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This work provides a contribution to a better understanding of the trophic ecology of important predators in the Northern Humboldt Current System, the jack mackerel (Trachurus murphyi), the chub mackerel (Scomber japonicus) and the jumbo squid (Dosidicus gigas) by the characterization of the highly variable feeding patterns of these species at different spatiotemporal scales. We provided new knowledge on the comparative trophic behaviour of these species, defined as opportunistic in previous investigations. For that purpose we applied a variety of statistical methods to an extensive dataset of 27,188 non-empty stomachs. We defined the spatial organization of the forage fauna of these predators and documented changes in prey composition according to predators' size and spatiotemporal features of environment. Our results highligh the key role played by the dissolved oxygen. We also deciphered an important paradox on the jumbo squid diet: why do they hardly forage on the huge anchovy (Engraulis ringens) biomass distributed of coastal Peru? We showed that the shallow oxygen minimum zone present off coastal Peru could hamper the co-occurrence of jumbo squids and anchovies. In addition, we proposed a conceptual model on jumbo squid trophic ecology including the ontogenetic cycle, oxygen and prey availability. Moreover we showed that the trophic behaviour of jack mackerel and chub mackerel is adapted to forage on more accessible species such as for example the squat lobster Pleurocondes monodon and Zoea larvae. Besides, both predators present a trophic overlap. But jack mackerel was not as voracious as chub mackerel, contradictorily to what was observed by others authors. Fish diet presented a high spatiotemporal variability, and the shelf break appeared as a strong biogeographical frontier. Diet composition of our fish predators was not necessarily a consistent indicator of changes in prey biomass. El Niño events had a weak effect on the stomach fullness and diet composition of chub mackerel and jack mackerel. Moreover, decadal changes in diet diversity challenged the classic paradigm of positive correlation between species richness and temperature. Finally, the global patterns that we described in this work, illustrated the opportunistic foraging behaviour, life strategies and the high degree of plasticity of these species. Such behaviour allows adaptation to changes in the environment.

Résumé

Ce travail est une contribution à l'étude de l'écologie trophique d'importants prédateurs de la partie Nord du système du Courant de Humboldt (NSCH), le chinchard (Trachurus murphyi), le maquereau (Scomber japonicus) et le calmar géant (Dosidicus gigas). Nous avons caractérisé la variabilité des modes d'alimentation de ces espèces à différentes échelles spatiotemporelles et fourni de nouvelles connaissances sur le comportement alimentaire de ces espèces, définies comme opportunistes par des travaux antérieurs. Pour ce faire, nous avons appliqué une variété de méthodes statistiques à un vaste jeu de données comprenant 27188 estomacs non vides. Sur cette base nous avons décri l'organisation spatiale de la faune fourrage de ces prédateurs et documenté les changements dans la composition des proies en fonction de la taille de prédateurs et des conditions environnementales. Nos résultats indiquent que l'oxygène dissous jour un rôle clef dans ces processus. Nous avons également résolu un paradoxe sur l'alimentation du calmar géant: pourquoi ils ne se nourrissent guère sur l'immense biomasse d'anchois (Engraulis ringens) présente le long de la côte du Pérou? Nous avons montré que la présence d'une zone de minimum d'oxygène (ZMO) superficielle devant le Pérou pourrait limiter la cooccurrence entre calmars géant et anchois. Pour synthétiser ces résultats, nous avons proposé un modèle conceptuel de l'écologie trophique du calmar géant tenant compte du cycle ontogénétique, de l'oxygène et de la disponibilité des proies. Par ailleurs, nous avons montré que le chinchard et le maquereau se nourrissent des espèces les plus accessibles comme par exemple la galathée Pleurocondes monodon ou les larves zoea. Ces deux prédateurs présentent un chevauchement trophique mais, contrairement à ce qui avait été décrit dans d'autres études, le chinchard n'est pas aussi vorace que le maquereau. Le régime alimentaire de ces poissons est caractérisé par une forte variabilité spatio-temporelle et le talus continental s'avère être une importante frontière biogéographique. La composition du régime alimentaire des poissons prédateurs étudiés n'est pas nécessairement un indicateur cohérent de l'évolution de la biomasse des proies. Les événements El Niño ont eu un faible effet sur le taux de remplissage des estomacs et sur le régime alimentaire du chinchard et du maquereau. Par ailleurs les changes en diversité des proies à échelle décennale contredisent le classique paradigme de corrélation positive entre diversité et la température. Finalement, les patrons globaux décrits dans ce travail, illustrent le comportement alimentaire opportuniste les stratégies de vie et le haut degré de plasticité de ces espèces. Un tel comportement permet de s'adapter aux changements de l'environnement.
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A todos, mi más sincero agradecimiento. 4.10. Classification tree of Trachurus murphyi diet (prey groups) according to the year, Z 15ºC (in m), the size (in cm), the SSTA (in ºC), the distance to the shelf break (in km, negative inshore and positive offshore) and the zone (North, Centre, South). For each final node, the predicted probabilities of occurrence of the 13 prey groups is detailed (histograms). See Table 2 for prey codes.
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4.11. Classification tree of Trachurus murphyi and Scomber japonicus diet (prey groups) according to the species, Z 15ºC (in m), the size (in cm), the SSTA (in ºC), the distance to the shelf break (in km, negative inshore and positive offshore) and the zone. For each final node, the predicted probabilities of occurrence of the 13 prey groups is detailed (histograms). See Table 2 for prey codes. 

GAMs of muscle 13C and 15N values as a function of latitude, mantle length (ML) and distance to shelf break (DSB) (Source: Argüelles et al. 2012).

High resolution isotopic profile along individual A gladius. 13C (filled circles) and 15N (filled diamonds) values along the length of the gladius

Analyse des données

La zone de minimum d'oxygène (OMZ) joue un rôle clé et détermine les interactions proies-prédateurs dans le NHCS

Modèles de diversité des proies

Au cours de ce travail, nous avons obtenus des résultats inattendus lors de l'étude de la , 1992, 1998, 2002).

Conclusion et perspectives

Cette étude a permis une nouvelle vision de l'écologie trophique des principaux prédateurs 

2. 4 .

