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Avant-propos

Ecosystémes. Biodiversité. Environnement. Trois mots qui résonnent et soulevent bien
des questions en écologie face aux enjeux environnementaux actuels. La planéte fait face a
des menaces grandissantes, passant par 1’augmentation des émissions de gaz a effet de serre a
la pollution chimique, lumineuse ou sonore, ou encore a la surexploitation des ressources, la
perte d’habitats, jusqu’aux changements climatiques a 1’échelle mondiale. « Quelles sont les
consequences de ces changements sur les écosystemes, comment évolueront les espéces et
leurs habitats face a ces nouvelles menaces ? ». Voila parmi les questions les plus centrales en

écologie actuellement.

Les réponses a ces interrogations se trouvent dans la compréhension du fonctionnement
des écosystemes, par exemple par la détermination des facteurs biologiques et physiques qui
poussent les especes a se distribuer de telle maniere ; la caractérisation des conditions
environnementales favorables au développement de certaines populations mais défavorables a
d’autres ; la compréhension des liens entre les especes au sein de tel écosystéme ; ou encore
I’estimation de la réponse physiologique ou comportementale de cette espece face a telle

variation dans son environnement.

Parmi les régions les plus impactées par le changement climatique, 1’Arctique et
I’ Antarctique figurent en « pdle » position et se réchauffent plus rapidement que dans
n’importe quel autre endroit sur Terre. Ces deux étendues de glace, I’une sur la mer, 1’autre
sur le continent et s’étendant dans 1’océan, participent activement a la régulation du climat
mondial. Par conséquent, I’impact du réchauffement climatique dans ces milieux a des

répercussions a 1’échelle planétaire.

De plus, ces régions abritent des €cosystémes d’une incroyable richesse, étroitement li€s
a la banquise pour les activités d’alimentation ou de reproduction des espéces. lls subissent
les conséquences de la hausse des températures par la diminution de la couverture de glace de
mer. Cependant, dans ces milieux reculés, 1I’étude in situ des écosystémes et de leur
fonctionnement reste encore limitée pour des raisons principalement financieres et
logistiques. Ainsi, la réponse des especes face au réchauffement climatique et a la variation

des conditions de glace restent encore mal comprise.

Voila maintenant trois années que le projet SENSEI tente d’apporter des réponses a Ces
problématiques. « SENSEI » ... ? SENtinels of the Sea Ice est un projet de grande ampleur
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de trois ans, lancé en 2017 et financé par la Fondation BNP Paribas dans le cadre du
programme « Climate & Biodiversity Initiative », et soutenu par I’Institut Polaire Francais
(IPEV). Il repose sur une collaboration internationale entre différents instituts en France, au
Royaume-Uni, en Norvege, au Canada, au Japon, aux Etats-Unis, et sur I’expertise de
nombreux chercheurs dans les domaines de la biologie et de 1’écologie des espéces et des

écosystemes.

Ce projet vise a utiliser des especes sentinelles des changements se produisant dans ces
systéemes glaciaires. Les prédateurs tels que les oiseaux et mammiféres marins intégrent les
variations se produisant dans les niveaux trophiques inférieurs en réponse a des perturbations
dans leur environnement. Ces prédateurs répondent rapidement a ces fluctuations, aussi bien
dans leur comportement de reproduction que d’alimentation. Le projet SENSEI s’intéresse
ainsi a I’étude simultanée en Arctique et Antarctique des réponses de plusieurs especes
emblématiques de prédateurs polaires aux changements des conditions de banquise. Au Nord,
les mouettes tridactyles, les guillemots a miroir, les guillemots de Briinnich et les phoques a
capuchon ont été enr6lés pour mener cette enquéte. Au Sud, ce sont les pétrels des neiges, les
manchots Adélie, les manchots empereurs, les phoques de Weddell et les éléphants de mer qui

meénent ces investigations.

Gréace a des jeux de données a long terme en démographie ainsi que des jeux de données
de comportement alimentaire, couplés a des données acquises durant des sessions de terrain
au cours du projet, SENSEI s’appuie sur une base solide pour évaluer la réponse de ces
sentinelles de la maniére la plus précise possible face a 1’évolution de la glace de mer. Les
résultats obtenus permettront in fine de produire des indicateurs permettant de mesurer
I’ampleur des changements climatiques sur les milieux polaires et d’émettre des prédictions
quant a I’évolution de ces écosystemes emblématiques et fragiles en fonction des projections

du climat futur.

C’est donc au sein du projet SENSEI que cette thése s’inscrit. Elle a regu, en plus de la
Fondation BNP Paribas, le soutien financier et logistique de I’Institut Polaire Francais
(programme IPEV 1091, dirigé par Yan Ropert-Coudert et Thierry Raclot), du WWF-UK, de
la Zone Atelier Antarctique et Subantarctique — LTER France (CNRS) et des Terres Australes
et Antarctiques Francaises (TAAF).

Cette thése a été réalisée au Centre d’FEtudes Biologiques de Chizé, UMR 7372 —

CNRS, La Rochelle Université. J’ai été accueillie dans 1’équipe Prédateurs Marins dirigée par
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Charles-André Bost pour mener ce travail, sous la supervision de Yan Ropert-Coudert et
Akiko Kato. Une partie a également été effectuée sur le terrain durant trois mois lors de la
premiere année de theése, a la station de recherche frangaise Dumont d’Urville en Antarctique
de I’Est, dans le cadre des campagnes d’été annuelles du programme 1091. Ce programme
collecte annuellement depuis 10 ans des données de comportement alimentaire des manchots
Adélie au cours de la saison de reproduction et effectue un suivi sur cette méme colonie du

succes reproducteur.

Ce travail de thése a béneficié des données acquises durant toutes ces années pour étudier
de prés la variation comportementale des manchots Adélie lors de leur activité alimentaire
face aux changements des conditions de la glace de mer au cours de leur période de
reproduction. Cette these est donc partie intégrante du projet SENSEI. Elle contribue ainsi a
une meilleure compréhension des réponses comportementales d’une espéce emblématique et
permet d’aider aux prédictions quant a 1’évolution future d’une partie de 1’écosystéme en

fonction des variations de la banquise en Antarctique de I’Est.

L’histoire commence ici...
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Chapitre 1. Introduction

1. Les écosystémes face a diverses sources de variations

1.1 — Structuration des écosystemes et niveaux d’organisations

Les écosystéemes sont constitués par des ensembles d’étres vivants en interaction entre
eux (biocénose) mais également avec leur environnement (biotope) (Fig. 1). Les parametres
environnementaux vont faconner des habitats favorables au développement et a la persistance
des communautés d’espéces au sein de ces écosystémes. Ces communautés vont ainsi former

des chaines alimentaires — ou réseaux trophiques.

Le climat, par I’intermédiaire de facteurs comme la température, les vents, les courants, a
une forte influence sur les parametres environnementaux (hydrologiques, physigues,
géologiques, chimiques). Les variations environnementales ont ainsi un impact sur les

organismes des écosystémes (Luck et al. 2003 ; Begon et al. 2006 ; O’Gorman et al. 2012).

