. 

P ar a m et ers C al c ul ati o n 

G e n er al A p pr o a c h As b o d y d e n sit y c h a n g es ar e i m p ort a nt i n t h e e n er g y b al a n c e of el e p h a nt 

s e als, w e b as e d o ur pr e di cti v e m o d el of t h e n u m b er of fli p p er str o k es (fr o m p o st- br e e di n g 

di v es), o n di v e m etri cs a n d b u o y a n c y c h a n g es. Di v e m etri cs w er e c al c ul at e d fr o m hi g h 

r e s ol uti o n d at as et f or p o st- br e e di n g di v es, a n d dir e ctl y tr a n s mitt e d f or p o st- m o ulti n g di v es 

fr o m S R D Ls t a gs. T o c al c ul at e b u o y a n c y c h a n g es i n t h e s a m e w a y f or p o st- m o ulti n g a n d p o st-

br e e di n g di v es, w e d e gr a d e d t h e hi g hr e s ol uti o n p o st- br e e di n g d at as et t o b e e q ui v al e nt t o 

t h e l o w-r e s ol uti o n p o st- m o ulti n g d at as et (f o ur d e pt h r e c or d s p er di v es). Usi n g t h e s a m e 

m et h o d, w e t h e n c al c ul at e d a pr o x y of t h e d ail y b o d y d e n sit y c h a n g es i n b ot h l o w-r e s ol uti o n 

d at as et s (t h e p o st m o ulti n g o n e a n d t h e d e gr a d e d p o st- br e e di n g o n e). W e w er e t h er ef or e 

a bl e t o b uil d a m o d el o n p o st- br e e di n g di v es t h at will b e u s e d t o pr e di ct o n p o st- m o ulti n g 

di v es. 

Di vi n g P ar a m et ers Di v e m etri cs of l o w r e s ol uti o n d at as et w er e dir e ctl y tr a n s mitt e d f or p o st-

m o ulti n g di v es fr o m S R D Ls t a g, i. e. p o st- di v e s urf a c e i nt er v al, di v e d ur ati o n a n d t h e 

m a xi m u m d e pt h ( F e d a k et al. , 2 0 0 1 ). F or hi g h-r es ol uti o n d at as et of p o st- br e e di n g di v es, d at a 

w er e  pr o c ess e d  usi n g  t h e  r bl  R  p a c k a g es  a v ail a bl e  o n  Git H u b 

(htt p s:// git h u b. c o m/ S E S m a n /r bl ). B asi c all y, w e a p pli e d a n off s et c orr e cti o n of d e pt h 

m e a s ur e m e nt s t o a c c o u nt f or t h e drift t h at o c c urr e d o v er ti m e, t hr o u g h t h e off s et-

c orr e cti o n f u n cti o n. Di v es w er e t h e n i d e ntifi e d w h e n d e e p er t h a n 1 5 m etr e s u si n g 

di v e _ d eli m f u n cti o n. T his t hr e s h ol d w as u s e d t o a v oi d s u b s urf a c e m o v e m e nt t o b e 

c o n si d er e d as di v es. 

Pr o x y of B u o y a n c y C h a n g es T o c al c ul at e b u o y a n c y c h a n g es i n t h e s a m e w a y f or p o st-

m o ulti n g a n d p o st- br e e di n g di v es, w e d e gr a d e d t h e hi g h-r e s ol uti o n p o st br e e di n g di v es t o b e 

e q ui v al e nt t o t h e l o w-r e s ol uti o n p o st- m o ulti n g di v es b as e d o n 

H e er a h et al. (2 0 1 5 ) t hr o u g h t h e br o k e n sti c k f u n cti o n i n t h e r bl R p a c k a g e (L e Br as , 2 0 1 6 ). 

Usi n g t h e m et h o d d e v el o p e d b y G or di n e et al. (2 0 1 5 ), w e t h e n c al c ul at e d d ail y v al u es f or t h e 

drift r at e c o n si d eri n g o nl y t h e s e g m e nt 2, 3 a n d 4 of e a c h di v e. W e t h e n c al c ul at e d t h e 

v erti c al s p e e d ass o ci at e d wit h e a c h of t h es e s e g m e nt s. W e r e m o v e d a n y s e g m e nt s wit h a 

z er o v erti c al s p e e d, t h o s e wit h a n a b s ol ut e v erti c al s p e e d hi g h er t h a n 0. 6 m.s − 1 , a n d t h o s e 

s h ort er t h a n 4 0 % of t h e d i v e d ur ati o n. T o a v oi d k e e pi n g “ U ”- s h a p e d di v es, w e c al c ul at e d f or 

e a c h di v e t h e r ati o b et w e e n t h e a ct u al di v e ar e a ( d efi n e d i n t h e s a m e w a y as F e d a k et al. , 

2 0 0 1 ) a n d t h e r e ct a n gl e d efi n e d b y t h e m a xi m u m d e pt h a n d t h e di v e ti m e. W e pr ef err e d t his 

m etri c t o t h e ti m e all o c ati o n at d e pt h i n d e x ( F e d a k et al. , 2 0 0 1 ) t o a v oi d t h e ar bitr ar y c h oi c e 
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of t h e a ni m al’ s s p e e d. W e fi n all y k e pt s e g m e nts f or w hi c h t his r ati o w as b el o w 0. 7 5. Wit h 

t h e s et of r e m ai ni n g s e g m e nt s, w e t o o k t h e d ail y m e di a n of t h eir v erti c al s p e e d as a pr o x y of 

d ail y c h a n g e s i n b u o y a n c y. T his pr o x y w as t h e n m o d ell e d u si n g a c o n str ai n e d b et a s pli n e ( N g 

& M a e c hl er , 2 0 0 7 ) wit h t h e c o b s f u n cti o n fr o m t h e R p a c k a g e of t h e s a m e n a m e (N g & 

M a e c hl er , 2 0 1 5 ). T o r e d u c e t h e eff e ct of n ois e i n t h e d at a b ut als o t o g et t h e tr e n d o v er t h e 

w h ol e tri p at s e a, t h e m a xi m u m n u m b er of k n ot s w as s et t o fi v e. T h es e k n ot s w er e 

g e n er at e d u si n g t h e q u a ntil e m et h o d wit h a l e v el fi x e d at 8 0 % ( G or di n e et al. (2 0 1 5 ) fi x e d 

t his l e v el at 2 0 %, b ut t h eir d efi niti o n of t h e v erti c al s p e e d w as t h e o p p o sit e t h a n o urs, w hi c h 

fi n all y r es ult s i n t h e s a m e l e v el). 