 4 figure; units are in m. The upper boundary of the OMZ is shown in black contour lines with 50 m intervals. Source: Fuenzalida et al. (2009). 2.5. Schematic vision of the effect of Oxygen minimum zone (OMZ) in the distribution of species according to day and night periods.2.6. Mean abundance of functional groups of mesopelagic fishes collected in pelagic trawls (source: Cornejo and Koppelmann, 2006) 2.7. Pelagic ecosystem proxies off Peru (Callao, a-e; Pisco, f-j). (a, f)Chaetoceros free diatom accumulation rates (DAR) shown as neritic, meroplanktic and oceanic groupings (106 valves cm 2 y 1 ); (b, g) total organic carbon (TOC) flux anomalies, to permit comparisons of the variability between sites (standardized units); (c, h) 3-term running averages of anchovy scale deposition rates (Nr×1000 cm 2 y 1 ); (d, i) 3-term running averages of sardine scale deposition rates and offshore pelagic (jack mackerel+ chub mackerel) scale deposition rates (Nr×1000 cm 2 y 1 );(e, j) 3-term running averages of deposition rates of bones and vertebrae (Nr×1000 cm 2 y 1 ) (Source: Gutiérrez et al., 2009).
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 134244 Chub mackerel Scomber japonicas (18 to 32 cm LH; Chirichigno and Cornejo, 2001) 2.14. Distribution of Chub mackerel in the world (Source: FAO) 3.1. Location (black dots) of the sampling points of jumbo squids collected from the industrial jig fleet between 2004 and 2011 3.2. Distribution of the logarithm of the Fullness Weight Index (log(FWI) according to the individual size (A), the season (B), the distance to the shelf-break (C), and the Sea Surface Temperature Anomaly (SSTA) (D). 3.3. Jumbo squid diet composition in weight (%) according to the individual size (A), the season (B), the distance to the shelfbreak (C), and the Sea Surface Temperature Anomaly (SSTA) (D).3.4. Proportional odds model. Prediction of the number of prey groups (1, 2, 3 or more) in a given stomach according to the fullness weight index (FWI) (A) and the distance to the shelf-break (B). Black tick marks under the xaxes show the location of the data points. 3.5. Classification tree of jumbo squid diet (prey groups) according to the Fullness Weight Index (FWI), the Distance to the Shelf (in km) (DS), the Sea Surface Temperature Anomaly (SSTA, in 6C), the mantle length (Size in cm) and the Season. For each final node, the predicted probabilities of xxiii occurrence of the 11 prey groups is detailed (histograms) and the number of prey occurrences (occ) is given. See Table for prey codes. 3.6. Conceptual model and cross-shore profiles of oxygen and organisms distribution. The lower panel shows the mean (spline smooth) cross-shore profiles of dissolved oxygen saturation in % (grey dashed line), depth of the 2 ml.l -1 isoline in m (black solid line) and the acoustic-estimated biomass of anchovy (blue solid line) and the jumbo squid acousticestimated biomass (red solid line). Oxygen and anchovy data come from Bertrand et al. (2011); jumbo squid data come from IMARPE, unpublished data. Note that the oxygen data cover the range 7ºS to 18ºS. The upper part shows the cross-shore distribution of jumbo squid along its ontogenetic cycle. The colours in the arrow represent the schematic range of distribution and proportional abundance of the three main prey groups i.e., the other cephalopoda, euphausiids and mesopelagic fish. 4.1. Evolution of catches for the same 4 fleets (in million tonnes) for T. murphyi and S. japonicus during the period 1970-2012. The 4 main fleets are Ecuador, Peru, Chile and USSR-Russia. Below: (Source: FAO, 2014a). Distribution of stomach samples (black dots) of (A) Trachurus murphyi and (B) Scomber japonicus. The black solid line indicates the 200 m isobath used as a proxy for shelf break position. 4.3. Distribution of the ratio of empty stomachs per fishing set for (A) Trachurus murphyi and (B) Scomber japonicus. Trachurus murphyi (light grey bars -11094 stomachs) and Scomber japonicus (dark grey bars -12476 stomachs) diet composition in wet weight (%) by prey group.4.5. (A) Diet composition of Trachurus murphyi (JM) and Scomber japonicus (CM) in mean weight percentage (%W) according to the individual fork length (in cm). (B) Diet composition of JM and CM in %W according to the latitudinal zone. (C) Diet composition of JM and CM in %W according to the distance to the shelf break (in km, negative inshore and positive offshore). (D) Diet composition of JM and CM in %W per year from 1973 to 2013.
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 46 Kernel density estimates of stomachs numbers for the whole datasets and for the subsets containing euphausiidae, P. monodon and engraulidae according to distance to the shelf break (in km, negative inshore and positive offshore) for (A) Trachurus murphyi and (B) Scomber japonicus; the numbers in parenthesis indicate the number of stomachs. 4.7. Year evolution of the relative condition factor (Kn) of (A) Trachurus murphyi and (B) Scomber japonicus. The red line correspond to a theoretical value of Kn=1. 4.8. Year evolution of the Fullness Weight Index (FWI) for non empty stomachs of (A) Trachurus murphyi and (B) Scomber japonicus. Box width is proportional to square root of the number of stomachs sampled for a given year. Outliers are not printed. 4.9. Trachurus murphyi diet composition in wet weight (%) by prey group during El Niño (dark grey bars), La Niña (grey bars) and Neutral (light grey bars) periods.

4. 12 .