ECOSYSTEME §
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/ P - B An At (AL TG \
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- - - / \\\
chimiques de I'environnement Vs . 0‘ \\
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POPULATION
Figure 1 : schéma d’organisation des écosystémes. ESPECE

Le fonctionnement des écosystemes et I’écologie trophique restent des domaines
intensément étudiés et pourtant encore difficilement compris, du fait de la complexité des
interactions entre les communautés et leur habitat. Les organismes vivants présentent des
stratégies de vie et des réponses différentes aux fluctuations se produisant dans leur milieu.
Dans le contexte actuel de changement global et de variations environnementales rapides et
intenses, la compréhension de 1’écologie des communautés est un enjeu crucial. Connaitre les
facteurs intrinseques et extrinséques influencant la réponse des organismes permet ainsi de

prédire les impacts futurs des changements environnementaux sur les écosystémes.
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1.2 — Stratégies d’histoire de vie et variations entre les niveaux

d’organisation de I’écosystéme

L’un des principes fondamentaux dans le domaine de 1’écologie des organismes, évoqué
par Darwin dans sa présentation de « L’Origine des espéces » (Darwin 1859), est que tout étre
vivant tendra & maximiser sa valeur sélective (ou fitness) — c’est-a-dire sa capacité a
transmettre ses genes aux générations futures — et adoptera une stratégie de vie menant a
optimiser simultanément sa survie et sa reproduction. La diversité des traits d’histoire de vie
— traits démographiques reliés a la croissance, la survie et la reproduction — chez les
organismes vivants est trés vaste. Cependant, des études ont montré une limitation des
combinaisons de traits possibles, par exemple par la capacité des organismes a faire des
compromis. En effet, maximiser certains traits au détriment d’autres permettrait de répondre a
certaines contraintes écologiques et d’accroitre les chances de survie et reproduction, laissant
ainsi place a une variété de stratégies d’histoire de vie (Stearns 1976). A I’échelle des espéces,
des variations de stratégies de vie peuvent s’observer en réponse aux contraintes biologiques.
A I’échelle des populations au sein d’une espéce, la plasticité peut étre exprimée en réponse
aux différentes pressions exercées par le milieu. Enfin, a I’échelle individuelle, des facteurs
intrinséques comme 1’age, le sexe, 1’héritabilité¢ de caracteres issus des parents ou acquis par

I’environnement social peuvent induire des différences de stratégie.

Pour bien comprendre le fonctionnement d’un écosystéme, il faut donc s’intéresser aux
différents niveaux d’organisation du vivant qui le composent et les variations retrouvées entre

ces niveaux.

1.2.1 — Continuum de stratégies d’histoire de vie entre les espéces

Le cofit de reproduction est I’un des compromis d’histoire de vie les plus importants mis
en évidence. Williams (1966) démontra qu’un investissement dans un éveénement de
reproduction a I’instant t permettant d’augmenter la valeur sélective pouvait avoir des
conséquences déléteres sur d’autres traits d’histoire de vie, comme la survie. Les especes
tendent donc a maximiser leur valeur sélective selon deux types de stratégies : les stratéges
« r» ont des taux de croissance de population élevés indépendamment de la capacité limite du
milieu et des ressources disponibles. 1ls montrent un taux de reproduction élevé, un faible
investissement parental et ont une longeévité réduite (Fig. 2a ; Rushton 1996). Ces especes ont

généralement un trés fort taux de dispersion et de colonisation. A I’inverse, les espéces de

7
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stratégie « K » sont longévives. Leur maturité sexuelle arrive tardivement, elles produisent
peu de descendants mais 1’investissement parental en est augmenté. La croissance des
populations de strategies K se stabilise selon la capacité limite du milieu (Wilson et
MacArthur 1967).

Le concept des stratégies r et K fut repris par Pianka (1970) et Stearns (1976) qui
proposérent le concept d’un continuum de stratégies (continuum lent-rapide) le long duquel se
répartissent les especes, plutdt que deux stratégies distinctes (Figs. 2b & 2c). Les espéces
adoptent ainsi des stratégies visant a atteindre la valeur sélective escomptée, en fonction des
besoins biologiques, physiologiques et comportementaux. Des traits comme 1’age de premiére
reproduction, la taille corporelle, le taux métabolique peuvent participer a placer les especes le
long de ce continuum (Ricklefs 1977 ; Szekely et al. 2015 ; Olsson et Gislason 2016).
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Figure 2 : a) nombre de descendants par rapport aux soins parentaux le long de I’échelle r-K
(image modifiée de Rushton 1996) ; b) relation entre la fécondité annuelle et le taux de mortalité
annuelle a 1’age adulte chez plusieurs espéces d’oiseaux (image adaptée de Ricklefs 1977) ; ¢)
relation entre le succes reproducteur (en grammes/an d’ceufs produits) et la taille a la maturité (g)
chez 72 espéces de poissons (échelle logarithmique ; image modifiée de Olsson et Gislason 2016).

Dans un méme milieu, les espéces présenteront des stratégies différentes face aux
contraintes de leur environnement afin de rencontrer au mieux les conditions optimales pour
maximiser leur fitness. Cependant, les stratégies d’histoire de vie peuvent varier au sein d’une

méme espece selon les pressions exercées dans divers milieux.
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1.2.2 — Variations de stratégies intraspécifiques : I’échelle des populations

La capacité a répondre aux nouvelles contraintes correspond a la plasticité phénotypique
— D’ajustement des traits observables — directement issue de la capacité genotypique des
organismes a exprimer différents phénotypes en fonction des changements dans leur milieu
(Stearns 1992).

Par exemple, Lambrechts et al. (1997) ont mis en évidence des différences dans certains
traits d’histoire de vie de la mésange bleue (Parus caeruleus, Fig. 3) dans deux populations en
Corse. L’une des populations est située dans une forét de chénes verts (site P), I’autre (site M,
située a 25 km) dans une forét de chénes pubescents. Au cours
des deux années d’études, le pic d’abondance des chenilles,
indispensable a la survie des poussins, se produisit un mois
plus tot et fdt plus important dans le site M par rapport au site

P. Cette différence de pic d’apparition des ressources mena a

une synchronisation de I’activité de reproduction des mésanges
Figure 3 : mésange bleue

bleues avec le pic d’abondance, celles du site M s’accouplant
Parus caeruleus. © 33 Carlier

un mois plus tot que celles du site P. Des valeurs supérieures
en termes de taille de couvée et de taux de survie des poussins a 1’envol au site présentant la

plus grande abondance de chenilles (site M) furent également observées.

Le carassin commun (Carassius carassius, Fig.4) présente de larges variations de
morphologie, physiologie et densité de population en fonction des communautés dans
lesquelles il est présent. On retrouve des carassins de petite taille avec un corps fin et une téte
large dans des communautés de poissons monospécifiques présentes dans de petits étangs.
Dans les lacs regroupant plusieurs espéces, les carassins auront tendance a avoir un corps plus
long et plus haut. Ces différences de morphologie sont dues a la pression de prédation subie
dans les communautes plurispécifiques exercées par les especes piscivores et I’abondance de
nourriture (Holopainen et al. 1997). L’augmentation de la taille du corps des carassins dans
ces communautes serait un mecanisme adaptatif de défense.
Des expériences en laboratoire ont démontré qu’une faible

densité de population de carassins en présence d’une forte

abondance en ressources induisait une augmentation de la

Figure 4 : carassin commun

Carassius carassius.
présence accrue de prédateurs et une forte abondance de  © Lubomir Hlasek

taille des poissons, méme en 1’absence de prédateurs. Une



Chapitre 1. Introduction

nourriture augmente la hauteur du corps des carassins mais dans une moindre mesure que les
variations observées dans la nature. Ainsi, la reproduction en milieu restreint comme des
petits étangs entraine une compétition intraspécifique accrue ainsi qu’un taux de croissance

amoindri.

La plasticité phénotypique provient du génotype en réponses a plusieurs sources de
variations, comme la compétition, la prédation, 1’accés aux habitats ou la disponibilité en
ressources. Cependant, cette plasticité est limitée et peut étre insuffisante si 1’intensité et la
rapidité des changements augmentent au-dela des capacités de réponses des populations,
pouvant mener a la fuite de ces zones devenues défavorables, ou a I’extinction locale — voire,

en cas extréme, globale — des populations (Amburgey et al. 2016).

1.2.3 — L’échelle individuelle, source de variations au sein d’une population

Les variations adaptatives existent a différentes échelles biologiques, aussi bien entre les
espéces qu’entre populations ou méme entre les individus. La variation individuelle a été
I’une des idées fondamentales dans la théorie de 1’évolution par sélection naturelle émise par
Darwin (1859). D’aprés lui, on ne peut attribuer a lui seul 1’effet de I’environnement (facteurs
extrinseques) sur les variations observées entre les individus. Au sein d’une population, on
pourra retrouver une variation entre individus du fait de facteurs intrinséques, comme
I’hérédité génétique entrainant 1’héritabilité de certains traits parentaux (Klissouras 1971 ;
Clutton-Brock 1988).

