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I. INTRODUCTION

Mue et thermorégulation chez un Phocidé, I’éléphant de

mer austral (Mirounga leonina) : contraintes et

adaptations
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I. INTRODUCTION

Ce chapitre vise a exposer le contexte de ce travail de these a travers les différents
mécanismes de thermorégulation des endothermes homéothermes ainsi que les caractéristiques
et contraintes énergétiques liées a la mue chez les vertébrés semi-aquatiques. La famille des
Phocidés sera citée en principal exemple pour introduire notre modele d’étude, I'éléphant de mer
austral (Mirounga leonina). Par la suite, les questions scientifiques, objectifs et hypothéses de

travail seront exposés.

1. Meécanismes de la thermorégulation et adaptations au froid

1.1. Thermorégulation et métabolisme

La thermorégulation, chez les endothermes homéothermes, correspond a I'ensemble des
mécanismes régulant la température corporelle (par contréle de la production de chaleur
métabolique et des pertes thermiques) et permettant de maintenir une température interne
guasiment constante. Les animaux endothermes sont caractérisés par une forte production de
chaleur métabolique. Les homéothermes maintiennent de plus une température corporelle
indépendante du milieu extérieur (Schmidt-Nielsen 1997). Dans le cas de ces espéces, la
thermorégulation est donc un processus colteux énergétiquement, le taux métabolique qui lui est
alloué, au repos, étant positivement corrélé aux pertes thermiques, soit au gradient entre la
température corporelle et la température ambiante (loi de Fourier ; Scholander et al. 1950). Les
échanges de chaleur entre un organisme et son environnement peuvent avoir lieu par conduction,

convection, radiation ou évaporation (Schmidt-Nielsen 1997).

A partir de la variation du taux métabolique au repos en fonction de la température
ambiante, la zone de thermoneutralité d’'un animal est définie comme la fourchette de
température située entre une température critique inférieure (TClI) et une température critique
supérieure (TCS) : températures ambiantes respectivement au-dessous et au-dessus desquelles
I'animal doit augmenter ses dépenses énergétiques pour maintenir sa température corporelle
constante (Figure 1; Scholander et al. 1950). La zone de thermoneutralité a été estimée chez
différentes espéces de Pinnipedes, a la fois dans I'air et dans I’eau (Tableau 1), mais n’a pas encore

été établie chez I'éléphant de mer (Mirounga sp. ; Williams & Worthy 2002).
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Espéce Environnement | TCl et TCS estimées Référence
Phoque gris (juvénile) TCl<-18°C
Air Boily & Lavigne 1996
(Halichoerus grypus) TCS > +35°C
Phoque du Groenland TCl<+1,8°C Gallivan & Ronald
Eau
(Pagophilus groenlandicus) TCS > +28,2°C 1979
Air TCl =-5°C/ +3°C
Phoque commun Miller & Irving 1975
TCl =+412-19°C
(Phoca vitulina) Eau Miller et al. 1976
TCS =+25-31°C
TCl =+2°C
Phoque commun Eau Hart & Irving 1959
TCS =+20°C
TCl=-2,3°C
Phoque commun (juvénile) Air Hansen et al. 1995
TCS =+25°C
Matsuura & Whittow
Phoque commun (adulte) Air TCS = +30-35°C
1973
TCl=-12°C
Phoque du Groenland Air
TCS =+15°C
TCl =+5°C Ochoa-Acufia et al.
Phoque commun Air
TCS =+25°C 2009
Phoque annelé TCl<5°C
Air
(Pusa hispida) TCS 2 +5°C
Eau TCl = +10°C
Phoque commun Irving & Hart 1957
Air TCI £-10°C (-30°C)

Tableau 1: Résumé des estimations de la zone

Phocidés.

de neutralité thermique chez différentes espéeces de
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Figure 1 : Evolution du métabolisme de repos (en noir) et de la température corporelle (en gris) en fonction
de la température ambiante.

Un individu peut réguler sa température corporelle soit par thermogenése (production de
chaleur ; lorsque la température ambiante < TCl), soit par thermolyse (perte de chaleur ; lorsque la
température ambiante > TCS). Les mécanismes de thermogenése et de thermolyse peuvent étre
de type comportementaux (régulation de I'activité physique et de I'appétit, recherche d’un habitat
favorable) ou physiologiques (activités adrénergique et thyroidienne, vasodilatation ou
vasoconstriction périphériques, sudation). Leur mise en place respective est sous controle du
systéme nerveux central et plus particulierement de I’hypothalamus (antérieur pour la thermolyse
et postérieur pour la thermogenese). Les variations de la température corporelle sont transmises
par des thermorécepteurs périphériques (au niveau cutané) ou centraux (en profondeur : paroi
des organes intra-abdominaux, troncs veineux, moelle épiniére etc.). Au cours de sa vie, la
température corporelle d’un individu varie notamment en fonction du cycle nycthéméral (lié a
I'activité physique), de son activité hormonale (statut reproducteur, forte émotion), de son activité

digestive et de son age.
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1.2. Les adaptations physiologiques : la thermogenése

Il existe deux grands mécanismes de thermogenése: la thermogenese avec frisson
(résultant de la contraction musculaire) ou sans-frisson (faisant intervenir le métabolisme
mitochondrial). Un mécanisme de thermogeneése avec frisson a été observé chez le jeune phoque
du Groenland (Pagophilus groenlandicus), mais ce mécanisme est plus coliteux énergétiquement

comme il sollicite une augmentation de I'activité musculaire (par contractions ; Berta et al. 2015).

La thermogenése sans-frisson est rendue possible par I|'activité de protéines dites
découplantes (appelées UCP, pour uncoupling proteins en anglais) de la membrane interne des
mitochondries de certains tissus spécifiques (Schmidt-Nielsen 1997). Ces protéines utilisent le
gradient de protons formé par oxydation des coenzymes (issues de la dégradation de composés
organiques, au niveau de la chaine respiratoire) pour produire de la chaleur, court-circuitant ainsi
la production de nucléotide énergétique, qu’est I'adénosine triphosphate (ATP), par la protéine

membranaire ATP-synthase (Rousset et al. 2004 ; Nedergaard et al. 2005).

L’'UCP1 a été mise en évidence dans la membrane des mitochondries du tissu adipeux brun
(ou graisse brune), un tissu spécialisé retrouvé chez les nouveau-nés de Mammiféres et les
espéces hibernantes, dont I'oxydation lipidigue produit de la chaleur (Schmidt-Nielsen 1997 ;
Cannon & Nedergaard 2004). Chez le jeune Phocidé, le tissu adipeux brun, présent en sous-cutané
le long du dos, au niveau de la nuque, mais aussi autour du coeur, des reins et contre la paroi
abdominale, est consommé en trois jours. Entre temps, le gain de masse associé a la lactation
permet la formation d’une couche de graisse sous-cutanée isolante (phoque du Groenland : Blix et
al. 1979). Des UCP2 et UCP3 ont été mises en évidence dans la membrane des mitochondries du
muscle squelettiqgue de Mammiferes non hibernants, ainsi qu’'une UCP aviaire (avUCP) dans le
muscle squelettique de certains oiseaux (Boss et al. 1997 ; Fleury et al. 1997 ; Raimbault et al.

2001).

La thermogeneése sans-frisson a été observée chez de jeunes Phocidés, tel le phoque du
Groenland, mais n’a pas été démontrée chez I'éléphant de mer ou des Phocidés adultes (Grav &

Blix 1976 ; Little 1991 ; Williams & Worthy 2002).

Chez les espéces semi-aquatiques, la transition entre un milieu aquatique et un milieu
terrestre entraine un challenge en termes de thermorégulation. Lors des phases d’échouage, ces
espéces sont soumises a des échanges thermiques avec I'air et le substrat, dépendant des

conditions météorologiques rencontrées a terre (Winslow et al. 1940 ; Wyndham et al. 1952 ;
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Schmidt-Nielsen 1997 ; Hind & Gurney 1998). Ce changement de milieu, a la fois physique et

thermique, entraine des adaptations spécifiques de régulation des pertes thermiques.

1.3. Les adaptations morphologiques

Les endothermes peuvent étre schématiquement représentés par un noyau central
producteur de chaleur (comprenant le systeme nerveux central, les muscles et les visceres) et
protégé par une enveloppe cutanée dont la capacité isolante varie en fonction des adaptations des

différents organismes.

Les especes semi-aquatiques, tels les Phocidés, se sont adaptés a la fois anatomiquement
et physiologiquement a une vie marine, principalement dans des eaux froides, étant davantage
présents a de hautes latitudes qu’autour des tropiques (Williams & Worthy 2002). Les
mammiféres marins sont des endothermes qui doivent maintenir une température corporelle
élevée (environ 37°C, comme les mammiferes terrestres ; Williams & Worthy 2002). Or le gradient
de température entre le corps des Phocidés, vivant en régions polaires, et les eaux froides dans
lesquelles ils évoluent peut atteindre pres de 35-40°C (Berta et al. 2015). Ce gradient de
température entre un animal et son milieu (AT = Tanimal — Tmilieu) €St directement corrélé aux pertes
thermiques, en fonction de la conductivité (ou de l'isolation) de I'animal, par la formule suivante
(Schmidt-Nielsen 1997 ; McCafferty et al. 2011): P:=C (Tanimal — Tmiieu), avec P: les pertes
thermique (W), C la conductivité thermique (W.m2.°C?) et T les températures (°C). Les Phocidés
ont ainsi mis en place des adaptations leur permettant de diminuer leurs pertes thermiques : une
taille corporelle augmentée (diminution du rapport surface/volume), un corps fuselé et des
membres de taille réduite, résultant en une réduction du ratio surface/volume (de 23% comparé a
des mammiferes terrestres de taille similaire ; Innes et al. 1990 ; Berta et al. 2015). Nous pouvons
observer des adaptations similaires chez les Sphénisciformes, soit les manchots. De plus, une
augmentation de leur capacité d’isolation permet de diminuer leurs pertes thermiques sur le long

terme (Williams & Worthy 2002).

La fourrure, caractéristique des mammiféres, permet une bonne isolation lorsqu’elle est
séche, en emprisonnant une couche d’air isolante entre les poils et la peau vascularisée (Ling
1970 ; Yochem & Stewart 2009 ; lverson 2009). Cependant, chez les Phocidés les plus adaptés a la
vie aquatique, dont I’éléphant de mer, le pelage a perdu en grande partie ses capacités d’isolation,
facilitant I'entrée dans I'eau et la nage (Scheffer 1964 ; Ling 1968). A linverse, le plumage

contribue a la majeure partie de l'isolation (prés de 80%) chez le manchot (Le Maho 1977).
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Le pannicule (Encadré 1), une épaisse couche de graisse sous-cutanée, isolante, dynamique
et distribuée asymétriguement le long du corps, est une adaptation unique des mammiferes
marins (Gales & Burton 1987 ; Worthy & Lavigne 1987 ; Ryg et al. 1988 ; Iverson 2009). Le
pannicule a un role thermorégulateur (isolant), mais participe aussi a I’"hydrodynamisme
(élasticité) et a la flottabilité (faible densité de la matiére grasse). Il posséde de plus un important
role de stockage des réserves énergétiques et d’eau métabolique (Williams & Worthy 2002 ;
Iverson 2009). Le pannicule est formé d’une matrice de collagéne contenant des adipocytes (ou
cellules graisseuses, spécialisées dans le stockage des lipides). L'épaisseur du pannicule, sa
contenance en lipides (80% chez les Phocinae) et sa vascularisation vont influer sur ses capacités
isolatrices, le tissu adipeux étant peu conducteur (Schmidt-Nielsen 1997 ; Kooyman 1981 ;
Castellini 2009). Le pannicule des phocidés contient davantage d’acides gras insaturés (dont le
point de fusion est de température plus basse que pour les acides gras saturés, le pannicule
restant ainsi fluide a basse température) et peu de tissus fibreux, en faisant un meilleur isolant
gue celui des autres mammiféeres marins (Bryden 1964 ; Berta et al. 2015). Le pannicule peut
constituer jusqu’a 50% de la masse corporelle totale (20-50% chez I'éléphant de mer du Nord,
Mirounga angustirostris) et son épaisseur varie entre 7 et 10 cm chez les Phocidés, en fonction de
I’age, du statut nutritif et du statut reproducteur au cours du cycle de vie (Gales & Burton 1987 ;
Castellini 2009 ; Iverson 2009). Le pannicule est plus épais au début de la phase de reproduction,
et moins épais lors de I'accouplement et de la mue (Castellini 2009). Un compromis doit étre mis
en place pour équilibrer les deux réles principaux du pannicule en lien avec son épaisseur :
I'isolation thermique (positivement corrélée a I'épaisseur du pannicule et a sa contenance en
lipides) et les réserves énergétiques (oxydation des lipides du pannicule et diminution de son

épaisseur en cas de jeline prolongé).
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Encadré 1 (Liwanag et al. 2012) : Les couches externe (ou superficielle) et interne (ou profonde)
du pannicule différent dans leur composition et en lien avec leur fonction. Parmi les Pinnipédes,
les Phocidés possédent le pannicule le plus riche en lipides. La contenance en lipides d’un tissu
étant inversement corrélée a sa conductivité thermique, le pannicule des Phocidés est un
excellent isolant. Des différences de composition en acides gras entre les couches interne et
externe (il semblerait que davantage d’acides gras mono-insaturés soient stockés au niveau de la
couche externe) supporteraient I’hypothése que les Phocidés utilisent préférentiellement les
propriétés de la couche superficielle pour la thermorégulation (isolation) et la couche profonde
comme réserve énergétique.

Les jeunes Phocidés naissent avec peu ou pas de pannicule, possédant un duvet comme
couche isolante dans l'air, le lanugo (plus épais que la fourrure de I'adulte). Lorsque le lanugo est
remplacé par la premiére mue, apres la lactation, le jeune a formé une épaisse couche de gras

sous-cutané, servant de couche isolante pour son entrée dans I'eau (lverson 2009).

De plus, les Phocidés possedent un systeme de circulation a contre-courant, notamment
dans leurs nageoires, et des anastomoses artério-veineuses (AAV, ou « shunts ») au niveau cutané
(Scholander & Schevill 1955 ; Molyneux & Bryden 1978 ; Castellini 2009). La premiére adaptation
leur permet de conserver leur chaleur corporelle, en diminuant les pertes en direction de
I’environnement, la chaleur du sang apporté par les artéres étant récupérée par les veines (Berta
et al. 2015). La deuxieme leur permet de contréler leur circulation sanguine périphérique, soit par
vasodilatation a travers le pannicule pour augmenter les pertes de chaleur (on parle alors de
« fenétres thermiques ») en cas de stress thermique, soit en court-circuitant le pannicule (le tissu
adipeux ayant peu besoin d’étre vascularisé) pour a l'inverse diminuer les pertes thermiques,

notamment dans un environnement froid (Castellini 2009 ; Iverson 2009 ; Encadré 2).
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Encadré 2 (Berta et al. 2015) : Les figures A et B représentent des schématisations simplifiées des
deux systemes de circulation sanguine spécialisée présents chez les Phocidés (principalement au
niveau de la peau et des nageoires) : respectivement une anastomose artério-veineuse, et un
systeme idéal de circulation a contre-courant (« pattern» d’échange de chaleur en °C).
L’association de ces deux adaptations permettent a la fois 1) par vasoconstriction, de diminuer la
perfusion cutanée, d’ou la température de surface et le gradient thermique et de conserver la
chaleur corporelle transportée par le sang artériel (diminution des pertes de chaleur dans
I’environnement), par exemple lors de I'entrée dans l'eau froide ; et 2) par vasodilatation,
d’augmenter la perfusion des extrémités (hausse de la température cutanée et du gradient
thermique) pour dissiper davantage de chaleur (création de «fenétres thermiques »
augmentation des pertes thermiques, pour aider par exemple au séchage du poil par évaporation)
et diminuer la température corporelle (en cas de stress thermique a terre).

Ces différentes adaptations (meilleure isolation, diminution des pertes thermiques) ont

permis aux especes semi-aquatiques de s’adapter a des températures variables sans avoir a

augmenter leur production de chaleur métabolique (Hansen & Lavigne 1997 ; Iverson 2009) et

d’étendre leur aire de répartition en colonisant différents milieux de vie.

Lorsque les adaptations morphologiques et physiologiques ne suffisent pas a réguler la

température, les individus adaptent alors leur comportement en réponse a des variations

thermiques de leur environnement.

28



1.4. Les adaptations comportementales

Dans le chapitre précédent, nous avons vu différentes adaptations, tels I'épaisse couche de
graisse isolante sous-cutanée (le pannicule) ou I'arrangement et le contréle du systéme vasculaire
périphérique, permettant une diminution des pertes thermiques, notamment au contact d’un
milieu conducteur et froid tel les océans des régions polaires. Cependant, une fois a terre, les
Phocidés peuvent rencontrer un risque d’hyperthermie. Des adaptations comportementales ont
été observées, lors de jours chauds et ensoleillés, chez différentes espéces dans le but
d’augmenter les pertes de chaleur : la recherche de zones ombragées, I’envoi de sable humide sur
le dos avec les nageoires, I'entrée en contact avec les vagues, voire I'entrée dans |'eau (éléphant
de mer du Nord : White & Odell 1971 ; Hansen et al. 1995 ; Castellini 2009 ; Codde et al. 2016 ;
phogue moine hawaien, Monachus schauinslandi: Whittow 1987 ; Riedman 1990 ; Castellini
2009 ; phoque gris, Halichoerus grypus : Redman et al. 2001). De méme, il a été supposé, chez les
femelles éléphant de mer austral (Mirounga leonina) de la Péninsule de Valdes, que le choix de
I’habitat a terre se faisait en fonction des besoins de thermorégulation (stress thermique ; Evans &
Raga 2001). L'entrée dans I'eau peut aussi avoir lieu pour diminuer les pertes de chaleur, dans le
cas de basses températures atmosphériques rencontrées a terre, de présence de pluie ou de
vitesse de vent élevée ; comme le phoque de Weddell (Leptonychotes weddellii) qui retourne dans
I’eau quand la température ressentie de I'air atteint -40°C (Castellini 2009). Or, I’éléphant de mer
austral est la seule espece de Phocidé a effectuer une mue atypique dite drastique
(renouvellement du poil et de I'épiderme) dans un milieu subpolaire froid (les autres espéces
étant distribuées dans des zones tempérées a tropicales : éléphant de mer du Nord et phoques
moines). La mue entraine chez cette espece une forte augmentation de la vascularisation cutanée,
nécessaire au renouvellement des cellules épidermiques (apport de nutriments et maintien d’une
température élevée ; Feltz & Fay 1966 ; Ashwell-Erickson et al. 1986 ; Paterson et al. 2012). Nous
supposons que I'éléphant de mer austral en mue serait sujet a un risque d’hypothermie, en
fonction des conditions météorologiques locales rencontrées a terre. Nous nous attendons ainsi a
ce que les individus adaptent leur comportement pour diminuer leurs pertes thermiques et

économiser de I'énergie a réallouer au processus de mue.

Une adaptation comportementale en réponse aux basses températures dans le but
d’économiser de I'énergie en diminuant les pertes thermiques est la thermorégulation sociale,
largement répandue dans le régne animal (Gilbert et al. 2010). Ce comportement permet une
économie d’énergie en diminuant les pertes thermiques par la diminution de la surface corporelle

exposée et le réchauffement du microclimat local, permettant ainsi I'ajustement de Ia
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température corporelle (Vickery & Millar 1984 ; Hayes et al. 1992 ; Canals et al. 1997). Cet
ajustement entraine, chez la plupart des espéeces, une augmentation de la température corporelle
par un mécanisme de réchauffement (Gilbert et al. 2010). Cependant, il a été observé, chez
certaines espeéces d’oiseaux et de mammiferes, une baisse de la température interne lors
d’agrégations (Fortin et al. 2000 ; Séguy & Perret 2005 ; Gilbert et al. 2007). Les facteurs qui
déclenchent la mise en place du comportement de thermorégulation sociale son plus écologiques,
comme la baisse de la température ambiante ou la diminution de la disponibilité alimentaire. Les
bénéfices engendrés par la thermorégulation sociale comprennent : une augmentation du taux de
survie, une réduction de la prise alimentaire et de la perte d’eau, une diminution de la perte de
masse corporelle, une accélération de la croissance, le maintien de la température corporelle et
une réduction des dépenses énergétiques (Vickery & Millar, 1984 ; Bautista et al. 2003 ; Gilbert et
al. 2007, 2008a, 2010). Les bénéfices apportés vont étre modulés, au niveau du groupe, par le
nombre d’individus participant a I'agrégation et par lintensité d’agrégation (soit la distance
séparant physiquement les individus entre eux), entrainant une diminution de la surface
corporelle exposée au froid, et au niveau individuel, par la position occupée au sein de
I'agrégation : I'intensité d’agrégation et la recherche d’une position centrale augmentent avec le
froid (Alberts 1978a,b ; Gilbert et al. 2008b). La socialité est le facteur principal a la mise en place
de ce comportement coopératif au sein d’'une espéce, potentiellement saisonnierement solitaire,
les agrégations pouvant se former occasionnellement dans des lieux communs, au sein de groupes
génétiquement liés ou non (Gilbert et al. 2010). De plus, les espéces de petites tailles étant
davantage sujettes aux pertes thermiques (avec un rapport surface/volume élevé), ce
comportement est observé majoritairement chez de nombreux petits rongeurs, mais peut I'étre
chez des espéces de plus grande taille, tel le manchot empereur (Aptenodytes forsteri),

confrontées a des conditions extrémes (Gilbert et al. 2010).

Chez les Pinnipedes, la possible existence d’un mécanisme de thermorégulation sociale par
agrégation a été suggérée par Riedman (1990) pour les espéces présentant un comportement
thigmotactique sur les colonies présentes a terre (notamment chez le morse, Odobenus rosmarus,
I’éléphant de mer, voire le phoque gris). Ce comportement d’agrégation est davantage observé et
décrit chez les Otaridés, chez qui un avantage thermique a été récemment démontré (Peterson &
Bartholomew 1967 ; Heath 1989 ; Liwanag et al. 2014). Certaines espéces de Phocidés (comme le
phoque commun, Phoca vitulina, ou le phoque gris) expriment un comportement grégaire et se
regroupent plus ou moins densément pour former des colonies a terre au moment de la
reproduction et de la mue. Cependant, le comportement d’agrégation, soit le contact physique

étroit entre plusieurs individus, est peu observé chez les Phocidés, et quasiment exclusivement
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chez I'éléphant de mer, notamment austral et au cours de la mue (Bartholomew 1952 ; Laws
1956 ; Gentry 1973). En effet, un facteur essentiel a la mise en place d’'un comportement de
thermorégulation sociale est, comme son nom l'indique, la socialité, soit ici la capacité des
individus a accepter le contact physique d’autres individus sans agression (Gilbert et al. 2010). Ce
comportement est peu présent chez les Phocidés en dehors de la relation mére-jeune au cours de
lactation (Kovacs 2009). D’autres especes, comme le |éopard de mer, sont peu sociales voire
agressives, d’ou solitaires au cours de leur cycle de vie, méme lors des phases a terre (Rogers &
Bryden 1997 ; Rogers 2009). Chez I'éléphant de mer austral, le comportement d’agrégation au
cours de la mue a été observé principalement dans des flagues de boue (appelées « souilles ») au
cours de la phase de perte de I'ancien poil et de la peau, et a priori de préférence entre classes de
sexe et de masse identiques (Laws 1956 ; Boyd et al. 1993). Cruwys & Davis (1994, 1995) ont décrit
des adaptations comportementales associées a I'utilisation de ce type d’habitat. Les éléphants de
mer adaptaient leurs déplacements entre les différentes flaques de boue en fonction de la force et
de la direction du vent, et sélectionnaient préférentiellement les flaques de boue qui étaient
abritées du vent. De méme, la température de l'air influencait I'agitation au sein des flaques de
boue, les individus cherchant davantage a en atteindre le centre a basse température. Ainsi, nous
pouvons nous demander si le comportement d’agrégation observé chez I'éléphant de mer austral
pendant la mue répond aux mémes facteurs que le mécanisme de thermorégulation sociale décrit
chez d’autres especes d’oiseaux et de mammiféres, et si ce comportement apporte des bénéfices

thermiques et énergétiques équivalents.

Une diminution de la température corporelle interne, par diminution de la production de
chaleur métabolique, permettrait une diminution du colit métabolique. Une des adaptations des
Phocidés a la plongée en eau froide est la modulation de la circulation sanguine en fonction des
organes ou tissus concernés (Williams & Worthy 2002 ; Berta et al. 2015). En effet, lors de la
plongée, on observe par exemple chez le phoque commun une température cutanée proche de la
température de I'eau ambiante (Hart & Irving 1959). De méme, le systéme d’échange de chaleur
par circulation sanguine a contre-courant permet aux Phocidés, dont I'éléphant de mer austral, de
diminuer la température de certains organes internes sensibles, tels les testicules, a une
température inférieure a la température corporelle interne (jusqu’a 6-7°C ; Bryden 1967 ; Rommel
et al. 1995). Une diminution de la température corporelle entrainerait une baisse de la
consommation en oxygéne, d’ou une baisse du métabolisme (ce qui permettrait, dans le cas de la
plongée, d’augmenter la durée des plongées sans augmenter la dépense énergétique ; Castellini
2009). Les Phocidés auraient ainsi la capacité de moduler leur métabolisme. Plusieurs auteurs ont

ainsi discuté la possibilité d’'une hétérothermie chez ces espéces. Une baisse de la température
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corporelle interne a été observée chez des phoques de Weddell et des éléphants de mer du Nord
en libre plongée (Kooyman et al. 1980 ; Hill et al. 1987). Une vascularisation différenciée pourrait
engendrer une possible redistribution de la chaleur. Le contréle de la température d’une région du
corps indépendamment du reste s’apparenterait a de I’"hétérothermie régionale (Handrich et al.
1997). Cependant, pour l'instant, les données récoltées par différentes études se contredisent et il
n’a pas encore été mis en évidence de réelle hétérothermie chez les Phocidés (Williams & Worthy

2002).

Au cours de la vie des individus, des modifications a la fois morphologiques et
physiologiques vont influer sur les mécanismes de thermorégulation décrits précédemment, par

exemple lors de la mue, une phase récurrente du cycle de vie.

2. La mue chez les vertébrés : cas particulier des espéces semi-aquatiques

2.1. Roéle et déroulement

La mue correspond au renouvellement des phanéres, soit des productions tégumentaires.
Chez les mammiféres, cela correspond entre autres a la perte et repousse cyclique du pelage,
constitué de poils, soit de productions filiformes et kératinisées des follicules pileux présents dans

le derme (Ling 1970).

Les mammiféres terrestres renouvellent leur pelage pour s’acclimater a des changements
environnementaux thermiques saisonniers. Pour les espéces amphibies, la mue est une
opportunité de réparer et de renouveler la fourrure et I'épiderme pour maintenir une
fonctionnalité optimale (isolation thermique et hydrodynamisme ; Ling 1970 ; Paterson et al.

2012 ; Berta et al. 2015). Il en est de méme pour le plumage des espéces aviaires.

La premiere mue correspond a la perte du duvet de naissance, appelé lanugo chez les
Phocidés. L’age de la premiere mue varie entre les espéces. Chez I'éléphant de mer austral, la mue
du lanugo a lieu apres la période de lactation, au moment du sevrage, avant I'entrée dans I'eau

des juvéniles. Apres cette premiére mue, les juvéniles et les adultes muent une fois par an.

La mue est progressive, débutant aux extrémités (autour de la face et sur les nageoires)
avant de se répandre sur le tronc (d’abord sur la partie ventrale, puis dorsale) et a I'ensemble du
corps (Stutz 1967 ; Ashwell-Erickson et al. 1986 ; Paterson et al. 2012). La durée de la phase de

mue est variable en fonction des espéces et des individus (25 jours chez I’éléphant de mer : Boyd
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et al. 1993 ; 120-170 jours chez le phoque commun et le phoque tacheté (Phoca largha) : Ashwell-
Erickson et al. 1986).

Parmi les Phocidés (18 especes actuelles), seules quatre espéces sont caractérisées par une
mue exceptionnelle, dite « drastique », lors de laquelle ils ne renouvellent pas seulement leur
fourrure, mais aussi la couche cornée de leur épiderme : le phoque moine de Méditerranée
(Monachus monachus), le phoque moine hawaien, |'éléphant de mer du Nord (réparti au nord-est
de 'océan Pacifique) et I'éléphant de mer austral (subantarctique) (Kenyon & Rice 1959 ; Ling
1965a ; Gilmartin & Forcada 2009). L’éléphant de mer austral est la seule espéce qui renouvelle

son épiderme dans un milieu subpolaire (et non tempéré ou tropical).

Chez I'éléphant de mer austral, la mue visible (perte des lambeaux d’épiderme auxquels
sont accrochés les poils de I'ancienne fourrure ; Figure 2) dure environ deux semaines, les
individus passant environ quatre semaines a je(iner a terre, sachant que le processus cellulaire de
pousse du nouveau poil est plus long et dure environ 12 semaines (Laws 1956 ; Boyd et al. 1993 ;

Ling 2012).

Le cycle d’activité folliculaire voit se succéder trois phases : 1) la phase anagéne (pousse du
poil) ; 2) la phase catagene (arrét de la croissance du poil), de courte durée; et 3) la phase
télogene (phase de repos). La phase anagéne est marquée par une prolifération cellulaire intense
ainsi que la kératinisation du nouveau poil qui croit le long du canal du follicule pileux jusqu’a
sortir a la surface de la peau. L'apparition du nouveau poil fait s’écailler la couche cornée de
I’épiderme qui entraine dans sa chute I'ancien poil auquel elle est attachée. Ce phénoméne
correspond a la mue particuliere observée chez I'espéce. Lors de la phase catagene, le poil arréte
sa croissance et est profondément ancré a la base du follicule pileux. C’'est lors de la phase
télogéne que la couche superficielle de I'épiderme se lie au poil. Chez la femelle adulte, des
follicules pileux sont observés actifs de mi-décembre a fin mars, voire possiblement jusqu’a fin
avril, et au repos le reste de I'année. La plupart des femelles débuterait leur phase anagene entre
début janvier et début février (Ling 2012). Lors de la phase anagéne, la prolifération cellulaire
s’accompagne d’'une augmentation du flux sanguin au niveau cutané (Ling 1965a,b ; Williams &

Worthy 2002 ; Hindell & Perrin 2009 ; Paterson et al. 2012).
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Figure 2 : Eléphant de mer austral femelle adulte en cours de mue. Les lambeaux de couleur marron
correspondent a I'ancien pelage accroché a la couche cornée de I'épiderme qui se détache. La peau révélée
en-dessous, et non encore recouverte par le nouveau poil, apparait grise.

Chez I'ensemble des différentes sous-populations de I'espece (a deux semaines pres), les
juvéniles (males et femelles confondus) viennent muer sur la colonie juste apres la fin de la phase
de reproduction (novembre-décembre), suivis par les femelles adultes (janvier-février), puis les
males (février-mars), les différentes classes d’age et de sexe se superposant au début et a la fin de
leur phases respectives (Condy 1979 ; Kirkman et al. 2003 ; Ling 2012 ; Figure 3). Plusieurs auteurs
ont suggéré que |'organisation sociale par classe d’age et de sexe pour l'occupation des colonies
permettait d’augmenter le taux de survie par diminution des risques d’événements d’agression
intraspécifique (Ling 1969 ; Condy 1979). En effet, I’éléphant de mer étant peu mobile a terre,
former des colonies grégaires semble avantageux a partir du moment ou il n’y a pas de prédateurs
présents a terre. La surpopulation est de plus évitée par la ségrégation des classes d’age et de sexe

(Bartholomew 1970).
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2.2. Déclencheurs et variations hormonales

Chez les Phocidés, les facteurs qui initieraient et controleraient le cycle de pousse et de
renouvellement du pelage n’ont pas encore été clairement identifiés. Bien que leur role et les
mécanismes associés ne soient pas encore parfaitement connus, la plupart des auteurs s’accorde
pour dire qu’il y aurait un important facteur endogene, endocrinien, faisant intervenir notamment
les hormones thyroidiennes, mais aussi les stéroides surrénaliens et gonadiques, en lien avec les
conditions thermiques environnementales et le statut nutritionnel (Ling 1970, 1972 ; Ashwell-

Erickson et al. 1986 ; John et al. 1987 ; Ebling 1990 ; Yochem & Stewart 2009).

John et al. (1987) supposent que, chez le phoque du Groenland, le déroulement de la mue
serait en effet sous influence hormonale, et notamment que ce serait un ratio thyronine (T3) :
thyroxine (T4) élevé, constaté en pré-mue, qui serait a l'origine du déclenchement de celle-ci.
Cependant, ils supposent que ces variations hormonales seraient, comme chez les oiseaux et
mammiféres terrestres saisonniers, contrélées par la variation de la photopériode (soit la durée
d’éclairement quotidien, ou longueur du jour) via I'axe hypothalamo-hypophysaire. Carrick et al.
(1962a) considéraient aussi que la photopériode effectuait un controle essentiel sur le cycle
annuel des éléphants de mer austraux. De méme, Condy (1979) suppose que, chez I'éléphant de
mer austral, 'augmentation de la durée du jour initierait I’arrivée a terre pour la reproduction,
ainsi que la pousse du poil, et que la température ambiante associée au rayonnement solaire
initierait I'arrivée a terre pour la mue. En effet, Condy (1979) suppose qu’une influence de la
photopériode expliquerait la régularité du cycle de vie des éléphants de mer, ainsi que sa

similarité parmi les différentes colonies.