 12 Mean occurrence of Trachurus murphyi prey taxa per year. Group 1: Anchoa sp., Lepidopus sp., Squilla sp. and Trichiurus lepturus ; Group 2: Blenniidae, Cynoglossidae, Labrisomidae. Prey taxa and years are ordered after their position on the first axis of the correspondence analysis of the table which expresses a temporal gradient in the prey distribution. The xxv solid horizontal line discriminates between the two clusters obtained by the hierarchical clustering. 4.13. Observed and estimated (see text) index of prey taxa richness for Trachurus murphyi (left panels) and Scomber japonicus (right panels) computed according to (A) the year; (B) the latitudinal zone; and (C) the distance to shelf break (in km, negative inshore and positive offshore). The number of observed stomachs (grey circles) is indicated on the right axis. The estimated index is given for 100 stomachs for years and for 500 stomachs for latitudinal zones and categories of distance to the shelf break. 5.1. GAM models results. Cubic spline smoother fits (black solid lines) of confidence intervals (dotted lines show 95% confidence limits) of jack mackerel (A) and chub mackerel (B) according to depth 2 mL.L -1 . 5.2. Conceptual model and cross-shore profiles of oxygen and organisms distribution. The lower panel shows the mean (spline smooth) cross-shore profiles of dissolved oxygen saturation in % (grey dashed line), depth of the 2 ml.l21 isoline in m (black solid line) and the acoustic-estimated biomass of anchovy (blue solid line), jumbo squid acoustic-estimated biomass (red solid line), jack mackerel (purple solid line) and chub mackerel (green solid line). Oxygen and anchovy data come from Bertrand et al. (2011) and jack and chub mackerel data come from Bertrand (unpublished).

(

  zones : nord, centre-nord, centre-sud, sud; distance au bord du plateau continental: -100 à -10 km, -10 à 10 km, 10 à 40 km , 40 à 80 km et >80 km). Cette analyse a permis de prendre en compte l'effet de l'année, ce qui n'a pas été possible pour le maquereau en raison de l'absence de données pendant huit années. Une analyse CART a aussi été implémentée avec les données de régime alimentaire du chinchard et du maquereau regroupées en utilisant les mêmes variables explicatives que pour le chinchard à l'exception de l'année.Les compositions durégime alimentaire du chinchard et du maquereau peuvent fournir des informations intéressantes sur les changements de diversité dans l'espace et le temps. Des jeux de données basés sur l'occurrence des 60 et 62 taxons respectivement identifiés dans les estomacs des deux prédateurs ont été utilisés pour constituer des tableaux d'occurrence moyenne des taxons par année, par zone et par classe de distance au bord du plateau continental. Une analyse factorielle des correspondances appliquée au tableau d'occurrences par année pour le chinchard a mis en évidence que le premier axe factoriel était un bon proxy de l'évolution temporelle de la composition en proies. De plus, nous avons estimé la richesse de la faune fourrage pour les deux prédateurs en calculant l'indice de richesse observée S obs sur les 60 et 62 taxons pour toutes les modalités des facteurs d'intérêt (année, zone et catégories de distance au bord du plateau continental). Mais la taille de l'échantillon (c'est à dire le nombre d'estomacs observés) influençant fortement la richesse taxonomique, nous avons appliqué une procédure de bootstrap en rééchantillonnant aléatoirement avec remise m estomacs sur les n correspondant à une xxxiii modalité d'un facteur donné. L'indice de Sørensen a été utilisé pour comparer la richesse entre les périodes El Niño et La Niña. Les analyses ont été réalisées à l'aide du logiciel R (R Core Team 2013), avec la librairie MASS pour le modèle de risques proportionnels (Venables and Ripley, 2002) et la librairie rpart pour les arbres de classification et régression. Résultats Ecologie alimentaire de l'encornet géant, du maquereau et du chinchard Nous avons exploré l'écologie alimentaire des trois espèces, avec un total de 27 188 estomacs non vides, permettant de caractériser la variabilité spatiale et temporelle des schémas de recherche de nourriture. Ainsi nous avons pu apporter de nouvelles connaissances et comparer le comportement trophique de ces espèces, défini comme opportuniste par des études antérieures (Konchina, 1982; Konchina et al., 1996; Nigmatullin et al., 2001; Markaida and Sosa-Nishizaki, 2003). Les consommateurs opportunistes sont habituellement considérés comme de bons indicateurs des changements dans l'écosystème. Nous avons montré ici que la composition du régime alimentaire n'est pas toujours un bon indicateur des changements dans la biomasse des proies. Nous avons fourni un éclairage nouveau sur les changements dans la composition en proies en fonction de la taille et des caractéristiques spatiotemporelles de l'environnement local (Chapitres III et IV) et sur le rôle majeur joué par l'oxygène dissous (Chapitre III). Nos résultats permettent de mieux comprendre la résilience du chinchard et du maquereau aux changements climatiques, y compris les épisodes El Niño (Chapitre IV). Les prédictions du modèle multinomial ont montré que le taux de remplissage de l'estomac augmente avec le nombre de proies, alors que les estomacs d'encornet géant contiennent seulement une ou deux proies la plupart du temps. Ces résultats ne corroborent pas l'hypothèse que les encornets géants sélectionnent les proies les plus abondantes ou les plus énergétiques dans un assemblage de proies, négligeant les autres proies disponibles. D'autres prédateurs supérieurs comme le thon font preuve d'une grande efficacité (taux de remplissage stomacal élevé) pour se nourrir en présence de grandes agrégations denses de proies monospécifiques xxxiv dans les couches de surface (Bard et al., 2002; Bertrand et al., 2002a; Ménard and Marchal, 2003; Potier et al., 2008). Notre étude du comportement alimentaire du chinchard et du maquereau (Chapitre IV) est la première étude portant sur des données de régime alimentaire de ces deux espèces sur une série temporelle de plus de 40 ans. Nous avons montré que le comportement alimentaire des deux espèces est adapté à la recherche des proies les plus accessibles, comme par exemple la galathée P. monodon et les larves Zoé de crustacés qui forment d'importantes agrégations dans la couche de surface sous l'oxycline (Bertrand et al., 2014, 2011). Par ailleurs, le chinchard et le maquereau consomment une large variété d'espèces et leur régime alimentaire est à dominance zooplanctivore. De tels résultats sont en accord avec d'autres études sur ces mêmes espèces (Antezana, 2010; Castro Hernández and Santana Ortega, 2000; Konchina et al., 1996).