L’age est I’'un des facteurs de variation les plus importants. Les individus sont soumis a
des pressions intrinséques liées a leur cycle de vie qui évolue avec 1’age. Chez les vertébrés,
de nombreuses études ont montré que les jeunes individus tendent a étre moins performants
dans certains traits comme la survie, la reproduction ou I’approvisionnement en nourriture
(Part 2001 ; Pistorius et al. 2004 ; Angelier et al. 2007 ; Guillemain et al. 2010). Ces
différences peuvent s’expliquer par des performances morphologiques et physiologiques
moindres chez ces jeunes individus par rapport aux adultes, ou par leur inexpérience (Clutton-
Brock 1988 ; Forslund et Part 1995 ; Martin 1995).

10



Chapitre 1. Introduction

Le sexe des organismes est aussi a 1’origine de variations observées entre individus. Les
variations physiologiques et morphologiques liées au sexe (dimorphisme sexuel) peuvent
entrainer des différences entre les individus dans leur comportement. Par exemple, chez les
colibris roux (Selasphorus rufus, Fig. 5a), la taille du bec des femelles est plus élevée que
celle des méles, permettant ainsi aux femelles de se nourrir dans des fleurs plus profondes et
de maniere plus rapide que les males (Fig. 5b ; Temeles et Roberts 1993). Les dimorphismes
sexuels résultent de mécanismes adaptatifs pour assurer une balance entre le rdle
reproducteur, la sélection sexuelle et la compétition pour la nourriture (Hedrick et Temeles
1989 ; Temeles et Roberts 1993 ; Madsen et Shine 1994).
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Figure 5: a) colibri roux © ken McMillan, et b) relation entre la taille du bec et la profondeur

maximale d’extraction chez les males (ronds pleins) et les femelles (ronds vides) (modifiée de
Temeles et Roberts 1993).

Par ailleurs, le colt de reproduction différe entre les males et les femelles entrainant des
variations de comportement entre les deux sexes. Les males tendent a produire plus de
gametes a moindre colt et a maximiser le nombre de reproductions, contrairement aux
femelles pour qui la production de gameétes est plus colteuse. Elles rechercheront des males
de qualité pour assurer leur succes de reproduction. Les males ont généralement un taux de
survie plus faible que les femelles, d0 a une intense compétition intraspécifique pour la
reproduction et des colt énergétiques plus élevés liés a leur croissance et leur comportement
reproducteur (Trivers 1972 ; Clutton-Brock et Isvaran 2007).

De plus, I’investissement dans la reproduction et les soins parentaux n’est pas forcément
équivalent entre les males et femelles. Chez les mammiferes, les soins parentaux prodigués
par les femelles ont tendance a étre plus intenses que les males. Chez les loutres de mer
(Enhydra lutris) par exemple, la femelle donne naissance a un petit par an en moyenne et

s’occupe de son loutron pendant environ 6 mois (Fig.6a). La période de lactation est

11
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extrémement colteuse en énergie et les

@ femelles doivent donc assurer leurs
propres besoins énergetiques et ceux de
leurs petits (Thometz et al. 2016). A
I’inverse, les males ne fournissent
aucun soin parental, leur colt de
reproduction est donc limit¢é a la
localisation, la  compétition et
b) - [ Males I’accouplement avec les femelles. Cette
407 B Femell tit e . .
o e e différence intersexuelle induit des
= L 30 Femelles/tres petit loutron
3 - -
.§ g [ Femelles/petit loutron variations en termes de comportement
=S 201 N : ;
2 %D | Femelles/grand loutron alimentaire. Les femelles s’occupent de
=] i
S22 10+ t s . )
A~ 10 [ Mdlzﬂg] _ leurs petits et fournissent de plus larges
8] B
0 J}JIL ‘ Lm{ﬁ_uh - ,
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alimentaire, par rapport aux males et
Figure 6 : a) loutre de mer de Californie avec son
loutron © Robert Knight et b) distribution des durées de N
plongée selon différents groupes de femelles et males (Fig. 6b). A Pinverse, chez certaines

avec ou sans petit et selon I’age du loutron (modifiée  autres  espéces de  mammiféres
de Thometz et al. 2016).

aux femelles n’¢levant pas de petits

comme le ouistiti de Kuhl (Callithrix
kuhlii), c’est le male qui s’investit le plus dans 1’¢levage des petits (Nunes et al. 2001), sa

dépense énergétique est donc plus élevée que pour les femelles.

Chez les oiseaux, les soins parentaux prodigués par les males sont plus courants et plus
intenses que chez les autres classes de vertébrés. Ils peuvent étre directs par leur
investissement dans 1’incubation des ceufs ou le nourrissage des poussins, mais également
indirects, comme par exemple pour construire le nid ou nourrir la femelle durant la période
d’incubation des ceufs (Ketterson et Nolan Jr 1994). Le sexe est donc un facteur déterminant
dans les codts liés a la reproduction et donc dans la variation de I’expression des traits

associés a son Succes.

Aux variations liées a 1’age et au sexe s’ajoutent celles induites par 1’environnement
social : les individus tendent & gagner en expérience et en efficacité par ’intensification des

interactions avec leurs congénéres, par exemple lors de I’activité de comportement

12
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alimentaire ou de reproduction (Hoelzel 1993 ; Sundstrdm et Johnsson 2001 ; Setiawan et al.
2007 ; Beaulieu et al. 2017).

Les comportements et personnalités intraindividuels des organismes peuvent induire des
variations interindividuelles. La personnalité des organismes représente la consistance des
différences individuelles dans le temps et dans des situations variables (Réale et Dingemanse
2010). Les mécanismes menant a ces différences restent encore peu connus. Cependant, un
individu adoptera des comportements différents selon son &ge, son sexe, son stade de
reproduction ou encore son environnement social ainsi que ses expériences en réponse aux
conditions auxquelles il a fait face et a leurs variations au cours de sa vie (Wilson et al. 1994 ;
Gosling 2001 ; Dingemanse et Réale 2005 ; Réale et al. 2009). La différence ou consistance
comportementale peut mettre en évidence un certain degré de flexibilité ou a I’inverse de
spécialisation de la part des individus, dans leur comportement et dans les conditions
recherchées pour répondre a leurs besoins (Biro et Ridgway 2008 ; Patrick et al. 2014 ;
Vardanis et al. 2016 ; Votier et al. 2017).

Les facteurs intrinseéques aux individus expliquent une part de la variation observée entre
les différents niveaux d’organisation dans les communautés des écosystemes. Cependant, si
Darwin ne pensait pas que I’environnement a lui seul pouvait expliquer ces variations, il reste
indispensable de considérer les changements dans le milieu comme source de variation dans
les communautes, afin d’évaluer les différentes réponses qu’une espéce peut exprimer face

aux pressions grandissantes dans son environnement.

1.3 — La variation environnementale et son impact sur les organismes :

le cas du milieu marin

Les écosystemes subissent actuellement de nombreuses menaces qui trouvent leurs
origines dans les changements environnementaux. En plus des cycles climatiques naturels,
I’anthropisation des milieux naturels, les pollutions sonore, lumineuse ou chimique en
résultant, D’intensification de 1’exploitation des ressources terrestres et marines, la
fragmentation des habitats, le réchauffement climatique amplifi¢ par 1’augmentation des
émissions de gaz a effet de serre, I’augmentation du niveau des oceans, etc., sont autant de
pressions causant 1’érosion de la biodiversité sur la planéte. De récents rapports du Groupe
d'Experts Intergouvernemental sur I'Evolution du Climat (GIEC) projettent une accélération

du réchauffement climatique d’ici la fin du siécle avec une hausse des températures de plus de
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1°C a la surface de la Terre dans le scénario le moins sévere, une intensification d’événements
climatiques extrémes (IPCC 2019), et une potentielle entrée dans la « 6°™ extinction
massive » de la biodiversité, avec plus de 1 million d’espéces animales et végétales menacées

(Ceballos et al. 2015 ; Brondizio et al. 2019).