Au cours de la mue, qui est a la fois une phase de croissance du poil et de jelne, des
modifications hormonales sont observées chez les Phocidés (Tableau 2). En effet, différentes
études mettent en évidence une augmentation des hormones thyroidiennes circulantes (T3 et T4),
ainsi que du cortisol plasmatique (phoque commun : Riviere et al. 1977 ; Ashwell-Erickson et al.
1986 ; phoque du Groenland : John et al. 1987 ; phoque gris : Boily 1996 ; phoque annelé, Pusa
hispida : Routti et al. 2010). L’augmentation de la concentration sérique en thyroxine (T4) serait
notamment liée a la phase de pousse du poil, la concentration en T4 restant élevée en fin de mue,
tandis que celle en T3 diminue comme en phase de pré-mue (Riviere et al. 1977 ; John et al. 1987).
Chez le phoque commun et le phoque tacheté, la concentration en cortisol atteint un pic en milieu
de mue et diminue en fin de mue (Ashwell-Erickson et al. 1986). Un « pattern » similaire semble

étre observé chez I'éléphant de mer du Nord (Crocker et al. 2013).
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Espece Période Variations hormonales Référence
T4 N
Phogque commun Pousse du poil Riviere et al. 1997
Cortisol 2
Pré-mue T3/T4
mue T3etT4 N
Phoque du Groenland John et al. 1987
T4 reste 1
Fin de mue
T3 N
Pré-mue T3etT4 N
Début / milieu de
Phoque commun et Cortisol 2 Ashwell-Erickson et
mue
phoque tacheté al. 1986
Fin de mue (pousse T3etT4 A
du poil) Cortisol N
T4 AN
Phoque gris Mue Boily 1996
(stade final)
Phoque annelé Mue T3etT4 A Routti et al. 2010

Tableau 2 : Résumé des variations hormonales constatées chez les Phocidés au cours de la mue.

L’activité folliculaire débuterait 2-3 mois avant I'arrivée a terre des éléphants de mer pour
la phase de mue (Ling 2012). La phase de reproduction retarderait la phase de mue chez les méles
et les femelles adultes, par effet inhibiteur principalement des cestrogénes, et dans une moindre
mesure des androgenes, sur la pousse du poil (Laws 1956 ; Ling 1965a ; Davis 1963 ; Condy 1979).
L’accouplement en fin de période de reproduction (fin de la lactation et ovulation) entrainerait la
diminution des taux d’hormones sexuelles (haut taux d’cestrogenes lors de I'cestrus, qui diminue
aprés fécondation), ce qui permettrait la mise en place de la mue (Condy 1979). Aucune hormone
unique de contréle de la pousse du poil n’a été mise en évidence. Cependant il semblerait que
I’'hormone de croissance, la somatotropine, joue un réle dans la mise en place du cycle du pelage

chez le jeune (Ling 1970).

Ling (1970) précise, en comparant différents cycles folliculaires, que la photopériode ne
peut étre le seul facteur environnemental contrélant le déclenchement de la pousse du poil. En
effet, dans ce cas, différentes espéces de Phocidés, et différentes classes d’age au sein d’une
méme espece, ne répondraient pas au méme stimulus (diminution vs. augmentation de la durée
du jour) en fonction de leur cycle de vie (mue en automne, en été ou au printemps). Ainsi, d’autres
facteurs interviendraient dans la régulation du cycle du pelage, au sein du cycle de vie, chez les

Phocidés. La température ambiante jouerait un réle important dans la prolifération des cellules
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épidermiques et la vitesse de mue (Feltz & Fay 1966 ; Ling 1972). De plus, la période et la durée
des phases effectuées a terre dépendraient du statut nutritionnel pour chaque classe d’age et de
sexe (Ling 2012). En effet, il a été observé une mue retardée et diffuse chez des éléphants de mer
juvéniles en malnutrition, ainsi qu’une mue post-natale retardée ou inversée (fourrure maintenue
sur les extrémités non isolées par une couche de graisse sous-cutanée) chez de jeunes phoques
gris et phoques du Groenland de faible condition corporelle, tandis que les jeunes bien développés

et nourris muaient plus rapidement (Ling 1970 ; Lydersen et al. 2000).

De plus, nous observons aussi une variation de la période de mue en fonction de I'dge et du
statut reproducteur des individus, potentiellement liée a la masse ou a la condition corporelle. Il a
été décrit que les éléphants de mer austraux femelles primipares viennent muer plus tot sur la
colonie que les multipares mais plus tard que les juvéniles, et il est supposé qu’il en est de méme
pour les femelles dgées qui n'auraient pas mis bas dans I'année. De plus, les femelles a la fois
juvéniles ou en reproduction arrivent a terre de plus en plus tard pour muer en fonction de leur
age (Carrick et al. 1962a; Ling 1970; Kirkman et al. 2003, 2004). Ainsi, a la fois le statut
reproducteur et I'dge seraient corrélés a une arrivée a terre plus tardive. De méme, Laws (1956)
avait observé sur certaines colonies une arrivée plus tardive pour la mue des femelles plus agées,

et il suppose de plus que la durée de la mue augmenterait avec I'age, et plus probablement avec la

masse corporelle (les femelles plus dgées tendant a étre aussi plus lourdes).

L’activité hormonale, modifiée au cours du jelne de la mue, aurait une influence sur le
métabolisme des Phocidés, donc sur les dépenses énergétiques. En effet, une activité hormonale
augmentée entrainerait un taux métabolique plus élevé, donc une augmentation des dépenses

énergétiques.
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2.3. Colt énergétique : la nécessité d’étre a terre

La mue est marquée, chez tous les Phocidés, comme chez le manchot, par une
augmentation du temps passé a terre (Williams & Worthy 2002 ; Burns 2009 ; Paterson et al.
2012). En effet, le renouvellement du pelage, voire de I'épiderme chez I'éléphant de mer et le
phogue moine, entraine une augmentation du flux sanguin périphérique, notamment pour
maintenir une température superficielle élevée (Ashwell-Erickson et al. 1986 ; Williams & Worthy
2002 ; Hindell & Perrin 2009 ; Paterson et al. 2012). Paterson et al. (2012) ont montré que les
pertes thermiques atteignaient un pic au milieu de la mue chez le phoque commun. Or, I'eau est
un milieu avec une conductivité thermique (soit la capacité d’un matériau a transférer la chaleur)
25 fois supérieure a celle de I'air (Dejours 1989 ; Iverson 2009 ; Castellini 2009). Ainsi, muer dans
I'’eau entrainerait d’importantes pertes thermiques qui devraient étre compensées par une
importante production de chaleur métabolique, soit un co(t énergétique élevé, d’ou la nécessité
de venir muer a terre pour économiser de I'énergie et la réallouer au déroulement de la mue
(Boily 1995 ; William & Worthy 2002 ; Hindell & Perrin 2009 ; Paterson et al. 2012). La nécessité de
sortir de I'’eau pour muer est mise en évidence par le comportement du phoque tacheté : bien que
I’espéce soit normalement observée échouée seulement sur la banquise, les individus qui muent

tardivement au printemps finissent tout de méme de muer a terre apres la débacle (Burns 2009).

Chez certaines especes, comme les éléphants de mer, la mue passée a terre entraine une
phase de je(ne (a la fois alimentaire et hydrique) plus ou moins longue. Pendant cette période, les
éléphants de mer puisent leur énergie dans leurs réserves sous forme de graisse sous-cutanée. La
mue chez I'éléphant de mer austral adulte femelle entraine une perte de masse de 3-5 kg.j* (4,7
kg.jten moyenne; 10,0 g.kg.j?), soit un colt équivalent a la moitié du co(t de la lactation
(Worthy et al. 1992 ; Boyd et al. 1993 ; Hindell et al. 1994 ; Carlini et al. 1999). Le jeline fait partie
intégrante du cycle de vie des éléphants de mer. Le je(ine prolongé est permis par leur capacité a
utiliser les lipides de la couche de graisse sous-cutanée (formée par d’intenses périodes de
recherche alimentaire en mer) comme réserve énergétique et d’épargner leurs réserves
protéiques (Crocker & Costa 2009). Les protéines ne contribueraient en moyenne qu’a 1-6% de
I'apport énergétique au cours du jeline. En effet, dés le jeline post-natal, une accumulation de
corps cétoniques (issus de la dégradation des lipides et supposés contribuer au métabolisme
énergétique) est observée chez le jeune sevré (éléphant de mer, phoque gris, phoque de
Weddell), mais a un niveau inférieur a celui trouvé chez des espéeces non adaptées a jeuner, et en-
dessous du seuil de cétose, puis qui diminue a la fin du je(ine (Castellini & Costa 1990). Cette

adaptation se mettrait en place dés le plus jeune age, avec une faible concentration en insuline et
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un ratio insuline/glucagon bas observés chez le juvénile (Kirby & Ortiz 1994). De méme, les
femelles diminueraient leur sensibilité a I'insuline au cours de la lactation (Crocker & Costa 2009).
Chez les Pinnipedes, au cours d’un jeGine prolongé, les acides gras non estérifiés (AGNE) couvrent
la majorité des besoins énergétiques. En effet, une augmentation des AGNE a été mise en
évidence chez certaines especes a jeun, a un niveau plus élevé que les autres espéces animales
(Houser et al. 2007). Une augmentation du glycérol plasmatique a aussi été constatée, comme
substrat disponible pour la néoglucogenése (Crocker & Costa 2009). Chez I'éléphant de mer
austral femelle, la mue entraine une perte de masse composée a 33% de lipides et seulement 16%
de protéines (Boyd et al. 1993). Comme la masse maigre contribue majoritairement au taux
métabolique, cette adaptation d’oxydation des lipides permet aux individus de subir de grandes
variations de masse corporelle en variant peu leur métabolisme basal (Rea & Costa 1992 ; Costa

2009).

Chez certaines especes de Phocidés, le taux métabolique chute au cours de la mue (bien
gue restant supérieur a celui prédit pour un mammifére terrestre de méme masse), a priori en lien
avec une diminution de I'activité physique une fois a terre, voire au jeGne (éléphant de mer du
Nord : Worthy et al. 1992 ; phoque commun et phoque tacheté : Ashwell-Erickson et al. 1986 ;
Rosen & Renouf 1998). Une baisse du taux métabolique au repos, constatée lors de phases de
jeline, permettrait aux individus d’économiser de I'énergie (Worthy 1987 ; Rea & Costa 1992).
Cependant, chez I'éléphant de mer austral, le taux métabolique au cours de la mue est 2 a 3 fois

supérieur au taux métabolique au repos (Slip et al. 1992a ; Boyd et al. 1993).

3. Le modele éléphant de mer austral : écologie et cycle de vie

L’éléphant de mer austral est I'une des 18 especes actuelles de la famille des Phocidés
(Phocidae, Gray 1821), issue du clade monophylétique des Pinnipedes (Pinnipedia, llliger 1811)
regroupant des mammiferes marins semi-aquatiques de l'ordre des Carnivora. Les éléphants de
mer font partie de la sous-famille des Monachinae (Trouessart 1897) soit des espéeces de
répartition australes (tropicales, subtropicales, antarctiques et subantarctiques). Les Phocidés se
seraient diversifiés en Atlantique Nord au début du Miocéne (il y a 18 Ma ; Deméré et al. 2003).
Les Monachinae seraient apparus au milieu du Miocene (15 Ma) en Amérique du Nord et en
Europe. La divergence entre les éléphants de mer (Mirounga spp. ; Linnaeus 1758) et les autres
especes de phoques antarctiques (tribu Lobodontini) remonterait a 10 Ma, tandis que les deux

espéces d’éléphants de mer divergeraient d’un ancétre commun datant d’il y a 10 000 ans, au
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tuellement de 8 000 km entre leurs aires de
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Figure 3: Arbre phylogénétique des différentes sous-familles et espéces de la famille des Phocidés

(Mammalia, Carnivora ; Davis et al. 2004 ; Arnason et al. 2006 ; Fulton & Strobeck 2010)



Les éléphants de mer sont les plus gros des phoques et présentent le dimorphisme sexuel
le plus marqué (Ling & Bryden 1981 ; McGinnis & Schusterman 1981), les males (jusqu’a 4 m de
long, pesant jusqu’a 2,3 tonnes pour M. angustirostris et 3,7 tonnes pour M. leonina) étant 8 a 10
fois plus lourds que les femelles (400-800 kg) (Martin & Reeves 2002 ; Hindell & Perrin 2009). Leur
nom provient de la protubérance nasale développée chez les males adultes. L'éléphant de mer
austral a une aire de répartition circumpolaire subantarctique et plus élargie que I'espece boréale
(Ling & Bryden 1992 ; Lewis et al. 2006 ; Biuw et al. 2007 ; Hindell & Perrin 2009). L'espece se
divise en quatre populations génétiquement différentes et nommées d’apres la localisation de
leurs principales colonies insulaires respectives : dans I'Océan Pacifique Sud (ille Macquarie),
I’Atlantique Sud (Géorgie du Sud), au Sud de I'Océan Indien (iles Kerguelen), et sur la Péninsule
Valdes en Argentine (Slade et al. 1998 ; Hoelzel et al. 2001 ; Figure 4). Les éléphants de mer ont
été chassés et exploités en grand nombre pour leur graisse au cours des XIXéMe et XX®™e siécles,
réduisant fortement leur effectif. Actuellement, tandis que la population d’éléphant de mer du
Nord est en augmentation, I’éléphant de mer austral subit un déclin de ses populations de I'Océan
Pacifique Sud et de I'Océan Indien. La population d’Atlantique Sud reste stableau voire tend a
augmenter. La population totale d’éléphant de mer austral a été estimée a 640 000 individus en
2000 (Hindell & Perrin 2009). McMahon et al. (2005) supposent que ce déclin serait d( a de faibles
changements dans les taux de survie et de fécondité de I'espece. Les hypotheses les plus
probables seraient liées a une baisse de disponibilité alimentaire engendrée par des compétitions
interspécifiques ou par des variations environnementales (McMahon et al. 2005 ; Pistorius et al.
2005). En effet, le Courant circumpolaire antarctique et I’association du El Nifio et de I’Oscillation
australe (ENSO) entrainent des anomalies de pression atmosphérique et de températures marines
dans I’'hémisphere Sud, respectivement tous les 4 et 7-8 ans, ce qui impacte la disponibilité en krill,
le réseau trophique qui en découle étant également modifié (White & Peterson 1996 ; Allan et al.

1996 ; Priddle et al. 1998 ; Murphy & Reid 2001 ; McMahon et al. 2005).
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Figure 4 : Distribution circumpolaire des sous-populations d’éléphant de mer austral (Mirounga leonina) en
régions subantarctiques. L'aire des disques est proportionnelle a I'effectif pour des populations > 5 000
individus (Stewart et al. 1994).

Les éléphants de mer austraux vivent en moyenne jusqu’a 23 ans, les femelles vivant en
moyenne plus longtemps que les males, ce qui pourrait étre lié a un co(t de la reproduction plus
important chez le male (Hindell & Little 1988 ; Hindell 1991 ; Galimberti & Boitani 1999 ; Boyd
2009). lls se nourriraient principalement de céphalopodes et de mictophidés vivant en profondeur
(Rodhouse et al. 1992 ; Daneri & Carlini 2002 ; van den Hoff et al. 2003). Cependant, leur régime
alimentaire est encore mal connu. En effet, du fait de leurs longues migrations en mer, leur
contenu stomacal est quasiment entierement digéré lorsqu’ils arrivent a terre ol il peut étre
étudié. Les femelles peuvent étre sexuellement matures dés I’age de 3 ans mais ne mettent bas en

moyenne qu’a partir de 4-5 ans (Laws 1960 ; McCann 1980, 1981).
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3.1. Les phases de reproduction et de mue

La saison de reproduction a lieu de septembre a novembre (Carrick et al. 1962a ; Le Boeuf
& Petrinovich 1974 ; Figure 5). Les males arrivent en premier sur la colonie, entre fin ao(t et début
septembre, ou ils vont rester a terre pendant 2-3 mois (Le Boeuf 1974 ; Wilkinson & Bester 1990).
Ils sont suivis deux semaines plus tard par les femelles. Les femelles expriment un comportement
grégaire, se regroupant en grand nombre sur leur colonie de naissance, formant des « harems ».
Le comportement de fidélité au site de naissance est moins prononcé chez les males qui se
dispersent davantage (Lewis et al. 1996 ; Fabiani et al. 2006). Dés leur arrivée a terre, les males
expriment un comportement treés agressif et se battent, parfois de facon sanglante, pour
déterminer une hiérarchie et obtenir I'accés aux femelles (Le Boeuf 1974 ; Wilkinson & Bester
1990). Les males sont sexuellement matures a 5-6 ans mais n’auront acces a la reproduction au
sein d’'un « harem » en moyenne qu’a partir de 9-12 ans (le male dominant est alors appelé
« pacha »). Les femelles mettent bas a terre, sur leur colonie de naissance, quelques jours aprés
leur arrivée, la mise bas ayant lieu avant I'accouplement (Le Boeuf & Peterson 1969 ; Le Boeuf
1974 ; McCann 1980, 1981 ; Reiter et al. 1981). Les femelles restent aupres de leur jeune pour
I'allaiter pendant 23-25 jours (Carrick et al. 1962a). Le lait produit par les femelles est composé a
47% de matieres grasses (Bowen et al. 2009). Les femelles mettent au monde un seul jeune, de
40 kg, qui aura atteint une masse de 120 kg trois semaines plus tard. A la fin de la lactation, les
femelles entrent en cestrus et s’accouplent a terre avec le male dominant (ou « alpha ») juste
avant de repartir en mer, ce qui entraine le sevrage du jeune (Laws 1956 ; Le Boeuf et al. 1972).
L'avantage évolutif de se reproduire avec un grand nombre de femelles serait a I'origine de la
sélection des caractéres sexuels secondaires chez le male (dimorphisme sexuel important) et de la
stratégie d’accouplement a terre (Hindell & Perrin 2009). Certains auteurs ont décrit que
I'implantation embryonnaire n’avait lieu qu’une fois la mue complétée, une phase essentielle du
cycle de vie (Laws 1956). Cependant, Ling (2012) a observé des femelles en fin de mue chez qui
I'implantation avait déja eu lieu. Ainsi, la finalisation de la mue ne serait pas un facteur

indispensable a I'implantation de I'embryon.

Les éléphants de mer (adultes et juvéniles) rejoignent de nouveau leur colonie de naissance
pour la mue, environ deux mois apres la fin de la phase de reproduction pour les femelles (Hindell
& Little 1988 ; Le Boeuf et al. 1988 ; Lewis et al. 1996 ; Setsaas et al. 2008). Les éléphants de mer
resteront a terre pendant un mois, le temps de compléter le processus de la mue (cf.

chapitre 1.3.2 ci-dessous ; Laws 1956 ; Figure 5).
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3.2. Le jeGne

Le jeline fait partie intégrante du cycle de vie des éléphants de mer (Bartholomew 1970).
Lors de la phase de reproduction, les femelles jelinent pendant la lactation, au cours de laquelle
elles perdent 8 a 10 kg.j%, soit prés de 35% de leur masse en trois semaines (Carlini et al. 1999,
2004). Le jeline permet de réallouer I'énergie économisée (normalement dédiée a la recherche
alimentaire) a la production d’un lait riche en énergie et ceci sur une courte durée, permettant un
sevrage précoce du jeune (Costa et al. 1986). Au cours du jelne, les femelles puisent dans leurs
réserves énergétiques sous forme de graisse sous cutanée (Laws 1956 ; Costa 1993). Les réserves
adipeuses participeraient a plus de 90% des besoins énergétiques et 30-40% de la perte de masse

corporelle totale (Boyd et al. 1993 ; Worthy et al. 1992).

Pour subvenir a leurs besoins et leurs dépenses a terre, les éléphants de mer nécessitent
I’'accumulation de grandes réserves énergétiques. Pour cela, ils doivent étre capable de stocker
efficacement des graisses et d’économiser leur énergie une fois a terre (Laws 1953 ; Le Boeuf et al.

1988).

3.3. La recherche alimentaire en mer

Les éléphants de mer austraux passent pres de 80% de leur temps en mer pour se déplacer,
chasser et se reposer ne remontant que 2-3 min a la surface entre deux plongées (Carrick et al.
1962b ; Le Boeuf et al. 1988 ; McConnell et al. 1992 ; Campagna et al. 1995 ; Hindell & Perrin
2009). lls sont d’excellents plongeurs, voire les meilleurs parmi les Phocidés, plongeant en
moyenne jusqu’a 400-600 m de profondeur pendant 19-33 minutes, et jusqu’a un maximum de
1500 m pendant 120 min (Stewart & Delong 1990 ; Hindell et al. 1991a ; Campagna et al. 1999 ;
Stewart et al. 2009). Au cours des deux phases de recherche alimentaire séparant les phases de
reproduction et de mue, les éléphants de mer plongent continuellement, effectuant jusqu’a 60-80
plongées par jour. lls parcourent plusieurs centaines de kilomeétres, les males migrant davantage
vers le Sud, en direction d’aires d’alimentation proches de la cote atlantique, tandis que les

femelles s’alimentent plus au Nord en eaux profondes (McConnell et al. 1992).
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Entre la fin de la lactation et le début de la mue, les éléphants de mer effectuent une
premiere phase de recherche alimentaire en mer d’environ deux mois pour reformer leurs
réserves sous forme de graisse sous cutanée (Le Boeuf et al. 1988 ; Boyd et al. 1993). Au cours de
cette période, la chasse entraine chez les femelles un gain de masse de 1,5-2,2 kg.j! (Boyd et al.
1993 ; Carlini et al. 1999). Cet apport couvre 30-80% de la perte de masse associée a la lactation,
et permet de couvrir les dépenses énergétiques associées a la mue (Boyd et al. 1993 ; Carlini et al.
1999). Entre la fin de la mue et le début de la phase de reproduction (la mise bas), les femelles
retournent en mer pendant 8 mois (Figure 5). Pendant cette deuxiéme phase en mer, la recherche
alimentaire engendre un gain de masse similaire a celui observé lors de la premiéere phase (environ
1,5 kg.j1). Contrairement au premier gain de masse qui est corrélé a la perte de masse au cours de
la lactation, le second gain de masse n’est pas fonction de la masse corporelle de fin de mue.
Carlini et al. (1999) supposent ainsi que le second gain de masse pourrait étre lui aussi influencé

par le colt de la précédente phase de reproduction.

L'un des challenges du cycle de vie des espéce semi-aquatiques telles les Phocidés ou les
manchots, et plus particulierement dans notre cas des éléphants de mer, alternant des périodes
de recherche alimentaire en mer et des phases de jeline a terre, est donc la gestion des réserves

énergétiques en fonction des dépenses requises.

La plupart des travaux ayant étudié la mise en place des différentes adaptations chez le
jeune Phocidé au cours du sevrage (adaptation hormonale au jeline et mise en place des
mécanismes de thermorégulation), nous disposons encore de peu de connaissances sur les
contraintes associées au déroulement de la mue chez les Phocidés adultes. Nous pouvons ainsi
nous demander quels sont les mécanismes des adaptations, a la fois physiologiques et

comportementales, adoptées a terre pendant la mue.
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Figure 5: Cycle de vie des éléphants de mer austraux (Mirounga leonina) adultes, males et femelles
(colonie de Kerguelen), alternant les phases de reproduction et de mue, a terre (en marron), avec deux
phases de recherche alimentaire en mer (en bleu).
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Encadré 3 : Evolution des traits d’histoire de vie chez les Phocidés (Boyd 2009 ; Bowen
et al. 2009).

L’évolution des traits d’histoire de vie des Phocidés est influencée par la nécessité
d’équilibrer leur balance énergétique (gains et réserves énergétiques vs. les dépenses). La
distribution des Phocidés est dépendante de leur besoin d’avoir accés a un substrat solide pour
mettre bas a terre et muer. Cette nécessité découle de leur ancétre commun d’origine terrestre,
lié¢ aussi a la naissance d’un nouveau-né qui ne posseéde pas encore les capacités
thermorégulatrices suffisantes pour évoluer dans I'eau froide. Or, les adultes se nourrissent en
plongeant en eau relativement profonde en fonction des espéeces, d’ou le besoin de s’éloigner
des sites de colonies. Cette division spatiale des ressources dans I'environnement marin, ainsi
que la grande variabilité temporelle de leur disponibilité (débacle de la banquise, cycles de
productions primaire et secondaire autours des péles), a entrainé la mise en place de différentes
stratégies, tel le jeline au cours de la phase de lactation, possible chez les espéces de plus grande
taille, disposant de suffisamment de réserves énergétiques. Ces contraintes ont induit I'adoption
d’une reproduction saisonniére et grandement synchronisée (soit un cycle annuel de
reproduction).

Bien que nos connaissances sur I’écologie des Phocidés aient grandement progressé au
cours des dernieres décennies (notamment sur les mécanismes de lactation, d’accouplement et
de plongée), peu de choses sont encore connues, notamment sur I'importance de leur réle
écologique potentiel (en tant que grands prédateurs) sur les écosystemes marins.
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4. Objectifs et hypothéses de travail

Dans cette étude, nous nous intéressons plus particulierement a I’éléphant de mer austral
(Mirounga leonina) pour étudier les adaptations comportementales et physiologiques adoptées a
terre au cours de la mue. En effet, I’éléphant de mer austral est le plus grand Phocidé actuel et
représente la seule espéce renouvelant a la fois son pelage et la couche superficielle de son
épiderme, ceci lors d’'une mue de courte durée passée a terre, a priori a jeun et dans un milieu
subpolaire. De plus, il fait aussi partie des rares espéces de Phocidés pour qui une élévation du
taux métabolique est constatée au cours de la mue et chez qui un comportement social
d’agrégation est observé a cette méme occasion. Ainsi, il semble constituer un modeéle unique
pour étudier les contraintes thermiques subies a terre au cours de la mue chez ces espeéces, et les
stratégies individuelles mises en place, dont I'hypothese d’une éventuelle utilisation de la

thermorégulation sociale.

Du fait du dimorphisme sexuel prononcé chez cette espece, de la ségrégation de genre
pour la période de la mue et du nombre supérieur d’études réalisées chez les femelles adultes
comparées aux males, nous nous limiterons dans notre travail a I'étude des femelles. L’étude de
I’énergétique du cycle de vie chez la femelle présente de plus des aspects différents a prendre en
compte, tel le statut reproducteur (co(t de la lactation et ovo-implantation différée pour reprise

de la gestation post-mue).

48



Notre approche se divise en trois parties, définies par trois objectifs détaillés ci-dessous :

OBIJECTIF 1 : Etude du comportement (utilisation de I’habitat et déplacements) des éléphants de

mer adultes femelles a terre pendant la mue

a) Etudier d’une part, au niveau populationnel, I'influence des variations météorologiques
locales sur la sélection de I’habitat. Etudier d’autre part, au niveau individuel,
I'influence du stade de mue (début/milieu/fin), des variations météorologiques locales
et de la condition corporelle sur I'utilisation de I’habitat et les déplacements a terre.

b) Etudier les patrons de déplacements et quantifier les distances parcourues a terre au
cours de la mue.

c) Etudier les stratégies individuelles comportementales en fonction de la condition

corporelle.

Nous nous attendons a ce que les éléphants de mer soient sensibles aux variations
environnementales locales rencontrées a terre et adaptent leur comportement en conséquence
(mouvements a terre et sélection de I’habitat). Sachant que les contraintes thermiques des
individus évolueraient au cours de la mue et en fonction de leur condition corporelle, nous
supposons que si différents habitats offrent différents environnements thermiques, alors le choix
de I'habitat, et donc les mouvements entre habitats, seront influencés par le stade de mue, les
variations météorologiques locales et la condition corporelle des individus. Basé sur les
précédentes observations sur le terrain, nous nous attendons notamment a ce que les souilles
soient sélectionnées de préférence lors du pic de mue, a priori lié au fait qu’elles soient
thermiquement avantageuses (représentant des bains « tiédes » de boue). De méme, nous
supposons que les déplacements seront limités au cours du pic de la mue. Nous émettons aussi
I’'hypothese que les déplacements a terre seront augmentés lors des jours de conditions

défavorables et pour des individus de moins bonne condition corporelle.
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OBJECTIF 2 : Etude du comportement d’agrégation des éléphants de mer adultes femelles au

cours de la mue comme stratégie d’économie d’énergie par thermorégulation sociale

a) Etudier I'évolution des contraintes thermiques (pertes thermiques) au cours de la mue
(en fonction du stade de mue).

b) Etudier I'influence a la fois du stade de mue et des conditions environnementales (type
d’habitat et variations météorologiques) sur le comportement d’agrégation.

c) Déterminer des différences environnementales thermiques entre les différents types
d’habitat. Etudier I'utilisation préférentielle du comportement d’agrégation en fonction
du type d’habitat.

d) Etduier l'influence du comportement d’agrégation sur la température corporelle
(ajustement de la température corporelle), voire sur la dépense énergétique (perte de

masse au cours de la mue). Evaluer si le comportement d’agrégation favorise la mue.

Nous supposons que I'élévation du taux métabolique observée chez I'éléphant de mer
austral en mue serait liée a un colt plus élevé chez cette espéce du maintien de la température
corporelle a terre, du fait d’'une mue drastique effectuée dans un milieu froid, humide et venteux.
Nous émettons donc I’hypothése que le comportement d’agrégation observé a terre chez cette
espéce au cours de la mue est une stratégie d’économie d’énergie par thermorégulation sociale
visant a diminuer les pertes thermiques des individus. Le comportement d’agrégation permettrait
aux éléphants de mer de moduler leur température corporelle pour diminuer les dépenses
énergétiques liée a la thermorégulation et accélérer le processus de mue dans le but de diminuer
le temps passé a jeliner a terre, donc de réduire la perte de masse engendrée par la phase de

mue.

Ainsi, nous nous attendons a ce que les pertes thermiques des individus soient maximisées
au plus fort de la mue. Nous supposons que les éléphants de mer, sensibles aux variations
thermiques, adapteraient leur comportement d’agrégation en conséquence, en fonction du stade
de mue, du type d’habitat et des conditions météorologiques. Nous émettons I’hypothese que les
éléphants de mer s’agrégeraient en plus grand nombre au pic de la mue et lorsque les conditions
météorologiques se dégradent. De plus, nous nous attendons a ce que les souilles soient
thermiquement avantageuses et sélectionnées comme [I’habitat principal d’expression du

comportement d’agrégation.
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OBJECTIF 3 : Etude de la physiologie et de I’énergétique de la mue des éléphants de mer adultes

femelles, et influence du comportement d’agrégation

a) Evaluer et valider l'utilisation des méthodes employées sur le terrain (mesures
massiques et morphométriques, fréquence cardiaque, bio-impédancemétrie) pour
déterminer la dépense énergétique chez cette espece au cours de la mue.

b) Déterminer les variations hormonales (cortisol et hormones thyroidiennes) au cours de
la mue et estimer le taux métabolique des femelles en mue.

c) Etudier I'influence du comportement d’agrégation sur les dépenses énergétiques.

Au cours de notre étude, nous avons mis en place de nouvelles méthodes de récolte de
données sur le terrain (implantation d’enregistreurs d’électrocardiogramme, mesures
prospectives d’impédance) que nous supposons prometteuses pour le suivi a la fois

comportemental, physiologique et énergétique des éléphants de mer en mue.

Nous nous attendons a observer un taux métabolique élevé chez les femelles en mue. Nous
supposons que cette élévation serait en partie liée a une activité hormonale augmentée (en
cortisol et hormones thyroidiennes : dii au jeline et a la pousse du poil). Nous nous attendons ainsi

notamment a ce que les taux hormonaux soient élevés au cours de la mue.

Nous émettons I'hypothése que le comportement d’agrégation, en tant que stratégie
d’économie d’énergie par thermorégulation sociale, permettrait de diminuer les dépenses
énergétiques (par diminution des pertes thermiques), d’ol de minimiser le taux métabolique, tout
en favorisant la mue. En effet, nous supposons que I'énergie économisée par agrégation serait

réallouée au déroulement de la mue.
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APPROCHE EXPERIMENTALE

Matériels et Méthodes
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Il. MATERIELS ET METHODES

Dans ce chapitre nous rappelons succinctement les matériels et méthodes employés dans

cette étude et détaillés dans les articles correspondants.

L’'ensemble des données de I'étude provient de cinqg campagnes de terrain annuelles qui
ont eu lieu entre 2012 et 2017 (pas de campagne en 2013) au cours de la saison de mue des
femelles adultes (de début janvier a fin février ; Tableau 3), sur la colonie d’éléphants de mer de
Pointe Suzanne a Kerguelen (Terres australes et antarctiques francaises; 49°26’16”’S /
70°26’16"E). Le site a été divisé en trois types d’habitat basé sur le type de substrat : la plage
(roche), I'herbe et les souilles (boue ; Figure 6). Les parametres météorologiques, comprenant la
température de Iair, du sol (°C), 'humidité relative (%), I'insolation (ou I'ensoleillement ; W.m™2),
la vitesse (m.s™) et la direction du vent, ainsi que les précipitations (mm), étaient relevés toutes les
30 min sur le site par une station temporaire fixe (MiniMet, Skye Instruments Ltd ; 49°26’18”’S /

70°26’31"’E ; Figure 7).
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Figure 6 : Présentation des trois types d’habitat basé sur leur substrat : plage ou roche * algues (A), herbe
(B) et les souilles ou terre/boue (C).
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Figure 7 : Carte de I'Est de Kerguelen situant Pointe Suzanne et Pointe Morne (A) et topographie du site

d’étude a Pointe Suzanne (B). Les lignes de niveau (m) sont représentées en pointillés gris, avec T1 le
transect sur herbe, T2 sur plage, Q le quadrat sur les souilles et Q' regroupant les trois types d’habitat. La
croix marque I'emplacement de la station météorologique temporaire fixe.