C o u nt Fli p p er Str o k es T h e n u m b er of fli p p er str o k e w as o bt ai n e d fr o m a c c el er o m et ers 

d e pl o y e d o n p o st- br e e di n g a ni m als. F or e a c h a ni m al, w e r a n d o ml y s el e ct 5 0 di v es o v er t h eir 

w h ol e tri p at s e a. T h e n u si n g a b a n d- p ass filt er o n t h e l at er al a xis, w e o nl y k e pt fr e q u e n ci es 

i n cl u di n g t h e s e c o n d p e a k o b s er v e d o n t h e p o w er s p e ctr al d e n sit y. T o a ut o m ati c all y d et e ct 

t h e l o w a n d hi g h c ut- off fr e q u e n c y o n t h e p o w er s p e ctr al d e n sit y ( A p p e n di x I, Fi g ur e I. 1), w e 

u s e d t h e s e g m e nt ati o n of L a vi ell e o n ti m e s eri es (l a vi ell e f u n cti o n i n t h e a d e h a bit at L T R 

p a c k a g e, C al e n g e (2 0 0 6 )). T h e mi ni m u m n u m b er of o b s er v ati o n s i n e a c h s e g m e nt w as s et t o 

1 0 0 0 v al u e s, wit h a m a xi m u m n u m b er of s e g m e nt s of fi v e, a n d a c o ntr ast f u n cti o n b as e d o n 

t h e v ari a n c e. T h e t hir d s e g m e nt i d e ntifi e d w as t h e o n e r el at e d t o t h e a ni m al’s str o k e, si n c e it 

o v erl a p p e d t h e s e c o n d p e a k. T his s e g m e nt w as c h ar a ct eriz e d b y a mi ni m u m a n d a m a xi m u m 

fr e q u e n c y d efi n e d t h e n as t h e l o w a n d hi g h c ut- off fr e q u e n c y of t h e b a n d- p ass filt er u s e d t o 

is ol at e fr e q u e n ci es d u e t o a ni m al’s fli p p er str o k e. T h e r e m ai ni n g p e a ks o n t h e filt er e d si g n al 

wit h a n a m plit u d e gr e at er t h a n a t hr e s h ol d w er e c o n si d er e d t o b e fli p p er str o k es a n d s o 

u s e d i n o ur a n al ys es as a pr o x y of e n er g y e x p e n dit ur e ( M ar e s h et al. , 2 0 1 4 , 2 0 1 5 ). C o ntr ar y 

t o M ar e s h et al. (2 0 1 4 , 2 0 1 5 ), t his a m plit u d e t hr e s h ol d w as d efi n e d f or e a c h a ni m al as t h e 

q u a ntil e 0. 5 of t h e a b s ol ut e a m plit u d e ass o ci at e d wit h e a c h fli p p er str o k e. 

W e b eli e v e d t h at c o u nti n g fli p p er str o k e b as e d o n a filt er a n d a t hr e s h ol d c al c ul ati n g at 

t h e i n di vi d u al l e v el all o ws u s t o p artl y t a k e i nt o a c c o u nt f or s m all diff er e n c es i n 

a c c el er o m et er pl a c e m e nt d uri n g att a c h m e nt, a n d i n h er e nt diff er e n c es b et w e e n s e als. 

Pr e di cti v e M o d el 

T o pr e di ct t h e n u m b er of str o k es p erf or m e d i n e a c h p o st- m o ulti n g di v es, w e b uilt a 

pr e di cti v e m o d el o n p o st- br e e di n g di v es of t h e c o u nt fli p p er str o k e wit h t h e p o st di v e s urf a c e 

i nt er v al (srf _i nt er), t h e di v e d ur ati o n ( d v _ d ur), t h e m a xi m u m d e pt h ( m a x _ d e pt h) a n d a pr o x y 

of t h e b u o y a n c y ( b u o y a n c y _ pr o x y) as e x pl a n at or y v ari a bl es. T o g et t h e o v er all v ari ati o n of 

t h e b o d y d e n sit y d uri n g a c o m pl et e tri p at s e a, w e o nl y s el e ct e d p o st- br e e di n g a ni m als t h at 
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r e m ai n e d at l e ast o n e m o nt h ( 3 1 d a ys) at s e a. All t h e v ari a bl es c o n si d er e d i n o ur m o d els 

w er e pr e vi o u sl y t est e d f or c olli n e arit y ( Z u ur et al. , 2 0 1 0 ), a n d r e v e al e d a v ari a n c e i nfl ati o n 

f a ct or b el o w 3. B e c a u s e t h e s cri pt u s e d t o i d e ntif y di v es i n p o st- br e e di n g a ni m als m a y h a v e 

miss e d s o m e of t h e m, s o m e esti m at e d s urf a c e i nt er v als w er e u n u s u all y l o n g. B as e d o n t h e 

hist o gr a m of t h e s urf a c e i nt er v al, o nl y t h e di v es ass o ci at e d wit h a s urf a c e i nt er v al b el o w 3 5 0 

s w er e t h er ef or e r et ai n e d ( A p p e n di x I, Fi g ur e I. 2). T o r e d u c e t h e i nfl u e n c e of 

a ut o c orr el ati o n s i n o ur d at a, w e s u b s a m pl e d o ur d at as et b y t a ki n g o n e di v e e v er y 2 0 di v es 

p er i n di vi d u al. 

W e t h e n u s e d t h e b a m f u n cti o n fr o m t h e m g c v R p a c k a g e t o p erf or m a g e n er ali z e d 

a d diti v e m o d el ( W o o d et al. , 2 0 1 5 ), wit h t h e i n di vi d u al as a r a n d o m i nt er c e pt a n d a G a u ssi a n 

distri b uti o n. As w e w a nt e d t h e b est fit, w e all o w e d f or e a c h s m o ot h a d e gr e e of fr e e d o m u p 

t o 2 0. M o d els u s e d f urt h er c o ul d b e s p e cifi e d as: 

C o u nt fli p p er str o k e ∼ al p h a + s( d v _ d ur, k = 2 0) + s(srf _i nt er, k = 2 0) + s( m a x _ d e pt h, k = 

2 0) + s( b u o y a n c y _ pr o x y, k = 2 0) + s(i d, b s = "r e ") 

w h er e s() i n di c at e d a s m o ot h f u n cti o n b as e d o n n at ur al s pli n es, k t h e n u m b er of d e gr e es 

of fr e e d o m all o w e d a n d bs a w a y t o s p e cif y a r a n d o m i nt er c e pt ( W o o d , 

2 0 1 6 ). 