S’il est relativement plus aisé d’évaluer les changements environnementaux se produisant
en milieu terrestre et leurs impacts sur les espéces — car directement observables — les
impacts des changements environnementaux dans les écosystemes marins restent difficiles a
quantifier. En effet, le milieu marin est semblable a une boite noire : les organismes sont pour
la plupart cryptiques, difficilement observables et leur distribution est extrémement
dynamique. L’observation et 1’échantillonnage des écosystémes marins relévent de moyens
logistiques et financiers plus lourds qu’en milieu terrestre (Stevens et Connolly 2004 ; Vilchis
et al. 2006). Cet environnement qui recouvre plus de deux tiers de la surface de la Terre et
abrite une grande biodiversité joue un réle crucial dans la régulation du climat de la planete
par son réle — entre autres — de puit de carbone (Kwon et al. 2009). Il est donc essentiel de
préserver le milieu marin qui souffre des nombreuses pressions anthropiques et du
réchauffement climatique, afin de garantir la persistance des services écosystémiques et une

réduction de la perte des habitats et de la biodiversité dans cet environnement.

L’environnement marin subit les conséquences de ’activité humaine et du réchauffement
climatique a de nombreux niveaux. L’augmentation des émissions de gaz a effet de serre
participe a I’augmentation des températures aussi bien de I’air que des eaux océaniques par
I’absorption du dioxyde de carbone. Les températures des eaux de surface ont connu une
augmentation d’environ 0.11°C par décennie depuis les années 1950 (Fig. 7) et les anomalies
de température de surface augmentent et s’étendent de plus en plus dans 1’océan mondial
(Good et al. 2019 ; Merchant et al. 2019 ; NOAA 2020). Les projections prédisent une
augmentation de la température des océans de 1 a 4°C d’ici 2100 (Rogelj et al. 2012). De
plus, il a été mis en évidence que le niveau de la mer avait augmenté de 3 + 0.4 mm par an
depuis 1993 (Nerem et al. 2018) et que 1’augmentation des températures dans 1’océan induit

une intensification de la stratification des masses d’eau (Coma et al. 2009).
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Figure 7 : représentation des anomalies de températures d’eau de surface des océans a 1’échelle
mondiale entre 1950 et 2019 (modifiée de NOAA 2020).

Tous ces changements environnementaux induisent des variations dans le fonctionnement
des écosystéemes marins, que quelques exemples — loin de relater de maniere exhaustive les

nombreux impacts — permettent d’illustrer.

Une conséquence bien connue des variations environnementales dans le milieu marin est
le blanchiment des coraux. Ce phénomene résulte de I’action conjointe de plusieurs stress
mais est le plus souvent associé a la hausse des températures de I’eau (Glynn 1991 ; Brown
1997 ; Ainsworth et al. 2016). Garpe et al. (2006) mirent en évidence des conséquences
différées de 1’épisode de blanchiment intense des coraux en 1998 dans le récif de Tutia
(Tanzanie). Sur le court terme (de l’ordre de quelques mois), une augmentation de
I’abondance (Fig. 8a) de poissons associés aux coraux et de la richesse taxonomique en
poissons (Fig. 8b) fut observée. Les effets a long terme (quelques années apres) de la perte de
complexite structurelle dans ce milieu eurent cependant 1’effet inverse, avec une diminution

significative de ces deux parametres (Figs. 8a, b).

Un autre constat probant de I’'impact du réchauffement climatique est la tendance
géneérale a la diminution de I’extension de la glace de mer aux pbles (Smith et al. 2012 ; Post
et al. 2013 ; Stroeve et al. 2014 ; Purich et al. 2016 ; Comiso et al. 2017 ; Massom et al.
2018). Ce phénomene a par exemple des conséquences sur les habitats d’alimentation des

morses du Pacifiqgue (Odobenus rosmarus) en Arctique. Cette espéce qui se nourrit
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d’ordinaire en zone hauturiere a tendance a se rapprocher des cotes pour s’alimenter dans des
zones peu profondes en cas de faible extension de glace, ce qui aura de probables
consequences — mais encore relativement peu connues — sur les communautés de proies
cotieres (Jay et al. 2012).

a) b)
807 £ 254 eA
=] -
B - 2 % 20- . o oB
S 2 o 2 15 = ! B*
w -
g 2 404 A < g ! é
e E A ; S £ 107
$ 220 @ £ 5 sl ’
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Figure 8: a) moyenne annuelle d’abondance de poissons (+ SE) et b) richesse spécifique en
poissons (+ SE) mesurées dans trois sites touchés (A, B, B*) par 1’épisode de blanchiment des
coraux en 1998 dans le récif de Tutia, situé dans le parc marin de 1’Tle de Mafia, (Tanzanie) : en
1997, année précédant 1’épisode de blanchiment, quelques mois aprés en 1998 et 6 ans apres en
2004 (modifiée de Garpe et al. 2006)

Les pressions s’appliquant sur le milieu marin ont de lourds impacts sur le
fonctionnement des écosystémes par la perte d’habitat, d’abondance, de richesse spécifique,
ou encore de complexité structurelle. En effet, la dynamique des écosystémes est régie par des
contréles « bottom-up » ou « top-down », caractérisant les rdles que jouent respectivement les
plus bas niveaux de la chaine alimentaire sur les espéces de plus hauts niveaux trophiques, et
inversement avec la pression exercée par les prédateurs de niveaux supérieurs sur les especes
de plus bas niveaux trophiques (Larkin 1996). Des variations s’appliquant sur une espéce ou
un groupe d’espéces en réponse a une pression peut entrainer des effets cascade le long de la
chaine alimentaire et entrainer des variations majeures dans le fonctionnement de la chaine
trophique et de 1’écosystéme en lui-méme (Fig. 9 ; Estes et al. 1998 ; Coleman et Williams
2002 ; Frank et al. 2005 ; Jochum et al. 2012 ; Burkholder et al. 2013).

Les especes et le fonctionnement des écosystemes sont donc tres sensibles aux variations
de I’environnement, et celles-ci peuvent devenir limitantes a partir du moment ou elles
affectent les traits démographiques ou comportementaux des populations. Des changements
dans la démographie ou les comportements des populations peuvent donc informer sur des
variations environnementales « invisibles » comme celles se déroulant dans 1’environnement
marin et sur les changements se produisant dans les écosystemes associés (Parmesan 2006 ;
voir 2.2).
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Figure 9 : exemple d’effet « top-down » (modifié de Estes et al. 1999) en fonction du temps.
La population de loutre de mer a subi a) un déclin abrupt (%) entre 1972 et 1997 autour de
quatre iles de ’archipel des Tles Aléoutiennes (Sud-Ouest de I’ Alaska) suite 4 une hausse de
la pression de prédation exercée par les orques (Orcinus orca), entrainant b) une
augmentation de 1’abondance d’oursins (masse moyenne en grammes/0.25m? + SE), c) une
hausse de I’intensité de broutage sur les kelps (% moyen + SE) et d) une diminution de la
densité de kelps (nombre/0.25m?).

Le schéma de gauche représente 1’organisation de 1’écosysteme des foréts de kelps avant le
déclin des loutres de mer ; le schéma de droite représente la nouvelle organisation de cet
écosysteme apres le déclin des loutres suite a la hausse de la prédation par les orques. La
taille des fléches indique I’intensité des interactions trophiques (épaisse : forte interaction ;
fine : faible interaction).
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2. Ecologie comportementale des prédateurs supérieurs :

application au milieu marin

L’écologie comportementale tente d’expliquer quels sont les mécanismes évolutifs
influencant les comportements, c¢’est-a-dire « 1’ensemble des processus de décision par
lesquels les individus ajustent leur état et leur situation par rapport aux variations du milieu »
(Danchin et al. 2005). Le comportement résultera de I’histoire évolutive de 1’espéce, des
caractéristiques populationnelles ou individuelles ainsi que de I’interaction avec
I’environnement. La discipline de I’écologie comportementale fait référence a la théorie de la
sélection naturelle, dans le sens ou un comportement aura plus de chance d’étre observé s’il
résulte de décisions a moindres codts pour 1’organisme et ayant des bénéfices pour sa survie,

sa reproduction ou son alimentation.

L’¢écologie comportementale revient a faire le lien avec les compromis effectués par les
organismes — aussi regroupés sous le terme de stratégies — dans 1’allocation du temps et de
I’énergie pour mener leurs activités, lorsqu’ils sont confrontés a différentes alternatives ayant
des conséquences variables sur leur valeur sélective. Comme vu précédemment, la réponse
des populations a des changements dans le milieu peut se traduire par une variation de la
démographie ou des stratégies comportementales de celles-ci pour effectuer certaines activités

comme ’alimentation, le repos, le transit ou encore la reproduction.