1. Comptages populationnels : densité, sélection de I'habitat, « patterns » d’agrégation et

conditions environnementales

- Deux transects et un quadrat ont été mis en place des 2012 sur les différents types

d’habitat (Articles 1 et 2), ainsi qu'un deuxieme quadrat regroupant les trois types

d’habitat a partir de 2014 (Article 1 ; Figure 7), pour des relevés quotidiens de la présence
des femelles éléphant de mer, de I'avancement de leur mue (Article 1) et de leur
comportement d’agrégation, associés a des photographies numériques et infra-rouges
(ThermaCAM® P25, + 2°C, FLIR Systems ; Article 2) et des parameétres météorologiques
locaux (N = 99-100 jours de comptage sur transects et N = 45-78 sur quadrats, entre 2012-
2016 ; Tableau 3).

- Le stade de mue est défini visuellement en fonction du pourcentage de surface d’ancienne
peau déja mué : début de mue ou stade initial (0-40%), milieu de mue (50-80%) et fin de

mue (90-100% ; Figure 8 ; Articles 1 et 2).
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Figure 8 : Exemples de femelles observées en début de mue (A), milieu de mue (B) et fin de mue (C).

- Le comportement d’agrégation étudié comprend 3 parametres: le taux d’agrégation
(nombre d’individus agrégés / nombre d’individus total), la taille des agrégations (en
nombre d’individus), et le rapport C/P (nombre d’individus situés au centre de I'agrégation

/ nombre d’individus en périphérie de I"agrégation ; Article 2).

- La température de I'air, du sol (°C), 'humidité relative (%), I'insolation (W.m™2), la vitesse
(m.s?) et la direction du vent, ainsi que la présence ou non de pluie étaient relevés a
chaque début de comptage sur transect ou quadrat (Kestrel 3000 Pocket Weather Meter ;
pyranometer SKS111, Skye Instruments Ltd). Pour étudier I'influence de la météorologie
sur la sélection de I’habitat, les variations journalieres ont été analysées par une Analyse en
Composante Principale (ACP; dudi.pca, package ade4, R) a partir des données
météorologiques du quadrat Q'. Deux composantes principales (fonctions linéaires de la
température de I'air, de I’humidité relative, de I'insolation et de la vitesse du vent), prenant
en compte 76% de la variation météorologique journaliére, ont été calculées. A partir de la
médiane respective de ces deux composantes, nous avons établi un facteur
météorologique binaire différenciant des jours de « beaux temps» (chauds, secs,
ensoleillés et sans vent), des jours de « mauvais temps » (froid, humide/pluvieux, couverts

et venteux ; Article 1).

- Les températures moyennes de surface (sur 'ensemble des corps visibles agrégés : Tagreg;
ou au point d’insertion de la nageoire latérale par individu : Thageoire (°C)) ont été relevées
pour chaque agrégation a partir du traitement des photographies infra-rouges (£ 0,1°C;
ThermaCAM® Researcher Pro 2.10, FLIR Systems ; Article 2). Le gradient de température
(AT), prenant en compte la variabilité de la température de I'air (Tair), et corrélé aux flux
thermiques (Schmidt-Nielsen 1997), a été calculé pour I'analyse statistique des données :

ATagreg, nageoire = Tagreg, nageoire - Tair (°C). La température corporelle moyenne de surface (sur
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I'ensemble du corps; Tcorps), des individus non identifiés observés lors des comptages
populationnels, a été estimée a partir de Thageoire : Tcorps = 4,59 + 0,81 * Thageoire (°C)
(régression linéaire : R = 0,74, F=247,2, df =87, p < 0,0001 ; données du suivi individuel
de 2012).

Suivi individuel : utilisation de I’habitat, comportement d’agrégation, distances parcourues,

vitesse de mue, température et condition corporelle

En quatre ans, entre 2012 et 2016, 72 femelles adultes ont été capturées en début (ou
parfois milieu) de mue, marquées, pesées et mesurées (longueur du corps et
circonférences ; + 1 cm), dont 59 ont été suivies quotidiennement (par signal radio VHF
Very High Frequency) pendant 1-13 jours pour observer I'avancement de leur mue (stade
de mue), leur utilisation de I’habitat et leur comportement d’agrégation, et 53 ont été
recapturées en fin de mue 3-20 jours aprées leur premiere capture (Tableau 3 ; Articles 1
et 2). Les femelles capturées recevaient une injection intraveineuse (IV ; veine extradurale
intervertébrale) ou intramusculaire (IM ; lombaires) de tilétamine et zolazepam (Zoletil®
100; McMahon et al. 2000a; Field et al. 2002 ; Carlini et al. 2009). Sous sédation
(anesthésie peu profonde), maintenue au cours de la capture (Article 3), les femelles
étaient pesées a I'aide d’un filet relié a un trépied par un palan et un peson (HST Mini-
Weigher, + 0,5 kg, HST Scales UK Ltd) et mesurées (Figure 9). Les individus recevaient en
moyenne 2 ml (0,65 mg.kg?') ou 3 ml (0,97 mg.kg?) pour une premiére injection
respectivement en IV ou IM et étaient repoussés de 0,5 ml (0,16 mg.kg™) en IV au besoin,
pour un total moyen de 4,5 ml recu (1,46 mg.kg) sur une capture d’une heure (calculs
effectués a partir des données de 2016). Aucun accident d’anesthésie n’a eu lieu au cours
des cing campagnes. A partir de 2014, les femelles étaient équipées d’une bague
numérotée a la nageoire caudale pour les identifier en cas d’'une deuxiéme capture les

années suivantes (Figure 10).
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Figure 9 : Technique de capture (A), de pesée (B) et de mesure (C) (longueur du corps et circonférences).

Figure 10 : Femelle équipée d’une bague d’identification a la nageoire caudale (indifféremment gauche ou
droite).
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Le refroidissement éolien (Re; « windchill factor »), soit la température ressentie, a été
calculé a partir de la température de I'air (Tair (°C)) et de la vitesse du vent (Vent (km.h™1))
mesurées par la station météorologique fixe (Article 1) :
Re =13,12 + 0,6215 Tair + (0,3965 Tair — 11.37) x Vent®16

Pour Tar < 10°C et Vent > 4,8 km.h! (Environment and Climate Change Canada,
Government of Canada; NOAA’s National Weather Service, USA).

De méme que décrit précédemment, un facteur météorologique binaire (jours de « beaux
temps » vs. jours de « mauvais temps ») a été calculé par ACP (trois composantes
principales : 81% de la variation journaliere) a partir des parametres météorologiques
enregistrés par la station météorologique fixe (température de l'air, humidité relative,
insolation, vitesse du vent et précipitations) pour étudier I'influence de la météorologie sur

le comportement d’agrégation (Article 2).

Le comportement d’agrégation individuel (nombre de fois observé en agrégation / nombre
d’observations total) a été calculé pour chaque individu suivi observés au moins 3 fois

(Article 2).

Les températures moyennes de surface (sur 'ensemble de la partie visible du corps : Tcorps;
ou au point d’insertion de la nageoire latérale : Thageoire (°C)) Ont été relevées a partir du
traitement des photographies infra-rouges (+ 0,1°C; ThermaCAM® Researcher Pro 2.10,
FLIR Systems) pour chaque observation quotidienne des individus capturés, marqués et
suivis (Article 2). De méme que précédemment, le gradient de température (AT) a été
calculé pour I'analyse statistique des données :

ATcorps/ nageoire = Tcorps/ nageoire ~ Tair (OC)-

23 individus ont été équipés de GPS (CatLog/CatTrackl®; 4,7x 3,0 x 1,3 cm; 21 g; +5-
10 m; Catnip Technologies) pour enregistrer leurs déplacements (latitude et longitude
enregistrée toutes les 30 min) pendant 2-13 jours entre 2012 et 2016 (Tableau 3;

Figure 11 ; Article 1).
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Figure 11 : Femelle équipée d’'un GPS CatTrack1® (en rouge) et d’'un émetteur radio VHF (Series MM300
Marine Mammal Headmount; model MM340B; 7,1 x 3,5 x 2,1 cm; 92 g; ATS Advanced Telemetry Systems)
pour le suivi (en noir). Les appareils de mesures sont collés sur la peau, nue et nettoyée, avec une colle
époxy bi-composant (Araldite® ; Hindell et al. 1991b).

- Neuf individus ont été équipés d’enregistreurs (toutes les 10 s) de température stomacale
(TDR-STP-207D avalé sous sédation et associé a un SPLASH10-309, 76 x 56 x 32 mm, 125 g,
Wildlife Computers, fixé sur la peau ; Sauvé et al. 2014) pendant 1-10 jours entre 2014 et
2016 (Tableau 3 ; Article 2).

3. Mesures physiologiques : variations hormonales et des réserves énergétiques, dépense

énergétigue et métabolisme

3.1. Dépense énergétique : aspects méthodologiques

Nous nous intéressons dans cette partie aux méthodes de mesures de la dépense

énergétique applicables chez I'éléphant de mer femelle adulte, sur le terrain, au cours de la mue.

3.1.1. Lafréquence cardiaque:

La dépense énergétique peut étre approchée a partir du taux métabolique, lui-méme
dérivé de la consommation en oxygene (Schmidt-Nielsen 1997). Or la fréquence cardiaque peut
étre reliée au taux de consommation en oxygene en suivant la loi de Fick (Butler et al. 2004 ;
Green 2011). La méthode de la fréquence cardiaque permet d’enregistrer la dépense énergétique
sur une période de durée plus longue que lI'eau doublement marquée, mais nécessite en
contrepartie de connaitre les paramétres cardiaques de I'espéce étudiée (Fick 1870). La relation
entre la fréquence cardiaque (FC) et la consommation en oxygéne (VO,) a été établie de facon

empirique chez de nombreuses espéces de Phocidés et Otaridés (Williams et al. 1991; Butler et al.
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1992; Webb et al. 1998; Boyd et al. 1999b; McPhee et al. 2003), dans différentes conditions (divers
états et activités physiques) ; la plongée, la digestion et le statut physiologique de I’animal (effort,

masse, stress etc.) pouvant influer sur la relation entre FC et VO, (Young et al. 2011).

3.1.2. Les mesures massiques, morphomeétriques et échographiques :

Les mesures massiques et morphométriques, dont la mesure de la couche de gras sous-
cutanée par échographie (Mellish et al. 2004), sont aisément réalisables sur le terrain et leur
corrélation a la composition corporelle (eau corporelle totale et masse grasse) a été contrélée par
la méthode de référence de dilution isotopique (eau tritiée) ou par dissection sur cadavres (Ryg et

al. 1990 ; Gales & Renouf 1994; Tierney et al. 2001).

3.1.3. Les variations hormonales :

Le cortisol est une hormone stéroide (glucocorticoide) sécrétée par le cortex de la glande
surrénale sous l'action de I'hormone corticotrope (ACTH) produite par I'adénohypophyse. Le
cortisol a un effet stimulateur sur le métabolisme du glucose et des protéines. Sa sécrétion est
activée par le stress et inhibée par I'augmentation de la concentration en corticostéroides
(rétrocontrole négatif sur la sécrétion d’ACTH hypophysaire). Les hormones thyroidiennes (T3 :
trilodothyronine et T4 : thyroxine) sont produites au niveau de la glande thyroide, en réponse a la
sécrétion de thyréostimuline hypophysaire (TSH) elle-méme stimulée par la sécrétion d’hormone
thyréotrope (TRH) produite par I’hypothalamus. Les hormones thyroidiennes activent le
métabolisme oxydatif. Une grande concentration d’hormones thyroidiennes en circulation dans le
plasma sanguin entraine a la fois un rétrocontrole négatif sur la production de TRH et augmente le

taux métabolique (Schmidt-Nielsen 1997).

3.1.4. La bio-impédancemétrie : théorie

La technique de bio-impédancemétrie est basée sur la résistance d’un corps a un courant
électrique qui le traverse (Kushner 1992 ; Kyle et al. 2004). La valeur mesurée est corrélée a la
teneur en eau corporelle, en fonction notamment de I'espéce, des dimensions corporelles, de
I’age et du sexe (Van Loan 1990; De Lorenzo et al. 1997; Bowen et al. 1998; Kyle et al. 2004). Les
teneurs en masse grasse et masse maigre sont reliées a I'’eau corporelle totale, en fonction de leur
coefficient d’hydratation, et a la masse corporelle totale, par soustraction (Figure 12 ; Kyle et al.

2004).
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Figure 12 : Schématisation de la composition corporelle (Kyle et al. 2004).

3.2.

Données récoltées :

- Deux femelles ont été équipées d’enregistreurs de fréquence cardiaque, associés soit a un
accéléromeétre (en 2015), soit a un enregistreur de température (en 2016), respectivement
pendant 3 et 6 jours (Tableau 3 ; Article 3).

En 2017, six femelles ont été équipées d’enregistreurs de fréquence cardiaque et de
température (DST milli-HRT heart rate and temperature logger, 46 mm x 15 mm, 19 g, Star-
Oddi ; Tableau 3) pendant 5 a 7 jours, en suivant un protocole d’implantation similaire a
celui de 2016. Une fixation de I'implant au plan cutané par un point simple a été ajoutée
comparé a 2016, en utilisant du fil de suture monofilament non-résorbable (Proléne® D3T,
2-0, 3/8, 24 mm, Ethicon). De plus, des mesures par imagerie échographique (SignosRT
Handheld Ultrasound, Signostics) de |’épaisseur de la couche de graisse sous-cutanée ont
été réalisées sur le site d’'implantation, avant implantation, couplée a une mesure directe
de cette méme épaisseur apres incision chirurgicale lors de lI'implantation, chez cinqg
individus implantés (Tableau 3). Les implants ont été configurés pour enregistrer la
fréquence cardiaque (associée a un indice de qualité: 0 < 1Q < 3) et la température
(+0,2°C) toutes les minutes, ainsi qu’un électrocardiogramme (ECG) continu d’une minute
toutes les 4 min. La fréquence cardiaque donnée par I'implant est calculée a partir d’'une
mesure de I'électrocardiogramme. L’'IQ est estimé par I'implant a partir d’une décharge de
600 mesures consécutives de la fréquence cardiaque, effectuée dans l'intervalle de temps

configuré. Les données ont été récupérées en supprimant les mesures de mauvaise qualité
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(pour lesquelles 1Q = 3). Les données sont traitées a partir du logiciel Mercury 4.22 (Star-

Oddi).

- En 2015 et 2016, des mesures de I'épaisseur de graisse sous-cutanée (ou
pannicule) située entre I'épiderme et le fascia musculaire (Gales & Burton 1987) ont été
effectuées par échographie (SignosRT Handheld Ultrasound, Signostics) chez 15 individus a
la capture et a la recapture (Tableau 3). Ces mesures, répétées 3 fois, ont été effectuées
sur le flanc (ou ligne latérale) au niveau axillaire, a hauteur du tour de poitrine (B), en
arriere de l'insertion de la nageoire latérale, et au niveau de I'ombilic (C) (Figure 13). Les
circonférences respectives ont été mesurées a chaque capture/recapture (meétre ruban de
5 m; = 1 cm). Le fascia musculaire était reconnaissable par une bande hypoéchogéne

située entre deux bandes hyperéchogénes (Mellish et al. 2004; Figure 14). La valeur

maximale obtenue a été retenue pour chaque trio de mesure.

Figure 13 : Mesures morphométriques réalisées sur le terrain, avec L la longueur du corps du bout du nez
au bout de la queue, B la circonférence prise au niveau de l'insertion de la nageoire latérale, ou de
I"axillaire, et C au niveau de I'ombilic. B et C marquent aussi les mesures échographiques le long de la ligne
latérale (sur le flanc).
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Figure 14 : Mesure échographique de I'épaisseur de la couche de graisse sous-cutanée, ou pannicule (P),
entre le plan sous-cutané (Sc) et le fascia musculaire (F).

- En 2016, des prises de sang (5 ml) sur tube sec ont été effectuées a la capture (en début
ou milieu de mue) puis a la recapture (en fin de mue) chez 13 individus, au niveau du sinus
veineux dorsal (veine intervertébrale). Les prélevements ont été centrifugés (15 min a
2000 G ; Microcentrifugeuse ventilée compacte Micro Star 12, VWR®) aprés coagulation et
le surnageant (le sérum) a été récupéré puis congelé a -20°C. Des dosages hormonaux
(cortisol et hormone thyroidienne : triiodothyronine T3) ont été effectués au laboratoire
par test ELISA par compétition (Cortisol ELISA MS E-5000 ; T3 ELISA 2" Generation TF E-
2300; LDN Labor Diagnostika Nord) pour obtenir les concentrations respectives. Des
mesures d’hormone thyroxine T4 étaient prévues mais des valeurs erronées ont été

obtenues et les dosages n’ont pas été reconduits par la suite.

- En 2015 et 2016, des mesures exploratrices de bio-impédancemétrie (Bioelectrical
Impedance Spectrometry, ImpediVET® Vet BIS1, ImpediMed) ont été effectuées sous
anesthésie a la capture et a la recapture sur 14 individus (Tableau 3) pour obtenir la
composition corporelle (eau corporelle totale, masse grasse et masse maigre). Les quatre
électrodes ont été fixées en sous cutané comme présenté en Figure 15 (Gales et al. 1994).
Le sexe, I'age approximatif (adulte : 4-6 ans), la masse corporelle totale et la longueur (L)
entre les deux aiguilles centrales (Figure 15) ont été précisés pour chaque femelle dans la
configuration du logiciel intégré au boitier avant chague mesure, ainsi que la densité
corporelle (d =1,05 kg.L) et la constante d’hydratation (c = 73%) moyennes pour une
espéce mammifére (De Lorenzo et al. 1997 ; Kyle et al. 2004). Des mesures simples (durée
d’une seconde), a multiples et hautes fréquences (jusqu’a 500 Hz), ont été répétées cinq
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fois, séparées d’une seconde de latence, et les courbes Cole-Cole associées ont été
vérifiées pour valider chaque mesure (Annexe 1). Une moyenne a été faite sur les mesures

enregistrées confirmées et seules les variations entre la capture et la recapture de la

composition corporelle ont été analysées.

Figure 15 Placement des électrodes lors d’'une mesure test de bio-impédancemétrie, avec « L’ » la distance
entre les deux aiguilles centrales (entrée comme longueur du corps lors de la mesure) et « I’ » la distance
séparant les aiguilles deux a deux a la téte et a la queue. « L’ » est identique a la capture et a la recapture et
I"=6cm.

- En 2017, 33 femelles adultes ont été capturées en début de mue, marquées, pesées et
mesurées (Figures 9, 10 et 13), dont 15 ont été suivies quotidiennement pendant 2-8 jours
pour observer I'avancement de leur mue, leur utilisation de I’habitat et leur comportement
d’agrégation, et 27 ont été recapturées en fin de mue 5-14 jours aprés leur premiere

capture.

- Le taux de consommation en oxygéne (VO2) a été estimé a partir de la fréquence
cardiaque (basée sur la relation de Fick (1) ; Fick 1870 ; McPhee et al. 2003) mesurée au
cours de la mue en suivant I'équation (2) obtenue chez le lion de mer de Steller
(Eumetopias jubatus) adulte femelle, a jeun et au repos a terre (Young et al., 2011).

(1) VO3 = (Cao2 — Cvo2) * VES * FC (ml O2.min?)

(2) VO2=0,53 * FC - 3,31 (ml O2.min"t.kg%7%)
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Avec FC la fréquence cardiaque en bpm, VES le volume d’éjection systolique et la
différence de concentration en oxygéne entre le sang artériel et le sang veineux (Caoz —

CVoz).

- Le taux métabolique au cours de la mue (TM) a ensuite été estimé a partir de la
consommation en oxygene en suivant I'équation de Schmidt-Nielsen (1997) :

TM (kJ.min) = 20,1 * VO3 (I.min?).

- L’eau corporelle totale (ECT) de la population d’éléphants de mer femelles étudiée a été
estimée a partir des données massiques et morphométriques mesurées sur le terrain, en
suivant I'équation obtenue par Tierney et al. (2001) chez I'éléphant de mer femelle adulte
a différents stades de son cycle de vie :

ECT (kg) = 0,720 * Masse + 5,4888 * Longueur — 134,943 * Périmeétre + 164,360
Avec la masse corporelle (kg), la longueur du corps de la queue au bout du nez et la

circonférence au niveau axillaire (m).

- Le pourcentage de masse grasse (MG) a été estimé chez les femelles étudiées a partir des
mesures échographiques, massiques et morphométriques en suivant I’équation suivante,
établie chez les Phocidés par Ryg et al. (1990):

MG (%) = 5693 * d * V(Longueur/Masse) + 4,44

Avec d : I’épaisseur du pannicule, soit la couche de gras sous-cutanée (m).

- Toutes les analyses statistiques ont été effectuées avec le logiciel libre R (Projet GNU, The
R Core Team, v.3.4.1; RStudio Inc., v.1.0.143). Le seuil de significativité a été placé a
o =0,05. Les résultats sont donnés sous la forme moyenne * écart-type standard (et

médiane [1¢" quartile Q1 ; 3¢™¢ quartile Q3]).
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lll. RESULTATS

Sont rapportés dans ce chapitre les principaux résultats de cette étude, présentés par objectifs

et questions scientifiques posés précédemment.

1. L'utilisation de I’habitat et les déplacements a terre de I’éléphant de mer austral au cours

de la mue

OBJECTIF 1.

a) Quels sont les facteurs intrinséques (mue, condition corporelle) et extrinseéques
(variations météorologiques locales) qui influencent la sélection de I'habitat et les
déplacements a terre ?

b) Quels sont les patrons de déplacements et les distances parcourues a terre au cours de
la mue ?

c) Quelles sont les stratégies individuelles en lien avec les réserves énergétiques ?

Article 1: Chaise L. L., Prinet I, Toscani C., Gallon S. L., Paterson W., McCafferty D. J., Théry M.,
Ancel A., Gilbert C. (accepté). Local weather and body condition influence habitat use and
movements on land of moulting female southern elephant seals (Mirounga leonina). Ecology and

Evolution.
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1.1. Principaux résultats

L’étude populationnelle nous a permis de mettre en évidence que l'utilisation de I’habitat
dépendait de I'avancement dans la saison de la mue des femelles adultes (modele linéaire
généralisé a effets mixtes MLGM), ainsi que du stade de mue des individus (test de Kolmogorov-
Smirnov). En effet, les souilles étaient davantage occupées par les éléphants de mer femelles tot
en saison de mue et au pic de la saison (p < 0,0001), et par des individus étant au début ou au
milieu de leur propre processus de mue (p < 0,0001), comparées aux habitats herbe et plage ou
davantage d’individus en fin de renouvellement de leur pelage étaient observés. De plus, comparé
a I’habitat plage (occupé principalement tard dans la saison), I’habitat herbe était davantage
occupé tot dans la saison et au pic de la saison (p =0,0003; p < 0,0001), et aussi occupé par

guelques individus observés en début ou milieu de leur mue (p = 0,0002 ; Figures 16 et 17).

L
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Saison de la mue

Nombre moyen d'individus

BPlage OHerbe OSouilles

Figure 16 : Distribution des éléphants de mer par habitat au cours de la saison de mue (comptages
populationnel entre 2014 et 2016 ; MLGM : le nombre moyen d’individus par habitat differe en fin de
saison de mue comparé aux deux périodes précédentes p < 0,05 *).
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Figure 17 : Localisations des éléphants de mer femelles capturés sur quatre années (N = 60) en fonction de
leur stade de mue et du type d’habitat. On observe que les individus en milieu de mue se situent autour
des zones de souilles, tandis que les individus en début (stade initial) ou fin de mue (stade final) sont
observés davantage sur les habitats herbe et plage.

L'utilisation de I’habitat était aussi influencée par les conditions météorologiques locales,
associées a l'avancement dans la saison de mue (MLGM). La sélection des souilles (en
comparaison des habitats herbe et plage) n’était pas influencée par les conditions
météorologiques (p = 0,96) ; tandis que t6t dans la saison de mue, I’habitat herbe (comparé a la
plage) était préférentiellement occupé par les éléphants de mer femelles lors des jours de « beau
temps » (température de l'air et ensoleillement élevés, et humidité relative et vitesse du vent
faibles) comparés aux jours de « mauvais temps » (température de I'air et ensoleillement faibles,
humidité relative et vitesse du vent élevées; p = 0,03). En comparaison, I’habitat herbe était

sélectionné t6t dans la saison et au pic de la saison (p =0,04; p = 0,001) et I'habitat plage était
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sélectionné tard dans la saison de mue, indépendamment des conditions météorologiques

(Figure 18).
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Figure 18 : Répartition des éléphants de mer entre I'habitat herbe et I’'habitat plage en fonction des
conditions météorologiques au cours de la saison de mue (en début de saison : I’habitat herbe tend a étre
sélectionné lors des jours de beau temps : MLGM p = 0,07 ; les habitats herbe et plage sont respectivement
sélectionnés au pic de mue et en fin de saison de mue p < 0,05 *).

Des mouvements supposés effectués en mer (avec une vitesse de déplacement estimée
> 1 km.h') ont été observés au cours de la mue chez des éléphants de mer femelles (N = 9) et
confirmés chez deux individus s’étant rendu a Pointe Morne (Figure 7A) en 2012 et 2014. Ces
épisodes de nages sont observés pour des déplacements entre la cote septentrionale et la cote
australe de Pointe Suzanne (exemples des individus n°8, 16a, 57, 59 ; Figure 19), séparée a terre

par le dénivelé du plateau central (Figure 7B).
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Figure 19 : Localisations des éléphants de mer femelles en mue équipés de GPS, pendant 7 £ 3 jours, entre
2012 et 2014-2016. Les individus (différentes couleurs) sont identifiés par une bague numérotée.

Les éléphants de mer femelles se déplacent en moyenne de 590 + 237 m.j* a terre (allant
de 362-1406 m.j!; médiane [écart interquartile] : 570 [402; 683]). Ces distances journaliéres
parcourues a terre different significativement entre individus (Test de Kruskal-Wallis : p < 0,0001 ;
Figure 20). De plus, la distance moyenne par jour varie en fonction du stade de mue des individus
et des conditions météorologiques (MLGM). En effet, les éléphants de mer femelles se déplacent
davantage au début de leur mue, comparé au milieu et a la fin de leur mue (p < 0,0001). Nous
avons aussi mis en évidence que la distance moyenne augmente significativement avec
I’ensoleillement lorsque les individus sont a la fin de leur mue (p = 0,01), et inversement avec le
refroidissement éolien ( « winchill ») lorsque les individus sont au milieu ou a la fin de leur mue

(p < 0,0001).
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Figure 20 : Distances moyennes + erreur standard (et médianes) parcourues a terre par les éléphants de
mer femelles (m.j?) en mue au cours de 7 + 3 jours de suivi, entre 2012 et 2014-2016.

Nous n’avons pas mis en évidence de corrélation entre distance moyenne parcourue a
terre et la perte de masse corporelle journaliere au cours de la mue (corrélation de Spearman :
p =0,88), mais la distance tendait a étre négativement corrélée aux taux d’agrégation individuels
observés (p = -0,45, p = 0,07). De plus, la distance moyenne était négativement corrélée a I'indice
de masse corporelle initiale (IMCj) (p = -0,59, p = 0,05). L'IMC; était quant a lui positivement corrélé
au taux de sélection de I’habitat plage (p = 0,34, p = 0,03), et négativement au taux de sélection de
I’"habitat herbe (p = -0,45, p = 0,003). Nous avons aussi observé que la vitesse de mue estimée
visuellement augmentait avec le taux de sélection des souilles (p = 0,48, p = 0,002), et inversement

avec le taux de sélection de I'habitat plage (p = 0,41, p = 0,01).
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1.2. Discussion et conclusion

La sélection de souilles en début et milieu de mue et la corrélation positive avec la vitesse
de mue semblent indiquer que le choix de cet habitat est lié au processus de mue et en favorise
I’'avancement. Nous pouvons supposer deux mécanismes : une action mécanique sur la perte de
I’ancienne peau par frottement au sein des agrégations formées dans les souilles, éventuellement

associée a un environnement thermique favorable au renouvellement cellulaire.

Nous décrivons une mue en trois phases : une phase de recherche d’un habitat favorable
pour muer en début de mue, défini par une augmentation des distances parcourues a terre ; une
phase d’occupation d’une souille en début et milieu de mue, puis une phase de pré-départ en mer
en rejoignant la plage, définies par une diminution des distances parcourues. L’habitat herbe,
occupé en partie a la fois en début, milieu et fin de mue, apparait comme un habitat de transition

entre la plage et les souilles.

Les éléphants de mer femelles apparaissent sensibles aux variations météorologiques, et
adapteraient leur comportement en conséquence. L'augmentation des distances parcourues en
lien avec les facteurs météorologiques pourrait étre influencée par un inconfort thermique. La
sélection de I'habitat évolue a la fois au cours de la mue (en fonction du stade de mue), et

secondairement sous l'influence de la météorologie.

Bien que les déplacements a terre soient supposés colteux pour les éléphants de mer
femelles, nous n’avons pas mis en évidence de lien entre distances parcourues et perte de masse
au cours de la mue. Cependant, il semblerait que les individus adaptent leur comportement en vue
d’équilibrer leurs dépenses énergétiques, d’ou la mise en place de stratégies individuelles. En
effet, les femelles plus grosses, a priori mieux isolées thermiquement et pour qui les déplacements
seraient plus co(teux, se déplacent moins et vice versa. Les individus économiseraient de I'énergie
soit en minimisant leur déplacements a terre, soit en adaptant leur choix d’habitat aux variations

météorologiques en vue de diminuer leurs pertes thermiques.

Pour conclure, le comportement des éléphants de mer femelles a terre (sélection de
I’"habitat et distances parcourues) serait plus plastique que précédemment décrit et possiblement
lié aux contraintes énergétiques rencontrées. Des analyses complémentaires étudiant la relation
entre stratégies individuelles et dépenses énergétiques seraient nécessaires pour confirmer nos

hypotheéses.
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Local weather and body condition influence habitat use and movements on land of moulting

female southern elephant seals (Mirounga leonina).

Laureline L. Chaise'*, Iris Prinet!, Camille Toscani?, Susan L. Gallon3, William Paterson® Dominic J.

McCafferty3, Marc Théry!, André Ancel® & Caroline Gilbert!?

Abstract

Southern elephant seals (Mirounga leonina) are known to move and aggregate while
moulting, but little is known about their behaviour on land during this time. In this study, 60 adult
females were monitored (23 with GPS tags) during four moulting seasons, between 2012 and 2016
at Kerguelen Archipelago, Indian Ocean. Population surveys were recorded each year (N = 230
daily counts) and habitat use was analysed in relation to the stage of the moult and local weather.
Based on stage of moult, habitat use and movements on land, we classified the moult of elephant
seals into three phases: 1) a “search phase” at the initial stage of moult when grass and wallow
habitats were used and characterised by greater mean distances travelled on land per day
compared with the two other phases, 2) a “resident phase”: during initial and mid-stage of moult
when animals were found in grass and wallow habitats but with less distance moved on land, and
3) a “termination phase” at the final stage of moult where grass and beach habitats were occupied
with no change in distances. Windchill and solar radiation influenced individual distances moved
per day (mean 590 + 237.0 m) at the mid and final stage of moult, such that animals travelled
greater distances on days of low windchill or high solar radiation. Individual variation in distance
moved and relative habitat use were also linked to body mass index (BMI) at arrival on the colony,
as females with higher BMI moved less and preferred beach habitat. Moreover, the individual rate
of moult increased with the use of wallows. Aggregation rate tended to be negatively correlated
with distances moved. We therefore suggest that individuals face an energetic trade-off while

moulting, balancing energy expenditure between movement and thermoregulation.
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Introduction

Pinnipeds are highly adapted for an aquatic existence but most species spend several
weeks ashore each year for reproduction and moulting (Le Boeuf, & Laws, 1994; Williams &
Worthy, 2002). Indeed, seasonal moulting is characterised by hair renewal and results in an
increase in haul-out frequency and duration (Ling, 1970). Moult duration varies among phocid
seals as some species (e.g. elephant seals and monk seals) experience a “catastrophic” moult,
replacing not only their hair but also the top layer of their epidermis (Yochem & Stewart, 2009;
Parsons, Bauer, McCafferty, Simmonds, & Wright, 2013). Furthermore, these species are known to
fast during the moult when ashore for several weeks (Kenyon & Rice, 1959; Ling, 1968).