A n al ys es 

D at a P arti o ni n g T o e x pl or e t h e v ari a bilit y i n t h e a v er a g e e n er g y e x p e n dit ur e p er di v e, w e 

s e p ar at e d a ni m als t h at w e nt t o A nt ar cti c a, i. e. b el o w - 6 0 ° of l atit u d e, fr o m t h e ot h ers. F or 

t h e s a m e r e a s o n, e a c h tri p w as s e g m e nt e d i nt o t hr e e p h as es: t h e o ut w ar d, t h e c e ntr al a n d 

t h e r et ur n p h as e. T h e c e ntr al p h as e w as d efi n e d as a n y p o siti o n l o c at e d at a dist a n c e l o n g er 

t h a n 8 0 % of t h e m a xi m u m dist a n c e fr o m t h e d e p art ur e l o c ati o n. T his t hr es h ol d w as c h o s e n 

aft er vis u al i n s p e cti o n of t h e r el ati o n b et w e e n t h e dist a n c e fr o m t h e c o ast a n d t h e ti m e 

s p e nt at s e a ( A p p e n di x I, Fi g ur e I. 3). T h e o ut w ar d p h as e w as d efi n e d fr o m t h e first l o c ati o n 

t o t h e first o n e of t h e c e ntr al p h as e, a n d t h e r et ur n p h as e fr o m t h e l ast o n e of t h e c e ntr al 

p h as e t o t h e l ast o n e of e a c h a ni m al’s tr a c k.  

A v er a g e E n er g y E x p e n dit ur e V ari a bilit y T h e a v er a g e e n er g y e x p e n dit ur e p er di v e (i n J k g − 1 

s − 1 , n ot e d F M R h er e aft er) w as t h e n c al c ul at e d u si n g t h e (M ar es h et al. , 2 0 1 4 ) e q u ati o n f or 

all p o st- m o ulti n g di v es: 

 F M R  ( 5. 1) 
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w h er e S n is t h e pr e di ct e d v al u e of t h e n u m b er of fli p p er str o k es p er di v e, f or 

p o st- m o ulti n g di v es. 

A li n e ar mi x e d- eff e ct s m o d el w as fitt e d u si n g t h e nl m e p a c k a g e ( Pi n h eir o et al. , 2 0 1 3 ) 

t o e x pl or e t h e v ari a bilit y of F M R i n r el ati o n t o f o ur p ar a m et ers: t h e d esti n ati o n ( A nt ar cti c a 

or ot h er s), t h e tri p p h as e ( o ut w ar d, c e ntr al or r et ur n), t h e s e x a n d t h e y e ar. I n di vi d u als 

w er e i n cl u d e d as r a n d o m f a ct ors, a n d w e a c c o u nt e d f or t h e t e m p or al c orr el ati o n i n o ur 

d at a b y t a ki n g o n e di v e e v er y 2 0. 

T o i n v esti g at e f urt h er i nt er- a n n u al v ari a bilit y of t h e F M R, w e p erf or m e d a Kr u s k all W allis 

t est c o n si d eri n g i n d e p e n d e ntl y m al e a n d f e m al e. T o a c c o u nt f or t h e hi g h v ari a bilit y i n t h e 

F M R at t h e i n di vi d u al l e v el, t h e m e di a n w as c h o s e n r at h er t h a n t h e a v er a g e of F M R p er 

i n di vi d u al. 

R es ult s 

Pr e di cti v e M o d el 

G e n er al R e s ult s A m o n g t h e ei g ht p o st- br e e di n g f e m al e el e p h a nt s e als us e d t o b uil d t h e 

pr e di cti v e m o d el, a n a v er a g e of ( m e a n ± s d) 3 6 6 1 ± 9 5 5 di v es w er e r e c or d e d p er 

i n di vi d u al, f or a t ot al 2 9 2 8 8 di v es. T h e f e m al es s p e nt 6 5 ± 1 0 d at s e a ( T a bl e 5. 1 ), di vi n g at 

a n a v er a g e m a xi m u m d e pt h of 5 1 7 ± 8 4 m. T h e y s p e n d o n a v er a g e 1 3 0. 9 ± 1 5. 6 8 s at t h e 

s urf a c e b et w e e n t w o c o n s e c uti v e di v es, a n d d o v e d uri n g 1 1 9 3. 8 ± 1 5 9. 9 7 s. 

T a bl e 5. 1 –  O v er all i nf or m ati o n o n a ni m als p o st br e e di n g a ni m als u s e d i n t h e pr e di cti v e 

m o d el. M e a n v al u es ar e gi v e n wit h ± s d. 
i d n  

d a ys  
n  

di v es  
D e p art ur e  Di v e d ur ati o n (s) d at e  S urf a c e 

i nt er v al (s) 
Di v e d e pt h ( m)  Str o k e c o u nt 

p er di v es  
2 0 1 0 -1 8  6 0  2 5 4 4  1 0/ 2 8/ 2 0 1 0 1 4 2 0. 6 7 ± 2 5 9. 9 6  1 5 9. 4 9 ± 2 9. 9 9  6 4 5. 9 9 ± 1 9 9. 1 7  7 1 5. 7 1 ± 1 7 4. 8 6  
2 0 1 0 -1 9  6 9  3 2 8 8  1 1/ 0 5/ 2 0 1 0 1 3 6 8. 8 7 ± 2 5 3. 6 4  1 3 9. 7 1 ± 2 0. 6 2  5 1 2. 8 3 ± 2 2 7. 1 8  9 5 9. 6 2 ± 2 2 4. 0 5  
2 0 1 0 -2 1  7 2  3 5 4 6  1 1/ 2 2/ 2 0 1 0 1 3 0 0. 6 8 ± 2 8 1. 3 1  1 2 0. 5 6 ± 2 1. 8  4 8 2. 1 9 ± 2 0 7. 3 3  8 7 9 ± 2 1 2. 2 1  
2 0 1 1 -2 1  5 3  3 3 0 6  1 0/ 2 9/ 2 0 1 1 1 0 8 1. 0 4 ± 1 9 4. 8 9  1 3 7. 6 7 ± 2 1. 7 1  5 6 6. 8 4 ± 1 7 9. 6 1  6 5 9. 6 ± 1 2 4. 9 7  
2 0 1 1 -2 6  5 8  3 2 9 0  1 0/ 3 1/ 2 0 1 1 1 1 9 1. 9 7 ± 2 0 8. 1 6  1 3 3. 2 8 ± 2 1. 6 7  5 6 8. 5 6 ± 2 2 6. 8 5  8 0 6. 8 3 ± 1 6 4. 9 3  
2 0 1 1 -2 8  5 5  3 2 1 2  1 1/ 0 1/ 2 0 1 1 1 1 6 8. 7 9 ± 2 7 6. 9 5  1 2 1. 0 4 ± 1 7. 2 7  5 2 3. 8 7 ± 2 0 4. 9 8  8 2 7. 9 2 ± 1 9 3. 6 1  
2 0 1 4 -2 2  7 9  5 6 2 5  1 0/ 2 9/ 2 0 1 4  9 6 3. 9 1 ± 2 8 8. 4 6  1 0 7. 1 7 ± 1 9. 9 1  3 5 9. 7 8 ± 1 4 8. 0 5  6 4 7. 8 4 ± 1 9 1. 0 7  
2 0 1 4 -2 3  7 3  4 4 7 7  1 0/ 2 9/ 2 0 1 4  1 0 5 4. 5 ± 2 4 0. 8 2  1 2 8. 2 5 ± 1 4. 7 7  4 7 7. 1 2 ± 1 2 8. 3 8  7 8 2. 0 3 ± 1 6 2. 8 1  