2.1 — Intéréts de I’étude du comportement de recherche alimentaire

L’alimentation est 1’une des activités les plus importantes auxquelles les organismes
doivent répondre dans leur habitat afin de maximiser certains traits d’histoire de vie comme
leur survie ou la reproduction (Stevick et al. 2002). La théorie de 1I’approvisionnement
optimal (« Optimal Foraging Theory ») prédit que la fitness des organismes associée a leur
activité de recherche alimentaire a été maximisée par sélection naturelle sous certaines
contraintes spatio-temporelles, biologiques et physiologiques (MacArthur et Pianka 1966 ;
Emlen 1966 ; Pyke et al. 1977). La stratégie alimentaire regroupe 1’ensemble des decisions
prises lors des activités de recherche de nourriture, de mouvements, de rencontres, de captures
et d’ingestions de proies par un organisme (Charnov 1976 ; Stephens et Krebs 1986). Par

conséquent, chaque espece, population, individu adoptera une variété de stratégies
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alimentaires et selectionnera des conditions adaptées pour maximiser Son SuCCes

d’alimentation et par extension sa valeur sélective.

Comme vu précédemment, un écosystéme regroupe des communautés d’especes
interagissant entre elles et formant des chaines trophiques le long desquelles circulent
I’énergie. L’¢étude du comportement alimentaire permet donc & la fois de renseigner sur les
stratégies adoptées pour maximiser la prise de nourriture aux différents niveaux
d’organisation d’une communauté, mais également de renseigner sur la distribution des
ressources dans le milieu et sa variation (Brown et al. 1999 ; Hunt 1991 ; Heithaus et al. 2002
; Weimerskirch 2007 ; Bell 2012). L’approvisionnement en nourriture est dépendant d’une
part des décisions prises par un individu & exploiter une ressource ou non, et de ses capacités a
la rencontrer et la capturer, et d’autre part de la disponibilité des ressources dans 1’habitat.
Caractériser les facteurs environnementaux qui déterminent la niche écologique des espéces
— c’est-a-dire la position qu’elles occupent au sein du réseau trophique — par 1’étude de leur
comportement alimentaire permet ainsi de mieux comprendre comment les changements

environnementaux impactent la distribution des espéces et le fonctionnement de 1’écosystéme.

Toutefois, les caractéristiques environnementales en milieu naturel varient a des échelles
aussi bien spatiales que temporelles et I’abondance en ressources y est limitée (Charnov
1976). En milieu océanique, la variabilité des conditions océanographiques (salinité,
tempeérature, courants, stratification des masses d’eau, etc.) influence tout particulierement
I’imprévisibilité et 1’hétérogénéité de la distribution et de 1’abondance des ressources. Celles-
ci se distribuent dans le milieu marin en patchs ou groupes de taille variable, plutot que d’étre
distribuées systématiqguement de maniére aléatoire dans le milieu (Fauchald et al. 2000 ;
Stevick et al. 2002). La dynamique du milieu océanique et son influence sur les ressources
entrainent donc une variation dans le temps et 1’espace de I’utilisation des habitats par les
especes lors de leur recherche alimentaire. Ainsi, les mouvements liés a [Dactivité
d’alimentation peuvent étre pergus comme une adaptation des organismes a un environnement
fragmenté et imprévisible a travers diverses échelles spatiales et temporelles (Stevick et al.
2002).

Selon les pressions exercées sur les individus — comme par exemple la condition
corporelle, le stade de reproduction, la prédation, le besoin de retourner a un site central, le
besoin de respirer a I’air libre, etc. — un compromis doit étre trouve entre le temps passé a
chercher une ressource (incluant le temps de transit et d’exploration), la qualit¢ de la

ressource trouvée et le temps passé¢ a I’exploiter. La durée optimale passée dans une aire
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d’alimentation (ou temps de résidence optimal) est atteinte lorsque le taux net d’énergie lié a
I’acquisition de la ressource dans cette aire devient égal au taux moyen attendu dans
I’ensemble de [I’habitat, selon le théoreme de la valeur marginale (« Marginal Value
Theorem », Fig. 10 ; Charnov 1976 ; Orians et Pearson 1979 ; Watanabe et al. 2014).

Dans un milieu aussi dynamique et

IS
)

imprévisible que le milieu marin dans lequel
s’exercent des pressions grandissantes par
I’accroissement de I’activité humaine ou les
changements climatiques, les organismes
doivent donc maximiser leur chance de

trouver les patchs et les exploiter avant de
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le patch (point bleu vs point rouge) (modifiée de
Watanabe et al. 2014).

leur activité de recherche alimentaire

comportement en fonction de leurs

dans le milieu les informant sur la présence

2.2 — Etude de Pactivité alimentaire des prédateurs marins supérieurs

L’activité alimentaire constitue un lien entre tous les échelons de la chaine trophique.
Ainsi, une variation environnementale affectant les ressources, comme une redistribution
verticale ou horizontale dans la colonne d’eau, une diminution de 1’abondance ou de
I’accessibilité, 1’introduction d’une nouvelle espece, peut avoir des conséquences sur les
especes de plus hauts niveaux trophiques qui les consomment (Boyd 1996 ; Trathan et al.
2007 ; Gladics et al. 2014).
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La variabilitt de la dynamique du milieu marin étant difficile a observer et
échantillonner, 1’étude du comportement alimentaire des prédateurs supérieurs en milieu
océanique, comme les oiseaux ou mammiféres marins, s’est tres largement développée. Ces
especes sont effectivement plus facilement observables que les maillons inférieurs de la
chaine alimentaire. Les prédateurs supérieurs se nourrissent sur une large gamme d’échelons
du réseau trophique. Situés en haut de la chaine alimentaire, ils intégrent donc les variations
qui peuvent se produire aux échelons inférieurs (Boyd et Murray 2001 ; Hindell et al. 2003 ;
Piatt et al. 2007). Leur comportement alimentaire est particulierement sensible aux variations
dans I’environnement et leurs réponses sont treés rapides. De plus, ces espéces longévives et
capables d’effectuer des voyages sur de longues distances pour se nourrir permettent d’étudier
sur de larges échelles temporelles et spatiales les changements se produisant dans leur milieu
(Frederiksen et al. 2007 ; Hindell et al. 2020 ; Ropert-Coudert et al. 2020).

Par exemple, Bertrand et al. (2012) ont montré un changement tres rapide dans le
comportement alimentaire des fous variés (Sula variegata, Fig. 11a) au Pérou. En réponse a
une déplétion en proies (anchois) au cours du temps due a une augmentation de 1’effort de
péche, les oiseaux ont intensifié leur effort de recherche alimentaire en accroissant le nombre
quotidien de voyages alimentaires en mer et les distances parcourues pour effectuer leurs
plongées (Fig. 11b). Cette augmentation dans leur effort d’alimentation était significativement
reliée a ’accroissement de la quantité d’anchois péchée par les bateaux. Cette étude met en
évidence la dimension spatiale et temporelle de la réponse d’une espece de prédateurs marins

face aux impacts d’une pression affectant localement leurs ressources.

Figure 11 : a) Fou varié © Didier Buysse

et b) tracés GPS des voyages .
alimentaires des fous variés (lignes
orange) entre le 17 et 25 novembre
2007, positions des bateaux de péche
(points noirs) et des zones de péches
(points rouges) (modifié de Bertrand
et al. 2012).
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Lea et al. (2002) ont quant a eux mis en évidence un changement de régime alimentaire
au cours du temps chez les otaries a fourrure antarctique (Arctocephalus gazella) autour des
Tles subantarctiques Kerguelen. La variation interannuelle de proies consommées par cette
espece a permis d’une part d’appuyer I’hypothése de I’impact des variations des conditions
océanographiques autour de cette fle sur la disponibilité en proies des otaries, et d’autre part
de mettre en évidence les variations dans les gains d’énergie chez cette espéce de prédateurs

en fonction des proies consommeées.