Moulting is a highly energy demanding phase as adult female elephant seals experience on
average a mass loss of 5 kg.day™? (Boyd, Arnbom, & Fedak, 1993; Hindell, Slip, & Burton, 1994;
Carlini, Marquez, Daneri, & Poljak, 1999). As they are fasting on land, elephant seals rely on their
body reserves in the form of blubber (Worthy, Morris, Costa, & Le Boeuf, 1992; Boyd, Arnbom, &
Fedak, 1993; Liwanag, Berta, Costa, Budge, & Williams, 2012). Moreover, blubber also has an
important role as insulation against cold (White & Odell, 1971; Whittow, 1987). Moulting elephant
seals are exposed to different environmental constraints in the colony, resulting in heat exchange
with their surroundings (Schmidt-Nielsen, 1997, Hind & Gurney, 1998). In particular, when seals
haul-out, they use thermal windows on their trunk and flippers to dissipate heat (i.e. heat
dissipation; Mauck, Bilgmann, Jones, Eysel, & Dehnhardt, 2003). During the moult, increased
perfusion of peripheral tissues promotes hair growth and renewal of the epidermis (Ashwell-
Erickson, Fay, Elsner, & Wartzok, 1986). This vasodilation bypasses the insulating blubber layer,
increasing heat loss. Paterson et al. (2012) showed that heat losses of harbour seals vary when
hauled out and reach a maximum corresponding to the peak stage of the moult. In order to
facilitate rapid hair growth elephant seals must maintain a relatively high peripheral temperature
through perfusion of the skin surface and avoid vasoconstriction in response to environmental
conditions. However, physiological mechanisms (such as vasomotor control of heat flow across the
skin) can be supported by behavioural strategies to maintain thermal equilibrium (White & Odell,
1971; Heath, McGinnis & Alcorn, 1976). Any energy saving strategy used to minimise heat loss
during moulting would reduce the depletion of energy reserves in blubber, with possible fitness
consequences. Indeed, previous studies on pinnipeds have shown that reproductive success is
linked with higher body mass or better body condition in females (South African fur seals
Arctocephalus pusillus: Guinet, Roux, Bonnet, & Mison, 1998; northern elephant seal Mirounga

angustirostris: Crocker, Williams, Costa, Burney, & Le Boeuf, 2001).
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Thermoregulatory behaviours of seals while hauled-out mostly involve heat dissipation
(sand flipping, migration to/from the sea) in warm weather in temperate regions or in the tropics
(Hawaiian monk seal Monachus schauinslandi: Whittow, 1987; northern elephant seal: White &
Odell, 1971; Codde, Allen, Houser, & Crocker, 2016; grey seal Halichoerus grypus: Redman,
Pomeroy, & Twiss, 2001). In phocids, some studies found a correlation between local weather
conditions and haul-out behaviour in polar or temperate environments (harbour seal Phoca
vitulina: Pauli & Terhune, 1987; Watts, 1992; Grellier, Thompson, & Corpe, 1996). Mainly solar
radiation, air temperature and wind speed influenced haul-out numbers, while in other studies
there was no consistent effect of meteorological parameters. In elephant seals, behaviour on land
and physical activity were linked to weather conditions (northern elephant seal: Norris, Houser &
Crocker, 2010; southern elephant seal Mirounga leonina: Cruwys and Davis, 1994, 1995). In
general, during the moult, elephant seals often aggregate in wallows (mud pools), when the
nature of the colony’s substrate allows their formation (Boyd, Arnbom, & Fedak, 1993; Carlini,
Marquez, Daneri, & Poljak, 1999). Boyd, Arnbom, and Fedak (1993) described the moult in two
phases, with a “wallow phase” while elephant seals lose their old fur and skin, and a “shore phase”
closer to the sea, when individuals have lost their old skin and are renewing their hair. However,
movement patterns, distances travelled and habitat use on land during the moult have not yet
been extensively studied in this species.

The aim of this study was to investigate how the behaviour of southern elephant seals on
land may be driven by moult stage, environmental conditions and body reserves at their arrival on
land. Specifically, we hypothesize that movements and habitat selection are influenced by stage of
moult and local weather at a group and individual level, and by body condition (i.e. BMI: body
mass index) at an individual level. We propose that different types of habitat (based on substrate
type: grass, wallows, beach) offer different thermal or physical properties and therefore influence
habitat use. In particular, we expect that for elephant seals the peak of the moult would be
characterised by the use of wallows and limited movement. In comparison, we hypothesize

greater movements when weather is poor or for individuals with lower BMI.
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Material and Methods

Study site

Data were collected during the moulting season of adult females (Fig.1) from end of
December to early March (Table 1) in 2012, 2014, 2015 and 2016 in the colony of Pointe Suzanne
(49°26’S 70°26’E, Fig.2A) of Kerguelen Archipelago (French Southern and Antarctic Lands).

The site is composed of a coast of stones (basalt; Nicolaysen, Frey, Hodges, Weis, & Giret,
2000), sometimes covered with seaweeds (Durvillaea antarctica; Lawrence, 1986), overhung by
hills of grass (mainly endemic Azorella selago and Acaena magellanica, with invasive Taraxacum
officinale; Chapuis, Frenot, & Lebouvier, 2004) where wallows (mud pools without vegetation) are
formed from seal aggregations. We divided the study site into three habitats based on substrate
type: “beach”, “grass” and “wallows”. Based on the hypothesis that wallows are a specific habitat
for moulting, habitats “grass” and “beach” were grouped together to distinguish between

“wallow” and “non-wallow” habitats for further analysis of habitat use.

Population surveys

To study habitat use of females during the moult, two line transects on “non-wallow” habitats
(136 x 10 m; T1: on habitat “grass” and T2: on habitat “beach”) and one quadrat Q on “wallows”
(200 x 200 m, Fig.2B) were selected and scanned daily (Table 1). During each scan, the total
number of adult female elephant seals present was recorded, along with their moult stage
assessed by the percentage (+ 10%) of old hair surface shed (0%: no old hair shed to 100%: all old
hair shed). We defined three stages of moult: “initial stage” (0-40% of old hair shed; still largely
covered with old hair), “mid-stage” (50-80%; mainly bare-skin exposed to air with old hair shed but

new hair still ungrown) and “final stage” (90-100%; new hair growing).

From 2014, a second quadrat Q" was added (500 x 500 m) which included all three habitats
(Fig.2B) to count the number of elephant seals present daily on each habitat type (Table 1) and
allowed the density of female elephant seals to be monitored in detail during the moult. We
thereby defined a moult season into three categories (see results below): early season (increasing
number of individuals on the colony), peak of the season (maximal number of individuals on the
colony) and late season (decreasing number of individuals on the colony).

Meteorological variables including air temperature (°C), relative humidity (%), wind speed
(m.s!) and solar radiation (W.m™2) were measured at the start of each transect and quadrat with
hand-held devices (Kestrel 3000 Pocket Weather Meter; pyranometer SKS111, Skye Instruments
Ltd, Llandrindod Wells, UK).
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Individual data collection

Females were captured (Table 1) and anaesthetised (McMahon, Burton, Slip, McLean, &
Bester, 2000; Chaise et al., 2017) on the colony at initial stage of moult. They were recaptured at
the final stage of moult, when all old hair was shed.

Females were identified, weighed (body mass; HST Mini-Weigher; 0-1000 kg + 0.5 kg; HST
Scales UK Ltd, Milton Keynes, UK) and measured (nose-tail length £ 1 cm; 5 m tape measure) at
capture and recapture to calculate initial (BMIi) and final (BMIf) body mass index (BMI = body
mass (kg) / body length? (m)) and body mass loss (kg.day?). Animals were equipped with VHF
transmitters (Series MM300 Marine Mammal Headmount; model MM340B; 7.1 x 3.5 x 2.1 cm;
92 g; ATS Advanced Telemetry Systems, Isanti US) to find them. Stage of moult (%), habitat use,
aggregation behaviour (when at least two elephant seals have physical contact) and GPS
coordinates (handheld GPS eTrex® 30; Garmin, Nanterre, France) were also recorded. From these
observations, we calculated moult rate (%.day!) as the percentage of old hair surface shed per day
between first capture and first observation at 100% of old hair shed, rate of habitat use (number
of observations on one habitat / total number of observations) and aggregation rate (number of
observations in aggregation / total number of observations) per individual.

GPS loggers (CatLog/CatTrackl®; 4.7 x 3.0 x 1.3 cm; 21 g; accuracy + 5-10 m; Catnip
Technologies, Larnaca, Cyprus) were fixed on the head with epoxy bi-composed glue (Araldite®;
Hindell, Burton, & Slip, 1991; Boyd & Arnbom, 1991) to record movements on land (Table 1).

An automatic weather station (MiniMet, Skye Instruments Ltd, Fig.2B) recorded air
temperature (°C), relative humidity (%), wind speed (m.s?), solar radiation (Wm2) and

precipitation (mm) every 30 min.

GPS locations

CatTracks were set up to record latitude and longitude every 30 min. Distance travelled (m)
and speed (m.h!) were calculated from GPS coordinates and time (GMT) of recorded positions.
Mean distances per day were calculated excluding data from the day of capture and the day of
recapture, to remove bias from anaesthesia and capture. We used a frequency distribution of
calculated speeds to select GPS reliable measures and exclude outlier positions (Ropert-Coudert,
Kato, Grémillet, & Crenner, 2012). For approximately 98.2% of recorded measures, speed
was < 300 m.h™L. From our data, we hence considered that an elephant seal usually does not move
on land at a speed higher than 300 m.h-%. However, based on minimum swimming speed recorded
(southern elephant seals: Hindell, Lea, Morrice, & McMahon, 2000; northern elephant seals: Davis,

Fuiman, Williams, & Le Boeuf, 2001), we considered that points with speed > 1000 m.h could
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possibly correspond to movements at sea. Therefore, measures when speed was > 300 m.h'! and
< 1000 m.h'* were considered to be due to position errors (i.e. 1.1% of data). Moreover, for
movements with speed > 1000 m.h, GPS coordinates of departure and arrival were mapped
(ArcGIS® 10, ESRI) to check whether the track was associated with travel at sea. Hence, 0.7% of
tracks were considered to be at sea movements and 98.2% of data were considered to be land

movements.

Weather data analysis

Given that weather data comprised multiple potentially colinear variables, we used a centred-
scale Principal Component Analysis (PCA), to account for variation in meteorological parameters
(air temperature, relative humidity, solar radiation and wind speed). To examine population
differences in habitat use we used meteorological data from Q' counts (N = 36, Q" counts with
complete meteorological records). The first component (PC1) accounted for 45% of the variation
and the second component (PC2) accounted for 31% of the variation. We retained ‘day’ as a
coordinate on the first two axes of the PCA. PC1 received a major positive loading from solar
radiation and a major negative loading from relative humidity. PC2 received a major positive
loading from air temperature and a major negative loading from wind speed (Supporting
information). The components were then transformed to binary factors, corresponding to a
weather index, based on their respective median values. We distinguished days of “bad weather”
(for days with components value < components median value; high relative humidity, low solar
radiation, low air temperature and high wind speed) from days of “good weather” (for days with
components value > components median value; low relative humidity, high solar radiation, high air
temperature and low wind speed).

To examine individual differences in distance moved during the moult, we selected
meteorological parameters from the automatic weather station (air temperature, relative
humidity, wind speed, solar radiation and precipitation). The windchill index was calculated from
the following equation, where windchill index = 13.12 + 0.6215 Ta + (0.3965 Ta — 11.37) x Wind®16,
for Ta < 10°C and Wind > 4.8 km.h'! (Environment and Climate Change Canada, Government of
Canada; NOAA’s National Weather Service, USA). Relative humidity and precipitation were
positively correlated (nonparametric Spearman’s rank correlation: r = 0.52, S = 16614, P < 0.0001)
and solar radiation was negatively correlated to both relative humidity and precipitation
(nonparametric Spearman’s rank correlation: r =-0.50, S = 51164, P < 0.0001; r =-0.50, S = 51477,
P < 0.0001). To analyse variation in individual distance moved we therefore chose windchill (i.e.

the perceived decrease in air temperature felt by an endothermic organism when exposed to
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wind) and solar radiation (strongly influencing heat gain; Schmidt-Nielsen, 1997) as the most

important explanatory weather variables in a cold environment.

Statistical analysis

Generalized linear mixed models (GLMMs) were used to analyse density of elephant seals per
habitat type, in relation to moult season and weather index as fixed effects, with date and year as
random effects (N = 90). Models were fitted with a binomial distribution, appropriate for two by
two comparisons. As GPS data were repeated measures on the same individual, a second set of
GLMMs was used to analyse individual distances moved per day, with explanatory variables of
moult stage, windchill and solar radiation as fixed effects, with date, year and individual identity as
random effects (N = 148). In this case, models were fitted with a Poisson distribution, appropriate
for count data. Final GLMMs were selected based on the lowest AIC value criteria.

Results were expressed as mean * standard deviation, unless otherwise specified, and median
with interquartile range (i.e. median [quartiles Qi; Qz]). All statistical analyses were performed
with R statistical software (The R Development Core Team, version 3.3.2; RStudio Inc., version

1.0.44).

Results

Density and habitat selection of elephant seals

Counts of elephant seals in the quadrat Q revealed that density was on average of
968 * 463.0 seals.km? (median [interquartile range]: 960 [610; 1180]; N = 45 daily counts).
Fieldwork dates, and hence Q' counts dates, in 2015 were not concomitant with Q' counts dates in
2014 and 2016 (Table 1). Hence, we analysed variation in density with time in 2015 separately
from other years. In 2015, density increased from 656 seals.km to 1600 seals.km between Dec
25 and Jan 11 (nonparametric Spearman’s rank correlation: N = 11, r = 0.88, P = 0.0006). In 2014
and 2016, density decreased from 2224 seals.km™ to 228 seals.km between Jan 23 and Feb 28
(nonparametric Spearman’s rank correlation: N = 36, r =-0.70, P < 0.0001). Therefore, based on
our observations, we defined early moulting season from end of December to mid-January (Dec 25
to Jan 11), the peak of the moulting season between mid-January and early February (Jan 23 to
Feb 1) and late moulting season from mid to end of February (Feb 11 to Feb 28).

Counts of elephant seals in the quadrat Q' allowed us to compare density between
different habitat types. In quadrat Q’, use of wallow and non-wallow habitats varied depending on
the season. In wallows, there were more seals during the early season (estimate + SD = 2.34 +

0.57, z = 4.133, P<0.0001) and during the peak of the season (estimate + SD = 2.53 + 0.34,
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z=7.516, P < 0.0001; Fig.3) than in the late season. For non-wallow habitats, elephant seals were
observed more on grass during the early season (estimate + SD = -5.25 + 1.78, z = -2.954,
P =0.0003) and the peak of the season (estimate + SD = -5.45 + 1.13, z = 4.827, P < 0.0001), while
they were observed more on the beach during the late season (Fig.3).

Habitat use also varied depending on the moult process. We compared stages of moult of
elephant seals observed on grass, beach and wallows (transects T1, T2 and quadrat Q). We
observed more seals at initial and mid-stage of their moult in wallows compared to non-wallow
habitats, and more seals at the final stage of moult in non-wallows compared to wallows
(nonparametric Kolmogorov-Smirnov test: grass: D = 0.59, P < 0.0001; beach: D = 0.65, P < 0.0001).
We also found a difference in the distribution of seals with different moult stages between grass
and beach (nonparametric Kolmogorov-Smirnov test: D = 0.057, P = 0.0002). The majority of seals
at the final stage of their moult were on both non-wallow habitats, however seals at initial or mid-
stage of their moult were observed more on grass than on beach habitat (Fig.4).

Variation in habitat use (density per habitat in Q') was influenced by weather and the
moult season (early, peak and late). There was no relationship between wallow selection and
weather index (estimate + SD = 0.03 + 0.58, z = -0.05, P =0.96). In contrast, non-wallow habitat
selection was related to weather index (Fig.5). The model indicated that elephant seals were
relatively more abundant on grass during “good weather” days and more abundant on beach
habitat during “bad weather” days (estimate + SD = 2.00 £ 0.94, z = 2.124, P = 0.03). The model
that best explained non-wallow habitat selection retained weather index and the moult season as
explanatory variables. This indicated that elephant seals tended to select grass over beach during
“good weather” days in the early season (estimate + SD = 2.73 + 1.52, z=1.79, P = 0.07). The
model estimated that grass was selected in early season (estimate + SD = 3.74 + 1.85, z =2.03,
P =0.04) and during the peak of the season (estimate + SD = 3.93 + 1.19, z = 3.30, P = 0.001) and

beach was selected during the late season with no influence of weather (Fig.5).

Movements during the moult

While moulting, females occupied both northern and southern coasts of Pointe Suzanne
and showed individual differences in movement patterns. Based on movement speed and
topography of the study site, we observed that some females stayed in the same restricted area,
while others travelled further on land or at sea. In particular, movements at sea were detected for
two females in 2012 and 2014 that travelled to Pointe Morne (49°22’S / 70°26’E; Fig.2A). They
made this return trip of 5000 m at the initial stage (10-40%) and at the final stage of their moult

(90-100%) and stayed for several hours (at the initial stage of moult) to three days (at the final
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stage of moult) at Pointe Morne before returning to Pointe Suzanne to complete the moult.
Supposed movements at sea (i.e. movements with speed > 1000 m.h?, for GPS locations on the
coast) accounted for 0.7% of all movements (N = 9 individuals). In order to compare inter-
individual distances per day with environmental factors that took place on land, we chose to take
into account movements on land only for further analyses.

Distances moved by female elephant seals on land averaged 590 + 237.0 m.day! (range
362-1406 m.day!; median [interquartile range]: 570 [402; 683]) and there were differences
between individuals (nonparametric Kruskal-Wallis rank sum test: x> = 58.17, df = 22, P =< 0.0001;
Fig.6).

The distance moved by females on land was found to be related to moult stage and
weather. Indeed, distances moved per day at mid-stage (estimate + SD =-0.90 £ 0.14,z = -6.63, P <
0.0001) or final stage of moult (estimate + SD = -1.45+0.14, z= 10.10, P < 0.0001) were lower
compared to the initial stage. There was no overall effect of solar radiation on individual distances
moved (estimate + SD = 0.0002 + 0.0009, z=0.192, P = 0.85). However, distance moved was
greater when windchill was low (estimate + SD=-0.25 + 0.05, z=-5.12, P <0.0001). The model
that best explained variation in distances moved during the moult retained both moult stage and
meteorological conditions. This indicated that individual distances per day increased when
windchill was low, only at mid-stage (estimate + SD=0.12 + 0.02, z= 5.53, P < 0.0001) or final
stage of moult (estimate £ SD = 0.20 + 0.03, z = 7.95, P<0.0001). The model also showed a
significant but weak effect of solar radiation on distances depending on moult stage: distances per
day at the final stage increased when solar radiation was high (estimate + SD = 0.0007 + 0.0003,
z=2.55,P=0.01).

We found no correlation between distance moved by females per day with body mass loss
(kg.day?) during the moult (nonparametric Spearman’s rank correlation: N=19, r = -0.04,
P =0.88). Mean distances moved tended to be negatively correlated with initial mass at capture
but this was non-significant (nonparametric Spearman’s rank correlation: N = 22, r = -0.40, P =
0.07). However, there was a negative correlation between individual distances moved and BMIli
(nonparametric Spearman’s rank correlation: N =22, r = -0.59, P=0.05). We also observed a
negative correlation between BMIi and the frequency of use of grass habitats (nonparametric
Spearman’s rank correlation: N = 41, r = -0.45, P = 0.003), the opposite effect with the frequency
of beach use (nonparametric Spearman’s rank correlation: N = 41, r = 0.34, P=0.03) and no
correlation was found with the frequency of wallow use (nonparametric Spearman’s rank
correlation: N=41, r = 0.04, P =0.80). A positive correlation was found between moult rate and

frequency of wallow use (nonparametric Spearman’s rank correlation: N =39, r=0.48, P = 0.002),
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the opposite effect with the frequency of beach use (nonparametric Spearman’s rank correlation:
N = 39, r=-0.41, P=0.01) and no correlation with the frequency of grass use (nonparametric
Spearman’s rank correlation: N=39, r= 0.006, P=0.97). Aggregation rate (%) tended to be
negatively correlated with mean distances moved per day on land (nonparametric Spearman’s

rank correlation: N =17, r =-0.45, P = 0.07).

Discussion

Habitat selection and movements during the moult

The selection of wallows by females during initial and mid-stage of moult, independent of
local weather conditions, suggests that wallow use is strongly linked to the moulting process, as
previously noted (Laws, 1956; Boyd, Arnbom, & Fedak, 1993). During initial and mid-stages of the
moult, elephant seals are most prone to heat loss due to blood perfused bare skin exposed to
ambient air (Paterson et al., 2012). We found a positive correlation between the rate of moult and
the use of wallows. Individuals seen more often in wallows shed skin/fur more rapidly each day.
We suggest two hypotheses to explain the apparent advantage of moulting in wallows. Firstly,
individuals would have an accelerated loss of old skin and hair due to the mechanical action of
body scratching, as elephant seals move against each other in the middle of aggregations (Laws,
1956; Cruwys and Davis, 1995). Secondly, we suggest that wallows where seals closely aggregate
would offer a favourable microclimate when exposed to solar radiation. Indeed, temperature
measurements indicate that wallows are 4.5°C warmer than air (Chaise et al., in prep.). This
microclimate in a cold sub-Antarctic climate is favourable to moulting: firstly, because it minimises
heat loss (i.e. energy savings by local microclimate warming; Gilbert et al., 2010) and secondly it
may allow the skin to reach an optimal temperature for epidermal cell growth (Feltz & Fay, 1966).
Further analyses may confirm these hypotheses (Chaise et al., in prep). We showed that wallow
use was not influenced by weather conditions. This could be due to the fact that wallows
represent an optimum but limited resource (Setsaas, Bester, Van Niekerk, Roux, & Hofmeyr,
2008), perhaps due to the topography of the colony site. Hence, skin removal would be the
primary driver for wallow use and the thermal advantage of aggregation would be a secondary
consequence of this habitat selection.

The two approaches used in our study, animal density counts per habitat and individual
moult stage observations along transects, show that the visible moult process may be described in
three phases, linked to different habitats. At the initial stage of moult, there appears to be a
“search phase” for appropriate wallows to moult, which results in an increase in movements, as

found in our study. Hence, at initial and mid-stages of moult (i.e. early season and peak season),
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wallows and grass are preferentially used. At the final moulting stage (i.e. late moulting season
with fewer individuals on the colony), individuals were found mainly on the beach and on grass.
We suggest that grass is a transition habitat, while seals migrate from beach sites to wallows after
their arrival on land, and migrate from wallows to beach at the final stage of their moult. We could
also suppose that tidal cycles may affect the availability of beach habitat. Further study on
movements of elephant seals linked to the variations of the foreshore area during the moult could
explore this relationship. Movements were reduced during the mid and final stages of the moult. A
decrease in physical activity (i.e. movements) during the main part of the moult would result in
energy savings.

Our study is the first to investigate fine-scale movements of female elephant seals while
moulting. We showed that distance covered is around 362 to 1406 m.day. Therefore, elephant
seals move more while moulting on land than previously thought (Laws, 1956; Boyd, Arnbom, &
Fedak, 1993). Moreover, we recorded individuals going to sea in 2012 and 2014. These
movements occurred at the initial and final stages of their moult and more than 24 hours after the
day of capture. Our results suggest a more variable pattern of behaviour of elephant seals while
moulting than previously described (Boyd, Arnbom, & Fedak, 1993; Setsaas, Bester, Van Niekerk,
Roux, & Hofmeyr, 2008).

Influence of weather conditions

Weather conditions influenced habitat selection for non-wallow habitats (grass and beach).
Several studies have described seals entering water during hot days in order to cool while on land,
mainly during the breeding season (White & Odell, 1971; Whittow, 1987; Codde, Allen, Houser, &
Crocker, 2016). In contrast, our results suggest that, during the moult, seals select grass over
beach during “good weather” days. This difference could be due to the fact that the humid surface
of the grass represented a cooler environment during warm and sunny days compared to the
rocky shore (Chaise et al., in prep). Moreover, habitat selection of elephant seals may be linked to
haul-out topography. Indeed, Cruwys and Davis (1994) described that only wallows which offered
wind protection were selected by elephant seals. At the Pointe Suzanne study site, grass habitat is
situated on hills, separated from beach by a few meters of steep gradient (cliff). Therefore, beach
selection during “bad weather” days may depend on beach orientation and wind direction (Laws,
1956): beach could offer a better shelter than the exposed grass surface. Further studies could
confirm these findings. The selection of grass during the peak of the season, at mid-stage of moult,

could be related to access to wallows. The selection of beach in late season at the final stage of
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moult is likely due to their imminent departure to sea (Boyd, Arnbom, & Fedak, 1993) or a need to
access sea water to drink (Redman, Pomeroy, & Twiss, 2001).

Our results may suggest that moulting elephant seals increased their movements in
response to temperature sensation (i.e. windchill), in order to change habitat, as different habitats
(topography, substrate) offer different thermal environments (Cruwys & Davis, 1995; Twiss et al.,
2002), or to join an aggregation if they were not aggregated before (Cruwys & Davis, 1994).
Indeed, we also found a tendency for elephant seals to decrease their distances moved per day
when they were aggregated in groups. Our model also estimated an increase in individual
distances moved each day when solar radiation was high at the final stage of moult. Despite
effects of windchill, high solar radiation may therefore have influenced thermal comfort of
elephant seals, leading animals to seek water for thermoregulation (White & Odell, 1971; Cruwys
& Davis, 1995; Codde, Allen, Houser, & Crocker, 2016). The fact that distances moved on land
were influenced by weather conditions only for elephant seals at mid to final stages of their moult
may be due to the fact that location of suitable habitat for moulting may have dominated
movement patterns, rather than weather constraints. Alternatively, an overall decrease in
insulation from the loss of old fur and decrease in blubber thickness may have made animals more

sensitive to weather variations (White & Odell, 1971; Worthy, Morris, Costa, & Le Boeuf, 1992).

Body condition and individual strategies

Individual movements on land during the moult approximated 600 m.day™, a greater level
of activity than previously noted for moulting females (Laws 1956; Boyd, Arnbom, & Fedak, 1993).
Movement on land is energetically costly (Twiss, Caudron, Pomeroy, Thomas, & Mills, 2000), but
we did not find evidence of relatively greater mass loss associated with increased movements.

Elephant seals may adapt their behaviour to balance their energetic expenditure (skin and
fur renewal, movements on land, thermoregulatory costs), resulting in individual strategies. For
example, larger females have relatively less thermoregulatory costs than smaller females (with a
higher surface-area-to-volume ratio; Schmidt-Nielsen, 1997), but energy expenditure may be
greater when moving (Schmidt-Nielsen, 1997). During the moult, elephant seals may maximise
energy savings either by decreasing physical activity but with less chance of changing habitat to
reduce heat loss, or decreasing heat loss by moving habitat depending on weather conditions.
Indeed, females with higher BMI were less active (negative correlation between initial body mass
and initial BMI, and mean distances moved per day). Based on these results, we suggest that
during the moult females with a higher BMI at arrival (i.e. greater thermal inertia and lower

surface area:volume ratio) would be less sensitive to environmental conditions, while a female
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with a lower BMI at arrival may move from site to site when environmental conditions deteriorate
in order to minimise cost of thermoregulation. Initial BMI was also inversely correlated with beach
and grass habitat selection. Indeed, larger females or females in better condition tended to arrive
later in the moulting season (early and peak season: initial body mass =305+ 42.7 kg and
BMIi = 57.6 + 4.5 kg.m?; late season: initial body mass =357 + 73.9 kg and BMIli = 63.1 £ 6.2 kg.m™%;
Chaise et al. unpublished). In late season, wallows are emptied as most elephant seals at the final
stage of moult selected beach sites. Laws (1956) suggested that moult duration in elephant seals
appeared to increase with body size. This could be linked to the negative correlation between
moult rate and beach use: individual females spending more time on beach had slower rate of
moult. Females that arrive late in the season, when wallows are emptied, would moult mostly on
beach sites and benefit less from optimal moulting habitat in wallows. These females would hence
show an increase in moulting duration (showing a slower moulting rate), with concomitant higher

fasting duration.

In conclusion, movements and habitat use of female elephant seals during their moult
appear to show greater variability than previously documented. Aggregative behaviour and
habitat selection may be linked to energetic constraints faced while moulting on land. Further
studies that investigate energy expenditure and behaviour during the moult may reveal greater
detail on individual strategies of female elephant seals during this relatively understudied stage of

their lifecycle.
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Table and figures

Table 1 Dates when counts were undertaken and the number of female elephant seals equipped

with GPS loggers, along with the mean number of days of observation.

Quadrats Good Bad Females captured
Transects Observation
Date (days) weather | weather | [equipped with GPS]
(days) (days)
Q Q (days) (days)
Jan9to Feb
30 14 / / / 15 [7] 5.87+3.31
23,2012
Dec 23, 2013
to Mar 3, 40 33 16 5 7 26 [11] 5.04 +2.97
2014
Dec 24, 2014
to Jan 14, 11 12 11 8 2 7 [2] 1.29+0.49
2015
Jan 23 to Feb
18 18 18 5 9 12 [3] 45+1.57
26, 2016
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Figure 1 Aggregation of moulting female southern elephant seals (Mirounga leonina) in a wallow

Figure 2 Location of Pointe Suzanne and Pointe Morne in eastern Kerguelen (A) and topography of the
study site (B) with contours (m) in dotted grey lines and position of the automatic weather station (cross).
Transects T1 (grass, fullline) and T2 (beach, dottedline) are in the northern coast (B). Quadrats Q (wallows,

full square) and Q’ (3 habitats, dotted square) are in the southern coast (B)

Pointe
Morne
Presqu’j -
qu’ile duy Prince de Galles Pointe
Suzanne
2 km
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Figure 3 Mean number of female southern elephant seals per habitat during the moulting season

(data from Q' counts, from 2014 to 2016)
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Figure 4 Positions and habitat use of moulting female southern elephant seals from visual

observations (60 individuals tracked for 3-20 days in 2012, 2014-16)
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Figure 5 Distribution of female southern elephant seals on non-wallow habitats on “good

weather” (A) and “ bad weather” (B) days, depending on moult season (data from Q' counts, from

2014 to 2016)
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Figure 6 Distances moved by female southern elephant seals on land (m.day™) in 2012 and 2014-

16 during 6.5 + 2.75 days
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Supporting information

PCA: weather data from Q' counts (weather index used for analyses of habitat use at a population

level)
Mean £
Variable PC1, PC2,
SD
Air temperature (°C) 99+3.0 0.44 0.83
Relative humidity (%) 76 £9.0 -0.75 0.004
Solar radiation

470 + 382 0.85 0.06

(W/m?)

Mean wind speed
26+x14 0.54 -0.74
(m/s)

Visualization of the variables on the factor map (scatter diagram of the correlation circle)
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2. Lathermorégulation sociale de I’éléphant de mer austral au cours de la mue

OBIJECTIF 2.

a) Quels sont les facteurs intrinséques (stade de mue) et extrinséques (habitat, conditions
météorologiques) qui influencent le comportement d’agrégation ?
b) Existe-t-il un type d’habitat préférentiel ?

c) Quelle est I'influence du comportement d’agrégation sur la température corporelle ?

Article 2: Chaise L. L., McCafferty D. J., Krellenstein A., Gallon S. L., Paterson W., Théry M., Ancel
A., Gilbert C. (en préparation). Huddling behaviour and social thermoregulation of moulting female

southern elephant seals (Mirounga leonina).

Soumission prévue: Journal of Thermal Biology

2.1. Principaux résultats

Nous avons mis en évidence des variations météorologiques locales significatives entre les
différents habitats (test de Kruskal-Wallis), basées sur leur type de substrat et leur topographie (ou
situation géographique ; Figures 6 et 7B). Les souilles semblent étre un habitat plus chaud
(température du sol supérieure a celle de I'air d’environ +5°C; p <0,0001) et protégé du vent

(p=0,04 ; Tableau 4).

Le gradient de température de surface corporelle (ATcorps) des éléphants de mer femelles
varie en fonction de leur stade de mue (test de Kruskal-Wallis). En effet, nous avons observé que
ATeorps (positivement corrélé aux pertes thermiques) augmente en milieu de mue (p = 0,0007),

comparé au début et a la fin de la mue (Figure 21).
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Habitat  Comptages Température Température Humidité Vitesse du  Rayonnement

(substrat) (jours) de l'air Tair (°C)  du sol Tsg (°C) Tsol = Taie (°C) relative (%)  vent (m/s) (W/m?)
Herbe 54 9,0+3,0 76+t15a -09+23 71+ 14 48+295b 569 + 363
Plage 54 94+31 99+27a 05+28 73+26 46+31 555+ 387

Souilles 39 9.2+29 141+51a 54+56ba J0+£13 34+23b 464 + 366

Tableau 4 : Variation des parameétres météorologiques (moyenne + écart-type) entre les différents habitats,
mesurés au départ de chaque transect et quadrat entre 2012 et 2014-2015 (les valeurs annotées « a »
different des deux autres types d’habitat et les valeurs annotées « b » difféerent seulement entre elles ; test
post hoc aprés un test de Kruskal-Wallis : p < 0,05).
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Figure 21 : Variation du gradient de température de surface corporelle au cours de la mue. Données du
suivi individuel de 2012 et 2014 et des données populationnelles de 2012 et 2014-2015 (N = 842 ; test post
hoc aprés un test de Kruskal-Wallis : p < 0,05 *).
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Le comportement d’agrégation des éléphants de mer femelles varie en fonction du type
d’habitat occupé et des conditions météorologiques (MLGM et test de Wilcoxon-Mann-Whitney
par habitat). Nous avons montré que le taux d’agrégation (soit le pourcentage d’individus agrégés)
et la taille des agrégations étaient en moyenne supérieurs dans les souilles comparés aux habitats
herbe et plage (p < 0,0001), et supérieur sur I’habitat plage comparé a I’habitat herbe (p = 0,009 ;
p = 0,02 ; Figure 22A,B). De méme, en ce qui concerne la géométrie des agrégations, davantage
d’individus se retrouvent en position centrale (vs. périphérique) pour une taille d’agrégation
identique sur I’habitat herbe comparé aux souilles et a la plage (p < 0,0001 ; Figure 22C). De plus,
le taux d’agrégation, la taille des agrégations et le nombre d’individus en position centrale au sein
d’une agrégation de taille donnée augmentent dans les souilles lors des jours de « mauvais
temps » comparés aux jours de « beau temps » (p =0,01; p = 0,005) ; et il en est de méme pour la

taille des agrégations sur I’habitat plage (p = 0,0009 ; Figure 22).
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Figure 22 : Variations du comportement d’agrégation en fonction du type d’habitat et des conditions
météorologiques. Les données proviennent de I'étude populationnelles entre 2012 et 2014-2015 (MLGM :
différence entre habitat p < 0,05%, en noir ; test de Wilcoxon par habitat : p < 0,05%, en gris).
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Nous avons mis en évidence que le comportement d’agrégation influencait la température
corporelle et les pertes thermiques (tests de Wilcoxon-Mann-Whitney). En effet, le gradient de
température au point d’insertion de la nageoire latérale (ATnageoire = Thageoire - Tair (°C)) des individus
observés en agrégation, sur I’habitat herbe, était significativement inférieur a celui des individus
observés isolés, en moyenne de 1,4°C (Figure 23). La température stomacale des individus suivis
variait aussi en fonction de leur statut d’agrégation : la température stomacale des individus
agrégés était inférieure a celle des individus observés isolés, en moyenne de 1,0°C (Figure 24). La
température des individus observés en agrégation a méme été enregistrée a des valeurs < 36°C
(Figure 24). De plus, il a été observé dans les souilles que I'augmentation de la taille des
agrégations (en nombre d’individus) s’accompagnait d’une faible baisse du gradient de

température de surface de ces agrégations.
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Figure 23 : Variation du gradient de température de surface (ATnageoire) €n fonction du statut d’agrégation
(test de Wilcoxon ; moyenne + écart-type : individus agrégés: 15,8 + 4,3°C, 15,5 [12,6 ; 18,8] ; individus
isolés: 17,2 +£4,3°C, 17,1 [14,3 ; 19,8]). Données populationnelles sur habitat herbe (N = 376). Température
de I’air en moyenne de 9,2 + 2,5°C.
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Figure 24 : Variation de la température stomacale de 6 individus équipés entre 2014 et 2016 en fonction du
statut d’agrégation (test de Wilcoxon, N = 12 ; individus agrégés : 36,0 + 0,5°C, 36,2 [35,6 ; 36,4]; individus
isolés : 37,0+ 0,6°C, 37,0 [36,7 ; 37,4]).