  richesse en proies dans le régime alimentaire de l'encornet géant (Chapitre III). Les résultats d'un modèle multinomial ont révélé que le taux de remplissage stomacal de l'encornet géant augmentait avec le nombre de taxons proies. Ce résultat va à l'encontre du modèle attendu. Nous avons ainsi remis en question l'hypothèse admise selon laquelle les prédateurs terminaux pouvaient rechercher des concentrations locales de proies. Par exemple, le thon peut se nourrir jusqu'à satiété sur des agrégations denses et monospécifiques de proies (Bard et al., 2002; Bertrand et al., 2002; Ménard and Marchal, 2003; Potier et al., 2008). La comparaison entre les régimes alimentaires du chinchard et du maquereau (Chapitre IV), réalisée grâce à une analyse par arbre de régression multivarié, met en évidence des différences entre les régimes alimentaires de ces deux espèces pélagiques. Bien que les deux espèces soient préférentiellement zooplanctonophages, une proportion plus importante de poisson est observée dans les contenus stomacaux du maquereau. Les pièces buccales des deux espèces présentent des différences anatomiques, qui pourraient influer sur le régime alimentaire. Le chinchard possède une bouche protractile qui lui permet d'aspirer ses proies lorsqu'il les capture (Mapukata, 2002). Le type de bouche du maquereau adulte est intermédiaire entre les types "planctonophage" et "ichthyophage", mais plus proche du second type. Ses plaques pharyngiennes portent des dents acérées dirigées vers l'oesophage ; leur fonction est de retenir les proies capturées dans la bouche et, au-delà, de contribuer au mécanisme de déglutition (Angelescu, 1980). Le maquereau se nourrit en filtrant des petites particules en suspension et en engloutissant de grandes proies (O'Connell and Zweifel, 1972) tandis que le chinchard utilise seulement la nourriture particulaire (Mapukata, 2002). Dans ce travail, nous avons trouvé une plus forte proportion de poisson chez le maquereau que chez le chinchard. Ce résultat est aussi en contradiction avec le travail de Medina and Arancibia (1998), qui ont trouvé que le chinchard sélectionnait des proies 11,8 fois plus grosses que le maquereau, en relation avec la taille du prédateur. L'explication de ce paradoxe dans le NHCS pourrait résider dans l'occupation de l'espace par les deux espèces. Le maquereau occupe des zones plus côtières et a davantage accès à l'anchois et à ses larves, tandis que le chinchard a un habitat océanique en raison de sa sensibilité à la zone peu profonde de minimum d'oxygène. Mais dans la zone océanique il y a d'importantes quantités de poissons mésopélagiques, particulièrement V. lucetia (Cornejo and Koppelmann, 2006); et nos résultats xl indiquent que le chinchard consomme de faibles quantités de mésopélagiques, contrairement à ce qui a été observé dans les eaux chiliennes (Medina and Arancibia

  de la partie nord du courant de Humboldt. Plusieurs paradoxes ont été élucidés (par exemple l'encornet géant, l'anchois et l'oxygène) et quelques surprises sont apparues (par exemple la préférence du chinchard et du maquereau pour la galathée pélagique par rapport aux euphausiacés). Ce travail, qui s'appuie sur un nombre considérable d'estomacs échantillonnés et une large couverture spatio-temporelle, nous a permis de comprendre le comportement trophique de plusieurs espèces ressources majeures du courant de Humboldt. Dans de nombreux cas, le régime alimentaire peut être indicateur de changements spatio-temporels dans l'écosystème. Cependant, on ne peut pas toujours déduire entièrement la présence d'organismes dans l'environnement à partir des contenus stomacaux de prédateurs. D'autres processus inhérents aux prédateurs comme les stratégies de survie, la compétition et l'opportunisme doivent être pris en compte. Le schéma global que nous avons décrit dans ce travail illustre le comportement opportuniste de recherche de nourriture, les stratégies de vie et le haut degré de plasticité de ces espèces. Un tel comportement permet l'adaptation aux changements environnementaux. La principale limite de cette étude était l'impossibilité de travailler avec davantage de variables environnementales, en particulier physico-chimiques. Ce problème résidait surtout dans la quantité d'information biologique manipulée dans cette étude et le manque de temps pour prendre en compte d'autres séries temporelles environnementales. Par conséquent, des études ultérieures devraient prendre en compte davantage de variables environnementales pour mieux comprendre le comportement alimentaire de ces espèces. De plus, la méthodologie développée durant ce travail devrait être appliquée à d'autres espèces importantes comme la bonite, la coryphène ou les thons, ce qui permettra de compléter l'image du comportement alimentaire des ressources halieutiques principales du NHCS. Finalement, nos résultats devraient contribuer à l'amélioration des protocoles de suivi en appliquant des méthodes de détermination xli de la taille minimum de l'échantillon afin d'obtenir un plan d'échantillonnage équilibré dans le temps et l'espace. Par ailleurs, la forte variabilité spatio-temporelle du régime alimentaire des prédateurs montre que les modèles trophiques avec régime alimentaire fixe (ex. Ecopath) peuvent avoir des inconvénients majeurs. Dans le NHCS, les modèles trophiques devraient absolument prendre en compte les comportements trophiques adaptatifs, et nous proposons de travailler avec les développeurs de la version du modèle OSMOSE End-to-End pour le courant de Humboldt (Oliveros, 2014) pour construire un modèle fiable de l'écosystème océanique du Pérou.

  

  

  

  .10. Distribution map of D. gigas. Green -Common historical distribution. Sky blue -2001 expansion. Blue -2006 expansion. Green, Sky blue and Blue is

	the	total	present	distribution.	(Source:
	http://www.asnailsodyssey.com/LEARNABOUT/OCTOPUS/octoEgg.p
	hp)				
	2.11. Jack mackerel Trachurus murphyi. (36 to 65 cm LT; Chirichigno and
	Cornejo, 2001).			
	2.12. Extension and abundance of the jack mackerel, during periods of low (red
	area) to high abundance (yellow area). The letters in rectangles show the
	major patches of density.			
	2.8. Atmosphereic and oceanographic changes during El Niño (left) and La
	Niña conditions (right). Source: NOAA/NCEP/CPC	