Les variations environnementales entrainent des changements dans le comportement
alimentaire des prédateurs marins supérieurs et la flexibilité adoptée ne suffit pas toujours a
contrer les effets de ces variations. Des conditions défavorables forcant les individus a
intensifier leur effort de recherche en augmentant la durée ou leur rayon d’exploration par
exemple, peuvent avoir des conséquences sur la survie des individus ou de leur progéniture
(Boyd 1996 ; Ronconi et Burger 2008 ; Bost et al. 2015 ; Dehnhard et al. 2016 ; Ropert-
Coudert et al. 2018).

2.2.1 — Le cas des prédateurs a site central

Tous les prédateurs marins ne font pas face aux mémes contraintes biologiques. Les
prédateurs a respiration aérienne comme les oiseaux et mammiferes marins doivent adapter
leur comportement pour alterner efficacement entre le temps de plongée en apnée a la
recherche de patchs a exploiter et le temps nécessaire a remonter et respirer en surface
(Kooyman et al. 1983 ; Le Boeuf et Laws 1994 ; Jouma’a et al. 2016). De plus, certaines
espéces dites a site central (« Central place forager ») effectuent leur activité de mue ou de
reproduction a terre dans des colonies et leur activité d’alimentation en mer, autour de ce site
central, puis migrent dans des zones plus lointaines en dehors de ces périodes (Frederiksen et
al. 2012 ; Labrousse et al. 2017 ; Thiebot et al. 2019). Ces espéces sont donc contraintes
pendant leur reproduction de limiter leur rayon de prospection alimentaire pour revenir
régulierement a leur site pour par exemple approvisionner en nourriture les jeunes apres leur
naissance. Leurs mouvements lors de I’activité alimentaire sont donc restreints en termes de
temps et de distance par rapport a la colonie, ainsi que dans 1’énergie allouée a la recherche de

ressources (Orians et Pearson 1979).

Les prédateurs a site central sont généralement regroupés dans de larges colonies
(Fig. 12a), induisant une forte compétition intraspécifique aussi bien pour 1’accés aux sites de

reproduction que pour les ressources autour de la colonie (Grémillet et al. 2004). En plus de
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devoir partager les aires d’alimentation avec leurs congénéres, d’autres espéces peuvent
également exercer une pression de compétition pour la nourriture. Le développement des
ressources en milieu marin est saisonnier et la saison de reproduction de la plupart des
especes de prédateurs a site central se déroule en parallele du pic de production primaire et du
développement de proies de plus hauts niveaux trophiques y faisant suite (Daan et al. 1988).
Les besoins énergétiques des prédateurs lors de cette période sont tres élevés, aussi bien pour
les individus en mue — un processus tres colteux en énergie — que pour les reproducteurs
forcés de faire un compromis entre leurs propres besoins énergétiques et ceux de leurs petits.
La compétition intra- et interspécifique pour la ressource pour combler ces besoins entraine
ainsi une déplétion en proies autour des colonies tout au long de cette période critique pour la
survie des predateurs, suivant la théorie du halo de Ashmole (Ashmole 1963).

De telles contraintes dans un milieu aussi hétérogéne que le milieu marin laissent a
penser que les prédateurs a site central auront su développer des stratégies leur permettant
d’acquérir des ressources efficacement. Bien que les mécanismes induisant 1’adoption de ces
stratégies restent assez méconnus, il a été observé qu’une population pouvait présenter une
variété de stratégies alimentaires entre les individus la composant. Certains individus adoptent
des stratégies alimentaires a caractere plutot opportuniste, tandis que d’autre seraient plus
spécialisés dans leur comportement ainsi que dans les ressources et habitats favorables
d’alimentation, c’est-a-dire qu’ils utiliseraient un sous-ensemble des conditions disponibles
dans le milieu pour se nourrir (Bolnick et al. 2003 ; Weimerskirch 2007 ; Patrick et
Weimerskirch 2014 ; Ceia et Ramos 2015).

La spécialisation du comportement alimentaire peut étre retrouvée a différents niveaux :
dans les activités de recherche, de plongée, de déplacements, les habitats sélectionnés, la
fidélité aux sites d’alimentation, la consistance dans le comportement, ainsi qu’au niveau des
ressources exploitées. La spécialisation dans un comportement peut étre le signal de
contraintes liées a la biologie et I’écologie de I’espéce, comme par exemple la durée de
voyage limitée par la nécessité de retourner rapidement au nid pour nourrir les poussins dans
le cas d’oiseaux marins. La ségrégation spatiale des habitats et ressources exploitées dans la
population — et par conséquent la variation de la niche écologique au sein d’une population
par son partitionnement entre les individus — serait un mécanisme adaptatif permettant de
limiter la compétition intraspécifique (Fig. 12b ; Bolnick et al. 2003 ; Araujo et al. 2011 ;
Patrick et al. 2014 ; Patrick et Weimerskirch 2014).
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Figure 12 : a) colonie de fous de bassan (Morus bassanus) dans la réserve naturelle nationale de
Grassholm (Pays de Galles, Royaume-Uni) © Greg Morgan €t b) carte de tracés GPS collectés sur
quatre fous de bassan équipés de GPS dans cette colonie. Les individus ont effectué plusieurs
trajets alimentaires en mer. Cette carte représente la spécialisation des individus dans leurs aires
d’alimentation, chacun retournant dans les mémes zones d’un voyage a ’autre, mais chaque
individu utilisant des zones séparées des congéneres (tirée de Patrick et al. 2014).

Cependant, cette spécialisation implique une connaissance de I’environnement marin et
de I’acces et la disponibilité en ressources. Nous avons VU précédemment que le milieu marin
était soumis a de fortes variations par les conditions océanographiques et que la distribution
des ressources était ainsi fortement variable, mais que la saisonnalité influait sur la production
primaire et le développement des ressources. Les prédateurs marins a site central qui subissent
des contraintes spatio-temporelles dans leur activité d’alimentation utilisent des indices
d’origines biologiques ou physiques afin de localiser de la maniere la plus optimale leurs
ressources. Les informations issues des parents, de 1’environnement social, ou encore des
expériences précédentes peuvent leur permettre de maximiser leur chance de rencontre avec
les patchs de proies (Weimerskirch et al. 2010 ; Thiebault et al. 2014).

Par ailleurs, si la prédictibilité des ressources a fine échelle spatiale et temporelle est peu
connue, des structures océanographiques a plus large échelle — les structures a méso- ou sub-
meso échelles — peuvent favoriser et informer I’apparition de ressources de maniéres locale
et saisonniére. Par exemple, les upwellings remontant le long des pentes continentales ou des
monts sous-marins induisent une remontée des nutriments des zones profondes et par
conséquent favorisent le developpement de production primaire en surface (Koubbi et al.
2011a ; Lacarra et al. 2011 ; Kavanaugh et al. 2015). Les tourbillons a méso-échelle
correspondent également a des structures favorisant le mélange des masses d’eau et sont
reconnues comme des oasis de productivité dans 1’océan, favorisant les zones de nourrissages
des prédateurs marins (Becker et Beissinger 2003 ; Cotté et al. 2007 ; Weimerskirch 2007 ;
Bailleul et al. 2010).
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Le comportement alimentaire des prédateurs marins supérieurs a site central informe de
bien des manieres sur le fonctionnement du systéme marin, en passant par la structuration des
communautés, la distribution des ressources, les mécanismes comportementaux au sein des
populations, mais également sur le milieu physique. Ces espéces jouent un role de bio-
indicateurs de 1’état de 1’écosystéme et des variations qui s’y produisent (Cairns 1987 ; Piatt
et al. 2007 ; Durant et al. 2009 ; Boyd et al. 2017). Etudier leur activité alimentaire apporte de
nombreux bénéfices, tant au niveau de la connaissance des especes que pour la perspective de

protection de ce milieu dynamique et fragile.

2.2.2 — Méthodes de collecte de données sur le comportement alimentaire des

prédateurs marins supérieurs a site central

Les prédateurs marins supérieurs a site central sont d’excellents modéles d’études pour
I’étude du fonctionnement du milieu marin, par leur biologie et les contraintes liées a leur
écologie, mais également par leur facilit¢ d’accés pour la collecte de données. Depuis
maintenant de nombreuses années, les avancées technologiques ont permis d’augmenter la
récolte de données de comportement sur les animaux en simultané des données

environnementales (Rutz et Hays 2009).