Bien que la relation ne soit pas significative, le taux relatif d’agrégation individuel tendait a

étre positivement corrélé a la vitesse de mue (corrélation de Spearman : p = 0,09 ; Figure 25).
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Figure 25 : Evolution de la vitesse en mue (en pourcentage de mue effectuée par jour) en fonction du taux
d’agrégation individuel observé chez 41 individus entre 2012 et 2016 (corrélation de Spearman non
significative p < 0,1).

2.2. Discussion et conclusion

L’évolution de la température corporelle de surface au cours de la mue suggére que les
contraintes thermiques (pertes thermiques) augmentent en milieu de mue. Or, le comportement

d’agrégation est davantage exprimé en milieu de mue.

De plus, les souilles apparaissent comme un habitat spécifiqgue du comportement
d’agrégation et favorable a la mue : offrant un substrat plus chaud et un milieu plus abrité (d’ou
une diminution des pertes thermiques par conduction et convection) ol le comportement

d’agrégation est fortement exprimé (en nombre et en taille).

Le comportement d’agrégation permettrait de diminuer le co(t de la thermorégulation en
réduisant les pertes thermiques (par diminution de la surface exposée au froid et par création d’un
microclimat favorable), permettant ainsi la diminution de production de chaleur métabolique.
Notre hypothese présentant le comportement d’agrégation des éléphants de mer au cours de la
mue comme un comportement de thermorégulation semble étre confirmée par l'intensification
du comportement d’agrégation lorsque les conditions météorologiques se dégradent, ainsi que
I'influence du comportement sur la température corporelle.
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Les individus agrégés ont une température de surface et interne plus basse que les
individus isolés : cette différence devrait engendrer une économie d’énergie pour les individus en
agrégation. Cependant, nous n’avons pas trouvé de relation entre taux d’agrégation individuel
observé et perte de masse au cours de la mue. Il semblerait que la relation entre
thermorégulations comportementale et physiologique soit plus complexe, la température
corporelle et les pertes thermiques évoluant au cours de la mue. Des analyses complémentaires
sur le taux métabolique au cours de la mue, en lien avec le comportement d’agrégation, nous

permettraient de conclure sur I'utilisation d’une stratégie individuelle d’économie d’énergie.
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Abstract

Thermoregulation is particularly costly for homeotherms living in extreme environmental
conditions. The southern elephant seal Mirounga leonina undertakes an annual catastrophic molt
while fasting on land in a wet, windy and cold environment. However, southern elephant seals
show characteristic aggregation patterns that are predicted to reduce high metabolic costs during
the moult. Between 2012 and 2016, 59 female elephant seals were tracked on land during their
molt to study their aggregation behavior in relation to molt stage, habitat type and local weather
variations. Nine seals were equipped with stomach temperature loggers and infrared
thermography was used to observe variation in body and surface temperature, respectively, in
relation to molt stage and aggregation behavior. We found that thermal constraints varied during
the molt, with a peak in heat loss during mid-stage of the moult. Wallows (mud pools) appear as a
social and favorable habitat to aggregate while molting. Indeed, wallows offered a warmer
microclimate (with higher ground temperature and lower wind speed). Moreover, there was a
greater proportion of aggregated seals and larger group size in wallows. These aggregation
patterns in wallows were influenced by local weather such that a greater proportion of seals
positioned in the center of the aggregation, and larger group size occurred during days of
unfavorable meteorological conditions. We also observed that elephant seals aggregated more
during the mid-stage of molt and that aggregation behaviour reduced cost of thermogenesis as
surface body temperature and stomach temperature was lower in aggregated compared to
isolated seals, respectively by 1.0°C and 1.5°C. Huddling behaviour was therefore thermally

advantageous for female southern elephant seals during the moult.
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Abbreviations

T, air temperature

Tg ground (substrate) temperature

Tb body surface temperature

Tr surface temperature at the insertion point of the lateral flipper

Th surface temperature of the aggregation (huddle)

Tstom Stomach temperature

ATy, gradient of body surface temperature

AT: gradient of surface temperature at the insertion point of the lateral flipper

ATh gradient of surface temperature of the aggregation (huddle)
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1. Introduction

In order to maintain a high and relatively constant body temperature, endotherms must
increase heat production to compensate for heat loss in cold environments (Schmidt-Nielsen,
1997). Therefore, thermoregulation is energetically costly, leading to high metabolic rate,
particularly for animals living in extreme environmental conditions (Scholander et al., 1950;
Schmidt-Nielsen, 1997).

Most Antarctic and Sub-Antarctic birds and mammals forage at sea and breed or molt while
fasting on land, thereby experiencing contrasting periods of energy use and environmental
conditions. Living in different physical and thermal environments requires morphological,
physiological and behavioral adaptations. For example, pinnipeds are adapted to heat
conservation in a cold environment with a low ratio of surface area to volume, thick layer of
subcutaneous blubber, and vascular peripheral anastomoses regulating cutaneous blood perfusion
(Schmidt-Nielsen, 1997; Mauck et al., 2003). Behavioral adaptations to minimise heat loss are
widespread in the wild. Indeed, social thermoregulation (huddling), widely used by endotherms,
allows metabolic savings by reducing thermoregulatory costs (Gilbert et al., 2010). Reducing heat
loss by huddling allows reallocating energy savings to other physiological processes (e.g.
reproduction or growth).

Southern elephant seals Mirounga leonina experience an annual ‘catastrophic’ molt lasting
one month, not only renewing their hair but also their cornified epidermis (Ling, 1968). The molt is
particularly costly in this species. Indeed, molt metabolic rate in southern elephant seals is
estimated to be 2-3 times higher than resting metabolic rate (Boyd et al., 1993), while a decrease
in metabolism is described in other related species during the same period (northern elephant
seals Mirounga angustirostris: Worthy et al., 1992; harbor seals Phoca vitulina: Ashwell-Erickson et
al., 1986; Rosen and Renouf, 1998). During this process, female body mass loss averages 4-5 kg per
day, mainly fat from blubber metabolism (Slip et al., 1992; Boyd et al., 1993; Carlini et al., 1999;
Postma et al., 2013). Paterson et al. (2012) showed that heat loss of phocids increases during the
molt, with an increase in skin temperature due to perfusion by vasodilation through the blubber
layer to supply nutrients for epidermis renewal (Ashwell-Erickson et al., 1986). Feltz and Fay
(1966) demonstrated in vitro that the epidermal cells of phocids require a minimum temperature
of 17°C, and an optimal temperature of 37°C, to grow. Thus, molting elephant seals are likely to be
more sensitive to heat loss because of their inability to avoid peripheral vascular circulation. The
high metabolic rate observed in southern elephant seals while molting could be related to the fact

that southern elephant seals molt in a cold environment with increased thermoregulatory costs.
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Southern elephant seals aggregate in large groups, mostly in mud pools (wallows), while
molting on land (Laws, 1956; Boyd et al., 1993; Chaise et al. submitted) and this behavior seems to
be influenced by local weather conditions (Cruwys and Davis 1995; Chaise et al. submitted). In
California sea lions (Zalophus californianus) huddling behavior increased in colder weather and
allowed animals aggregated in the middle of a group to maintain a higher surface temperature
than the substrate compared to isolated individuals (Liwanag et al., 2014). In the same way,
huddling individuals of most mammal and bird species increase their body temperature (Gilbert et
al., 2010). However, a higher gradient between body surface temperature and ambient
temperature would result in increased heat loss and associated thermoregulatory cost (Canals et
al.,, 1989; McCafferty et al., 2011). In contrast, Gilbert et al. (2007) showed that microclimate
created by huddling (up to 37.5°C within tight huddles) allows male emperor penguins
(Aptenodytes forsteri) to save energy during their breeding fast through decreases in core
temperature. We therefore e predict that aggregated adult southern elephant seals benefit from
huddling, either by the maintenance of a higher body temperature allowing a more rapid molt, or
a lowering of thermal gradients between surface and ambient temperature, allowing energy
savings during the molt.

to the aim of this study was therefore evaluate thermal consequences of aggregation in
molting females, using infrared thermography as a non-invasive technique to measure body
surface temperature, of free-ranging pinnipeds (Mauck et al., 2003; McCafferty et al., 2005;
Paterson et al., 2012; Liwanag et al., 2014; Codde et al., 2016). We expect aggregation behavior to
be more intense in wallows, where elephant seals have been observed aggregating (Laws, 1956;
Boyd et al., 1993; Chaise et al. submitted), compared to other habitats (grass and rocky beach), as
wallows could be a warmer habitat for molting. We also expect that aggregation behavior
increases in the middle of the molt (corresponding to a peak in surface temperature; Paterson et
al., 2012) and when weather conditions are deteriorating (Liwanag et al., 2014). We therefore
predict that aggregation allows elephant seals to modulate their body and skin temperatures to
reduce the cost of thermoregulation and increase their rate of moult in order to minimise mass

loss during the molting fast.
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2. Material and methods

2.1. Data collection

2.1.1. Studysite

Field work took place during four molting seasons of adult female elephant seals in 2012
and 2014-16 (Table 1), at the colony of Pointe Suzanne (49°26’S, 70°26’E) in Kerguelen Island
(French Southern and Antarctic Lands). Based on the assumption that different areas would offer
different thermal environments, the study site was divided into three different habitats based on
substrate type and topography: stony beach, grassland and wallows (mud pools without

vegetation created by aggregation of molting elephant seals within grassland).

2.1.2. Population-based data

Two line transects on beach habitat (49°26'02"’S, 70°26’23"'E - 49°25’59”’S, 70°26’17"’E) and
grass habitat (49°26’00”’S, 70°26’16"’E - 49°26’03"’S, 70°26’22”E) and one quadrat in wallow
habitat (49°26’16”’S, 70°25’59”E - 49°26’20”’S, 70°25’45”E - 49°26’32"'S, 70°25’46"'E - 49°26'26"'S,
70°26'09”’E) were defined to study the influence of habitat type and local meteorological
parameters on elephant seal aggregation behavior during the molt. The transects and quadrat
were scanned daily for a total of 220 scans between 2012 and 2014-15 (Table 1). At the start of
each scan, meteorological variables, including air temperature (T, °C), ground temperature (Tg, °C;
5 cm depth; from 2014), relative humidity (%), wind speed (m.s?) and solar radiation (W.m?2),
were measured using hand-held devices (Kestrel 3000 Pocket Weather Meter; pyranometer
SKS111, Skye Instruments Ltd, Llandrindod Wells, UK). During each scan, we recorded the molt
stage of each seal observed (mainly adult females, with possible presence of few juveniles and
males). We defined three molt stages, assessed by the percentage of old hair/skin shed (0%: no
old hair shed to 100%: all old hair shed; + 10%): this was then divided into initial stage (0-40% of
old hair shed; still largely covered with old hair), mid-stage (50-80%; most of old hair shed and new
hair still not grown) and final stage (90-100%; new hair growing). We recorded whether the
observed seal was aggregated or isolated, where an aggregation was defined if at least two
elephant seals were in physical contact. In an aggregation, an elephant seal was considered in a
peripheral position (P) when only one of its sides was in physical contact with others, otherwise it
was recorded as in a central position (C). We also calculated an aggregation score (number of
aggregated seals / total number of seals) for each transect and quadrat, the size of each
aggregation (number of aggregated seals) and the C/P ratio of the aggregation (number of central

seals / number of peripheral seals). Thermal (+ 0.1°C) and digital images were taken (ThermaCAM®
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P25, FLIR Systems, accuracy +2°C; Lumix DMC-FS35 EF-K, Panasonic; TG-4, Olympus) for each

aggregation or isolated female.

2.1.3. Individual data

Between 2012 and 2016, 59 adult females were captured at the initial stage of molt, then
tracked during 4.7 £ 2.9 days (range 1-13 daily observations), and 53 were recaptured at the final
stage of molt (Table 1), 8.6 + 4.3 days after their first capture (range 3-20 days). Elephant seals
were captured on the colony, anaesthetized using tiletamine and zolazepam (McMahon et al.,
2000; Chaise et al., 2017) and tagged on both or one hind flippers with plastic identification tag
(Dalton ?). Females were weighed at capture and recapture (HST Mini-Weigher, 0-1000 kg +
0.5 kg, HST Scales UK Ltd) to obtain initial body mass and calculate body mass loss (kg.d?). All
captured seals were equipped with VHF transmitters (Series MM300 Marine Mammal Headmount,
model MM3408B, 7.1 x 3.5 x 2.1 cm; 92 g, Advanced Telemetry Systems, USA) to track them on
land, and nine individuals were equipped with stomach temperature pills and time-depth
recorders (TDR-STP-207D; SPLASH10-309, 76 x 56 x 32 mm, 125 g, Wildlife Computers, USA)
between 2014 and 2016. Stomach temperature pills were swallowed under anesthesia using a
lubricated flexible tube, and recorder tags were fixed on the head with epoxy bi-composed glue
Araldite® (Sauvé et al., 2014). Stomach pills were set up to record stomach temperature every
10 s. Temperature was recorded during 4.9 + 2.7 days (range 1-10 days) before signal was lost, due
to natural passage of pill through the gut. For each observation of a tracked elephant seal, digital
and thermal images were taken, and molt stage and aggregation status (aggregated or isolated)
were determined. We calculated the individual aggregation rate (number of observations in
aggregation / total number of observations). We also recorded meteorological variables (air and

ground temperature, relative humidity, wind speed and solar radiation) close to the seal.

2.2. Data analyses

2.2.1. Thermal images

Thermal images were analyzed using the software ThermaCAM® Researcher Pro 2.10 (FLIR
Systems, USA). For each image, we specified air temperature (i.e. measured air temperature
T,,°C), relative humidity (%), distance and emissivity of 0.98 (McCafferty et al., 2011). For
measurements on caught individuals, mean body surface temperature Tb was determined by
fitting a polygon around visible body of seal, , and measure mean temperature, and fore flipper

surface temperature Tf, as this is an important thermal window, from spot measurement from the
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axillary (Mauck et al., 2003; Nienaber et al., 2010) (Fig.1A). For transects and quadrat data, surface
temperature of the aggregation Tn was determined by fitting a polygon around visible bodies of
aggregated seals (mean temperature) and Tt from spot measurement from visible axillary of each

seal (Fig.1B). Wet seals and images out of focus were discarded from analysis.

2.2.2. Surface body temperature of population-based data

Correlation between T, and Tt of individuals in 2012 and 2014 was analyzed using a linear
model (R? = 0.74, F=247.2, df = 87, P < 0.0001) after normality and equality of variances were
verified. We therefore used the linear regression for individuals (Tp = 4.59 + 0.81 * Tf (°C)) to
estimate body surface temperature (T,) from lateral flipper surface temperature (T¢) recorded in

seals observed during transects and quadrat scans.

2.2.3. Weather index

A temporary automatic weather station (MiniMet, Skye Instruments Ltd) located at Pointe
Suzanne (49°26’18"”'S 70°26’31"’E) recorded air temperature (°C), relative humidity (%), wind speed
(m.s?), solar radiation (W.m2) and precipitation (mm) every 30 min during field seasons and
summarized to give daily averages and daily rainfall. We used a centered-scale Principal
Component Analysis (PCA) to determine an integrated weather index (from air temperature,
relative humidity, wind speed, solar radiation, and precipitation) in order to examine effects of
weather on aggregation behavior (dudi.pca in ade4 package; Supplementary material S1). The first
component (PC1) accounted for 39% of the variation, the second (PC2) for 23% and the third (PC3)
for 19%. PC1 received major positive loadings from relative humidity and precipitation and a major
negative loading from solar radiation. PC2 received a major positive loading from air temperature.
PC3 received a major positive loading from wind speed (Supplementary material S1). Principal
components were then transformed to binary factors, based on their respective median values, to
distinguish days of ‘bad weather’ (for days with PC1 value > PC1 median value, PC2 value < PC2
median and PC3 value > PC3 median; high relative humidity, low solar radiation, low air
temperature and high wind speed) from days of ‘good weather’ (for days with PC1 value < PC1
median value, PC2 value > PC2 median and PC3 value < PC3 median; low relative humidity, high
solar radiation, high air temperature and low wind speed). For 11% of data (11 days), variations of
PC2 or PC3 differed from PC1 (e.g. days with PC1 value < PC1 median value, PC2 value < PC2
median and PC3 value < PC3 median; or days with PC1 value < PC1 median value, PC2 value > PC2

median and PC3 value > PC3 median; or days with PC1 value > PC1 median value, PC2 value < PC2
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median and PC3 value < PC3 median). In those cases, classification of weather index was based on

PC1 value (accounted of 39% of the global weather variation).

2.2.4. Statistical analysis

Generalized linear mixed models (GLMMs) were used to analyse aggregation behavior of
elephant seals in transects and quadrat (aggregation rate, aggregation size and C/P ratio) in
relation to habitat type (grass, beach, wallow) and weather index (“good weather” and “bad
weather” days) as fixed effects (with size of aggregations as covariate for C/P ratio of
aggregations), with date as random effect. Models were fitted with a Poisson distribution,
appropriate for count data. Final GLMMs were selected based on the lowest Akaike Information
Criterion (AIC). Aggregation behavior between “good weather” days and “bad weather” days were
then compared for each habitat using Wilcoxon tests. We also used Wilcoxon tests to compare
flipper surface temperature (AT:) and stomach temperature (Tstom) between aggregated or
isolated, and central or peripheral individuals. Local meteorological variables between habitats
and body surface temperature (AT,) between stages of molt were compared using Kruskal-Wallis
rank sum tests, as both were a three groups comparison, followed by a multiple comparison test
when significant (adjusted pairwise comparisons; kruskalmc in pgirmess package). We used a
Kolmogorov-Smirnov test to compare distribution of molt stages between aggregrated and
isolated elephant seals during transects and quadrat scans. A generalized linear model (GLM) was
used to analyze surface temperature of aggregated individuals (ATh) with the aggregation size, for
each habitat. Spearman’s rank coefficient tests were used to analyze correlations between body
condition variations (initial body mass and daily body mass loss), molt rate, and aggregation
behavior (individual relative aggregation rate). For thermal analyses, we used thermal gradients
(ATwhth = Tohfh — Ta(°C)) to account for variability due to ambient temperature. Results were
expressed as mean * standard deviation (SD). All statistical analyses were performed with R
statistical software (The R Development Core Team, version 3.3.2; RStudio Inc., version 1.0.153)

and statistical significance was accepted at P < 0.05.
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3. Results

3.1. Thermal environment of molting elephant seals: habitats and stage of molt

When we compared meteorological variables between transects and quadrat in 2012 and
2014-15, we observed that the difference between ground temperature and air temperature
(Tg—Ta) was more important in wallows compared to beach and grass habitats, while no
difference was found between grass and beach habitats (N = 73, x*> = 24.92, df = 2, P < 0.0001;
Table 2). Differences in ground temperature were found between all three habitats, wallows being
the warmest (N =73, x* = 35.19, df = 2, P<0.0001) while air temperature was not different
between the three habitats (N = 147, x2 = 0.33, df = 2, P = 0.85; Table 2). Wind speed was lower in
wallows compared to grass habitat (N = 145, x* = 6.24, df = 2, P = 0.04; Table 2) but not when
compared to beach habitat. Relative humidity and solar radiation were similar between all three
habitats (N = 144, x> =0.03,df =2, P=0.99; N = 139, x* = 2.4, df =2, P=0.31).

We compared body surface temperature between the three stages of molt for individual
(2012 and 2014, N = 134) and population-based data (2012 and 2014-15, N = 708). Thermal
gradient of body surface temperature was greatest by 2.0 + 3.6°C during mid-stage compared to
initial and final stages (x*> =14.48, df =2, P=0.0007) but no significant difference was found

between initial and final stage (Fig.2).

3.2. Influence of molt, habitat and weather on aggregation behavior

Distribution of molt stages varied between aggregated and isolated seals observed on
transects and the quadrat (D = 0.18, P < 0.0001), where more aggregated seals were observed at
mid-stage of molt and more isolated seals at initial or final stage of molt (Fig.3).

Huddling behavior of molting female elephant seals (population based-data)) was influenced
by habitat type and local weather conditions. The proportion of seals aggregated (i.e. aggregation
rate, N = 176; Fig.4A) was lower in grass (mean * SD = 0.5 + 0.2; estimate + SD = -0.58 + 0.08,
z=-7.41, P<0.0001) and beach habitats (0.6 + 0.2; estimate + SD = -0.41 * 0.07, z = -5.74,
P <0.0001) compared to wallows (0.9 + 0.2), and lower in grass compared to beach habitats
(estimate + SD = -0.16 + 0.06, z=-2.63, P = 0.009; Fig.4A). The model also estimated that
aggregation rate tended to be higher during days of “bad weather” compared to days of “good
weather”, for all habitats (estimate + SD = 0.12 + 0.07, z = -1.88, P = 0.06) but this was non-
significant. When we compared aggregation rate between weather index for each habitat, we

observed that seals aggregated more in wallows during “bad weather” days (N = 46, W = 143,
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P =0.01; Fig.4A). The same tendency was shown for grass habitat (N =60, W = 246.5, P = 0.08) but
no difference was found for beach habitat (N = 70, W = 388.5, P = 0.15; Fig.4A).

Number of elephant seals per aggregation (i.e. aggregation size, N = 754) was lower in
grass (mean + SD = 3.1 + 1.5; estimate £ SD =-1.03 £ 0.15, z = -6.66, P < 0.0001) and beach habitats
(4.8 £6.9; estimate + SD =-0.78 + 0.15, z = -5.36, P < 0.0001) compared to wallows (9.4 + 8.7), and
lower in grass compared to beach habitats (estimate + SD = -0.25 + 0.10, z = -2.44, P = 0.02;
Fig.4B). The model also estimated that aggregation size was higher during “bad weather” days
compared to “good weather” days, regardless of habitat types (estimate + SD = 0.32 + 0.16,
z=2.05, P = 0.04). The best model also identified an interaction between habitat type and
weather index: the influence of weather on aggregation size was different between grass and
beach habitats (estimate + SD = -0.29 + 0.15, z = -1.99, P = 0.047) and tended to differ between
grass habitat and wallows (estimate + SD =-0.38 £ 0.21, z = -1.83, P = 0.07). This result is explained
by comparing the number of seals engaged in the same aggregation between days of different
weather: aggregation size increased during days of “bad weather”, compared to “good weather”,
in beach habitat (N = 356, W = 8363, P = 0.0009) and wallows (N = 155, W = 2060, P = 0.005), and
no significant difference was revealed in grass habitat (N = 243, W = 6808.5, P = 0.18; Fig.4B).

We took into account aggregation size as a covariate in the model since the C/P ratio
increased with aggregation size (estimate + SD = 0.07 £ 0.01, z = 13.90, P < 0.0001; N = 689). The
model estimated that for the same aggregation size, there were more seals in central position
compared to peripheral positions in grass compared to beach habitats (estimate + SD = 0.30 *
0.04, z = 8.65, P<0.0001) and wallows (estimate + SD = 0.28 + 0.04, z = 8.27, P < 0.0001) but no
difference between beach habitat and wallows (Fig.4C). However, due to higher mean aggregation
size in wallows compared to other habitats (Fig.4B), mean C/P ratio per aggregation size (Fig.4C)
was higher in wallows (0.13 + 0.11) compared to beach (0.08 + 0.12) and grass habitats (0.09 *
0.11). There was no general effect of weather index on aggregation C/P ratio (estimate + SD = 0.03
+ 0.13, z = 0.20, P = 0.84). However when analyzed per habitat, aggregation C/P ratio was higher

during “bad weather” days compared to “good weather days” in wallows (N = 152, W =1962.5,

P =0.005) and tended to be higher during “bad weather” days in beach habitat (N = 298,
W =5722.5, P = 0.09) but no difference was found in grass habitat (N = 239, W = 6695, P = 0.10;
Fig.4C).

3.3. Aggregation behavior and body temperature

In wallows, body surface temperature of aggregated individuals (15.2 + 3.4°C) decreased

with aggregation size (N = 204, z = -2.149, P = 0.03; Fig.5). In comparison no significant relationship
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was found between body surface temperature of aggregations and aggregation size in grass (14.0
+3.1°C; N =172,z =-0.474, P = 0.64) and beach (13.5 £ 3.4°C; N = 218, z = -1.39, P = 0.16) habitats.

In grass habitat, surface flipper temperature of aggregated elephant seals (15.8 + 4.3°C)
observed during transects scans was lower than flipper temperature of isolated seals (17.2 £ 4.5°C;
N =376, W = 11690, P = 0.005; Fig.6). The same tendency was observed in beach (aggregated: 15.5
+4.3°C; isolated: 16.2 £ 3.8°C; N =419, W = 17258, P = 0.07) but no difference of temperature was
revealed between aggregated and isolated animals in wallows (aggregated: 17.6 * 4.1°C;
isolated: 17.7 £3.7°C; N = 189, W = 2462, P = 0.70).

No significant difference was found in flipper surface temperature between central and
peripheral seals observed in aggregations (grass: central: 15.6 + 3.6°C; peripheral: 15.7 £ 4.4°C;
N =103, W = 630, P = 0.95; beach: central: 16.6 + 3.4°C; peripheral: 15.3 + 4.5°C; N = 134,
W = 1370, P = 0.15; wallows: central: 17.6 + 4.3°C; peripheral: 17.7 £ 4.1°C; N = 156, W = 2688.5,
P =0.53).

Stomach temperatures averaged 36.6 + 0.54°C (range 30.3-39.9°C). Stomach temperatures
recorded for individuals observed in aggregation were lower than stomach temperatures recorded

for isolated individuals (N = 12, W = 3, P = 0.02; Fig.7).

3.4. Aggregation, body mass and molt

Females at first capture weighed 316.2 + 34.4 kg (range 259-410 kg) and their body mass
loss during the molt averaged 3.3 + 0.9 kg.d*! (range 1.7-6.7 kg.d!). Mean relative individual
aggregation rate was 0.69 + 0.21 and molt rate averaged 10.0 + 3.7%.d* (range 2-17.5%.d).

We found no significant correlation between individual aggregation rate and initial body
mass (N = 35, r = -0.17, S = 8342.7.1, P = 0.33) or body mass loss per day (N=33, r = 0.11,
S =5356.6, P = 0.56). However, individual aggregation rate tended to be positively correlated with
molt rate (N =41, r =0.29, S =5039.2, P = 0.09).
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4. Discussion and conclusion

Our results showed an increase in surface body temperature in molting elephant seals
during the mid-stage of molt in agreement with previous data on harbor seals (Paterson et al.,
2012). Thus, thermal constraints of elephant seals depend on molt stage and heat loss is greatest
during the mid-stage of molt. Moreover, our results showed that aggregation behavior depends
on habitat type. Indeed, the proportion of aggregated seals was greatest and seals formed larger
aggregations in wallows compared to beach and grass habitats. Boyd et al. (1993) already
described that elephant seals prefer to aggregate in muddy wallows at South Georgia. This
aggregation behavior in mud is not colony-specific, but common for this species, as long as the
substrate of the site allows wallow formation. We observed at Pointe Suzanne that wallows are
created by seal aggregations within grass habitat, the weight of the animal and movement
destroying the vegetation after a period of time. The grass does not grow back and the same
wallows are used year after year (the same wallows were observed in the quadrat since 2012).
Empty wallows dry off but every season molting elephant seals move hundreds of meters from the
shore to join a wallow, preferably choosing one already occupied (Chaise et al., unpublished). Mud
is likely to contain a mixture of soil, faeces, urine and replenished by rainfall and may be
influenced by heat generated from seals.

Elephant seals appear to aggregate in wallows either in search of a warmer environment or
increase the temperature of the environment through local heating from metabolic heat
production. Indeed, this study showed that ground temperature is higher in wallows compared to
other habitats, so seals would lose less heat by conduction with the substrate in wallows
compared to grass and beach habitats (Schmidt-Nielsen, 1997). Moreover, wallows are less
exposed to wind than grass and beach habitats, reducing heat loss by convection (Schmidt-
Nielsen, 1997). Our previous work found that wallows were preferably selected at initial and mid-
stages of the molt (Chaise et al., submitted) when seals are shedding their old hair and skin but
new hair has not yet grown. Thus, molting females experience a warmer habitat when aggregating
when heat loss is greatest (Paterson et al., 2012). The loss of old skin and hair and increased
peripheral blood flow for cell growth are two mechanisms that increase heat loss during molt
(Paterson et al., 2012). Molt stages described in our study are based on the percentage of old hair
shed (i.e. bare-skin exposed to air until new hair growth), and thus correspond to the visible part
of the molting process (Boyd et al., 1993). The fact that aggregation behavior is less developed in
grass habitat could be related to the use of grass as a transition habitat between beach habitat

and wallows, depending on molt stage and weather (Chaise et al., submitted). The variation of
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aggregation behavior between habitat types could be linked to the use of habitat depending on
molt stage and to the sensitivity to weather conditions (i.e. heat loss) during the molting process
(Chaise et al., submitted).

Wallows appear to be a specific and favorable habitat to molt and aggregate and
aggregation behavior of molting females in this habitat was influenced by weather. Indeed, in
accordance with observations of Liwanag et al. (2014) in hauled-out California sea lions, our
results showed that the proportion of aggregated elephant seals in wallows, along with the
aggregation size in wallows and beach habitat, increase during “bad weather” compared to “good
weather” days. We also observed that elephant seals aggregate more during the mid-stage of
molt, when cost of thermoregulation is greatest. Thus, aggregation behavior in female elephant
seals appears to correspond to social thermoregulation (i.e. increase of huddling during
unfavorable climatic conditions; Gilbert et al., 2010). Molting in wallows may also facilitate
shedding of skin through physical contact/abrasion with other seals and may be an additional
benefit of wallow habitats for elephant seals.

Flipper surface temperature (correlated with body surface temperature), and stomach
temperature, was greater in isolated individuals compared to aggregated seals. These results
suggest that huddling while molting decreases thermoregulatory cost by reducing heat loss
through warming of surrounding microclimate and by decreasing body surface area exposed to air,
allowing females to reduce their internal thermal set-point and corresponding metabolic heat
production (Gilbert et al. 2010). However, we did not find body surface temperature differences
between peripheral and central individuals (central individuals being less exposed to heat loss).
Identification of positions in the aggregation may not have been precise enough to observe an
effect of reduced body surface area, or that the thermal benefits of being in the center of an
aggregation are related to aggregation size (Gilbert et al.,, 2010). Indeed, we found that the
number of central positions compared to peripheral ones (C/P ratio) increased with aggregation
size and that surface temperature of aggregated seals decreased with aggregation size in wallows,
where mean aggregation size was greater than beach or grass habitats. Moreover, C/P ratio of
aggregations increased in wallows during “bad weather” days. Based on these results, it would be
interesting to study in more detail the dynamics of huddling in wallows to determine if elephant
seals seek to join the center depending on their molt stage, body condition, dominance or
variation in local weather (Cruwys and Davis, 1995; Gilbert et al., 2010). We observed that, for a
given aggregation size, there were more seals in central position than in periphery in grass habitat
compared to beach and wallow habitats. This could be related to the fact that on grass, an open

area of habitat, seals gather in long linear aggregations resulting in several animals located in the
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center. In contrast in wallows, seals follow the edges of the muddy hollow, creating a more
ellipsoidal huddle.

We expected that aggregation behavior would lead to faster molt in female elephant seals.
If elephant seals could renew their hair faster, they could then spend less time fasting on land and
save energy (i.e. blubber reserves). However, we found no correlation between aggregation rate
and rate of molt. A possible explanation for this may be related to the difficulty of assessing stage
of molt and molt completion (Ling 2012). Molt involves not only the shedding of skin and hair but
also the regrowth of new hair. We observed only the first process and therefore may not have
been able to fully assess differences in molt completion by different individuals. Measurement of
the rate of growth of new hair may therefore provide more precise estimates of molt completion
in relation to aggregation behavior of females.

We did not find a correlation between individual aggregation rate and body mass loss
during the molt (i.e. energy expenditure). The link between aggregation and energy-saving could
be a more complex process (multifactorial) than the model proposes in this study. Energy-saving
from thermal benefits in aggregations could be balanced with other processes such as
requirements for cell growth and synthesis of new skin/hair. The individual aggregation rate
defined in this study was based on observations usually once per day which may not have been
representative of individual aggregation behavior. Aggregation behavior may not be only driven by
perceived cooling of the body but also by social factors. Elephant seals show high fidelity to
breeding and molting sites (Laws, 1956) and we may do not yet understand how aggregation
behavior may be influenced by relatedness and other social aspects of conspecifics. We also
measured body mass loss as an indirect measure of total energy expenditure during the molt as
elephant seals were supposed fasting while on land (Crocker and Costa, 2002). However, some
studies have questioned the possibility of fast-breaking during the molt (Boyd et al., 1993). Other
heart rate measurement, accelerometry or doubly labelled water may therefore further
complement body mass loss for estimating energy use related to aggregation behavior during the
molt.