2.9. Jumbo squid Dosidicus gigas. A, dorsal view of a large specimen (50-80 cm ML) (Roper et al. 1984) B, ventral view of a specimen of 25.4 cm ML xxii (Source: Wormuth 1976). 2A: Central Pacific-Centre South Chilean stock; B: Northern Chilean stock; C: Peruvian stock; D1 and D2: Central South and Southwest Pacific Ocean stocks respectively (Source: Gerlotto et al., 2012).

  abondantes populations de petits poissons pélagiques (Bakun and Weeks, 2008). D'un autre côté, le courant de Humboldt est la région où les oscillations El Niño (ENSO) et la variabilité climatique en général sont les plus fortes. du plateau continental (négative en deçà et positive au-delà, en km), la saison (été austral, automne, hiver et printemps) et la période du jour. L'anomalie de température de surface de la mer (SSTA, en ºC) est utilisée comme proxy des conditions environnementales. Pour le chinchard et le maquereau, trois individus de chaque espèce ont été échantillonnés aléatoirement par coup de pêche et par classe de taille d'un centimètre, couvrant l'ensemble de la gamme de taille des captures. Au laboratoire, la longueur à la fourche (cm), le poids total (g) ont été mesurés et le sexe et le stade de maturité ont été déterminés en utilisant une échelle à 5 stades (Sánchez et al., 2013). Les estomacs ont été conservés dans de l'alcool à 96% ou dans du formol à 10%. Les échantillons sont caractérisés selon l'année, la saison, la latitude, la zone (nord 3°-6°S, centre-nord 6°S-10°S, centre-sud 10°-15°S, sud 15°-18°S), la distance au bord du plateau continental (négative en deçà et positive au-delà, en km), l'anomalie de température de surface de la mer (SSTA, in ºC) et la profondeur de l'isotherme 15°C (Z 15ºC , en m; voir Flores et al., 2013). importance écologique dans le courant du Humboldt. Un indice de remplissage stomacal (FWI, en %) a été calculé (Rasero et al., 1996) : Où W st est le poids humide du contenu stomacal (g) et W le poids humide de l'individu (g).

	Introduction
	Des études antérieures ont mis en évidence une dominante numérique du phytoplancton
	Les Systèmes d'Upwelling de Bord Est (Eastern Boundary Upwelling systems, EBUS, en dans les estomacs des poissons fourrage (Rojas de Mendiola et al., 1969; Pauly et al., 1989) et ont
	anglais), dont les courants du Humboldt, des Canaries, du Benguela, et de Californie, sont parmi conduit à la conviction que les abondantes populations de petits pélagiques du courant de
	les écosystèmes marins les plus productifs du monde (Chavez and Messié, 2009; Fréon et al., Humboldt étaient alimentées par une chaîne trophique inhabituellement courte et efficace La variabilité de la condition des deux espèces de poisson a été étudiée à travers le coefficient de
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	production secondaire permettent le développement d'importantes biomasses de petits poisons 2014; Espinoza et al., 2009) ont montré que la principale source de calories pour l'anchois et la observé) et mesuré (FL, longueur en cm) :
	K
	Analyse des contenus stomacaux
	Matériel et méthodes
	Echantillonnage
	5320 estomacs d'encornets géants ont été collectés au large du Pérou (3ºS -17ºS -de la zone
	of a 65.2 cm côtière jusqu'à 605 km au large), entre 2004 et 2011, à partir des captures à la turlutte de la
	ML(A) and 81.2 cm ML(B) jumbo squid. Grey symbols represent periods of pêcherie industrielle. Un total de 47 535 estomacs de chinchards et de maquereaux
	(respectivement 29158 et 18 377 estomacs) ont été collectés entre 1973 et 2013 le long de la côté migration, while black symbols illustrate a more fixed isotopic habitat (Source: relativement doux (Cury and Roy, 1989; Bakun, 1996). Ainsi les schémas à grand échelle du Les pourcentages moyens en nombre (%N) et en poids (%W) ont été calculés en moyennant les péruvienne jusqu'à 470 km au large, à partir de campagnes scientifiques menées par l'Institut Lorrain et al., 2011). régime des vents et de la circulation océanique fournissent respectivement la force motrice Péruvien de le Mer (IMARPE), la flottille industrielle et le programme Eureka). Pour l'encornet pourcentages de chaque taxon proie trouvés dans les estomacs individuels. Nous avons par
	nécessaire à la remontée d'eau profonde et la concentration optimale en nutriments pour une géant, 20 individus ont été prélevés aléatoirement dans chaque coup de pêche, couvrant la conséquent considéré les individus comme unité d'échantillonnage, ce qui nous a permis de
	production biologique significative (Carr and Kearns, 2003). Ces conditions créent un gamme de taille des captures. A bord et au laboratoire, la longueur (longueur du manteau ML, en calculer des écarts types (Chipps and Garvey, 2007). Le niveau d'identification n'étant pas

pélagiques côtiers qui, à travers les interactions prédateurs-proies, peuvent influencer les niveaux trophiques aussi bien inférieurs que supérieurs via les réseaux trophiques

(Cury et al., 2000)