Les méthodes de telémétrie et de bio-logging ont permis d’acquérir de nombreuses
données sur les différents comportements des animaux dans leur milieu. Le principe de ces
méthodes est d’utiliser des appareils €lectroniques déployés sur les animaux qui permettent
d’enregistrer de nombreux paramétres (biologiques, physiologiques, comportementaux) grace
a divers capteurs. Les outils télémétriques correspondent a des équipements transmettant
directement les données récoltées par ondes radio ou satellitaires, tandis que les outils de bio-
logging collectent les données et les enregistrent dans une mémoire interne. Initialement, les
appareils utilisés pour étudier le comportement des individus étaient majoritairement déployés
sur de larges animaux tels que les baleines ou les pinnipedes afin de limiter la géne
occasionnée par les appareils enregistreurs ayant une taille conséquente (Kooyman 2004 ;
Block 2005 ; Davis 2008 ; Ropert-Coudert et al. 2012). Aujourd’hui les données collectees
sont issues de déploiements effectués sur de nombreuses autres especes et couvrent de plus
longues périodes grace a 1’évolution technologique, 1’augmentation des capacités de batteries
et de memoires et la miniaturisation. Le bio-logging s’est largement développé pour
s’affranchir des potentiels probléemes de transmission de données rencontrés avec la telémétrie
(Naito 2004 ; Ropert-Coudert et Wilson 2005 ; Ropert-Coudert et al. 2012). Dans le cadre du
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bio-logging qui nécessite de récupérer les appareils enregistreurs pour avoir acces aux
données, I’utilisation des prédateurs marins a site central est particulierement pertinente
sachant que les individus seront contraints de revenir plus ou moins réguliérement a leur point

central.

Divers paramétres peuvent étre mesurés par la multitude d’appareils aujourd’hui existant
(Fig. 13). On peut citer parmi les appareils les plus classiques les balises GPS ou Argos qui
collectent des données sur les déplacements horizontaux des espéces durant leurs voyages en
mer en enregistrant les coordonnées longitudinale et latitudinale (Fig.13a). Les outils
nommés TDR (« Time Depth Recorder », enregistreurs de plongées) permettent quant a eux
d’accéder aux mouvements verticaux des individus, en reconstituant les profondeurs
fréquentées a partir de la pression enregistrée (Fig. 13b; Mitani et al. 2003). D’autres
capteurs de données environnementales peuvent étre ajoutés, comme des capteurs de
température, conductivité, salinit¢ ou encore fluorescence (McMahon et al. 2020). Les
accélérometres quant a eux permettent de déterminer la posture et ’activité des individus au
cours de leur voyage sur un axe trois-dimensions (Fig. 13c; Yoda et al. 1999, 2001). Ces
balises peuvent étre déployées indépendamment les unes des autres, mais de récents
développement ont permis de cumuler I’ensemble de ces capteurs sur des balises uniques,
permettant ainsi I’enregistrement de tous ces parametres simultanément (Guinet et al. 2014 ;
Goulet et al. 2019).

Des données sur la prise alimentaire peuvent également étre récoltées, par le déploiement
de capteurs comme par exemple les sondes stomacales ou cesophagiennes qui permettent de
quantifier le nombre de proies ingérées (Wilson et al. 1992 ; Ropert-Coudert et al. 2001a,
2012), ou les vidéos embarquées permettant d’observer les événements de capture et
d’identifier les proies consommées (Fig. 13d ; Watanabe et Takahashi 2013 ; Thiebot et al.
2016). D’autres méthodes comme la collecte de féces ou de régurgitas permettent de
déterminer directement les proies consommees par la récupération et 1’identification des
parties non-digérées, visuelle ou via des analyses ADN (Montevecchi et al. 1992 ; Jarman et
al. 2013 ; Mclnnes et al. 2016). Les analyses d’isotopes stables effectuées sur des tissus
biologiques (sang, plumes, griffes par exemple) permettent de deéterminer le régime
alimentaire des espéces : les ratios isotopiques d’azote (**N/**N) et de carbone (*3C/*%C)
refletent respectivement le niveau trophique du prédateur et des proies consommées et
I’habitat dans lequel le prédateur s’est alimenté (Pierce et al. 1991 ; Cherel et al. 1993 ;
Cherel et Hobson 2007 ; Newland et al. 2011).
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Figure 13: exemple de données récoltées par des appareils enregistreurs : a) tracés GPS de 17
espéces de predateurs (tirée de Hindell et al. 2020), b) profil de plongée d’un phoque de Weddell
Leptonychotes weddellii (issu de Mitani et al. 2003), c¢) profil d’accélération selon les trois axes
chez un manchot Adélie Pygoscelis adeliae et d) image issue d’une caméra déployée sur un
manchot Adélie (c etd : IPEV prog. 1901, données non publiées).

Ces approches méthodologiques permettent de récolter avec une fréquence élevée de
larges jeux de données concernant le comportement en mer des prédateurs marins, sur de
larges échelles spatiales et temporelles et accroissent la compréhension des stratégies
alimentaires des individus en fonction des conditions environnementales rencontrées. Toutes
ces méthodes sont d’une extréme nécessité pour évaluer I'impact des changements
environnementaux sur des écosystémes lointains et difficiles d’accés, grace a I’utilisation des
prédateurs marins supérieurs comme échantillonneurs du milieu marin et comme sentinelles

des variations s’y produisant.

3. Les milieux polaires: cas de D’Antarctique dans 1’Océan

Austral

L’Océan Austral, situé dans I’hémisphére Sud et centré autour du continent Antarctique,
a connu des variations récentes dans les températures de ses eaux intermédiaires (Gille 2002).
Comme pour I’Arctique, les modeéles climatiques projettent une diminution drastique

I’étendue de glace de mer autour du continent blanc d’ici la fin du siecle (Collins et al. 2013 ;
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Comiso et al. 2017). Toutefois, et de maniére contre-intuitive, cette étendue a montré une
augmentation jusqu’a récemment (Massom et Stammerjohn 2010 ; Parkinson et Cavalieri
2012), bien que les tendances different entre les régions Antarctiques. Les écosystemes
polaires et leur fonctionnement, largement dépendants de la glace, sont ainsi tributaires des
effets du réchauffement climatique (Hartmann et al. 2013 ; Vaughan et al. 2013). Il est donc
urgent de comprendre leurs impacts sur les communautés polaires afin de préserver au mieux

cet écosysteme fragile et indispensable.

3.1 — Masses d’eau et courants

L’Océan Austral, grace aux propriétés des masses d’eau et courants qui le caractérisent,
participe activement & la régulation du climat mondial (Bindoff et al. 2000) et offre une tres
vaste diversité biologique grace a une forte productivité (Rintoul et Garabato 2013 ; Sallée
2018). Il est délimité par le Front Subtropical (autour de 40°S de latitude ; Fig. 14 ; Deppeler
et Davidson 2017). L’Océan Austral est caractérisé par la présence du Courant Circumpolaire
Antarctique (ACC, «Antarctic Circumpolar Current»). Ce courant, sans barriére
continentale, circule d’Ouest en Est et est le plus puissant de 1’océan mondial. Il permet
simultanément de faire le lien avec les autres océans du globe et d’isoler le systéme polaire
Antarctique (Rintoul et al. 2001 ; Martinson 2012). L’ ACC s’étend entre le Front Subtropical
au Nord et le Front Circumpolaire Antarctique Sud (Fig. 14) au Sud, mais la majorité des
eaux transportées par I’ACC se localisent entre deux fronts intermédiaires: le Front

Subantarctique et le Front Polaire.