In conclusion, aggregation behavior in female elephant seals was found to be influenced by
environmental factors resulting in differences in body temperature which corresponds to
previously reported behavioral and physiological aspects of social thermoregulation. The thermal
advantages from aggregation mainly occur in wallows that are selected as a specific social habitat
where seals can benefit from huddling at the peak of molt, when thermoregulatory costs are
greatest. However it is not clear if female southern elephant seals express huddling as an

individual strategy in order to save energy during the molt. The relationship between behavioral
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and physiological thermoregulatory mechanisms seems more complex as body temperature and
heat loss of molting elephant seals change during the molting process in association with their
behavior on land. Future studies measuring the metabolic rate of animals may reveal further
insights into energy savings associated with aggregation behavior during the molt, which is a

relatively understudied phase of the elephant seal lifecycle.

5. Acknowledgements and funding

The present research project was supported by the Institut Polaire Francgais Paul-Emile
Victor (IPEV program 1037). We thank the Terres Australes et Antarctiques Frangaises for logistic
support, Christophe Guinet (CEBC CNRS; IPEV program 109) for facilitating fieldwork, Pierre-Yves
Henry and Isabelle Hardy for facilitating data treatment and analyses, and also Camille Toscani,
Malcolm O’Toole, Pauline Vuarin and Lucas Delalande for valuable assistance in the field.

The overall study was funded by the Institut Polaire Frangais Paul-Emile Victor (IPEV
Program 1037 HEnergkS), doctoral fellowships of French Ministry of Higher Education and
Research, the University of St Andrews, the Marine Alliance for Science and Technology for
Scotland (MASTS) and the Carnegie Trust for the Universities of Scotland.

Conflict of Interest: The authors declare that they have no conflict of interest.

6. Ethical approval

All applicable international, national and institutional guidelines for the care and use of
animals were followed. All procedures performed in the study were in accordance with the ethical
standards of the institution or practice at which the study was conducted.

Elephant seal work (Program IPEV 1037, HENERGES) was approved by The Antarctic
Committee for Environmental Protection and the Ethic Committee (Cometh ANSES/ENVA/UPEC
n°16: n°14-055 and n°15-061). The program was also authorized by the French Southern and
Antarctic Lands (Decree 2014-131, 15™ October 2014; Decree 2015-110, 4™ September 2015).

140



7. Tables

Table 1 Dates of transects and quadrat scans, number of female elephant seals recaptured, tracked and

equipped with stomach temperature pills, mean number of observations and tracking duration (days).

Number of
Number of Number of
tracked / Tracking
transects guadrat Number of
Years recaptured duration
scans (grass scans observations
[equipped] (days)
/ beach) (wallows)
females
18 Janto 19
30/30 14 15/12[0] 5.7+3.3 13.7+3.8
Feb 2012
29 Dec 29,
2013to 1 39/40 33 25 /21 3] 5.2+29 8.6+3.3
Mar 2014
23 Dec 2014
to 15 Jan 11/11 12 7/7][2] 1.3+0.5 41+1.0
2015
22 Jan to 27
/ / 12 /13 [4] 45+1.6 6.1+1.9
Feb 2016

Table 2 Local meteorological variables (mean + SD) recorded at the start of daily transects and quadrat
scans (2012 and 2014-15) for each habitat type and significant differences (post-hoc test: P < 0.05 *). We

recorded a mean of 5 £ 2 rainy days per year during scans over the field session.

Air Ground Relative Wind Solar
Scans
Habitat Temp.Ta | Temp.Tg | Ts—Ta(°C) | Humidity speed radiation
(days)
(°C) (°C) (%) (m.s?) (W.m?)

Grass 54 9.0+3.0 | 76+x15* | -09+23 71+14 | 48+29* | 569+ 363

Beach 54 94+31 | 99+27* 05+28 73 +£26 46+3.1 | 555+387

Wallows 39 9.2+29 | 141+51* | 54+56* | 70+13 | 3.4+23* | 4641366
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8. Figures

Figure 1 Analyses of thermal images from observations of tracked individuals (A) and daily transects or
quadrat scans (B). In A, body surface temperature (Ty) is the average temperature of the dotted polygon
(outline of the body) and fore flipper surface temperature (T¢) is the pixel temperature of the cross point. In
B, surface temperature of the huddle (Th) is the average temperature of the dotted polygon (outline of the
aggregation) and fore flipper surface temperatures of visible aggregated seals (Ts) are pixel temperatures of

the respective cross points (ThermaCAM® Researcher Pro 2.10; FLIR Systems, USA)

37:2°C

19.1°C

32.4°C

15.0°C

142



Figure 2 Body surface temperature (ATp) gradient between body surface temperature (Tp) and air

temperature (T,) during the molt from individual data (2012 and 2014) and population-based data (2012
and 2014-15) (N = 842)
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Figure 3 Distribution of molt stages between aggregated seals (A) and isolated seals (B) observed during

transects and quadrat scans between 2012 and 2015.
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Figure 4 Variation in aggregation rate (A), aggregation size (B) and C/P ratio (number of central
seals/number of peripheral seals) (C) between habitats (statistical significance P < 0.05: black asterisk) and
influence of weather index per habitat (statistical significance P < 0.05: grey asterisk) (population-based

data from 2012 and 2014-15)
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Figure 5 Relationship between surface temperature gradient of aggregated seals AT, from mean surface
temperature of huddle (Tn) and air temperature (T.) (generalized regression line + SE in grey) with

aggregation size (i.e. number of elephant seals in the aggregation from population-based data (2012 and

2014-15, N = 204)
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Figure 6 Influence of aggregation status (aggregated vs. isolated female elephant seals) on fore flipper
surface temperature gradient (AT¢) between flipper surface temperature (T¢) and air temperature (T.) from

habitat grass transect scans (2012 and 2014-15, N = 376)
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Figure 7 Recorded stomach temperature of equipped females observed in aggregation or isolated during

their molt (individual data from 2014-2016, N = 12)
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9. Supplementary material

S1 Contribution to the principal components and scatter diagram of the correlation circle

(visualization of the variables on the factor map; fviz_pca_var in factoextra package)

Variable PC1 PC2 PC3

Air Temperature (°C) -0.01 0.91 0.31

Relative Humidity (%) 0.78 0.33 0.12

Solar Radiation (W.m" -0.76 0.32 -0.15
?)

Wind Speed (m.s?) -0.34 -0.29 0.89

Precipitation (mm) 0.81 -0.13 0.13
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3. La physiologie et I’énergétique de la mue chez I’éléphant de mer austral en lien avec le

comportement d’agrégation

OBIJECTIF 3.

a) Quelles méthodes peuvent étre mises en place chez cette espece pour déterminer la
dépense énergétique sur le terrain ?

b) Quelle est la dépense énergétique au cours de la mue et comment varient les taux
hormonaux ?

c) Est-ce que le comportement d’agrégation entraine une diminution des dépenses

énergétiques et module le métabolisme ?

Article 3: Chaise L. L., Paterson W., Laske T. G., Gallon S. L., McCafferty D. J., Théry M., Ancel A.,
Gilbert C. (2017). Implantation of subcutaneous heart rate data loggers in southern elephant seals

(Mirounga leonina). Polar Biology. doi: 10.1007/s00300-017-2144-x

3.3.  Principaux résultats: lI'implantation d’enregistreurs de fréquence cardiaque chez

I’éléphant de mer austral

La pose en sous-cutané d’enregistreurs de fréquence cardiaque a pu étre réalisée avec
succes chez I'éléphant de mer femelle adulte au cours de la mue (N = 2, 2015-16) et des données
de fréquence cardiaque (71,1 + 15,1 bpm, de 33 a 122 bpm, en 2015 ; et 59,2 + 13,4 bpm, de 23 a
125 bpm, en 2016) et de température sous-cutanée (36,5 + 0,5°C, de 35,6 a 38,1°C, en 2016)
cohérentes avec la littérature ont pu étre récoltées sur 3-6 jours. En 2015, la fréquence cardiaque
enregistrée lorsque la femelle était active (80,2 + 12,4 bpm; mouvements enregistrés par
accélérométrie) était supérieure a la fréquence cardiaque enregistrée lorsque la femelle était

inactive (67,8 + 12,3 bpm ; test de Wilcoxon : p < 0,0001).

Aucun signe d’inflammation majeure, ni rejet, n’ont été constatés lors des six implantations
de 6,0 £ 1,0 jours réalisées en 2017 en suivant le méme protocole chirurgical de préparation et

d’implantation, ainsi que de suivi post-opératoire, qu’en 2016.

155



156



Article 3

Implantation of subcutaneous heart rate data loggers in southern elephant seals
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Abstract

Unlike most phocid species (Phocidae), Mirounga leonina (southern elephant seals) experience
a catastrophic moult where they not only replace their hair but also their epidermis when ashore
for approximately one month. Few studies have investigated behavioural and physiological
adaptations of southern elephant seals during the moult fast, a particularly energetically costly life
cycle’s phase. Recording heart rate is a reliable technique for estimating energy expenditure in the
field. For the first time, subcutaneous heart rate data loggers were successfully implanted during
the moult in two free-ranging southern elephant seals over 3 to 6 days. No substantial
postoperative complications were encountered and consistent heart rate data were obtained. This

promising surgical technique opens new opportunities for monitoring heart rate in phocid seals.

Key words: marine mammals, Pinnipeds, surgery.

Introduction

Measurement of heart rate is commonly used to estimate the metabolic rate of laboratory and
free-ranging mammals (Butler et al. 2004; Green 2011). In laboratory studies, fully implantable
heart rate devices are usually used (Morhardt and Morhardt 1971; Mills et al. 2000). However, for
studies on free-ranging pinnipeds ECG electrodes can be attached to shaved areas of skin and
heart rate monitors glued to the fur (Thompson and Fedak 1993; Boyd et al. 1995; Ponganis et al.
1997). Implantation of subcutaneous electrodes to measure heart rate has previously been carried
out in both otariid and phocid species (Otariidae and Phocidae; McPhee et al. 2003; Greaves et al.
2005) with the limitation that electrodes had to be wired externally to loggers and glued to the
hair. Moreover, externally glued devices can be unreliable because they are prone to falling off as
animals move or moult. To maximise data collection, devices are deployed when animals are not
moulting to ensure longer-term attachment to fully grown hair. Alternatively, harnesses have been
used to attach telemetry devices to otariid species in captive facilities (Dalton et al. 2014). This
technique avoids the necessity to glue devices to hair, but has never been used with phocids.
Recently, fully implantable subcutaneous data loggers were used successfully to record heart rate
in large mammal species (Ursus americanus, black bear; Laske et al. 2011). However, in Mirounga
angustirostris (northern elephant seal), subcutaneous loggers had to be removed after causing
marked inflammation and infection (Green et al. 2009). Implantable devices have been used
without complication in Zalophus californianus (Californa sea lion; Green et al. 2009) and Phoca

vitulina (harbour seal; Blundell et al. 2014). Those studies indicated some variability in
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subcutaneous implantation responses within and between species, depending on their lifestyle.
The aim of this study was to determine if implantable devices can be used in free-ranging

Mirounga leonina (southern elephant seal) and to develop this method for future deployments.

Materials and methods

Biological models, study site and devices

Heart rate recorders were implanted in two wild adult female M. leonina on Kerguelen
Archipegalo (49°26’S; 70°23’E) during the moult. A third female was implanted with a heart rate
recorder in 2016 and followed postoperatively for ten days, but the logger migrated from the
incision site before the individual was recaptured and was therefore excluded from the study. We
used two different loggers: in 2015 a Reveal® XT Insertable Cardiac Monitor (ICM, Model 9529;
Medtronic; 8 mm x 19 mm x 62 mm; 15 g; developed for humans) was used with a custom-made
software patch to increase the frequency of data recording for heart rate and activity (Ditmer et
al. 2015), and in 2016 a heart rate sensor (DST milli-HRT heart rate and temperature logger; Star

Oddi; 13 mm x 39.5 mm; 11.8 g; for animals) was deployed.

Surgical procedure with Reveal® XT ICM

Female 37 (tag #37) was captured in early January 2015 (Table 1) using methods of McMahon
et al. (2000) and intravenously sedated with 2 ml of tiletamine and zolazepam (0.65 mg.kg™;
Zoletil® 100; Field et al. 2002). The female was weighed (using a net and hoist, suspended from a
tripod, with a portable scale; + 0.5 kg), measured (nose-tail length) and placed in a right lateral
decubitus position (Lander et al. 2005). We visually detected the apical heart beat projection area
(i.e. the point of maximum cardiac impulse) on the left ventral thorax, vertically to the caudal
extremity of the scapula, and we selected a 6 x 8 cm incision site, 10 cm caudally to this projection
area, behind the lateral flipper insertion. Old hairs had already been shed over this patch, thus the
incision area did not need to be shaved. The implantation site was surgically cleaned using
iodinated povidone 7.5% surgical scrub and iodinated povidone 10% solution (Vétédine®). A
vertical skin incision (5 cm) was made in the centre of the patch using a sterile scalpel blade. We
then used non-traumatic Mayo scissors to break adipose tissue until reaching the muscle layer and
then carved the blubber to create a tunnel in the cranial direction, along the blubber muscle
interface, to the apex beat projection area. We inserted the ICM in the tunnel with a non-
traumatic forceps to place it under the blubber layer and against the thoracic muscle, above the
apex beat projection area. A simple interrupted suture with PDS® Il D2T monofilament absorbable

(3-0, 3/8, 24 mm; Ethicon) was used in the deep adipose tissue to close the tunnel. We then
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applied a simple running subcutaneous suture with PDS® Il D3T monofilament absorbable (2-0,
3/8, 24 mm; Ethicon) to appose skin incision edges. Butyl cyanoacrylate tissue adhesive
(Surgibond®) was applied on the incision surface and simple interrupted cutaneous sutures with
Prolene® D3T monofilament non-absorbable (2-0, 3/8, 24 mm; Ethicon) sealed the skin. The
wound was cleaned with iodinated povidone 10% solution (Vétédine®) and protected with an
aluminium healing spray (Alumisol®). Postoperatively, the female received an intramuscular (IM)
injection of amoxicilline (Clamoxyl®) at 15 mg.kg!. The whole capture and surgical procedure

lasted 1.5 hours.

Surgical procedure with DST milli-HRT

Female 56 (tag #56) was captured in mid-February 2016 (Table 1). The implantation procedure
was similar to that in 2015. However, an initial anaesthetic dose was administered via an IM
injection of 3 ml of tiletamine and zolazepam (0.97 mg.kg!; Zoletil® 100) using a blowpipe and dart
and left for 10 minutes for the drug to take effect. Heavy sedation was then completed using an
IM dose of 1 ml of the same drug (0.32 mg.kg?) and maintained throughout the procedure with
additional doses (0.5 ml; 0.16 mg.kg™) as required. The female was left on ventral decubitus and a
local anaesthesia, which included a mixture of lidocaine and adrenaline (Lignol® 2% w/v), was
administered along the intended area of implantation (three separate boluses of 1 ml at the
blubber muscle interface along the future tunnel position and a 1 ml bolus at the subcutaneous
layer of the future incision position). The skin incision was shorter (2-3 cm) than with ICM due to
the smaller size of the logger. A non-steroidal anti-inflammatory drug (carprofen; Carprox Vet®;
4.0 mg.kg?') was administered IM, along with antibiotics. The whole capture and surgical

procedure lasted 1.5 hours.

Monitoring and retrieval

Wound healing was monitored in the field for signs of inflammation, swelling and exudate with
digital and thermal images (ThermaCAM™ P25 FLIR Systems) for prediction of infection, as
increased local temperature is a significant sign of wound infection and can be early detected with
infrared thermography (Schaefer et al. 2004; Fierheller & Sibbald 2011). In 2015, female 37 was
observed once, two days after the operation, whereas in 2016 female 56 was observed daily,
during 6 days, until instrument retrieval.

For retrieval of devices, the same capture and surgical procedures were applied with the
exception that the incision site was located directly above the position of the devices and that new

hair was shaved.
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Data collection and analysis

From 9-12 January 2015, the ICM recorded mean heart rate (bpm) every two minutes. This was
calculated from continuous monitoring of the subblubber electrocardiogram recorded from a
differential voltage between two titanium electrodes. It also recorded the animal’s physical
activity (%) from a built-in accelerometer as the number of minutes spent in motion during 15 min
intervals, and stored the timing of each heartbeat and daily activity (Laske et al. 2011).

From 16-22 February 2016, the DST milli-HRT logger recorded heart rate (bpm) and
temperature (+ 0.2°C) every 5 min and stored a 5 min continuous electrocardiogram every 24
hours. The heart rate was derived from a single channel electrocardiogram with leadless
electrodes as part of the housing material. The logger took a burst (graded with a quality index for
validation purposes) of 600 measurements on any set time interval and calculates the mean heart
rate for each recording. These data were analysed using Mercury 4.22 software (Star Oddi).

Thermal images were analysed with ThermaCAM® Researcher Pro 2.10 (FLIR Systems) and all
statistical analysis were performed with R statistical software (R Core Team, GNU GPL, version

3.3.0).

Results

Postoperative monitoring

Females 37 and 56 recovered quickly after anaesthesia was discontinued and resumed normal
behaviour. No unusual behaviours or signs of discomfort were observed during the healing period.

In 2015, female 37 was observed to have a clean healing site, two days after implantation.
Upon retrieving the device, the female had lost 5 kg since deployment (i.e. 1.7 kg.d™). The healing
site was tainted with a small amount of blood, but the sutures were still in place with the wound
well apposed and showing no signs of swelling or exudate. There was no sign of increased skin
temperature visible with infrared imaging and a normothermic rectal temperature was measured

(36.8°C).

In 2016, the healing site of female 56 was visible and clean, with no sign of inflammation
(wound skin temperature was 2.0°C below maximal body skin temperature; Online Resource 1), 2
days and 3 days after implantation. The female was recaptured 6 days post-surgery. Upon
retrieving the device, the female had lost 18.5 kg since deployment (i.e. 3.1 kg.d). The skin
sutures had broken due to skin swelling during the healing process. The cutaneous layer was still

slightly open at the surface, but the deep tissues were healed and closed with fibrous tissue.
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Cicatricial tissue was covered with a clear exudate in low amounts and not purulent. The healing
site was cleaned with iodinated povidone 10% solution (Vétédine®) and new simple interrupted
cutaneous stitches were applied with Prolene® D3T monofilament non-absorbable (2-0, 3/8,
24 mm; Ethicon). No marked skin inflammation was measured upon the wound (less than +1.0°C
above maximal body skin temperature) and rectal temperature was within normal limits (37.7°C).
The longer deployment of the device had resulted in the device being encapsulated in thin

connective tissue over time, but without retrieval complication.

Heart rate

Temporal and heart rate data per individual are detailed in Table 1. Distribution of heart
rates showed a non-normal distribution (Shapiro-Wilk normality test, in 2015: W = 0.98935,
p <0.0001; in 2016: W = 0.98641, p < 0.0001; Fig.1). Female 37 spent 74% of its time inactive
(physical activity = 0; n = 277 activity records) in 2015, with a mean heart rate of 67.8 + 12.3 bpm,
lower than when it was active (80.2 + 12.4 bpm; Wilcoxon test: W = 11092, p < 0.0001). In 2016,
only 2% of the heart rate data measured with the DST milli-HRT on female 56 were defined as
“poor quality” (91% of “high quality”) by the device and were discarded (presumed muscle
artefacts). Electrocardiograms recorded helped to confirm extreme heart rate values. The
subblubber temperature was 36.5 + 0.5°C (mean * SD), range 35.6-38.1°C (n = 1722 temperature

records).

Discussion

Mass losses of both females were below maximal mass loss observed in moulting female M.
leonina (Boyd et al. 1993; Carlini et al. 1999; Postma et al. 2013). No sign of acute infection was
observed in the few days after surgeries, suggesting that surgical procedures of asepsis in the field
were effective. A longer postoperative monitoring would be necessary to assess long-term
tolerance of devices by M. leonina. During the moult, while M. leonina is hauled out, blood is
shunted through the blubber layer via anastomoses (Ashwell-Erickson et al. 1986). Increased
blood perfusion possibly could facilitate the healing process, which may explain why we did not
observe the same inflammatory responses reported by Green et al. (2009) with a similar sample
size (M. angustirostris, n = 3) and for the same duration of observation (3-5 days after
implantation). Additional hypothesis to explain the success of implantation could be that animals
during moulting show reduced physical activity and that the logger shape and implant localisation

facilitated healing process and decreased infection risk. Cutaneous sutures breaking, probably due

164



to postoperative skin swelling, may have accounted for the non-successful surgical implantation in
2016. Skin swelling around the surgical wound might be reduced with the addition of non-steroidal
anti-inflammatory drugs during the healing period. We recommend the use of dart and blowpipe
for remote injection renewals to avoid recapturing the individual and minimise stress’ causes
during the moult process and heart rate monitoring. Recapture of the seal in the middle of the
moult, or of the study, should only be resorted to in presence of signs of rejection to urgently
remove the device. Multifilament (braided) sutures may be considered for the cutaneous layer to
better adapt to skin surface movements in free-ranging animals (although monofilament sutures
are usually used to limit risk of skin infection). We also suggest that fixing the logger with a non-
absorbable thread at a deep subcutaneous level could help retrieval, particularly in free-ranging

animals and for a longer-term implantation.

Heart rates measured with both data loggers in 2015 and 2016 were similar to the range
previously reported by Andrews et al. (1997) and Green et al. (2009). We measured a difference in
heart rates between the two females while they are of similar initial body mass at capture and
similar body length (Table 1). However, this variation could be due to other differences in
biological factors: females were captured at similar moult stage (at the beginning of their moult)
and recaptured in the middle (2015) or the end of their moult (2016), but not at the same time.
Indeed, female 37 hauled-out in early moult period in 2015, as female 56 hauled-out in late moult
period in 2016 (Table 1). We did not estimate age of adult females captured (supposed > 4 years
old) but based on their body mass, both could have been breeders (Arnbom et al. 1994). However,
physiological stages between the two females could have been different: gestating or not,
different success and duration of the previous foraging period at sea, impacting on their heart
rate. This difference in heart rate could also be linked to differences in physical activity during the
study (movements on land) or to the use of two different loggers between 2015 and 2016. Even
though both loggers (or similar models) were previously used to record animals’ heart rate
(Reveal® XT ICM on Ursus americanus, Laske et al. 2011; DST micro-HRT on rats, Dudek et al. 2015),

further species-dependent studies are required to fully validate such data collection.

To our knowledge this study represents the first promising use of fully implanted
subcutaneous heart rate monitors in free-ranging M. leonina. The implant method is certainly
more invasive than external tag attachments and requires surgery skills and specialised
equipment, but allows data collection on freely moving M. leonina. This technique allowed data
collection in 2 out of 3 deployments in M. leonina with few complications and hold promise for

heart rate assessment of free-ranging seals in the wild.
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Table and figure captions

Table 1 Biometric, temporal and heart rate data per year and individual

Mass Capture/recapture data Heart rate data (bpm)
Seal ID Body
at Total Minimal- Median
(tag length | Implant | Explant Mean
capture Period | records maximal | [interquartile
number) (m) date date +SD
(kg) (n) range range]
71.1
Female Jan9, | Jan12, | Early 73.0
306 2.3 2076 * 33-122
37 2015 2015 | moult [59.0; 81.0]
15.1
59.2
Female Feb 16, | Feb 22, | Late 60.0
308.5 2.2 1717 * 23-125
56 2016 2016 moult [50.0; 68.0]
13.4
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Fig.1 Distribution and density curves (dotted lines) of heart rates (bpm) recorded in female 37 in 2015 for 3

days (a) and female 56 in 2016 for 6 days (b)
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Electronic Supplementary Material

Online Resource 1 Two days post-surgery monitoring with digital (a) and thermal (b) images of the healing

wound (2016). Minimum (Min), maximum (Max), average (Avg) and standard deviation (Stdev) of surface

body temperature (AR0O1) and implantation site (AR02) are presented for comparison in the insert.

a)
b)
32.1°C
9.2°C
Label Min (°C) Max(°C) Avg (°C) Stdev (°C)
ARO1 12.0 32.1 23.4 4.3
AR02 15.7 30.0 26.2 3.2
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3.4. Economie d’énergie : taux métabolique et comportement d’agrégation

3.4.1. Energétique de la mue : résultats

3.4.1.1. Variations individuelles au cours de la mue :

a- Masse et réserves énergétiques

Entre 2012 et 2017 (N = 105), la masse corporelle initiale (a la capture) moyenne des
éléphants de mer femelles étudiés en mue était de 316,9 £ 45,3 kg (de 193,5 a 470,0 kg) et I'indice
de masse corporelle initiale de 59,6 + 5,5 kg.m? (de 51,1 a 74,1 kg.m™2). La perte de masse
corporelle était en moyenne de 3,3 + 0,9 kg.j* (de 0,8 3 7,0 kg.j*; 10,4 + 2,6 g.kg.j}), soit égale a
8,0 + 3,6% de la masse initiale (de 1,6 a 17,9%).

Entre 2015 et 2016 (N = 15), I'épaisseur de la couche de graisse sous-cutanée (ou
pannicule) mesurée par échographie a la capture (début de mue) était en moyenne de 4,2 +
0,9 cm (de 2,1 a 6,5 cm) entre l'insertion de la nageoire latérale et 'ombilic. La perte moyenne
d’épaisseur du pannicule était de 3 + 2 mm.j?, soit 1,2 + 0,9 cm entre le début et la fin de la mue.
Les mesures qui estimaient un gain en épaisseur du pannicule ou en circonférence entre la capture
et la recapture ont été considérées comme des erreurs et retirées du jeu de données pour
I'analyse des variations (pannicule B: N= 2; circonférence B: N = 6; pannicule C: N = 1;
circonférence C: N = 2). Les circonférences mesurées a la capture et a la recapture sont
positivement corrélées entre l'insertion de la nageoire et I'ombilic (coefficient de corrélation non
paramétrique de Spearman: p = 0,52, N= 29, S=1943,5, p=0,003). Il en est de méme pour
I’épaisseur du pannicule aux deux points de mesure (p =0,67, N = 29, S=1336,3, p < 0,0001).
L'épaisseur du pannicule au niveau de lI'ombilic est positivement corrélée a la circonférence
associée (p =0,41, N =29, S =2398,2, p = 0,03), contrairement au niveau axillaire (p = 0,03, N = 30,
S=4354,9, p =0,87).

En 2017 (N = 5), les mesures de I'épaisseur du pannicule par échographie sont fortement
corrélées aux mesures directes effectuées aprés incision (p = 0,98, S = 0,5, p = 0,005). Il semblerait
gue la méthode échographique sous-estime I'épaisseur du pannicule de 1,2 + 0,7 cm. Les mesures
échographiques ont ainsi été corrigées et la moyenne entre les deux points de mesure a été faite

pour le calcul de la masse grasse (ci-dessous).
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En considérant que la grande majorité de la masse grasse provient du pannicule et en
négligeant la part viscérale (Gales & Burton 1987 ; Crocker et al. 2014), le pourcentage de masse
grasse estimé a partir des mesures morphométriques et échographiques corrigées (Ryg et al.
1990) est de 28 + 5% de la masse corporelle totale (de 21 a 38% : en moyenne de 30 £ 4% a la
capture et de 26 + 4% a la recapture ; N = 15, 2015-2016). De méme, la part en ECT est estimée a
55 + 4% de la masse totale (de 31 a 70% : de 54 + 4% a la capture et de 56 + 4% a la recapture ;
N =102, 2012-2017).

b- Fréquence cardiaque et température corporelle

Seulement 10% (+ 5%) des données enregistrées sont qualifiées de « tres faible qualité »
(IQ = 3) et retirées de I'étude. Le jeu de données analysé comprend 68% (+ 13%) de données
gualifiées « d’excellente qualité » (IQ = 0). La fréquence cardiaque enregistrée en 2017 (N = 6) est
en moyenne de 55,3 + 15,6 bpm (de 14 a 125 bpm, les extrémes étant rares sur N > 5000-9000
données par individu : une mesure par minute pendant 5-7 jours) et la température sous-cutanée
(ou « sous-panniculaire ») est de 35,7 + 1,5°C (de 17,4 a 38,4°C, les extrémes étant rares sur
N > 5000-9000 données par individu : une mesure par minute pendant 5-7 jours). Chez cing des six
individus implantés, le diagramme de distribution des fréquences enregistrées présente une
distribution bimodale avec un pic autour de 40 bpm et un pic autour de 62 bpm, soit une

diminution moyenne de 35% entre la valeur des deux pics (Figure 26).
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Figure 26 : Distribution bimodale des fréquences cardiaques enregistrées chez trois éléphants de mer au

cours de la mue en 2017 pendant 5 (A : individu n°83 ; B : individu n°85) et 7 jours (C : individu n°91).
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De plus, nous observons de breves et rapides chutes de température sous-cutanée,
pouvant étre associées a des entrées dans I'eau froide (Figure 27). L'enregistrement en continu
(toutes les 10 s) de la température stomacale chez 9 individus entre 2014 et 2016 (Article 2), nous
a permis de mettre en évidence des variations similaires, non décrites dans le chapitre précédent.
Nous observons de brefs épisodes de refroidissement brusque de la température stomacale
(< 35°C), suivis d’'une remontée progressive a la normale par plateau (Figure 28). Ces observations
pourraient étre liées a une ingestion d’eau froide, soit a une interruption du jeline hydrique, voire

alimentaire.
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Figure 27 : Exemple de chute de la température sous-panniculaire enregistrée (jusqu’a un minimum de
17,4°C) chez un éléphant de mer femelle au cours de la mue en 2017 (individu n°83, en milieu de mue ;
environ 10h apres la fin de sa capture ; UTC).
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c- Variations hormonales

En 2016 (N = 13), la concentration sérique en cortisol augmente en moyenne entre la
capture (33,9 + 21,2 ng.ml?) et la recapture (60,5 + 34,3 ng.ml?; test non paramétrique de la
somme des rangs de Wilcoxon-Mann-Whitney pour données appariées : V = 11, p = 0,01). Nous
n’observons pas de différence significative entre les concentrations sériques en hormone T3 (1,6 +
0,3 ng.ml ) entre la capture et la recapture (V =69, p =0,11). Une tendance de pic de T3 en milieu
de mue est observée (1,8 + 0,2 ng.ml!) mais nous ne disposons pas de suffisamment de données
aux différents stades de mue pour confirmer cette observation. La variation en concentration
sérique de cortisol entre la capture et la recapture tend a étre négativement corrélée a la masse
initiale a la capture (p =-0,56, N =10, S = 257,3, p = 0,09) : les individus plus lourds tendent a avoir
une augmentation moindre en cortisol en fin de mue, voire des concentrations en cortisol

inférieures a la recapture (soit en fin de mue), comparées a la capture (début ou milieu de mue).

d- Impédance et composition corporelle

A partir des mesures exploratrices de bio-impédancemétrie effectuées sur le terrain en
2015 et 2016 (N = 14) nous obtenons une composition en eau corporelle totale trés faible (27 + 3%
de la masse totale) que nous supposons erronée. Les calculs en pourcentage de masse grasse et de
masse maigre qui en découlent sont donc biaisés (Kyle et al. 2014). Cependant, lorsque I'on
s’intéresse aux variations estimées de la composition corporelle entre la capture et la recapture,
nous obtenons des estimations plus cohérentes pour six individus : la perte de masse entre la
capture et la recapture serait composée a 31 + 19% d’eau, a 57 £ 26% de masse grasse et a 12 +

7% de protéines.

Pour quatre individus, les mesures indiquent un gain en masse grasse de 7 + 2% de la
masse corporelle totale, et pour quatre autres, nous estimons un gain en eau totale de 7 + 3% de
la masse corporelle. Ces huit observations semblent aberrantes et ont été considérées comme des

erreurs de mesure.

Deux des individus pour lesquels les calculs estiment un gain en eau totale étaient aussi
équipés d’enregistreurs de température stomacale qui nous ont permis d’observer de courts
épisodes de chute brutale de la température stomacale, suivie d’une remontée progressive a la
normale (par plateau), pouvant étre associés a une prise de boisson et/ou alimentaire (Figure 28).
De plus, bien que ces données n’aient pas été analysées en détail lors de cette étude, les appareils

externes associés aux enregistreurs de température stomacale étaient aussi équipés de balises
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Argos, et des trajets en mer de plusieurs dizaines de kilometres ont été observés chez des

éléphants de mer femelles en mue (Figure 29).

Indian Ocean

10 km

Figure 29 : Déplacement en mer enregistré chez un éléphant de mer (individu n°51) en milieu de mue (le
lendemain de sa capture) en 2016 (CLS Argos).

Les mesures d’impédance pour lesquelles on observe un gain de masse grasse entre la
capture et la recapture sont retirées du jeu de données. Le coefficient de corrélation positive entre
la perte en épaisseur du pannicule au niveau axillaire et la perte en masse grasse estimée par bio-

impédancemétrie est supérieur a 30% (p = 0,36, N =8, S =54, p = 0,39 ; Figure 30).
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Figure 30 : Variation de I'épaisseur du pannicule au niveau de l'axillaire (mesures échographiques) en
fonction de la variation de masse grasse estimée par les mesures prospectives de bio-impédancemétrie
réalisées en 2015 et 2016 (corrélation de Spearman : p = 0,39)

e- Dépense énergétique et métabolisme

Le taux de consommation en oxygéne au cours de la mue estimé a partir des mesures de
fréquence cardiaque (N = 8) est de 6,5 + 1,0 ml O2.min"t.kg!. Converti en taux métabolique, nous

obtenons un TM au cours de la mue de 2,2 + 0,34 W.kg™?, soit 0,9 + 0,1 MJ.kg'* sur 5 * 1 jours.