. Ces quatre EBUS représentent ~0.3% de la surface des océans mondiaux (Carr and Kearns, 2003) mais produisent environ 20% des captures mondiales de poisson, contribuant à sécuriser les stratégies alimentaires dans de nombreux pays du Sud (Fréon et al., 2009). Parmi les EBUS, le système au nord du courant de Humboldt (Northern Humboldt Current System, NHCS, en anglais) situé au large des côtes péruviennes est, de loin, le « champion du monde » de la production de biomasse de poisson exploitable (Chavez et al., 2008). Il représente moins de 0.1% de la surface de l'océan mondial mais soutient actuellement environ 10% des captures mondiales de poisson. Il produit davantage de débarquements de poisons que les autres EBUSs aussi bien en quantité totale que par unité de surface (Chavez et al., 2008). Cependant, des estimations par télédétection spatiale de la production primaire place le NHCS à la troisième place seulement, derrière les courants du Benguela et des Canaries (Carr, 2002; Chavez et al., 2008). D'un côté ce paradoxe apparent d'une forte productivité en poisson avec une production primaire moyenne dans le NHCS étaye l'hypothèse d'une meilleure efficacité de la chaîne trophique pour cet écosystème (Cury and Roy, 1989; Taylor et al., 2008). De fait, la proximité du NHCS avec l'équateur et l'importance des ondes de Rossby génèrent une remontée d'eau froide forte et soutenue, sous l'effet de vents "environnement particulièrement riche, non turbulent et favorable" grâce auquel de riches communautés planctoniques côtières se développent et persistent, permettant à leur tour le xxix développement d'sardine (Sardinops sagax; Jenyns, 1842) est en fait le zooplancton (principalement des euphausiidés et des grands copépodes), remettant en cause l'ancien paradigme sur les réseaux trophiques dans le Humboldt. La production secondaire élevée peut s'expliquer par une utilisation plus efficace de la production primaire par le zooplancton et/ou par une connexion forte entre les écosystèmes pélagiques côtier et hauturier, ce dernier argument pouvant s'appliquer particulièrement aux euphausiacés (Espinoza and Bertrand, 2008). Dans ce contexte, l'objectif principal de cette étude est de mieux comprendre le comportement trophique de quelques prédateurs importants du courant de Humboldt, à savoir le chinchard (Trachurus murphyi), le maquereau (Scomber japonicus) et l'encornet géant (Dosidicus gigas). cm) et le poids total (en g) ont été mesurés et le sexe et le stade de maturité ont été déterminés selon l'échelle proposée par Sánchez (2011). Chaque coup de pêche est caractérisé par la distance xxx au bord Les contenus stomacaux ont été rincés à travers un tamis de maille 500 m pour l'encornet géant et 300 m pour le chinchard et le maquereau, afin de retenir les restes de proies et d'identifier les parties dures (otolithes de poissons, becs de céphalopodes et exosquelettes de crustacés). Les différents items constitutifs d'un même taxon ont été triés, comptés et pesés à 0.01 g près. Les proies ont été déterminées à la loupe binoculaire au niveau taxonomique le plus précis possible, en utilisant différentes clés systématiques pour les Téléostéens (Fitch and Brownell, 1968; Chirichigno and Cornejo, 2001; García-Godos Naveda, 2001), les crustacés (Newel, 1963; Méndez, 1981), le zooplancton (Trégouboff and Rosse, 1957), les céphalopodes (Wolff, 1984) et les mollusques (Alamo and Valdivieso, 1997). Un total de 55 taxons proies a été identifié à différents niveaux taxonomiques pour l'encornet géant tandis que 90 et 102 taxons proies (regroupés ensuite en 60 et 62 classes) ont été identifiés pour le chinchard et le maquereau respectivement. Les proies ont été quantifiées en fréquence d'occurrence, en nombres et en poids. homogène pendant la période d'étude, nous avons agrégé les proies en 11 groupes pour l'encornet géant et 13 groupes pour le chinchard et le maquereau sur la base de leur cohérence et xxxi de leur n = We / We', où We' est le poids estimé pour un individu de longueur FL (We'=10 .FL ).

  décision binaires qui optimisent la division du jeu de données en sous-groupes les plus homogènes possibles. L'arbre est construit par divisions successives du jeu de données, chaque division étant définie par une règle simple basée sur une seule variable explicative. Les divisions sont choisies pour maximiser l'homogénéité des deux noeuds résultants. Ce processus conduisant à la construction d'un arbre trop grand, une procédure d'élagage est ensuite appliquée pour garder l'arbre dans une dimension raisonnable permettant de se focaliser sur les premiers noeuds, les plus informatifs. Chaque noeud terminal (ou feuille) est caractérisé par une distribution en proies (pourcentage en poids par groupe taxonomique) associée, dans le cas de l'encornet géant, à trois variables explicatives continues (indice de remplissage stomacal, distance au bord du plateau continental et SSTA) et deux variables catégorielles (saison : été, automne, hiver et printemps ; et taille individuelle en cm, divisée en quatre catégories ordonnées). Une analyse CART a aussi été réalisée sur les estomacs de chinchard (1973-2013) en utilisant quatre variables explicatives continues (longueur, année, SSTA, Z 15ºC ) et deux variables catégorielles

	Les effets potentiels des variables explicatives (taille, saison, distance au bord du plateau
	continental, anomalie de température de surface de la mer) sur le taux de remplissage stomacal et
	sur le régime alimentaire de l'encornet géant ont été d'abord explorés par des tests non
	paramétriques de Kruskal-Wallis.
	L'approche par arbres de classification et régression (CART) proposée par (Breiman et al.,
	1984) et adaptée aux données de contenus stomacaux (Kuhnert et al., 2011) a été appliquée afin

Afin d'analyser les effets potentiels des variables explicatives sur le nombre de taxons par estomac pour l'encornet géant, un modèle de risques proportionnels pour réponse ordinale (McCullagh and Nelder, 1989) a été ajusté au vecteur de richesse en proies, c'est à dire le nombre de proies différentes identifiées dans chaque estomac (y i ) i 1 considéré comme la réalisation d'une variable aléatoire Y. Y prend ses valeurs dans l'ensemble E = {1, 2, ..., S} avec S la richesse maximum observée dans les 3618 estomacs non vides. Le modèle a été écrit en termes de fonction de probabilité cumulée de Y, conditionnellement à trois variables exogènes (taille, indice de remplissage stomacal et distance au bord du plateau continental). d'identifier les relations entre différentes variables explicatives et la composition en proies des estomacs. Cette méthode utilise un algorithme de partitionnement pour estimer une série de xxxii règles de

Importance de la taille des prédateurs, de l'accessibilité des proies et du plateau continental dans le NHCS