T a bl e 5. 2 –  P er c e nt of d e vi a n c e e x pl ai n e d b y e a c h t er m of t h e pr e di cti v e m o d el: str o k e c o u nt 

∼ al p h a + s( d v _ d ur, k = 2 0) + s(srf _i nt er, k = 2 0) + s( m a x _ d e pt h, k = 2 0) + s( b u o y a n c y _ pr o x y, 

k = 2 0) + s(i d, b s = "r e ") 

 C o v ari at es  P er c e nt of d e vi a n c e e x pl ai n e d ( %) 
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Str o k e c o u nt ∼  Di v e ti m e  2 0  

S urf a c e i nt er v al  2  

M a x d e pt h 1 2 Drift r at e 1 0  
R a n d o m(i n di vi d u al) 1 6  

T ot al  6 0  

T h e pr e di cti v e m o d el w as a p pli e d o n 1 0 7 p o st- m o ulti n g S E Ss, r e pr e s e nti n g a t ot al of 

4 0 9 5 3 1 di v es, wit h a n a v er a g e of 3 8 2 8 ± 1 7 9 0 di v es r e c or d e d p er i n di vi d u al ( A p p e n di x I, 

T a bl e 1). T h es e a ni m als s p e nt 2 0 4 ± 5 6 d at s e a, a n d 1 2 8 ± 2 2 s at t h e s urf a c e b et w e e n t w o 

di v es. T h e y d o v e d uri n g 1 6 3 1 ± 3 4 0 s at a n a v er a g e m a xi m u m d e pt h of 4 2 4 ± 1 1 0 m. 

P o w er Pr e di cti v e a n d R esi d u al Di a g n o sti c T h e pr e di cti v e m o d el a c c o u nt e d f or 6 0 % of t h e 

d e vi a n c e, wit h 1 6 % of t h e d e vi a n c e e x pl ai n e d b y t h e i n di vi d u al r a n d o m eff e ct o nl y ( T a bl e 

5. 2 ). O ur pr o x y of t h e b u o y a n c y c h a n g es e x pl ai n e d 1 3 %, a n d t h e di v e d ur ati o n 2 0 %. T h e 

distri b uti o n of r esi d u als is a bit s hift e d t o w ar d s p o siti v e v al u es, wit h a h e a v y t ail f or n e g ati v e 

v al u e s, c o m p ar e d t o a G a u ssi a n distri b uti o n ( Fi g ur e 5. 1 ). A n i n cr e as e of t h e n u m b er of 

str o k e s p er di v e w as f o u n d wit h a n i n cr e as e of t h e di v e d ur ati o n a n d t h e m a xi m u m d e pt h, 

a n d a d e cr e a s e wit h t h e p o st- di v e s urf a c e i nt er v al a n d t h e b o d y d e n sit y ( Fi g ur e 5. 2 ). 

 

Fi g ur e 5. 1 –  C o m p aris o n b et w e e n t h e distri b uti o n of t h e r e si d u als fr o m t h e pr e di cti v e m o d el 
(r e d c ur v e) a n d a G a u ssi a n distri b uti o n. T h e h e a v y t ail f or n e g ati v e r e si d u al v al u es m e a n s it 
o v er e sti m at es t h e s m all n u m b ers of str o k es p er di v es. 
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Fi g ur e 5. 2 –  R el ati o n s hi p s fr o m t h e pr e di cti v e m o d el b et w e e n t h e n u m b er of fli p p er str o k e 
p er di v e s a n d t h e di v e d ur ati o n, t h e p o st- di v e s urf a c e d ur ati o n, t h e m a xi m u m d e pt h a n d t h e 
drift r at e. 

Pr e di cti o n s A n al ysis 

E n er g y E x p e n dit ur e & D esti n ati o n, S e x a n d Tri p P h as es R e g ar dl ess of t h e d esti n ati o n, t h e tri p 

p h as e or t h e y e ar, t h e F M R w as si g nifi c a ntl y hi g h er f or m al e s t h a n f e m al es ( 1 0 5. 3 ± 1 3. 7 vs. 

8 0. 9 ± 3 9. 2 kJ k g − 1 d − 1 r es p e cti v el y; p- v al u e < 0. 0 1, T a bl e 5. 3 ). Si mil arl y, b ut i n d e p e n d e ntl y of 

t h e s e x i n st e a d of t h e d esti n ati o n, a ni m als r e a c hi n g A nt ar cti c a h a d a si g nifi c a ntl y hi g h er F M R 

( 1 0 8. 6 ± 5 2. 1 vs. 7 1. 7 3 ± 1 3. 7 kJ k g− 1 d − 1 r e s p e cti v el y; p- v al u e < 0. 0 1, T a bl e 5. 3 ). I n t h e s a m e 

w a y, t h e e n er g y e x p e n dit ur e d uri n g t h e c e ntr al p h as e ( 9 1. 4 ± 6 2. 1 kJ k g − 1 d − 1 ) of t h e tri p w as 

si g nifi c a ntl y l o w er t h a n d uri n g t h e o ut w ar d p h as e ( 1 0 9. 7 ± 6 3 kJ k g − 1 d − 1 ), a n d si g nifi c a ntl y 

hi g h er t h a n t h e r et ur n p h as e ( 8 2. 8 ± 6 1. 4 kJ k g − 1 d − 1 ; b ot h p- v al u e < 0. 0 1, T a bl e 5. 3 ). 

T a bl e 5. 3 –  R el ati o n s hi ps b et w e e n t h e e n er g y e x p e n dit ur e ( F M R) a n d t h e d esti n ati o n, t h e 

s e x, t h e tri p p h as e a n d t h e y e ar, a n d t h e ass o ci at e d p- v al u es fr o m a li n e ar mi x e d eff e ct 

m o d el wit h i n di vi d u al as a r a n d o m i nt er c e pt. F or e a c h q u alit ati v e c o v ari at e, t h e esti m at e 

r e pr e s e nt s h o w str o k e c o u nt v ari es wit h t h e m o d alit y pr e s e nt e d h er e, c o m p ar e d t o t h e o n e 

w hi c h is n ot pr e s e nt e d. T h e y e ar c o v ari at e w as s et as a q u a ntit ati v e v ari a bl e t o a v oi d t h e 

m ulti pli cit y of t h e m o d aliti es. 