3.4.1.2. Influence du comportement d’agrégation :

Bien que la relation ne soit pas significative, peut-étre due au faible nombre d’observations
(N = 6; individus recapturés et échographiés pour lesquels le taux d’agrégation individuel a été
calculé : observations > 3 jours), le coefficient de corrélation négative entre le taux d’agrégation
individuel et la perte d’épaisseur du pannicule mesurée (au niveau axillaire ou de I'ombilic) est
supérieur a 40% (p = -0,43, S = 50, p = 0,42 ; Figure 31) : les individus observés plus souvent en

agrégation semblent brller moins de réserves lipidiques.
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Figure 31: Variation de I'épaisseur du pannicule au niveau axillaire en fonction du taux d’agrégation
individuel observé en 2015 et 2016 (corrélation de Spearman : p = 0,42).

De méme, le coefficient de corrélation positive, bien que non significatif, entre le taux
d’agrégation individuel et la concentration en hormone T3 a la recapture est supérieur a
40% (p=0,46, N=11, S=118,6, p = 0,15; Figure 32): les individus observés plus souvent en
agrégation semblent avoir une concentration en T3 supérieure a la recapture. Il en est de méme
avec la variation individuelle calculée entre la capture et la recapture (p =0,48, N=11, S=113,5,
p =0,13) : les individus observés plus souvent en agrégation semblent avoir une concentration en

T3 supérieure a la recapture (soit en fin de mue) comparée a la capture (début ou milieu de mue).
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Figure 32 : Variation de la concentration plasmatique en hormone triiodothyronine (T3) en fonction du
taux d’agrégation individuel observé en 2016 (corrélation de Spearman : p = 0,15 ; N = 11 individus prélevés
pour lesquels le taux d’agrégation individuel a été calculé : observation = 3 jours).

Le taux métabolique, calculé a partir des mesures de fréquence cardiaque (estimation de la
consommation en oxygéne), est fortement corrélé aux taux d’agrégation observés (p =-0,94,
N=6; S=679, p = 0,005 ; Figure 33) : les individus observés plus souvent en agrégation ont un

taux métabolique plus bas au cours de la mue.

182



Taux métabolique (Wkg-1)

p=-0,94 |
1.751 p=0,005*
III.I:'r 0 .IE III.IB 1 .IIZI

Taux d'agrégation

Figure 33 : Variation du taux métabolique, estimé a partir de la fréquence cardiaque, en fonction du taux
d’agrégation chez six individus entre 2015 et 2017 (corrélation de Spearman : p = 0,005 *).

3.4.2. Discussion et conclusion : influence de la mue et du comportement d’agrégation sur le

métabolisme des éléphants de mer austraux femelles

3.4.2.1. Variation de la masse et de la composition corporelle au cours de la mue :

Les femelles étudiées a Kerguelen ont une masse initiale, a leur arrivée a terre pour la mue
(316,9 + 45,3 kg ), et une perte de masse journaliére moyenne au cours de la mue (3,3 + 0,9 kg.j?)
inférieures a celles rapportées chez les femelles d’autres colonies d’éléphant de mer austral (perte
de masse moyenne : 4,7 + 0,2 kg.j* ; masses corporelles par colonie : fle Marion : 443 + 61 kg ; ile
du Roi-Georges : 567 + 73 kg ; Géorgie du Sud : 483 + 86 kg ; Tle Macquarie : 447 + 69 kg ; Boyd et
al. 1993; Carlini et al. 1999; Postma et al. 2013). Cependant, on observe une perte de masse (10,4
+2,6 g.kgl.j!) identique a ce qui a été décrit chez I'espéce une fois rapportée a leur masse initiale
(10,0 +£ 1,2 g.kgX.j*; Carlini et al. 1999 ; Hindell et al. 1994). Cette différence de masse corporelle
peut-étre due a un plus grand nombre de femelles capturées tot, en début de saison de mue, en
raison des dates de présence sur le terrain, ou des femelles plus jeunes et de masse inférieure
viennent muer a terre en priorité (Laws 1956). D’autres auteurs émettent aussi I’hypothése de
I'influence de I'exploitation par ’lhomme au XIXé™e - XXé™e siécle, de plus longue durée dans les

colonies du Sud de I'Océan Indien, ou d’une baisse en ressources alimentaires induite par des

183



variations climatiques ou la surpéche (Hindell et al. 2003 ; McMahon et al. 2005 ; Hindell & Perrin

2009 ; Postma et al. 2013).

Comme les mesures échographiques sont réalisées sur la ligne latérale lorsque I'individu
est allongé ventralement, la mesure de I'épaisseur du pannicule peut étre biaisée par 1) la
pression appliquée par I'expérimentateur avec la sonde échographique et 2) I'affaissement du
tissu adipeux sous l'effet de la gravité (Slip et al. 1992b; Mellish et al. 2004). Pour parer a la
premiere éventualité, les images ont été enregistrées lors de trois relachements consécutifs de la
pression sur la surface cutanée et la valeur maximale a été retenue. Pour la deuxiéme, une
correction de +1,2 cm a été appliquée aux mesures échographiques, aprés comparaison par
mesure directe (incision du plan cutané et du pannicule lors d’implantation), avant de calculer la
masse totale du pannicule associé. Nos mesures de I'épaisseur du pannicule ne différent pas des
valeurs trouvées dans la littérature par échographie chez les femelles adultes de la méme espéce a
différents stades physiologiques (4,6 £ 1,1 cm ; Gales & Burton 1987). De plus, nous observons une
cohérence des mesures effectuées, respectivement morphométriques (la circonférence) et
échographiques, entre les deux points de mesures latéraux (B: axillaire et C: ombilical).
Cependant, nous observons une corrélation entre les mesures échographiques et
morphométriques, mais seulement au niveau ombilical. Cette observation peut étre due au fait
gue de nombreuses erreurs de mesure de la circonférence entre la capture et la recapture ont été
faites au niveau axillaire, peut-étre dues a une variation plus importante, comparé a I'ombilic, du
point exact de mesure entre les deux manipulations. La mesure de I’épaisseur du pannicule par
échographie au niveau de I'ombilic semble ainsi plus fiable, en suivant notre protocole, qu’au

niveau de l'insertion de la nageoire latérale.

L'indice (d*V(Longueur/Masse)) de condition corporelle a partir de I'épaisseur du pannicule
a été déterminé a partir de trois especes de Phocidés (phoque annelé, du Groenland et phoque
gris ; Ryg et al. 1990) puis a été repris et validé dans des études plus récentes (Gales & Renouf
1994 ; Bowen & Northridge 2010). Nos estimations de la composition corporelle, en pourcentage
en eau corporelle et masse grasse (ou masse du pannicule), a partir de nos mesures
morphométriques et échographiques sont cohérentes avec ce qui est décrit dans la littérature
chez I'éléphant de mer austral (ECT = 51,8 + 3,6% et 55,4 + 1,4% ; MG = 25,7 + 2,9% et 28,3 +
5,3% ; Slip et al. 1992b ; Tierney et al. 2001). Slip et al. (1992b) estiment I'exactitude de I'utilisation
de I'épaisseur du pannicule pour estimer la masse grasse totale, apres correction de |'affaissement

du tissu adipeux, a 2,6-7,0%.
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Nos mesures prospectives de la composition de la perte de masse par impédancemétrie
semblent correctes en ce qui concerne la part protéique (12%) et inversées en ce qui concerne la
part en eau (31%) et en masse grasse (57%), comparées a ce qui a été trouvé chez I'éléphant de
mer austral adulte femelle en mue en utilisant la méthode de dilution de I'eau tritiée (49% eau,
33% masse grasse et 16% protéines ; Boyd et al. 1993). La valeur brute d’eau corporelle totale
mesurée est quant a elle sous-estimée d’environ 50%. |l semble essentiel de calibrer nos mesures
de bio-impédancemétrie par des mesures de référence de I'ECT (par dilution de I’eau deutérée) au

sein de la population d’éléphants de mer austraux de Kerguelen.

3.4.2.2. Dépenses énergétiques et physiologie de la mue :

Nos mesures de la fréquence cardiaque sont en adéquation avec les études précédemment
réalisées chez I’éléphant de mer. En effet, nous obtenons une distribution d’apparence bimodale
des fréquences enregistrées, typique des Pinnipédes, ainsi que des valeurs moyennes cohérentes
avec ce qui est décrit chez cette espece a terre (Andrews et al. 1997; Green et al. 2009). De plus,
nous observons une différence d’un facteur environ 1,5-1,6 entre les fréquences cardiaques
moyennes des deux pics, correspondant a la différence de fréquence cardiaque mesurée entre les
périodes d’eupnée et d’apnée (bradycardie de 35%) réalisées a terre chez I'éléphant de mer
(facteur 1,4-1,5, bradycardie de 31% ; Andrews et al. 1997 ; Green et al. 2009). Cependant, il se
peut que nous enregistrions aussi des apnées effectuées en mer. En effet, les baisses de
température sous-cutanée observées correlent fortement a celles mesurées chez des Pinnipedes

lors d’activité de plongée (Green et al. 2009 ; Figure 27).

De plus, le taux métabolique obtenu a partir des données de fréquence cardiaque au cours
de la mue est trés proche de celui observé par Boyd et al. (1993) : 2,2 + 0,2 W.kg*; Slip et al.
1992a: 7,5 + 2,5 MJ.kg? sur 35 + 6 jours), soit 2 a 3 fois supérieur a celui d’'un éléphant de mer
austral au repos. Pour estimer la consommation en oxygéne a partir des valeurs de fréquence
cardiaque enregistrées, nous avons choisi I’équation d’une étude récente qui, bien qu’elle ait été
établie chez une espece plus éloignée (Otaridés), mais néanmoins proche en masse corporelle
moyenne, a été réalisée dans un état physiologique similaire (femelles adultes, au repos a terre et

ajeun ; Young et al. 2011).

L'augmentation du taux métabolique au cours de la mue peut étre liée a I'activité
hormonale observée, avec des concentrations en cortisol et en hormones thyroidiennes

supérieures a ce qui a été dosé chez les Phocidés en dehors de la période de mue (Riviere et al.
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1977; Ashwell-Erickson et al. 1986; John et al. 1987). Boily & Lavigne (1996), ainsi que Routti et al.
(2010), suggerent que le taux élevé d’hormones thyroidiennes serait lié : 1) au renouvellement du
pelage (maintien d’une croissance rapide du poil, en fin de mue) ; 2) a une production de chaleur
élevée ; 3) a la mobilisation des réserves lipidiques au cours du jeline. L’augmentation du cortisol
en fin de mue pourrait liée a une augmentation du métabolisme a la fois protéique (pour la
croissance du poil) et lipidique (jeline prolongé) en fin de mue. De plus, une production élevée de
chaleur métabolique serait nécessaire au maintien de la température interne en cas
d’augmentation des pertes chaleur (vasodilatation périphérique au cours de la mue). Ainsi, a
I'inverse, la baisse du taux métabolique observée sur le terrain chez certains Phocidés au cours de
la mue serait plus vraisemblablement due a une diminution générale de I'activité physique (a
terre, comparé a la recherche alimentaire en mer) et non pas lié a une dépression du métabolisme

au repos (Boily & Lavigne 1996).

Pour conclure, le comportement d’agrégation entrainerait une économie d’énergie
mesurable par une moindre sollicitation des réserves énergétiques, notamment lipidiques (soit en
provenance principalement du pannicule ; Worthy et al. 1992 ; Boyd et al. 1993). Cette économie
d’énergie serait due a une diminution du métabolisme. Cependant, cette diminution du
métabolisme, en lien avec le comportement d’agrégation au cours de la mue, ne serait pas liée a
une dépression du métabolisme hormonal ou a une diminution en perte de masse corporelle
totale. Au contraire, les individus présentant une forte activité hormonale (notamment
thyroidienne) semblent s’agréger davantage. Une forte activité thyroidienne pourrait étre liée a
une phase de croissance capillaire maximisée, en milieu et fin de mue, associée a une importante
production de chaleur métabolique, d’ou une importante déperdition de chaleur associée (Riviere
et al. 1977 ; Boily & Lavigne 1996 ; Routti et al. 2010). Ainsi les éléphants de mer s’agrégeraient
pour bénéficier de Ila diminution des pertes thermiques associée au mécanisme de
thermorégulation sociale et ainsi économiser de I"énergie (Gilbert et al. 2010). Il pourrait étre
intéressant de mesurer précisément la variation individuelle d’évolution de la composition
corporelle au cours de la mue pour constater si les individus passant davantage de temps en
agrégation suscitent davantage leurs réserves énergétiques protéigques (en comparaison des

réserves lipidiques) pour subvenir a leur dépense totale.
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IV. DISCUSSION GENERALE ET CONCLUSION
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IV. DISCUSSION, CONCLUSION ET PERSPECTIVES

1. Discussion générale

1.1. Confort thermique et plasticité comportementale des éléphants de mer femelles en

ue

Le projet de ce travail de these consiste a explorer les mécanismes et implications des
adaptations comportementales et physiologiques mises en place par les éléphants de mer en mue.
Dans ce but, nous avons étudié I'ensemble des comportements et mécanismes physiologiques
exprimés par les femelles adultes a terre au cours de la mue. L'étude a été réalisée a la fois a
I’échelle individuelle (distances parcourues, agrégation, utilisation de I’habitat ; en fonction de
I'avancement de la mue et des conditions météorologiques et corporelles), et a celle de la
population (variation de la densité au cours de la saison et patrons d’agrégations, par habitat et en

fonction des conditions météorologiques).

1.1.1. Thermorégulation comportementale et zone de thermoneutralité :

Deux méthodes (comptage populationnel et suivi individuel) nous ont permis de mettre en
évidence des patrons de réponses des éléphants de mer austraux en lien avec les conditions
environnementales. En effet, nos résultats montrent, qu’en fonction de I'avancement de la mue,
les variations météorologiques locales influencent a la fois la sélection d’habitat et les
déplacements des individus. Des adaptations comportementales, supposées a but
thermorégulateur, des éléphants de mer en réponse a des variations environnementales avaient
déja été mises en évidence chez I'adulte par quelques rares études précédentes (éléphant de mer
du Nord : White & Odell 1971 ; Codde et al. 2016 ; éléphant de mer austral : Cruwys & Davis 1994,
1995). La plupart des auteurs suppose que les adaptations anatomiques des Phocidés, en réponse
au challenge de la vie d’endothermes dans un milieu aquatique conducteur et froid (telle une
épaisse couche de graisse sous-cutanée), entraineraient un risque de surchauffe une fois a terre
(Williams & Worthy 2002 ; Castellini 2009 ; Norris et al. 2010). Laws (1956) avait en effet décrit les
éléphants de mer comme des « corps noirs » qui absorberaient en grande partie la chaleur émise
par les rayonnements solaires. La plupart des études sur la thermorégulation des Phocidés a terre
s’est ainsi penchée sur les adaptations permettant d’augmenter les pertes thermiques, comme
I"utilisation de fenétres thermiques (par augmentation de la perfusion cutanée), de sable humide

recouvrant le corps, ou I'entrée dans I’eau (Whittow 1987 ; Twiss et al. 2002 ; Mauck et al. 2003).
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Chez I'éléphant de mer du Nord, qui vit en milieu tempéré (environ 13°C en moyenne, jusqu’a
25°C, de décembre a mars sur les cotes californiennes), des comportements similaires ont été
observés a terre dans le but d’augmenter les pertes thermiques par évaporation lors de jours
ensoleillés (White & Odell 1971 ; Codde et al. 2016). Chez I'éléphant de mer austral, Evans & Raga
(2001) supposent que les femelles de la Péninsule Valdés sélectionnent leur habitat terrestre en
vue d’éviter un stress thermique. De méme, Cruwys & Davis (1994, 1995) ont décrit que les
éléphants de mer en mue des lles Shetland du Sud quittaient les souilles ou changeaient de
localisation a la recherche d’un habitat plus frais les jours ol la température dépassait 4 a 8°C, les
jours de fort ensoleillement et avec peu de vent. Tout ceci laisse supposer que ces conditions
environnementales entrainent de I'inconfort chez ces éléphants de mer. Cependant, il est aussi
décrit que les individus sélectionnaient les souilles les mieux abritées du vent, et cherchaient a
atteindre le centre de I'agrégation au sein d’une souille lorsque la température de I'air chutait en
dessous de 3°C (cela a aussi été décrit par Laws (1956)). Ces comportements entraineraient quant
a eux une diminution des pertes thermiques. La zone exacte de thermoneutralité de I'éléphant de
mer, juvénile ou adulte, dans l'air ou dans I'eau, n’est cependant pas connue. Celle-ci a été
déterminée dans I'air chez d’autres espéces de Phocidés (Irving & Hart 1957 ; Hansen et al. 1995 ;
Boily & Lavigne 1996 ; Ochoa-Acuia et al. 2009) : le phoque du Groenland (de -12 a 15°C), le
phogue commun (juvénile : de -10 a 30°C ; adulte : de -2,3 a 25°C), le phoque annelé (de -5 a 5°C)
et le phoque gris (juvénile : de -18 a 30°C). La plage importante de températures attribuées au
phogue commun et au phoque gris pourrait étre associée a leur distribution géographique variée,
tandis que les températures critiques inférieure et supérieure plus basses du phoque du
Groenland pourraient s’expliquer par sa distribution davantage arctique et sa plus grande taille
(Boily & Lavigne 1996; Ochoa-Acuiia et al. 2009). Ainsi, di a sa grande taille (rapport
surface/volume plus faible) et a sa répartition dans des milieux subantarctiques (moins polaires),
nous pouvons supposer que la zone de thermoneutralité de I'éléphant de mer austral en mue
serait plus réduite que celle des espéces décrites ci-dessus. Cette premiere constatation serait en
accord avec les observations de thermorégulation comportementale abordées précédemment.
Néanmoins, une taille augmentée pourrait aussi permettre aux éléphants de mer d’étre mieux
isolés, d’ou d’élargir leur zone de thermoneutralité. Cependant, au cours de la mue, la vasodilation
périphérique entraine une diminution de I'isolation du pannicule, d’ou une possible réduction de

la zone de thermoneutralité des éléphants de mer.
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1.1.2. Mue et facteurs environnementaux :

Au cours de la phase de mue, la sensibilité des éléphants de mer aux variations
environnementales varie en fonction du stade de mue. En effet, le renouvellement cellulaire
entraine une importante vasodilatation périphérique qui augmente la température de surface
cutanée. En début et fin de mue, la température de surface corporelle (Tcorps) €st de 25,4 + 3,7°C,
tandis qu’elle est de 27,7 + 3,4°C en milieu de mue. Ceci rejoint les résultats de Paterson et al.
(2012) sur le phoque commun. Pour une température ambiante (Tair) moyenne de 9,7 + 2,7°C, une
augmentation du gradient de température de surface corporelle (ATcorps = Tcorps - Tair) €n milieu de
mue d’environ 2°C est observée (en moyenne: ATerps = 15,7°C en début et fin de mue; et
ATcorps= 17,7°C en milieu de mue). Pour des mammiferes terrestres, cette différence de gradient
représente une augmentation significative des pertes de chaleur dans I'’environnement (Schmidt-

Nielsen 1997 ; Phillips & Heath 1995).

Nos résultats mettent en évidence que les éléphants de mer femelles se déplacent
davantage a terre lorsque l'indice de refroidissement éolien est bas (le « windchill factor », soit la
température de l‘air ressentie) ou que I'ensoleillement est élevé, et ceci seulement en milieu ou
fin de mue. L'adaptation du comportement a des extrémes de température suggere un inconfort
thermique. Les déplacements a terre peuvent permettre de quitter un type d’habitat pour un
autre, ou de rejoindre ou de quitter une agrégation. Nous observons par exemple, en début de
mue, le choix de I’habitat herbe, comparé a I’habitat plage rocheuse, lors des jours de beaux
temps. Or I'herbe est davantage exposée au vent que les souilles et offre une température de sol
inférieure aux autres habitats, ce qui permettrait d’augmenter respectivement les pertes
thermiques par convection et conduction lors des jours chauds. Cependant, les déplacements a
terre sont énergétiquement colteux pour les éléphants de mer (une augmentation du nombre de
déplacements entraine une augmentation significative de la dépense énergétique : Crocker et al.
2012). Ainsi, la diminution des déplacements au cours de la mue permettrait de diminuer les
dépenses énergétiques. Au lieu de se déplacer pour changer d’habitat, les individus peuvent
s’agréger, pour diminuer les effets des conditions environnementales sur leurs pertes thermiques
(cf. paragraphe 1.3. ci-dessous). On observe ainsi une diminution en moyenne des déplacements a
terre en milieu et fin de mue, comparé au début de la mue ol une augmentation des
déplacements est nécessaire a la recherche d’un habitat favorable pour muer. Il est ainsi probable
gue les éléphants de mer soient sensibles aux variations environnementales rencontrées a terre
des le début de la mue, mais que l'influence de la température ressentie (association de la

température de I'air et de la vitesse du vent) et de I'ensoleillement sur les déplacements soit
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compensée (dissimulée) par des distances parcourues déja importantes. Une autre hypothese
pour expliquer I'évolution de I'adaptation du comportement aux variations météorologiques au
cours de la mue serait qu’en début de mue, les individus encore recouverts de leur ancienne peau
et fourrure seraient mieux isolés et moins sensibles aux pertes thermiques, tandis que les
individus en milieu et fin de mue seraient plus sensibles aux pertes thermiques, d’une part di a
I’exposition au froid d’une peau vascularisée lors de la pousse du nouveau poil, et d’autre part
moins isolés en raison de la perte d’épaisseur du pannicule au cours du jelne. Cependant,
I’adaptation de la fourrure de I’éléphant de mer a la vie aquatique (comme I'absence de duvet) a
considérablement diminué sa fonction isolatrice dans I'air comparée a d’autres mammiferes (Ling

1970).

De plus, indépendamment des conditions météorologiques, I'utilisation de I’habitat évolue
en fonction du stade de mue. En effet, les individus sont principalement dans les souilles, et en
partie sur I’herbe, en début et milieu de mue, puis sont retrouvés sur la plage (et sur I'herbe) en
fin de mue. Les différents types d’habitat sont définis dans notre étude par leur substrat et leur
topographie. L'environnement thermique offert par un type d’habitat varie en fonction des
conditions météorologiques locales. Les souilles, davantage abritées du vent que I'herbe, ont un
substrat plus chaud que celui des autres habitats et de 5°C supérieur a la température de I'air. Les
types d’habitat disponibles sur un site influencent fortement les comportements liés a la
thermorégulation (Campagna & Le Boeuf 1988 ; Trites 1990 ; Redman et al. 2001 ; Codde et al.
2016). La sélection des souilles en milieu de mue, lorsque les pertes thermiques sont augmentées
par le processus de mue, permettrait de diminuer les pertes thermiques par conduction et
convection (Schmidt-Nielsen 1997). L’occupation de la plage en fin de mue, lorsque les individus
ont quitté les souilles et ne sont plus soumis aux mémes contraintes thermiques, peut étre liée au
futur départ en mer. L’herbe apparait comme un habitat de transition entre la plage et les souilles
dont I'occupation dépendrait des conditions météorologiques et des besoins en thermorégulation
(par exemple, augmentation des pertes thermiques en cas de réchauffement). Nous pouvons donc
supposer que les déplacements a terre entre habitats sont influencés en premier lieu par les
contraintes thermiques liées aux stades de la mue (choix d’un habitat adapté au déroulement de
la mue), puis en second lieu par linfluence des conditions météorologiques sur les pertes

thermiques (en vue de diminuer le colt de la thermorégulation).
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1.1.3. Stratégies individuelles et condition corporelle :

Au cours de la mue, les éléphants de mer sont supposés rester a jeun pendant 3-5
semaines (Laws 1956 ; Hindell & Perrin 2009). Les dépenses énergétiques engendrées par le
renouvellement du poil, les déplacements a terre et les mécanismes de thermorégulation ne sont
a priori compensés que par les réserves énergétiques constituées en mer, principalement sous
forme de graisse sous-cutanée (énergie fournie par I'oxydation des lipides du pannicule ; Iverson
2009 ; Crocker & Costa 2009). Une méthode pour approcher la variation des réserves énergétiques
entre individus serait la comparaison de l'indice de masse corporelle a l'arrivée a terre, en début
de mue (IMCi, « i » pour « initial »). Nos résultats présentent des variations comportementales en
fonction de I'IMCi des individus. Les femelles avec un IMCi plus important se déplacent moins a
terre et sélectionnent davantage I’habitat plage comparé a I’habitat herbe au cours de la mue.
Nous supposons que les femelles ont deux stratégies pour diminuer leurs dépenses énergétiques :
1) diminuer leurs déplacements a terre, ou 2) diminuer le colt de la thermorégulation. Les
femelles qui posseédent un IMC plus important (avec un rapport surface/volume plus faible) seront
moins soumises aux pertes thermiques (si leur pannicule est plus épais), d’ol moins sensibles aux
conditions environnementales, que les femelles avec un IMC faible, mais les déplacements a terre
leur seront plus colteux énergétiquement du fait de leur masse relativement plus élevée
(Schmidt-Nielsen 1997). Ainsi, nous pouvons supposer, en lien avec nos résultats, la mise en place
de stratégies individuelles dans le but de minimiser les dépenses énergétiques, en fonction de la
condition corporelle. Les femelles équilibreraient les dépenses dues aux déplacements a terre
avec celles dues aux mécanismes physiologiques de thermorégulation : les femelles plus petites se
déplaceront davantage pour occuper un habitat thermiquement avantageux en fonction des
conditions météorologiques, tandis que les femelles plus lourdes, moins sensibles aux variations
environnementales, se déplaceront le moins possible. Cette hypothése expliquerait I'absence
d’observation de corrélation positive entre distances parcourues a terre et perte de masse

corporelle.

Nous observons, en accord avec Laws (1956), que les femelles plus grosses arrivent plus
tard sur la colonie pour muer (début et pic de la saison de mue, décembre-janvier : masse
initiale = 305 + 42,7 kg et IMCi = 57,6 + 4,5 kg.m™%; fin de saison, février : masse initiale = 357 *
73,9 kg et IMCi=63,1% 6,2 kg.m?2). Sur le terrain, nous observons que les souilles se vident
progressivement en fin de saison de mue. Or le comportement d’agrégation dans les souilles est
un comportement social et coopératif. Ainsi, les femelles d’'IMCi important, qui arrivent tard a

terre, passeraient la plus grande partie de leur mue sur la plage. Les femelles ne pouvant
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bénéficier de I'avantage de muer dans les souilles (cf. paragraphe 1.2. ci-dessous) risquent de
passer davantage de temps a muer a terre, a jeun, et par conséquent de puiser davantage dans
leurs réserves énergétiques. Ceci expliquerait que la vitesse de mue (soit le taux de perte de
I’ancienne peau) augmente avec le temps relatif passé sur la plage. Une arrivée plus tardive des
femelles plus grosses, ou plus dgées alors que toujours reproductrices (Carrick et al. 1962a ; Ling
1970 ; Kirkman et al. 2003, 2004), peut étre liée a un colt plus important de la reproduction, d’ou
un temps plus long passé en mer pour reformer les réserves énergétiques. Cependant, les femelles
plus grosses mettent au monde des jeunes de masse plus importante (Fedak et al. 1996 ; Carlini et
al. 1997). L'intérét de mettre au monde des petits plus gros permettrait de dépenser moins
d’énergie au cours de la lactation pour atteindre une masse plus importante au sevrage,
augmentant les chances de survie du jeune au cours de sa premiére année en mer (Fedak et al.
1996 ; McMahon et al. 2000b). La gestion de la condition corporelle au cours du cycle de vie est un
important facteur de survie. Nos observations des variations de température stomacale supposent
gue les femelles rompraient leur jeline, du moins hydrique, en cours de mue. Cette possibilité
avait déja été émise par Boyd et al. (1993). Des épisodes de recherche alimentaire en mer en cours
de mue pourraient étre liés au maintien d’une condition corporelle minimale nécessaire au succes
reproductif. Cette nécessité surpasserait les importantes pertes thermiques engendrées par
I'entrée dans l'eau en période d’augmentation de la circulation sanguine cutanée (par

vasodilatation périphérique).
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Récapitulatif (1) des réponses apportées aux questions scientifiques :

Objectif 1.
a) Quels sont les facteurs extrinseques et intrinseques qui influencent la sélection de
I’habitat et les déplacements a terre ?
=> La sélection de I'habitat et les déplacements sont influencés par :

1) Le stade de mue : utilisation des souilles et de I’'habitat herbe en début et milieu

de mue vs. utilisation des habitats plage et herbe en fin de mue; distances
journalieres parcourues en début de mue supérieures aux distances parcourues
en milieu et fin de mue.

2) Les conditions météorologiques : I’habitat herbe est sélectionné lors des jours de

« beau temps » vs. I'habitat plage sélectionné lors des jours de « mauvais
temps », en début de mue ; les distances journalieres parcourues augmentent
avec I'ensoleillement et inversement avec le refroidissement éolien (« windchill »)
en milieu et fin de mue.

3) La_condition corporelle : les femelles d’indice de masse corporel initial plus

important passent davantage de temps sur I'habitat plage comparé a I’habitat

herbe, et se déplacent moins a terre au cours de la mue.

b) Quels sont les patrons de déplacements et les distances parcourues a terre au cours de
la mue ?

=> Les déplacements varient entre individus. Les femelles parcourent en moyenne prés

de 600 m.j! 4 terre. Des déplacements en mer au cours de la mue ont été observés et

d’autres sont suspectés.

¢) Quelles sont les stratégies individuelles en lien avec les réserves énergétiques ?
=> L'utilisation de I'habitat varie au cours de la saison de mue en fonction de la densité a
terre. Les femelles d’indice de masse corporelle plus important arrivent en moyenne
plus tard sur la colonie pour muer. Les femelles équilibreraient leurs dépenses
énergétiques (déplacements vs. pertes thermiques) en fonction de leurs réserves

corporelles (colt des déplacements a terre vs. sensibilité aux pertes thermiques).
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1.2. Avantages de |'utilisation spécifique des souilles au cours de la mue

La sélection des souilles en fonction du stade de mue, et notamment en milieu de mue
lorsque la température de surface est augmentée (d’ol augmentation du gradient de température
entre la surface cutanée et la température de Iair), indépendamment des variations
météorologiques, nous laisse supposer que leur utilisation est en lien direct avec le processus

méme de la mue.

Les souilles sont thermiquement avantageuses. Les différences de température du sol
mesurées entre les habitats peuvent s’expliquer par une différence d’absorption de la chaleur
émise par le rayonnement solaire entre les différents substrats. Ainsi, la terre nue ou la boue des
souilles serait un meilleur « corps noir » que la végétation (principalement Azorella selago et
Acaena magellanica endémiques, mélées de pissenlits invasifs, Taraxacum officinale ; Chapuis et
al. 2004) ou la roche volcanique (basalte, parfois recouvert d’algues brunes, Durvillaea antarctica ;
Nicolaysen et al. 2000). Ces caractéristiques en font un habitat thermiquement favorable pour un
endotherme homéotherme exposé a un milieu humide, froid et venteux. D’aprés nos observations
de terrain, les souilles seraient créées au milieu de I’"herbe par I'agrégation des éléphants de mer,
dont la chaleur et le poids des corps finiraient par tuer la végétation et mettraient le sol a nu. La
formation de boue, mélée d’urine et de feces, serait entretenue par les précipitations et la chaleur
des agrégations. Les mémes souilles ont pu étre étudiées entre 2012 et 2017. En effet, les souilles
séchent aprés le départ en mer des animaux, mais la végétation ne repousse pas et les mémes
souilles sont de nouveau utilisées I'année suivante. Les individus qui arrivent a terre pour muer
semblent préférentiellement sélectionner une souille déja occupée par des congéneres (d’ou

chauffée par conduction, par la présence des animaux), plutot qu’une souille vide.

Les souilles semblent étre I’habitat spécifique d’expression du comportement d’agrégation.
En effet, nous observons dans les souilles une plus grande proportion d’éléphants de mer agrégés
gue sur les autres habitats, ainsi que des agrégations de plus grande taille (en nombre d’individus
agrégés). Ainsi la sélection des souilles serait motivée d’une part par la recherche d’un
environnement de surface plus chaud et abrité du vent, entrainant la diminution des pertes
thermiques par conduction et convection (Schmidt-Nielsen 1997), et d’autre part par la recherche
d’une agrégation. En fonction des colonies, les souilles pourraient représenter une ressource
limitée et convoitée au cours de la mue (Setsaas et al. 2008), pouvant entrainer d’éventuelles
relations de compétition intraspécifique entre ou au sein des différentes classes d’dge et de sexe.

Par exemple, Cruwys & Davis (1995) observent que les éléphants de mer n’hésitent pas a faire se
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déplacer les autres individus pour atteindre le centre d’une souille. De méme, nous avons observé
sur le terrain que l'arrivée d’un nouvel individu dans une agrégation pouvait créer une agitation
parmi les individus agrégés, des vocalisations, voire le départ d’un ou plusieurs individus,

entrainant I'éclatement puis la recomposition de I'agrégation.

Nos résultats mettent en évidence que le taux de perte de I’'ancienne peau est accéléré
pour les individus plus souvent observés dans les souilles. Ainsi il y aurait un avantage non
négligeable a muer dans les souilles. En effet, si le déroulement de la mue est accéléré, les
éléphants de mer passeraient moins de temps a terre a jeliner. Nous pouvons émettre deux
hypothéses pour expliquer cette relation : 1) la perte des lambeaux de peau serait favorisée par
I'action mécanique des frottements entre individus au sein des agrégations formées dans les
souilles ; 2) s’agréger dans les souilles créerait un microclimat favorable permettant d’une part de
diminuer les pertes thermiques, d’ou le colt de la thermorégulation, I'énergie économisée
pouvant étre alors réallouée a la mue (Gilbert et al. 2010), et d’autre part d’augmenter la
température cutanée pour maintenir la température minimale requise (17°C), nécessaire au
renouvellement cellulaire épidermique, voire d’atteindre la température optimale de 37°C (Feltz &

Fay 1966).