  Nous avons décrit dans le chapitre II les caractéristiques de la zone de minimum d'oxygène du courant de Humboldt, l'une des zone de minimum d'oxygène de surface les plus intenses à Concernant le chinchard et le maquereau, la biomasse estimée par acoustique pour les deux espèces était significativement corrélée à la profondeur de la concentration en oxygène de 2 ml.l -1 . L'effet de l'oxygène sur la biomasse de maquereau et de chinchard était comparable. Les deux espèces étaient plus abondantes quand Z 2 ml.l -1 est plus profonde que 20 m (Bertrand unpublished). Au contraire de l'anchois, ces espèces ne sont pas affectées par la faible profondeur de l'oxycline (<10 m) (Bertrand et al., 2011). Ce comportement pour les deux espèces peut expliquer la faible incidence de l'anchois dans leur régime alimentaire pendant les années froides Vinciguerria lucetia et Myctophum sp. décroissent avec l'augmentation de la taille. Nous avons émis l'hypothèse que les changement de régime xxxvi alimentaires étaient davantage corrélés à l'accessibilité des proies que spécifiquement à la taille des encornets (Argüelles et al. 2012). Nous avons montré que l'encornet géant effectuait des migrations ontogéniques, avec les petis individus distribués plus au large que les plus grands individus. Nous avons présenté un modèle conceptuel de la distribution de l'encornet géant. Les petits individus sont distribués au large pendant le printemps, où ils se nourrissent sur des poissons mésopélagiques. Cela est cohérent avec la distribution connue des poissons mésopélagiques, particulièrement Vinciguerria lucetia (Rosas-Luis et al., 2011). Les plus grands encornets, plus proches de la côte, augmentent leur consommation de céphalopodes, y compris leurs congénères. Les céphalopodes ont généralement une capacité limitée de stockage d'énergie. On considère donc que le cannibalisme fait partie de la stratégie de stockage de l'énergie, permettant aux populations de céphalopodes de réagir aux conditions environnementales adverses en réduisant leur nombre (Ibáñez and Keyl, 2009). Près de la bordure du plateau continental, les Euphausiidae sont présents (Ballón et al., 2011) et contribuent au régime alimentaire des plus gros encornets. Lorrain et al. (2011) ont montré à partir des signatures isotopiques mesurées sur les plumes d'encornets géants, que les grands individus peuvent se nourrir significativement sur les bas niveaux trophiques. Cependant, depuis la fin des années 90, la surexploitation a fait disparaître ces grands chinchards du système (Gerlotto et al., 2012). La taille du maquereau non plus n'influe par sur sa diète. Ce poisson prédateur se nourrit sur du petit zooplancton (Copepoda) à toutes les tailles Zhu et al., 2009) pour l'alimentation des chinchards et des maquereaux. La contribution en euphausiacés est ainsi plus importante à la bordure du plateau. Ces résultats sont en accord avec ceux de Ballón et al., (2011), qui ont montré que la biomasse du macrozooplancton augmentait le long du plateau continental. L'effet latitudinal est plutôt lié à la géomorphologie de

	xxxv
	d'expliquer ce paradoxe. Nous avons montré que l'encornet géant n'occupait pas les eaux
	côtières où une énorme biomasse d'anchois est présente. L'encornet géant est adapté à l'anoxie
	puisqu'il effectue des migrations verticales journalières et occupe la zone minimum d'oxygène
	durant le jour (Gilly et al., 2006, 2012; Bazzino et al., 2010; Seibel, 2013). Cependant, dans la zone échantillonnées. Cela avait été déjà observé par Konchina (1982) mais pas par Muck and Sanchez
	de minimum d'oxygène, l'encornet géant s'adapte à l'hypoxie en modifiant son métabolisme (1987). Dans cette dernière étude, la contribution du zooplancton était même plus importante
	(Rosa and Seibel, 2008, 2010; Trübenbach et al., 2012, 2013). Bien que l'encornet géant puisse vivre dans les tailles intermédiaires et grandes, alors que les petits maquereaux se nourrissaient
	dans des eaux hypoxiques, il a besoin d'eaux de surface normoxiques pour récupérer ensuite paradoxalement davantage de poissons. Castro, (1993) ont aussi observé que les maquereaux
	durant la nuit. La concentration en oxygène peut donc limiter la co-occurrence de l'encornet juvéniles s'alimentaient essentiellement sur des poissons (42%) aux Canaries.
	géant (prédateur) et de l'anchois (proie).
	Le plateau continental constitue une importante barrière biogéographique (Bakun, 1996;
	l'échelle de l'océan mondial (Helly and Levin, 2004; Chavez and Messié, 2009; Paulmier and Ruiz-Pino, 2009). Cette OMZ est très peu profonde ce qui a des effets importants sur la distribution des organismes marins, l'oxycline formant une barrière pour les organismes marins intolérants à l'hypoxie (Ayón et al., 2008a; Bertrand et al., 2010). Les céphalopodes jouent un rôle important dans les écosystèmes marins car ils consomment une grande variété d'invertébrés et de poissons, et se situent par conséquent à un niveau élevé dans les réseaux trophiques (Rodhouse and Nigmatullin, 1996; Rosas-Luis et al., 2008). Ils ont aussi un fort taux de croissance, associé à des rations journalières importantes et à une digestion rapide (Boyle and Rodhouse, 2005). Dans ce contexte, il a été suggéré que ces organismes pourraient impacter considérablement les populations de leur proie principale (Rodhouse and Nigmatullin, 1996), posant un réel problème sur les ressources exploitées lorsque les proies ont une importance économique (Ibáñez, 2013). Cela pourrait être le cas dans le NHCS, où l'encornet géant est un prédateur actif (Nigmatullin et al., 2001) et l'anchois péruvien une proie potentielle abondante et vulnérable, mais est aussi la cible de la plus importante pêcherie du monde (Pikitch et al., 2014). Mais l'encornet géant où l'oxycline était très peu profonde. La période entre le début des années 1970 jusqu'au milieu des années 1990 était plus chaude, moins productive et mieux oxygénée en comparaison du milieu des années 1990 (Chavez et al., 2003; Bertrand et al., 2011). Par conséquence, pendant cette période, le chinchard et le maquereau pouvaient être distribués plus près de la côte où l'anchois était plus accessible. La distribution du chinchard, du maquereau et de l'encornet géant ne coïncide pas avec celle de l'anchois qui est très côtier. Dans le NHCS, nos résultats montrent que la composition du régime alimentaire de l'encornet géant (Chapitre III) différait selon la taille du prédateur. Le schéma général était l'augmentation importante du pourcentage de céphalopodes (de la même espèce ou non) avec la taille. Le pourcentage d'Euphausiidae augmente aussi considérablement avec la taille. Au maquereaux sur leur composition alimentaire (Chapitre IV). Cependant, l'échantillonnage était chinchards (entre 15 et 70 cm) ont été échantillonnés dans les années soixante-dix seulement, c'est-à-dire uniquement dans la première période de l'étude. Sur la période 1973-2013, nos résultats montrent que ce sont les copépodes qui dominent pour les petites tailles de chinchards, alors que les proportions des euphausiacés, des larves zoé et de Pleuroncodes monodon augmentent pour les tailles intermédiaires, et que les anchois dominent pour les grandes tailles. Ces changements avec la taille du prédateur ont été déjà observés dans d'autres études (Muck and Sanchez 1987; Ermolovich and Gardina, 1994). Ils peuvent être attribués à des changements de capacité à capturer et manipuler de nouvelles proies chez le prédateur (Christensen, 1996; Lundvall et al., 1999). De plus, nous avons observé une contribution importante d'anchois dans la diète des grands chinchards (>41 cm LF) pendant les années 70 lorsque leur taille était plus grande (Díaz, 2013). Pendant cette période, ces grands chinchards pouvaient pénétrer dans les Genin, 2004; monodon est distribué principalement dans les hautes latitudes des côtes péruviennes (entre 9-contraire, les contributions de Nos données de mettent pas en évidence un effet marqué de la taille des chinchards et des déséquilibré en termes de taille pendant la période étudiée. Ainsi, les grands individus de 12ºS).
	consomme un très faible pourcentage d'anchois. Pourquoi ? Dans le Chapitre III nous avons tenté