 

 

 

 

 

 

Di v e d ur ati o n ( s)  S urf a c e d ur ati o n ( s)  M a xi m u m d e pt h ( m)  Dr ift r at e ( m/ s) 

− 2 0 0  

0  

2 0 0  

4 0 0  

5 0 0  1 0 0 0  1 5 0 0  2 0 0 0  2 5 0 0  1 0 0  2 0 0  3 0 0  2 5 0  5 0 0  7 5 0  1 0 0 0  − 0. 1  0. 0  0. 1  0. 2  0. 3  0. 4  
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 C o v ari at e  M o d alit y  Esti m at e  p -v al u e  

F M R ∼  D esti n ati o n S e x  A nt ar cti c a M al e  0. 3 1  

0. 1 9  

< 0. 0 1  

< 0. 0 1  

 P h as e of t h e tri p at s e a  O ut w ar d  0. 1 1  < 0. 0 1  

  R et ur n  -0. 1 0  < 0. 0 1  

 Y e ar  - 0. 0 0  0. 7 8  

I nt er- A n n u al V ari a bilit y i n E n er g y E x p e n dit ur e Wit h o ut a n y c o n si d er ati o n o n t h e s e x, t h e 

d esti n ati o n or t h e tri p p h as e, t h e c o v ari at e y e ar h as n o eff e ct o n t h e F M R ( p- v al u e = 0. 7 8, 

T a bl e 5. 3 ). H o w e v er, w h e n disti n g uis hi n g s e x es ( Fi g ur e 5. 3 ), at l e a st o n e y e ar diff er e d fr o m 

t h e ot h ers f or m al e s ( Kr us k al- W allis c hi- s q u ar e d = 2 0. 5 0, df = 1 0, p- v al u e = 0. 0 3) a n d f e m al es 

( Kr u s k al- W allis c hi- s q u ar e d = 2 4. 2 6, df = 1 0, p- v al u e < 0. 0 1). 

Dis c ussi o n 

T hi s st u d y ill u str at es t h e n e c essit y t o m o nit or i n di vi d u al p ar a m et ers o v er l o n g-t er m t o g et 

t h e o v er all pi ct ur e of t h e r el ati o n s hi p s b et w e e n bi ol o gi c al a n d p h ysi c al p ar a m et ers wit hi n a n 

e c os y st e m. Usi n g a pr e di cti v e m o d el t o esti m at e t h e e n er g y 

 
2 0 0 4 2 0 0 5 2 0 0 6 2 0 0 7 2 0 0 8 2 0 0 9 2 0 1 0 2 0 1 1 2 0 1 2 2 0 1 3 2 0 1 4 2 0 1 5 Y e ar s  

Fi g ur e 5. 3 –  Distri b uti o n of t h e e n er g y e x p e n dit ur e ( kJ. k g− 1 . d− 1 ) i n p o st- m o ulti n g s o ut h er n 

el e p h a nt s e als ( Mir o u n g a l e o ni n a ) fr o m 2 0 0 4 t o 2 0 1 5 i n m al e s a n d f e m al es. 
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e x p e n dit ur e o v er a n 1 1- y e ar p eri o d, o ur fi n di n gs r e v e al e d s p ati al a n d t e m p or al v ari a bilit y of 

t h e e n er g y e x p e n dit ur e, w hi c h diff ers b et w e e n s e x es. 

Usi n g t h e M ar e s h et al. (2 0 1 4 ) e q u ati o n b as e d o n t h e n u m b er of str o k es as a pr o x y of t h e 

e n er g y e x p e n dit ur e st at e d s e v er al ass u m pti o n s t h at n e e d t o b e cl arifi e d. First, it ass u m es t h e 

n u m b er of str o k es t o b e c o m p ar a bl e b et w e e n i n di vi d u als of diff er e nt a g es. T his ass u m pti o n 

is b as e d o n M ar e s h et al. (2 0 1 4 ) w hi c h f o u n d n o si g nifi c a nt r el ati o n s hi p s b et w e e n siz e or a g e 

i n t h e F M R of 1 2 f e m al e n ort h er n el e p h a nt s e als. W hil e diff er e n c es b et w e e n s e x es w er e n ot 

t est e d, w e m a d e t h e ass u m pti o n of si mil ar r el ati o n s hi p b et w e e n str o k e c o u nt s a n d F M R f or 

b ot h s e x e s. I n t h e a b s e n c e of i nf or m ati o n r el ati n g b ot h i nf or m ati o n f or m al e el e p h a nt s e als, 

w e a c k n o wl e d g e t h at is a str o n g ass u m pti o n l e a di n g p o ssi bl y t o a mis c al c ul ati o n of t h e F M R. 

T h e s e c o n d ass u m pti o n st at es t h at t h e e n er g y e x p e n dit ur e, d efi n e d i n t his w a y, r e pr e s e nts 

t h e s u m of all c o m p o n e nt s c o st s ( di g esti o n, m ai nt e n a n c e a n d l o c o m oti o n) e x c e pt f or t h e 

e n er g y l o st i n vi a f a e c es, uri n e a n d t h er m or e g ul ati o n ( M ar e s h et al. , 2 0 1 5 ). 

Gi v e n t h e a b o v e, t h e pr o p orti o n of t h e d e vi a n c e e x pl ai n e d b y o ur m o d el t o pr e di ct 

t h e n u m b er of fli p p er str o k es w as 6 0 %. Gi v e n t h e hi g h d e vi a n c e e x pl ai n e d, w e b eli e v e t hi s 

m o d el c a pt ur e s a s uffi ci e nt p art of t h e str o k e c o u nt s v ari a bilit y t o u s e it t o pr e di ct o n t h e 

p o st- m o ulti n g S E Ss. T h e s h a p e of t h e r e si d u al distri b uti o n fr o m t his m o d el s u g g est s a 

t e n d e n c y t o o v er esti m at e s m all n u m b er of fli p p er str o k e, r e s ulti n g i n a n o v er e sti m ati o n of 

l o w F M R v al u es. I n a c c or d a n c e wit h s e v er al st u di es, w e f o u n d t h at t h e n u m b er of str o k es p er 

di v e, a n d s o t h e e n er g y e x p e n dit ur e, w as li n k e d t o di vi n g p ar a m et ers ( Ar n o ul d et al. , 1 9 9 6 ; 

C ost a & G al es , 2 0 0 0 ; Elli ott et al. , 2 0 1 3 ). Usi n g m et h o d d e v el o p e d b y G or di n e et al. (2 0 1 5 ), 

t h e c al c ul at e d pr o x y of t h e a ni m al’s b o d y d e nsit y a c c o u nt e d f or 1 3 % of t h e d e vi a n c e 

e x pl ai n e d, w hi c h r e v e als t h e b u o y a n c y v ari ati o n as a str o n g dri v er of t h e a ni m al e n er g y 

e x p e n dit ur e. T his is c o nsist e nt wit h t h e fi n di n gs of T h u ms et al. (2 0 0 8 ), w hi c h f o u n d t h at 

drift r at e a c c o u nt e d f or 7 7 % of t h e d e vi a n c e e x pl ai n e d i n a m o d el t h at i n v esti g at e d t h e 

r el ati o n s hi p b et w e e n b o d y li pi d c o nt e nt a n d s e v er al di vi n g v ari a bl es. T h es e r e s ult s ar e als o 

i n a c c or d a n c e wit h pr e vi o u s st u di es li k e Ri c h ar d et al. (2 0 1 4 ), w hi c h f o u n d t h at o n e p er c e nt 

v ari ati o n i n b u o y a n c y r es ult e d i n a 2 0 % v ari ati o n of s wi m mi n g eff ort, a n d J o u m a’ a et al. 