Boyd et al. (1993) décrivent une phase d’occupation des souilles au cours de la mue (the
« wallow phase »), ou les éléphants de mer resteraient agrégés jusqu’a ce que l'ancienne peau et
fourrure soient tombées. Rester inactif au plus fort de la mue aurait des avantages énergétiques
non négligeables. Cependant, I'occupation d’une souille lors de jours chauds, secs et sans vent
pourrait entrainer un inconfort thermique qui agiterait les éléphants de mer et pourrait les
pousser a quitter la souille (Cruwys & Davis 1995). Du fait de son substrat, nous supposons que les
souilles ne présenteraient pas seulement un avantage en vue de diminuer les pertes thermiques,
mais offriraient un environnement globalement plus stable thermiquement. En effet, autant une
surface absorbante et abritée permet de diminuer les pertes thermiques lors de jours froids et
venteux, autant I'immersion en partie de la surface corporelle dans la boue (humide) permettrait a
I'inverse d’augmenter la dissipation de chaleur par évaporation et de diminuer le gain de chaleur
par radiation lors des jours chauds et ensoleillés, évitant ainsi la surchauffe. Bien que la stabilité
thermique offerte par les souilles puisse avoir ses limites, celles-ci permettraient aux individus de
maintenir une température corporelle constante a un co(it minime et sur une plus large plage de

température, comparée a d’autres habitats.

Un co(t non négligeable du fait de s’agréger dans les souilles serait un risque plus élevé de
mortalité, des carcasses d’éléphants de mer étant retrouvées dans la boue (Laws 1956).

197



Cependant, les souilles étudiées sur le site de Pointe Suzanne sont trop peu profondes pour
empécher la sortie des individus. Un autre colt du regroupement dense d’individus dans un méme
habitat pourrait étre I'augmentation du risque de transmission de pathogenes ou parasites
(Krause & Ruxton 2002 ; Gilbert et al. 2010). Cependant, le renouvellement a terre du pelage et de
I’épiderme, associé a une période plus ou moins longue d’immersion dans la boue, pourrait
constituer un mécanisme d’élimination ou de contréle, du moins des parasites externes. S’agréger
dans les souilles diminuerait ainsi le colt associé a la socialité et optimiserait ou amplifierait les

bénéfices associés a ce comportement.

Récapitulatif (2) des réponses apportées aux guestions scientifiques :

Objectif 2.
b) Existe-t-il un type d’habitat préférentiel ?
=>» Les souilles sont thermiquement avantageuses. Elles sont préférentiellement
sélectionnées en début et milieu de mue, lorsque les pertes thermiques sont
maximisées, et indépendamment des conditions météorologiques. Le
comportement d’agrégation est augmenté dans les souilles. L'utilisation des

souilles augmente la vitesse de la mue.

1.3. Comportement d’agrégation, thermorégulation sociale et économie d’énergie

1.3.1. Thermorégulation sociale par agrégation :

Le comportement de thermorégulation sociale peut étre défini comme une « agrégation
dense et active d’individus » (Gilbert et al. 2010). Ce comportement coopératif permet de
diminuer les dépenses énergétiques en minimisant les pertes thermiques (Gilbert et al. 2010).
Dans le cas ou le comportement d’agrégation observé chez les éléphants de mer austraux lors de
la mue serait principalement un comportement social thigmotactique en réponse a un instinct
grégaire, on peut tout de méme supposer qu’'un regroupement dense d’un grand nombre
d’individus aurait des conséquences sur |’environnement thermique des animaux. Ainsi, ce

comportement devrait engendrer des adaptations physiologiques associées a la thermorégulation.
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Le comportement d’agrégation des femelles a principalement lieu dans les souilles (taux
d’agrégation et taille des agrégations supérieurs aux autres habitats), un habitat dont
I’environnement physique favorise la diminution des pertes thermiques, voire apporte une
stabilité thermique, favorable au déroulement de la mue. De plus nous avons mis en évidence que
I'expression du comportement d’agrégation variait au cours de la mue et en fonction des
conditions météorologiques. En effet, on retrouve au sein des agrégations une plus grande
proportion d’individus en milieu de mue, comparés aux individus observés isolés. Or les individus
en milieu de mue ont une température de surface supérieure. Un individu isolé en milieu de mue
subirait donc des pertes thermiques plus importantes (Paterson et al. 2012), tandis que
I'agrégation a ce stade de mue entrainerait une diminution de la surface corporelle exposée au
froid, d’ol une diminution des pertes thermiques (Gilbert et al. 2010). De méme, nous observons
lors des jours froids, humides et venteux (comparés a des jours chauds, secs et sans vent) que la
proportion d’individus agrégés dans les souilles augmente, ainsi que le nombre d’individus par
agrégation dans les souilles et sur la plage (en accord avec Liwanag et al. 2014). La diminution de
la température de I’air, associée a une vitesse de vent élevée, voire a la pluie, entrainerait une
augmentation de la conductivité de surface corporelle ainsi que du gradient thermique entre la
température corporelle d’'un endotherme et son environnement, d’ol une augmentation des
pertes thermiques (Schmidt-Nielsen 1997). L’'augmentation du nombre d’individus agrégés au sein
d’une méme agrégation augmente la diminution de surface corporelle exposée a I'air (Gilbert et al.
2010). Une réponse comportementale adaptative face a un inconfort thermique a pour but de
réguler les échanges thermiques avec I'environnement (Liwanag et al. 2014). L’augmentation du
comportement d’agrégation face a des conditions météorologiques défavorables est I'un des
déterminants de la thermorégulation sociale (Gilbert et al. 2010). De plus, Cruwys et Davis (1995)
ont observé que lorsque la température de l'air atteint ou descend en-dessous de 3°C, les
individus tendent a rechercher une meilleure position au centre de la souille occupée. De la méme
facon, nous observons une augmentation du nombre d’individus en position centrale, comparés
aux individus situés en périphérie, dans les agrégations des souilles lors des jours de mauvais
temps, comparés aux jours de beau temps. Dans le but de diminuer ses pertes thermiques pour
économiser de I'énergie, la position au centre d’'une agrégation est plus avantageuse a basse

température (Gilbert et al. 2010).

Les variations de I'expression du comportement d’agrégation entre les différents types
d’habitat peuvent étre liées a la sélection préférentielle d’'un habitat en fonction du stade de mue
(souilles et herbe en début et milieu de mue, et plage en fin de mue), ou a I'évolution de la

sensibilité aux variations environnementales au cours de la mue. En effet, les souilles sont
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sélectionnées en début et milieu de mue, lorsque les pertes thermiques dues au renouvellement
de la couche superficielle sont augmentées, et que le comportement d’agrégation est par
conséquent intensifié. De plus, les variations météorologiques influencent le comportement
d’agrégation sur les souilles et la plage, qui sont principalement sélectionnées en milieu et fin de
mue. Or nous avons vu précédemment que c’est en milieu et fin de mue que la température de
I'air, la vitesse du vent et I'ensoleillement influencent significativement le comportement des
individus a terre (distances parcourues). Nous avons aussi observé que le rapport C/P (nombres
d’individus centraux/périphériques) des agrégations augmentait avec la taille de I'agrégation.
Ainsi, il se peut que I'augmentation du ratio C/P observé dans les souilles lors de conditions
défavorables reflete simplement I'augmentation de la taille moyenne des agrégations formées.
Cependant, nous observons aussi une augmentation de la taille des agrégations lors des jours de
mauvais temps sur la plage, mais sans augmentation du ratio C/P. Cette différence pourrait étre
lige soit a une différence de taille des agrégations formées dans les deux habitats, soit a une
différence dans la forme géométrique des agrégations formées dans les souilles et sur la plage. En
effet, I'augmentation de la taille des agrégations pourrait étre due au fait que lors des jours de
mauvais temps, les éléphants de mer tendent a rejoindre davantage la plage, comparée a I’herbe.
Cependant, nous observons que les agrégations formées sur la plage sont plus « laches », les
individus étant peu serrés les uns contre les autres, comparés aux autres habitats (Figure 34A).
Nous supposons que le rapport C/P supérieur observé sur I’herbe comparé aux autres habitats
(pour une taille d’agrégation donnée) pourrait étre lié a la gé¢ométrie (la forme) des agrégations
formées, et que cette géométrie serait en partie fonction de la topographie de I'habitat. En effet,
I’habitat herbe étant un habitat ouvert, les agrégations formées tendent a s’allonger avec un
nombre grandissant d’individus, ceux-ci venant s’agréger a I'extrémité du groupe (Figure 34B).
Tandis que dans les souilles, les agrégations épousent les contours des piscines de boue et sont
plus arrondies (Figure 34C). Une agrégation linéaire serait ainsi composée d’'un grand nombre
d’individus en position centrale pour peu d’individus en périphérie, mais serait peu efficace d’un
point de vue thermorégulateur, les individus étant moins étroitement agrégés, comparée a une
agrégation plus circulaire (Liwanag et al. 2014). La forme des agrégations est directement liée a la
morphologie des éléphants de mer, dont le corps allongé semble moins propice a la formation
d’agrégations denses (avec un minimum d’air et d’espace entre les corps des individus agrégés) et
thermiquement avantageuses (entrainant une grande réduction de surface exposée), comparé a

celui d’'un rongeur de petite taille (Gilbert et al. 2010).
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Figure 34 : Exemples d’agrégations types formées par habitat, sur la plage (A), I'herbe (B) et dans les
souilles (C).

La plupart des études montre que le comportement de thermorégulation sociale chez les
endothermes entraine un mécanisme de réchauffement (par diminution des pertes thermiques),
soit d’augmentation de la température corporelle (Gilbert et al. 2010 ; Liwanag et al. 2014).
Cependant, quelques rares études mettent en évidence chez différentes especes d’oiseaux et de
mammiféres que, dans certaines circonstances, un troisieme mécanisme d’ajustement de la
température corporelle, voire d’hypothermie, serait mis en place (Roverud & Chappell 1991 ;
Fortin et al. 2000; Séguy & Perret 2005; Gilbert et al. 2007). Nous mettons en évidence chez les
éléphants de mer femelles un résultat similaire. En effet, nous trouvons a la fois une diminution de
la température stomacale de 1.0°C, associée a une diminution de la température de surface de
1,5°C, chez les individus agrégés comparés aux individus isolés. Cependant, la baisse de
température de surface n’est mise en évidence que sur I’habitat herbe. Les baisses de
température liées aux agrégations constatées sur les souilles (de 0,3°C) et la plage (de 0,1°C) ne
sont pas significatives (respectivement: p = 0,7 et 0,07). La différence de résultat entre les
habitats peut étre due soit a une différence des mécanismes physiologiques associés au
comportement d’agrégation, soit a notre jeu de données. En effet, le haut taux d’agrégation
observé dans les souilles déséquilibre le nombre d’individus observés isolés (N = 34) comparé au
nombre d’individus en agrégation (N = 157). Il faudrait, pour confirmer ce résultat, mesurer la
température de surface de davantage d’individus présents dans les souilles mais non agrégés. Une
autre hypothése qui expliquerait la faible différence en température de surface entre individus
agrégés et isolés dans les souilles, comparée a I’herbe, pourrait étre un éventuel réchauffement
des individus présents dans les souilles, di a la diminution des pertes thermiques. En effet, on
observe qu’en moyenne les individus présents dans les souilles ont une température de surface de

1°C supérieure a celle des individus sur herbe (26,7 + 3,5°C vs. 25,6 + 3,7°C). En prenant en compte
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les variations de la température de I'air entre habitat, cette différence de température est de
1,3°C entre les gradients de température de surface (ATcorps = Tcorps - Tair; cOrrélés aux pertes
thermiques) respectifs des individus agrégés et isolés. Cette derniére hypothése semble ainsi
pouvoir expliquer la différence d’effet de I'agrégation sur la température de surface observée
entre I’habitat herbe et les souilles. La faible différence de température de surface observée entre
les individus agrégés et isolés observés sur la plage pourrait étre associée a une moindre efficacité
des agrégations formées sur la plage : due soit a la présence d’eau (un pelage humidifié par les
vagues augmenterait la conductivité cutanée et ne permettrait pas de mettre en place le méme
mécanisme de diminution de la température corporelle), soit si les individus sont moins

étroitement serrés les uns contre les autres (Figure 34A ; Gilbert et al. 2010).

L'influence du comportement d’agrégation sur la température corporelle validerait
I'utilisation de ce comportement comme stratégie d’économie d’énergie par thermorégulation
sociale. Effectivement, la diminution de la température corporelle, par réduction de la production
de chaleur métabolique, entrainerait une importante économie d’énergie (Gilbert et al. 2010 ; cf.

paragraphe 1.3.2. ci-dessous).
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Récapitulatif (3) des réponses apportées aux questions scientifiques :

Objectif 2.

a) Quels sont les facteurs intrinséques et extrinseques qui influencent le
comportement d’agrégation ?
=>» Le comportement d’agrégation varie en fonction :

1) Du type d’habitat: le taux d’agrégation et la taille des agrégations sont

supérieurs dans les souilles comparés aux habitats herbe et plage. Le taux et
la taille d’agrégation sont supérieurs sur I’habitat plage comparé a I’habitat
herbe. La géométrie des agrégations formées varie entre habitat.

2) Des conditions météorologiques : Le taux et la taille d’agrégation, ainsi que

le nombre d’individus au centre de I'agrégation, augmentent lors des jours
de « mauvais temps » dans les souilles. La taille des agrégations augmente

lors des jours de « mauvais temps » sur I’habitat plage.

c) Quelle est l'influence du comportement d’agrégation sur la température
corporelle ?

=> Le comportement d’agrégation permet un ajustement de la température

corporelle : les individus agrégés ont une température interne et de surface

inférieure a celle des individus isolés.
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1.3.2. Stratégies d’économie d’énergie au cours de la mue :

La mue des éléphants de mer austraux est coliteuse énergétiqguement, entrainant chez la
femelle une perte de 2 a 18% de la masse corporelle depuis son arrivée a terre. Les éléphants de
mer étant a priori a jeun au cours de la mue, les individus doivent faire face a un compromis entre
économie d’énergie et renouvellement de la peau et du pelage. Nous supposons donc que les
femelles diminueraient leur activité physique une fois a terre (agrégation dans les souilles).
Cependant, au cours de la mue, les femelles se déplacent tout de méme a terre sur pres de
600 m.j1. Nos précédents résultats suggérent que ces déplacements, bien que potentiellement
colteux énergétiquement, auraient pour but de rejoindre un habitat thermiquement favorable
pour diminuer le colt associé chez les endothermes au maintien d’une température corporelle
élevée constante (Schmidt-Nielsen 1997). Le comportement d’agrégation a lieu principalement
dans les souilles qui offrent naturellement un microclimat favorable. Il est ainsi difficile de faire la
part entre la diminution des pertes thermiques associée a I’habitat, au comportement, ou a

I’association des deux.

Nous constatons que le comportement d’agrégation entraine une diminution de la
température corporelle. Deux hypotheses peuvent expliquer une baisse de température interne :
1) une diminution de la production de chaleur par dépression métabolique, ou 2) une
vasodilatation périphérique (soit une augmentation des pertes de chaleur) associée a un taux
métabolique constant (Fortin et al. 2000 ; Gilbert et al. 2007). Or, pour une capacité thermique
massique de 3,35 J.°Cl.g’}, une diminution de 1°C de la température corporelle entrainerait une
économie d’énergie de 0,9 W.kg* pour chaque heure passée en agrégation (Schmidt-Nielsen
1997). Cependant, nous observons une diminution du taux métabolique (estimé a partir des
données de fréquence cardiaque) de 0,44 W.kg* lorsque que le temps passé en agrégation est
doublé (entre un individu dont le taux d’agrégation est de 0,5 et ceux dont le taux d’agrégation est
égal a 1). Ainsi, la diminution du taux métabolique observée en lien avec le comportement
d’agrégation ne peut pas étre seulement associée a la diminution de la température interne
(Fortin et al. 2000). Nous supposons ainsi que la régulation de la température corporelle résulte
d’une complexe association des deux mécanismes précédemment cités. En effet, la mue entraine
naturellement une vasodilatation périphérique, d’ou une augmentation du co(it du maintien de

I’lhoméothermie.
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De plus, chez cette espece, le taux métabolique au cours de la mue est augmenté (Boyd et
al. 1993). Cette augmentation pourrait étre liée soit a une augmentation du co(t de la
thermorégulation, soit a une activité folliculaire et hormonale augmentées. Or le comportement
d’agrégation adopté dans les souilles au plus fort de la mue entraine une diminution du colt de la
thermorégulation par diminution du gradient thermique. Cette économie d’énergie, normalement
allouée au maintien de ’homéothermie, permet une diminution du taux métabolique, entrainant
une diminution des températures interne et de surface. La diminution de la consommation en
oxygene, qui entrainerait une baisse de température interne, pourrait étre liée a des phases de
repos a terre. Ces phases de repos seraient mises en évidence par nos mesures de la fréquence
cardiaque au cours de la mue. En effet, les bradycardies observées (distribution bimodale des
fréquences cardiaques enregistrées) sont supposées étre associées a des épisodes d’apnée a terre
(Andrews et al. 1997 ; Green et al. 2009). L’entrée en apnée lors du repos a terre permettrait ainsi

de diminuer la température corporelle.

Cette légére dépression d’un taux métabolique élevé permet aux éléphants de mer de
diminuer leur dépense énergétique sans pour autant impacter le bon déroulement de la mue. En
effet, malgré la diminution moyenne observée, les individus agrégés maintiennent une
température de surface (entre 16,8 et 36,4°C) comprise entre les températures minimale requise
(17°C) et optimale (37°C) supposées au développement cellulaire des follicules pileux (Feltz & Fay
1966). De plus, bien que le résultat ne soit pas significatif (p = 0,15) il semblerait que les individus
observés le plus souvent en agrégation aient une concentration en hormone T3 plus élevée en fin
de mue. Ce résultat (si validé par de futures mesures) pourrait confirmer une réallocation de
I’énergie économisée de la diminution du colt de la thermorégulation a la pousse du nouveau

poil. Le comportement d’agrégation faciliterait ainsi le déroulement de la mue.

Le comportement de thermorégulation sociale par agrégation permettrait ainsi
d’économiser de I'énergie au cours de la mue, par une réduction des pertes thermiques d’une
part, et associée a une baisse du taux métabolique d’autre part. Les mécanismes physiologiques
associés permettraient aux éléphants de mer de rester agrégés dans les souilles au cours de la
mue, sans entrer en hypo- ou hyperthermie, dans un environnement thermiquement variable.
Cependant, I'équilibre établi entre la diminution du co(t de la thermorégulation et I'énergie
allouée au renouvellement de I'épiderme et du pelage peut expliquer qu’on n’ait pas mis en

évidence de relation significative entre perte de masse et taux d’agrégation au cours de la mue.
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Récapitulatif (4) des réponses apportées aux questions scientifiques :

Obijectif 3.

a) Quelles méthodes peuvent étre mises en place chez cette espéce pour déterminer la

dépense énergétique sur le terrain ?
= Les mesures massiques, morphométriques et échographiques, ainsi que
I’enregistrement de la fréquence cardiaque par implantation sous-cutanée,
semblent étre des méthodes fiables pour mesurer la dépense énergétique et la
variation des réserves corporelles des femelles éléphants de mer en mue. La
méthode de la bio-impédancemétrie, bien que prometteuse, nécessite d’étre

standardisée au sein de la colonie étudiée.

b) Quelle est la dépense énergétique au cours de la mue et comment varient les taux
hormonaux ?

= Les femelles perdent en moyenne 3 kg.j* (10 g.kg.j%), soit 8% de leur masse

totale. Cette perte de masse est en moyenne composée d’une perte moyenne de

1 cm d’épaisseur du pannicule. Le taux métabolique (2 W.kg?) double voire triple

pendant la mue. La concentration en hormones T3 est élevée au cours de la mue.

La concentration en cortisol est élevée et double entre le début/milieu et la fin de

la mue. Il semblerait que les éléphants de mer rompent leur jeline en cours de

mue.

c) Est-ce que le comportement d’agrégation entraine une diminution des dépenses
énergétiques et module le métabolisme ?

=>» Aucune corrélation entre taux d’agrégation individuel et perte de masse

journaliere n’a été observée. Cependant, le taux métabolique diminue avec le

taux d’agrégation.
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2. Conclusion et perspectives

A partir des variations des contraintes thermiques, de [l'utilisation de [|’habitat, des
distances parcourues et de I'expression du comportement d’agrégation, nous décrivons une mue

se déroulant en trois phases :

(1) En _début de mue, une phase de recherche d’un habitat favorable pour muer (une

souille), résultant en une augmentation des distances parcourues a terre. Les individus,
encore recouverts de leur ancienne peau, arrivent sur la plage et traversent I’herbe

pour rejoindre une agrégation dans une souille.

(2) En_milieu de mue, une phase de repos et d’agrégation dans une souille. La perte de
I'ancienne peau expose a l'air froid et humide une peau nue, irriguée et chaude.
L’environnement thermique et physique des souilles associé a un comportement de
thermorégulation sociale permet de diminuer les pertes thermiques, par réduction de
la surface cutanée exposée au froid et la mise en place d’'un microclimat favorable.

(3) En fin de mue, une phase de pré-départ en mer. Les individus ont perdu leur ancienne
peau et quittent les souilles pour rejoindre la plage, en passant par I’herbe, dans
I'attente que le nouveau poil pousse. Les individus adaptent leur comportement en
fonction des variations environnementales pour économiser de I'énergie réallouée a la

pousse du poil.

Le comportement des éléphants de mer femelles a terre fait preuve d’une plus grande
plasticité que précédemment rapportée. Elles adaptent leurs « patterns » de déplacements et
d’agrégation, voire de rupture du jelne, en fonction de leurs contraintes thermiques, des
variations environnementales et de leur condition corporelle, tout au long de la mue, mettant en

évidence des stratégies individuelles d’équilibre des dépenses énergétiques.

Le comportement d’agrégation adopté par les femelles au cours de la mue répond aux
mémes déterminants et entraine des avantages thermiques et énergétiques similaires aux
mécanismes de thermorégulation sociale. Les éléphants de mer étant supposés a jeun, il n’y aurait
donc pas de co(it associé au temps passé en agrégation (qui diminuerait le temps de recherche
alimentaire dans le cas contraire). Cette stratégie comportementale permet de diminuer le co(t
de la thermorégulation chez un endotherme, entrainant une économie d’énergie tout en
favorisant le processus de mue. La réduction du colt de maintien de ’homéothermie, due a une
diminution de la température corporelle, permet de réallouer I'énergie économisée a d’autres

fonctions, notamment de biosynthése (telle la synthése de nouveaux poils au cours de la mue) et
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ceci dans des conditions environnementales défavorables. Chez certaines especes, la baisse de la
température interne par thermorégulation sociale n’est pas une conséquence passive d’un
abandon du maintien de I’'homéothermie mais bien un mécanisme actif et finement régulé. Un
mécanisme similaire pourrait permettre aux éléphants de mer d’allonger la durée des plongées de

recherche alimentaire en mer en eau froide sans augmenter leurs dépenses énergétiques.

Pour conclure, les adaptations comportementales adoptées par les éléphants de mer au
cours de la mue permettraient une modulation a la fois de leur métabolisme et de leur circulation
sanguine. La modulation de leur activité hormonale et de leur température corporelle (interne,
périphérique ou régionale) favoriserait le processus de mue tout en entrainant une économie
d’énergie. Or la gestion des réserves énergétiques au cours du cycle de vie est essentiel a

I'optimisation de la valeur sélective (ou fitness).

L’éléphant de mer austral est la seule espéce de Phocidés a renouveler a la fois la couche
cornée de son épiderme et son pelage, dans un milieu subpolaire au climat froid, venteux et
humide. Or il s’agit aussi d’'une des rares espéces a exprimer un comportement d’agrégation. On
peut supposer ainsi que la stratégie de thermorégulation sociale a été sélectionnée d’un point de
vue évolutif par les contraintes énergétiques associées a une telle mue dans un milieu
défavorable. Peu d’études discutent de lI'intérét d’'une mue drastique chez les quatre espéeces de
Monachinae. Cependant, comme le phoque moine est I'espece la plus primitive et proche
génétiquement des éléphants de mer, nous pouvons supposer que la liaison de I'épiderme au poil
(lors de la phase télogéne du cycle folliculaire) et le renouvellement annuel de la couche cornée
seraient un caractere primitif hérité d’'un ancétre commun. Ce caractére aurait été perdu lors de la
différenciation des Phocinae, il y a 15 Ma, et des espéces antarctiques de Monachinae, il y a
10 Ma, qui ont migré vers des milieux plus polaires. La conservation de ce type de mue chez des
espéces principalement tempérées a tropicales, face a sa perte chez des espéces polaires, peut
suggérer que le colit de venir muer a terre serait trop important dans des milieux plus extrémes.
L’éléphant de mer austral représenterait donc un modeéle unique pour I'étude de I'énergétique de

la mue chez les Phocidés.
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Il serait ainsi intéressant d’étudier plus en avant I'énergétique de la mue et les adaptations
associées a la fois davantage chez I'éléphant de mer austral (budget-temps, composition
corporelle, croissance cellulaire, taux métabolique etc.), mais aussi chez d’autres especes de
Monachinae, comme |'éléphant de mer du Nord ou le phoque moine qui renouvellent leur
épiderme dans des environnements plus chauds, ou chez des espéeces antarctiques qui
renouvellent leur pelage dans des milieux polaires. Des différences comportementales et
physiologiques adaptatives pourraient étre mises en relation avec des différences métaboliques et
d’espérance de vie entre especes. Chez I'éléphant de mer austral, diverses méthodes
prometteuses (comme les mesures de bio-impédancemétrie ou la pose d’implants longue-durée
pour enregistrer la fréquence cardiaque) nous permettraient de répondre a nos questions. De
plus, certaines données non présentées dans cette étude ont été récoltées sur le terrain entre
2012 et 2016 (notamment des données embarquées de température, luminosité et pression, et
d’accélérométrie). Leur exploitation future, mise en lien avec nos résultats actuels, pourrait faire

I'objet d’'une étude complémentaire.

Enfin, notre étude ouvre sur les questions de stratégies métaboliques d’économie
d’énergie et d’adaptation au froid (dans notre cas, lié au co(t du jeline de la mue). Nous pouvons
en effet nous demander si une réelle hétérothermie régionale peut étre observée chez I'éléphant
de mer, comme cela a été supposé par exemple chez le manchot royal (Aptenodytes patagonicus),
en lien avec une flexibilité du métabolisme mitochondrial. Au cours de notre étude, nous avons
commencé a nous intéresser aux variations hormonales et au métabolisme protéique et lipidique
au cours de la mue. Cependant, davantage d’analyses seraient nécessaires pour conclure sur le
sujet. De méme, une étude du métabolisme oxydatif mitochondrial chez I'éléphant de mer austral
(activité et efficacité au cours de la mue, régulation de I'expression des UCP et transport
protonique), en comparaison avec ce qui a déja été démontré chez le manchot royal, voire avec ce
qui pourrait étre mis en évidence I'éléphant de mer du Nord, serait complémentaire de nos

premiers résultats.
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VI. ANNEXE

Annexe 1 Rapport de mesure de bio-impédancemétrie (Vet BIS1, ImpediMed). La mesure est validée

lorsqu’un maximum de données sont acceptées (en vert) et suivent la courbe ajustée de I'équation Cole-

Cole (en rouge).
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RESUME

Ecologie thermique et thermorégulation sociale des éléphants de mer austraux (Mirounga
leonina) en phase de mue

Le cycle de vie pélagique annuel des Phocidés est interrompu a deux reprises pour la reproduction
et la mue, a terre ou sur la banquise. La mue est une étape essentielle pour le renouvellement du poil et de
I’épiderme chez certains Monachinae. Les éléphants de mer austraux (Mirounga leonina) forment des
agrégations dans des flaques de boue, ou « souilles », lorsqu’ils muent. La mue, chez cette espece, entraine
des pertes thermiques importantes par vasodilatation périphérique. La thermorégulation sociale (i.e.
agrégation d’animaux) a permis a de nombreuses espéces d’oiseaux et de mammiféres d’économiser de
I’énergie. Néanmoins, I'étude du comportement et de I'énergétique de la mue chez I'éléphant de mer
austral a été jusqu’ici peu développée. Notre travail de recherche repose sur I'hypothése que le
comportement d’agrégation des éléphants de mer austraux répondrait aux mémes déterminants que le
mécanisme de thermorégulation sociale et entrainerait des bénéfices thermiques et énergétiques. Nous
avons étudié le comportement de mue des éléphants de mer austraux femelles en lien avec les parametres
environnementaux locaux et physiologiques individuels. Nous avons mis en évidence que la sélection de
I’habitat, les déplacements a terre et le comportement d’agrégation dépendent de I'avancement de la mue,
du type d’habitat et des conditions météorologiques. Au pic de la mue, les pertes thermiques sont
augmentées, les femelles se déplacent moins et s’agregent davantage. De plus, les éléphants de mer
s’agrégent en plus grand nombre lorsque les conditions météorologiques se dégradent, ceci principalement
dans les « souilles ». Cependant, ils augmentent aussi leurs déplacements lorsque la température de I'air
ressentie (i.e. combinaison température-vitesse du vent) est basse ou lorsque l'insolation augmente. De
plus, les individus agrégés ont une température corporelle (stomacale et de surface) en moyenne plus
basse que les individus isolés. Le taux métabolique augmenté pendant la mue serait lié aux contraintes
thermiques et a une activité hormonale augmentée. Bien que le comportement d’agrégation n’ait pu étre
mis en relation avec la perte de masse, celui-ci est corrélé a une diminution du taux métabolique. Ainsi, les
éléphants de mer femelles sont sensibles aux variations environnementales et adapteraient leur
comportement en diminuant leurs dépenses énergétiques. Le comportement d’agrégation permettrait de
diminuer le co(t de thermorégulation par diminution des pertes thermiques. Les « souilles » sont
thermiquement avantageuses et permettraient d’optimiser la diminution des pertes thermiques par
agrégation et de favoriser la mue. La diminution des pertes thermiques permettrait la modulation de la
température interne des individus agrégés (baisse du co(t de la thermorégulation), et I'’énergie économisée
pourrait étre ainsi réallouée a la mue. Il semblerait que des stratégies individuelles de compromis entre
déplacements et agrégation soient mises en place en fonction des réserves énergétiques des individus et en
vue de diminuer leurs dépenses énergétiques. De nouvelles méthodes prometteuses de mesures
physiologiques chez cette espéce et appliquées sur le terrain (mesure de la fréquence cardiaque par
implant sous-cutané et de la composition corporelle par bio-impédancemétrie) permettraient, une fois
standardisées, d’évaluer le métabolisme des éléphants de mer austraux au cours de leur mue ainsi que leur
dépense énergétique, en lien avec les variations individuelles.

MOTS-CLEFS : Phocidés, agrégation, pertes thermiques, déplacements, sélection de I’habitat, condition
corporelle

231



ABSTRACT

Thermal ecology and social thermoregulation of southern elephant seals (Mirounga leonina)
during their moult

Annual life cycle of Phocids at sea is interrupted twice for reproduction and moult on land. The
moult, an energetically costly phase, is essential for the renewal of hair, as well as epidermis in some
monachine seals (Mirounga and Monachus). Southern elephant seals (Mirounga leonina) huddle in mud
pools, or “wallows”, while moulting on land. Peripheral vasodilatation through the isolating layer of the
blubber to renew skin cells during the moult creates major heat loss, that’s why this species moult on land,
fasting, rather than staying in water. Many bird and mammal species developed an energy saving strategy
based on social thermoregulation in order to decrease heat loss, especially in extreme environments or
particular physiological stages. However, few studies have investigated behavioural and physiological
adaptations of southern elephant seals during the moult. Our study rests on the hypothesis that huddling
behaviour of moulting elephant seals follows the same determinants and allows equivalent thermal and
energetic benefices than social thermoregulation. We studied behavioural adaptations on land of female
southern elephant seals during five moult seasons, linked to local environmental and individual
physiological variations. Our results show that habitat selection, distances moved on land and aggregation
behaviour are influenced by the stage of the moult, the habitat type and meteorological conditions. At the
peak of moult, heat loss and aggregation behaviour are both increased, as movements on land are
decreased. Moreover, aggregation rate and aggregations size increase when local weather is deteriorated,
mainly in “wallows”. However, distances moved increase when windchill is low or solar radiation is high.
Furthermore, aggregated seals have a lower body temperature (skin and stomach) than isolated seals. The
elevated metabolic rate observed would be linked to thermal constraints and an elevated hormonal
metabolism. Although we found no correlation between aggregation and body mass loss, individual
aggregation rate was negatively correlated to metabolic rate. Therefore, elephant seals are sensible to
environmental conditions and would adapt their behaviour to decrease energy expenditure. Aggregation
behaviour allows to decrease heat loss and thus thermoregulation cost. “Wallows” offer thermal
advantages and induce an increased moult rate, supposedly by maximising the decrease in heat loss when
aggregated. Decreased heat loss would allow an adjustment in body temperature in aggregated seals and
energy save from thermoregulation could be reallocated to the moult process. Elephant seals seem to
balance movements on land and aggregation, in relation to individual body reserves, in order to decrease
energy expenditure. New promising methods to record physiological parameters in the field (heart rate
method and the use of bio-impedancemetry) need to be calibrate in this species to allow more precised
moult metabolism and energy expenditure records, linked to individual variations.

KEYWORDS : Phocidae, huddling, heat loss, movements, habitat use, body condition
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