eaux côtières en raison de l'approfondissement de l'oxycline (Bertrand et al., 2011; Flores et al., 2013). Ils avaient ainsi accès à ces proies riches en énergie que sont les anchois du Pérou Engraulis xxxvii ringens. la côte péruvienne et au changement de la largeur du plateau continental. Ainsi les euphausiacés dominent dans la partie nord (3º-10ºS) et leur présence diminue dans la partie sud, là où le plateau continental est large. A l'opposé, la galathée pélagique Pleuroncodes monodon augmente en proportion dans les diètes dans la partie sud. Gutiérrez et al. (2008) indiquent aussi que P.

Série à long terme de contenus stomacaux de poissons prédateurs et changement temporels de la faune fourrage dans le NHCS

  Même avant cette augmentation d'abondance, Elliot and Paredes (1996) ont rapporté une forte biomasse de P. monodon dans le sud du Pérou à la fin de l'année 1995. En outre, la dominance des euphausiacés dans le régime alimentaire du chinchard a augmenté de la fin des années 1970 à la fin des années 1990 et chuté ensuite. Cette tendance est en contradiction avec la tendance des euphausiacés au large du Pérou dont les biomasses étaient plus faibles à la fin des années 1970-1990 et ont augmenté ensuite (Ayón et al., 2011). En conséquence le paradoxe suivant se dessine : si le chinchard et le maquereau sont des prédateurs opportunistes (Konchina et al. 1981; Konchina, 1982; Muck & Sanchez 1987; in this study), des changements dans leur régime alimentaire devraient indiquer des changements dans les assemblages d'espèces de l'écosystème. Dans le Chapitre IV, nous avons indiqué que les changements dans la contribution des proies correspondaient à des changements observés dans l'écosystème dans le cas P. monodon mais pas dans le cas des euphausiacés. L'explication que nous proposons pour ce paradoxe est Sánchez de Benites and Muck, 1987), indiquant que la diversité des proies était significativement plus basse durant les épisodes El Niño (Chapitre IV), nous n'avons pas détecté de différences significative dans les régimes alimentaires entre les périodes El Niño, La Niña et neutre. Des résultats comparables ont été observés pour le régime alimentaire des anchois (Espinoza and Bertrand, 2008).

	Les analyses de contenus stomacaux de chinchard entre 1973 et 2013 (Chapitre IV) ont mis en évidence la réalisation d'au moins deux scénarios temporels dans le NHCS : (1) de 1973 à environ 2000, une période avec une forte dominance d'euphausiacés; (2) après 2000, la galathée pélagique P. monodon et les larves zoé occupaient une place plus importante dans le régime alimentaire du chinchard, tandis que l'occurrence et l'abondance des Engraulidae restait modérée (Alegre et al., Des évènements El Niño exceptionnels, tels que ceux de 1982-83 et de 1997-98, affectent toutes les composantes de l'écosystème marin (Barber and Chavez 1983; Arntz and Tarazona 1990; Fiedler 2002) y compris les populations de chinchard et de maquereau (Arcos et al., 2001; Bertrand et al., 2004b; Gerlotto et al., 2012). Le paradoxe est que, contrairement à des études antérieures (Muck and Sanchez 1987; xxxix
	2013, 2015). Pour le chinchard, ces scénarios correspondent aux périodes chaude et froide
	proposées par Chavez et al. (2003, 2008). L'augmentation de P. monodon dans le régime

alimentaire était en concordance avec l'abondance de cette proie le long des côtes péruviennes depuis le milieu des années 1990, et particulièrement après El Niño de 1997-1998 (Gutiérrez et xxxviii al., 2008). que P. monodon est une proie « facile » à capturer. Elles se rassemblent en masses dense dans la couche de surface au-dessus de l'oxycline (Bertrand et al., 2011, 2014). De plus, elles sont accessibles durant l'ensemble de leur cycle nycthéméral (jour et nuit) alors que les euphausiacés effectuent des migrations verticales et sont par conséquent inaccessibles pendant la journée (Ballón et al., 2011). Un schéma proche a été observé pour le régime alimentaire du maquereau.

Cependant, plusieurs années sont manquantes, ce qui ne nous a pas permis de tirer des conclusions à propos des changements temporels du régime alimentaire de cette espèce. Nos résultats remettent en cause l'utilisation des prédateurs opportunistes comme indicateurs des changements dans l'écosystème. Les changements à l'échelle de la décennie dans le régime alimentaire du chinchard soulignent le fait que le comportement de recherche alimentaire dépend non seulement de l'abondance des proies mais aussi de leur accessibilité.
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