(2 0 1 6 ) d e m o n str ati n g t h at t h e ti m e s p e n d at t h e b ott o m i n cr e as es wit h t h e a ni m al 

b u o y a n c y. 

Usi n g t his m o d el t o pr e di ct t h e n u m b er of fli p p er str o k es ass o ci at e d wit h e a c h p o st-

m o ulti n g di v e, w e f o u n d t h at t h e v ari a bilit y i n t h e e n er g y e x p e n dit ur e d uri n g p o st- m o ulti n g 

tri p c o ul d b e r el at e d t o s e v er al p ar a m et ers ( T a bl e 5. 3 ). W e f o u n d t h at n o m att er t h e 

d esti n ati o n, t h e s e x or t h e y e ar, t h e c e ntr al p h as e of S E S tri p at s e a c o st s l ess e n er g y t h a n 

t h e o ut w ar d p h as e, a n d m or e e n er g y t h a n t h e r et ur n p h as e. T his is c o n sist e nt wit h pr e vi o us 
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st u di es f o c u si n g o n t h e b u o y a n c y v ari ati o n s of el e p h a nt s e als ( A o ki et al. , 2 0 1 1 ; Ri c h ar d et 

al. , 2 0 1 4 ; A d a c hi et al. , 2 0 1 4 ). O n c e el e p h a nt s e als l e a v e t h e l a n d aft er t h e m o ulti n g p eri o d, 

t h e y h a v e p o or b o d y c o n diti o n wit h a n e g ati v e b u o y a n c y ( T h u ms et al. , 2 0 0 8 ) d u e t o t h e hi g h 

e n er g y r e q uir e m e nt s o v er t h e m o ulti n g f ast ( Sli p et al. , 1 9 9 2 ). As t h e y f e e d o n m or e a nd 

m or e pr e y d uri n g t h eir tri p at s e a, t h e y m a k e f at, i m pr o vi n g t h er ef or e t h eir b o d y c o n diti o n 

b y i n cr e asi n g t h e p er c e nt a g e of t h eir b o d y li pi d c o nt e nt ( T h u ms et al. , 2 0 0 8 ). B y a p pr o a c hi n g 

t h e n e utr al b u o y a n c y, t h e y r e d u c e t h e c o st of tr a n s p ort ( S at o et al. , 2 0 1 3 ; A d a c hi et al. , 

2 0 1 4 ) a n d s o t h e e n er g y e x p e n dit ur e, w hi c h li k el y e x pl ai n it s d e cr e a s e fr o m t h e o ut w ar d 

p h as e t o t h e r et ur n p h as e. 

I n t h e s a m e w a y, r e g ar dl ess of t h eir s e x, t h e y e ar or t h e tri p p h as e, S E Ss r e a c hi n g 

A nt ar cti c a h a v e hi g h er e n er g y e x p e n dit ur e t h a n t h e ot h ers r e m ai ni n g o n t h e K er g u el e n s h elf 

or p el a gi c c o m p art m e nts. W hil e t his r el ati o n s hi p w as e x p e ct e d f or t h e c e ntr al p h as e of t h eir 

tri p at s e a, b e c a u s e S E Ss r e a c hi n g t h o s e r e gi o n s h a v e t o d e al wit h s e a i c e w h e n a p pr o a c hi n g 

A nt ar cti c a ( B a ill e ul et al. , 2 0 0 7 ; v a n d e n H off et al. , 2 0 1 4 ; L a br o u ss e et al. , 2 0 1 5 ), it w as n ot 

t h e c a s e f or t h e ot h ers p art of t h eir tri p. As s u g g est e d b y B aill e ul et al. (2 0 0 7 ), w e b eli e v e 

t h at s e a i c e l o c alit y pr e s e nt s p arti c ul ar e n vir o n m e nt al c o n diti o n s e x pl ai ni n g t h e pr es e n c e of 

ri c h er h a bit at s. T his m e a n s b ett er pr e y q u alit y or a wi d er r a n g e of pr e y s o ur c es t h at c o ul d 

j u stif y hi g h er e n er g y c o st s d uri n g t h e o ut w ar d a n d r et ur n p h as es. I n t his w a y, w e ass u m e t h e 

e n er g y r e q uir e d f or tr a nsit p h as es ( o ut w ar d a n d r et ur n p h as es) w o ul d b e c o m p e n s at e d b y 

hi g h er e n er g y i nt a k e o n c e n e ar A nt ar cti c a. M or e t h a n t h e e n er g y e x p e n dit ur e ass o ci at e d 

wit h a f or a gi n g z o n e, it is t h e diff er e n c e b et w e e n e n er g y e x p e n dit ur e a n d e n er g y i nt a k e t h at 

s h o ul d dri v e a ni m al’s d e cisi o n. O n e c a n w el l i m a gi n e t h at hi g h er e n er g y e x p e n dit ur e w o ul d 

all o w S E Ss t o a c c ess b ett er pr e y q u alit y, r es ulti n g i n a hi g h er n et e n er g y g ai n. I n d e e d, it 

w o ul d b e i nt er e sti n g t o s e e if a ni m als r e a c hi n g A nt ar cti c a h a v e hi g h er r e pr o d u cti v e s u c c ess 

a n d s ur vi v al r at e. 

T h e e x pl a n at or y m o d el als o r e v e al e d t h at m al e S E Ss h a v e hi g h er e n er g y e x p e n dit ur e t h a n 

t h e f e m al e s, a n d n o m att er w h er e t h e y ar e g oi n g, t h e y e ar or t h e tri p p h as e. As n o s e x u al 

diff er e n c e w as f o u n d i n t h e s wi m mi n g s p e e d of n ort h er n el e p h a nt s e als ( H assri c k et al. , 

2 0 0 7 ), w e b eli e v e t h at diff er e n c es i n t h e e n er g y e x p e n dit ur e w as m ai nl y d u e t o a hi g h er 

fli p p er str o k e fr e q u e n c y r e q uir e d t o m o v e t h e m al e S E Ss’ b o d y. Si n c e m al e S E Ss ar e s e v er al 

ti m e s h e a vi er t h a n f e m al e s (M c C a n n et al. , 1 9 8 9 ), t h e y pr o b a bl y n e e d t o i n cr e as e t h eir 

fli p p er str o k e fr e q u e n c y t o s wi m as f ast as t h e f e m al e s. T his i n cr e as e i n t h e n u m b er of 

str o k es p er u nit of ti m e r e s ult s i n a n i n cr e asi n g F M R. W e s h o ul d, h o w e v er, t a k e t his r e s ult 

wit h c a uti o n si n c e t h e m o d el u s e d t o pr e di ct F M R m al e S E Ss, w as fitt e d o n f e m al e S E Ss, 

i n cl u di n g t h e n a p o ssi bl e bi as i n t h e esti m ati o n of e n er g y e x p e n dit ur e of m al e s. Wit h all 

u n c ert ai nti es ar o u n d t h e m e a s ur e m e nt of o ur F M R, w e als o f o u n d t h at f e m al e S E Ss h a v e 
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si mil ar e n er g y e x p e n dit ur e t h a n t h o s e f o u n d i n n ort h er n el e p h a nt s e als ( 8 0. 9 ± 3 9. 2 kJ k g − 1 

d − 1 v s. 6 9. 4 ± 3. 0 kJ k g − 1 d − 1 , r e s p e cti v el y, M ar es h et al. , 2 0 1 4 ). 

T h es e s e x u al diff er e n c es i n t h e v ari ati o n of t h e e n er g y e x p e n dit ur e e n a bl e d t o hi g hli g ht 

a n i nt er- a n n u al v ari a bilit y ( Fi g ur e 5. 3 ) t h at w as n ot d et e ct e d i n o ur e x pl a n at or y m o d el ( T a bl e 

5. 3 ) b e c a u s e of c o nf o u n di n g c o v ari at es. T h e l a c k of i n di vi d u als f or s o m e y e ars pr e v e nt e d 

fr o m st ati sti c all y i d e ntif yi n g a s p e cifi c y e ar diff er e nt fr o m t h e ot h ers i n b ot h, m al e a n d 

f e m al e ti m e s eri es. T his c o ul d b e d u e t o a s m all n u m b er of S E Ss e q ui p p e d i n s o m e y e ars, e. g. 

2 0 0 6 w a s o nl y r e pr es e nt e d b y o n e m al e a n d o n e f e m al e S E Ss. A gr e at er n u m b er of S E Ss 

w o ul d h a v e pr o vi d e d a b ett er pi ct ur e of t h e i nt er- a n n u al v ari a bilit y at t h e p o p ul ati o n l e v el. 

W e h o w e v er o b s er v e d a tr e n d t o w ar d r e d u cti o n i n e n er g y e x p e n dit ur e i n 2 0 0 7, wit h a 

p o ssi bl e i n cr e as e i n 2 0 1 1 f or m al e S E Ss e n er g y e x p e n dit ur e ( Fi g ur e 5. 3 ). 

T h er e mi g ht b e n u m er o u s a n d c o m pl e x r e as o n s f or t his i nt er- a n n u al v ari a bilit y. T h es e 

v ari ati o n s i n t h e e n er g y e x p e n dit ur e ar e li n k e d t o t h eir e c ol o gi c al ni c h es, si n c e a d ult m al e 

a n d f e m al e S E Ss ar e k n o w n t o f or a g e i n diff er e nt h a bit at s ( B aill e ul et al. , 2 0 1 0 a ). M al e s 

m ai nl y f or a g e fr o m t h e A nt ar cti c a c o ast s wit hi n t h e s e a-i c e p a c k, w hil e f e m al es f or a g e i n 

m or e p el a gi c all y h a bit ats. T h e a c c essi bilit y a n d q u alit y of r e s o ur c es t h er ef or e str o n gl y diff er 

a m o n g s e x es, w hi c h c o ul d e x pl ai n t h e diff er e n c es o b s er v e d i n t h e e n er g y e x p e n dit ur e. T h e 

a c c essi bilit y t o pr e y r e s o ur c es m a y b e dri v e n b y cli m ati c e v e nt s t hr o u g h r e s p e cti v el y t h e 

e xt e nt of s e a-i c e ( W olff et al. , 2 0 0 6 ) a n d c h a n g es i n mi x e d l a y er d e pt h (S all é e et al. , 2 0 1 0 ). 

Cli m ati c v ari ati o n s s u c h as El Ni ñ o S o ut h er n Os cill ati o n ( E N S O) or t h e S o ut h er n A n n ul ar 

M o d e ( S A M) ar e k n o w n t o i nfl u e n c e t h e pr o d u cti vit y of t h e S o ut h er n O c e a n a n d t h e 

a b u n d a n c e, q u alit y a n d distri b uti o n of pr e y, w h er e S E Ss f or a g e ( Wils o n et al. , 2 0 0 1 ; At ki n s o n 

et al. , 2 0 0 4 ), w hi c h i n fi n e c o ul d i nfl u e n c e t h e v ari ati o n s i n e n er g y e x p e n dit ur e. 

Si n c e el e p h a nt s e als ar e c a pit al br e e d ers, t h e y d e p e n d o n t h e e n er g y c oll e ct e d a n d 

st or e d a s li pi d s d uri n g t h eir f or a gi n g mi gr ati o n f or t h e c o st s of m ai nt e n a n c e a n d t h e c o st s of 

r e pr o d u cti o n. T his is p arti c ul arl y tr u e f or f e m al es i n w hi c h t h e s ur vi v al i n t h e first y e ar of 

t h eir p u p s i s dir e ctl y r el at e d t o t h eir a bilit y t o st or e a n d a c q uir e r e s o ur c es ( M c M a h o n & 

B urt o n , 2 0 0 5 ). It is als o tr u e f or m al e s w hi c h h a v e t o b e i n a g o o d c o n diti o n t o fi g ht f or 

a c c ess t o t h e br e e di n g. I n a d diti o n, S E Ss ar e k n o w n t o b e f ait hf ul t o t h eir f or a gi n g ar e a 

(Br a d s h a w et al. , 2 0 0 4 ), s o a n y c h a n g es of t h e ar e a q u alit y d u e t o l ar g e s c al e o c e a n o gr a p hi c 

e v e nt s c o ul d h a v e a n i m p ort a nt i m p a ct o n t h e e n er g y e x p e n dit ur e a n d p ot e nti all y o n t h e 

s ur vi v al a n d t h e br e e di n g s u c c ess ( A ut hi er et al. , 2 0 1 2 ). 
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L’ él é p h a n t d e m er a u s tr al, bi o- é c h a n till o n n e ur
d e l a di s tri b u ti o n d e s r e s s o ur c e s m ari n e s

R é s u m é : D u f ait d e l’is ol e m e nt g é o gr a p hi q u e d e l’ o c é a n a ustr al et d es c o n diti o ns m ét é or ol o gi q u es q ui y
r è g n e nt, l a c oll e ct e d e d o n n é es o c é a n o gr a p hi q u es p ar l es m o y e ns c o n v e nti o n n els est p arti c uli èr e m e nt c o ut e us e
d a ns c ett e r é gi o n d u gl o b e. P o ur p alli er à c es di ffi c ult és, l’ utilis ati o n d’ e nr e gistr e urs él e ctr o ni q u es e m b ar q u és
s ur d es pr é d at e urs m ari ns, et n ot a m m e nt s ur l es él é p h a nts d e m er a ustr a u x, s’ est r é v él é e êtr e u n e a p pr o c h e
i nt ér ess a nt e. L es f e m ell es él é p h a nt d e m er s’ ali m e nt e nt e n gr a n d e p arti e d e p etits p oiss o ns m és o- p él a gi q u es
bi ol u mi n es c e nts, l es m y ct o p hi d és. L e ur f ort e a b o n d a n c e et l e ur c o m p ort e m e nt d e mi gr ati o n n y ct h é m ér al e
c o nf èr e nt à c es or g a nis m es u n r ôl e é c ol o gi q u e d e pr e mi èr e i m p ort a n c e d a ns l’ o c é a n a ustr al. C e p e n d a nt, l a
distri b uti o n s p ati al e d es pr oi es d e l’ él é p h a nt d e m er, et l es pr o c ess us p h ysi q u es et bi ol o gi q u es q ui i n fl u e nt
s ur l a d y n a mi q u e d e c ett e distri b uti o n s o nt e n c or e m al c o n n us. C ett e t h ès e s e pr o p os e d’ e n q u êt er s ur c es
s uj ets à p artir d es d o n n é es à h a ut e fr é q u e n c e d’ é c h a ntill o n n a g e c oll e ct é es p ar d es f e m ell es él é p h a nts d e
m er. L’ a n al ys e d u c o m p ort e m e nt d e pl o n g é e d es f e m ell es él é p h a nts d e m er, e n r el ati o n a v e c l es v ari ati o ns
d u t a u x d e r e n c o ntr e d e pr oi e d o nt l es d o n n é es d’ a c c él ér ati o n p er m ett e nt a v oir u n e esti m ati o n, est c œ ur
d es di ff ér e nts tr a v a u x d é v el o p p és d a ns c ett e t h ès e. L es r és ult ats o bt e n us s u g g èr e nt n ot a m m e nt, ( 1) u n e
di mi n uti o n d e l’ a b o n d a n c e d es pr oi es a v e c l a pr of o n d e ur ai nsi q u’ u n e h o m o g é n éis ati o n d e l e ur distri b uti o n, ( 2)
u n e distri b uti o n e n c o u c h es d e c ett e r ess o ur c e, ( 3) l’i nt er v e nti o n d e c o ntr ai nt es v erti c al es d éli mit a nt l’ ét e n d u
v erti c al e d e c es c o u c h es et ai nsi c a p a bl e d e m o d ul er l e ur d e nsit é, ( 4) a u s ei n d es c o u c h es, u n e dis p ersi o n
r el ati v e m e nt i m p ort a nt e d es pr oi es e n c o m p ar ais o n d e l a p ort é e d es c a p a cit és d e p er c e pti o n d u pr é d at e ur,
et e n fi n ( 5) u n r ôl e si g ni fi c atif d es t o ur bill o ns m és o- é c h ell e et d e l e ur b or d ur e s ur l a str u ct ur ati o n d e l a
distri b uti o n d es r ess o ur c es ali m e nt air e d e l’ él é p h a nt d e m er d ur a nt l’ ét é a ustr al.

M o t s cl é s : El é p h a nt d e m er a ustr al, bi o-l o g gi n g, m y ct o p hi d és, o c é a n a ustr al, fi n e é c h ell e, c o m p ort e-
m e nt d e pl o n g é e, i nt er a cti o ns pr é d at e ur- pr oi es

S o u t h er n el e p h a n t s e al, s a m pl er s of m ari n e r e s o ur c e s di s tri b u ti o n

S u m m ar y : B e c a us e of t h e r e m ot e n ess a n d h ars h m et e or ol o gi c al c o n diti o ns of t h e s o ut h er n o c e a n, d at a
s a m pli n g is m or e c ostl y i n t his ar e a. Us e of el e ctr o ni c d e vi c es att a c h e d t o m ari n e pr e d at ors ( Bi o-l o g gi n g),
s u c h as s o ut h er n el e p h a nt s e als, h as e m er g e d as a n i nt er esti n g a p pr o a c h t o c o p e wit h t his pr o bl e m. F e m al e
s o ut h er n el e p h a nt s e als pri m aril y f e e d o n s m all bi ol u mi n es c e nt m es o- p el a gi c fis h es c all e d m y ct o p hi ds. B e c a us e
of t h eir l ar g e a b u n d a n c e a n d of t h eir di el v erti c al mi gr ati o n b e h a vi o ur, t h es e or g a nis ms h a v e a m aj or e c ol o gi c al
i m p ort a n c e i n t h e s o ut h er n o c e a n. H o w e v er, t h e s p ati al distri b uti o n of t h e el e p h a nt s e als pr e y, as w ell as
t h e bi o- p h ysi c al pr o c ess es a ff e cti n g t h e d y n a mi cs of t his distri b uti o n, ar e still p o orl y k n o w n. T his t h esis
i nt e n ds t o i n v esti g at e t his iss u e usi n g hi g h s a m pli n g fr e q u e n c y bi o-l o g gi n g d at a c oll e ct e d b y f e m al e s o ut h er n
el e p h a nt s e als. T his w or k is b as e d o n t h e a n al ysis of el e p h a nt s e als di vi n g b e h a vi o ur i n r el ati o n t o c h a n g es i n
t h e o c c urr e n c e of pr e y e n c o u nt er e v e nts d et e ct e d fr o m a c c el er ati o n d at a. O ur r es ults s u g g est t h at ( 1) pr e y
a b u n d a n c e d e cr e as es wit h d e pt h a n d t h at t h eir distri b uti o n t e n d t o st a n d ar di z e, ( 2) pr e y ar e distri b ut e d i nt o
l a y ers, ( 3) v erti c al c o nstr ai nts c o ul d m o d ul at e t h e pr e y d e nsit y b y a cti n g o n t h e v erti c al s pr e a d of t h es e l a y ers,
( 4) pr e y it e ms ar e w ell dis p ers e d i n c o m p aris o n t o t h e p er c e pti o n r a n g e of el e p h a nt s e als, a n d fi n all y ( 5) t h at
m es o-s c al e e d di es, n ot a bl y t h eir e d g es, pl a y a str u ct uri n g r ol e i n t h e pr e y distri b uti o n d uri n g t h e a ustr al s u m m er.

K e y w or d s : S o ut h er n el e p h a nt s e als, bi o-l o g gi n g, m y ct o p hi ds, s o ut h er n o c e a n, fi n e s c al e, di vi n g b e h a-
vi o ur, pr e d at or- pr e y i nt er a cti o ns
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