Entre ces différents fronts se distribuent quatre masses d’eau : les eaux subtropicales
tiedes et salées sont séparées par le Front Subtropicale des eaux subantarctiques de surface
plus fraiches s’étendant jusqu’au Front Subantarctique. Les eaux comprises entre le Front
Subantarctique et Front Polaire correspondent aux eaux frontales polaires et font la transition

vers les eaux Antarctiques de surface tres froides et moins salées (Orsi et al. 1995).
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Figure 14 : carte représentant les fronts de 1’Océan Austral autour de 1’ Antarctique (STF = Front
Subtropical ; SAF = Front Subantarctique ; PF = Front Polaire ; SACCF = Front Circumpolaire
Antarctique Sud) et I’extension de glace dans I’Océan Austral (ligne rose = extension maximale

hivernale de la glace de mer) sur fond de concentrations estivale de chlorophylle a. Les lignes bleu
clair représentent I’isobathe 1000 m (modifiée de Deppeler et Davidson 2017).

La région du plateau et du talus continental autour de 1’Antarctique est également
associée a une distribution verticale des masses d’eau avec des caractéristiques physico-
chimique différentes et une circulation contribuant a une forte productivité (Fig. 15). La
remontée de masses d’eau profondes par upwelling le long du talus continental Antarctique et
I’enfoncement des eaux de surface en profondeur assurent la remontée des nutriments des
zones profondes. Ce phénomeéne, couplé a la dynamique saisonniére de la glace de mer
s’étendant jusqu’a la pente continentale, induit une forte production primaire et par
conséquent le développement d’une riche chaine trophique (Fig. 15 ; Williams et al. 2008 ;
Koubbi et al. 2011a ; Rintoul et Garabato 2013).
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Figure 15: vue schématique de la circulation des masses d’eau dans 1’Océan Austral. Les
différentes couches d’cau sont représentées dans différentes couleur. AAIW : Antarctic
Intermediate Water ; NADW : North Atlantic Deep Water ; UCDW : Upper Circumpolar Deep
Water ; LCDW : Lower Circumpolar Deep Water ; AABW : Antarctic Bottom Water (tirée de
Rintoul et Garabato 2013).

La fleche et les lignes pointillées jaunes représentent le flux vers 1’Est de ’ACC. Le sens de
circulation des masses d’eau est représenté par les fleche larges noires et blanches, avec les fleches
ondulées correspondant au transport par tourbillons. Les fleches fines noires et ondulées entre la
surface et I’air correspondent aux échanges de flottabilité (une fléche vers le haut signifie une perte
de flottabilité par I’océan). Les fléches bleu clair correspondent au mélange diapycnal (i.e. les
mélanges entre les différentes couches de densité).

Il existe des différences régionales dans la circulation des masses d’eau le long du plateau
continental autour de 1’ Antarctique. Par exemple, la région de 1’ Antarctique de 1’Est présente
peu de variabilit¢ géographique et est majoritairement influencée par le Courant
Circumpolaire. A I’inverse, des zones plus découpées comme les mers de Ross ou de Weddell
(Fig. 14) favorisent la formation de larges gyres océaniques induites par les régimes de vents
et de courants (Nicol et al. 2000 ; Rintoul et al. 2001). Les circulations des masses d’eau ont
une importance considérable dans la dynamique de la glace de mer — comme son extension

annuelle — et, par conséquent, dans la productivité de 1’écosystéme, et vice-versa.
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3.2 — La glace de mer autour de I’Antarctique : processus physiques

La glace de mer représente un facteur clé dans la circulation océanique mondiale. La
formation en surface de glace de mer influence de maniére saisonniere les échanges entre
I’océan et 1’atmosphere (Massom et Stammerjohn 2010). La formation saisonniére de glace
induit un rejet de saumure (« brine rejection ») qui, couplé a I’apport en eau douce issu de la
fonte de la glace dans le milieu, sont des facteurs majeurs dans la formation d’eaux douces de
surface et des eaux antarctiques profondes (AABW) froides et denses enrichies en oxygene
(Fig. 15). Ces masses d’cau sont d’une importance capitale pour la circulation océanique
thermohaline mondiale ayant un réle de tapis roulant (« the conveyor belt » ; Wunsch 2002 ;
ludicone et al. 2008). L’extension de glace, mais aussi sa concentration, sa persistance dans le
temps, son épaisseur, sa dynamique vont influencer ces processus. Ce phénomene met en
évidence le rdle crucial joué par la glace de mer dans la régulation du climat a 1’échelle

planétaire.

La dynamique de la glace de mer est extrémement variable d’une année sur 1’autre mais
aussi au sein d’une méme année. Sa couverture recouvre en moyenne entre 3-4 millions de
km? en février (fin de 1’été austral)
jusqu’a 19 millions de kmz2 en septembre
(fin de [I’hiver austral) avec des
variations régionales trés marquées
(Fig. 16 ; Comiso et Nishio 2008 ;

1981-2010

Massom et Stammerjohn 2010). i B

Sea Ice Concentration (%

0 25 50 75 100

La glace de mer est caractérisée par

Figure 16: Variation de concentrations et
d’extension de glace de mer autour de 1’ Antarctique
selon les paramétres de concentration, entre a) février et b) septembre en 2018, avec
I’extension médiane pour les mois concernés
calculée entre 1981 et 2010 représentée par la ligne
(Fig. 17), qui se succedent en s’¢loignant  jaune (NASA, https://earthobservatory.nasa.gov/
du continent : world-of-change/sea-ice-antarctic).

plusieurs types ou structures de glace

épaisseur ou extension de celle-ci

- Une zone de glace trés compacte et persistante en région cétiére (« fast ice »), dans
laquelle se forment de maniére récurrente des zones a faible concentration de glace :
i) les polynies, larges, persistantes dans le temps et souvent retrouvées aux mémes

endroits (détaillé plus bas; voir 3.3.3), et ii) des fissures («flaw leads »)
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généralement plus allongées le long de la glace compacte et moins persistantes que
les polynies ;

- La zone intérieure de la banquise (« inner pack ice ») composée de larges fragments
de banquise dérivant et séparés par des fissures :

- La zone marginale de glace (« Marginal Ice Zone », MIZ), extrémement dynamique
spatialement et temporellement, caractérisée par des conditions diffuses de glace et de
petits fragments de banquise dérivant avec les courants, les vents et les vagues. Cette
zone de glace diffuse peut s’étendre sur des centaines de kilometres et est délimitée

au nord par la lisiere de glace (« ice edge »).
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Figure 17 : illustration des différents types de glace retrouvés en Antarctique de 1’Est (issue de
Massom et Stammerjohn 2010). a) Images issues du satellite de la NASA Terra MODIS
(résolution 250 m) ; b) formation de « pancake » dans la zone de glace marginale (MIZ) ; c) glace
grossiere et fragments proches de la lisiére de glace (« ice edge ») ; d) glace jeune fine recouverte
de neige avec des fragments dans la zone de glace diffuse du pack ; €) glace épaisse déformee
recouverte d’une épaisse couche de neige dans la zone de banquise.
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On distingue deux types de polynies (Smith et al. 1990). Les polynies dites a chaleur
latente (« latent heat polynya ») sont principalement retrouvées proches de la cbte et sont
formées et maintenues par le forgage des vents catabatiques (voir Matériel et Méthodes partie
2) et/ou par les courants. Les remontées par upwelling d’eaux plus chaudes peuvent
également permettre de maintenir ces structures. D’autres polynies peuvent s’ouvrir plus loin
de la cote : les polynies a chaleur sensible (« sensible heat polynya »). Celles-ci sont induites
dans des régions ou la quantité de chaleur de surface empéche la formation de glace, par
exemple dans des zones d’upwelling ou d’intenses mélanges verticaux. Les polynies a chaleur
latente correspondent généralement a des zones de production de glace trés dynamiques,
contrairement aux polynies a chaleur sensible ou la formation de glace est plus limitée (Smith
et al. 1990 ; Massom et al. 1998 ; Morales Maqueda et al. 2004 ; Massom et Stammerjohn
2010). Les flaw leads quant a eux s’ouvrent au niveau de la zone de pack-ice et trouvent leur
origine dans les divergences de dérive du pack (Smith et al. 1990). Ils se forment
principalement dans des zones ou les conditions d’englacement sont assez faibles (glace fine,

peu concentrée).

La glace de mer et ses différentes composantes représentent des structures d’une
importance considérable dans les mécanismes physiques de 1’Océan Austral, mais également
dans le fonctionnement de 1I’écosystéme polaire. En effet, elles favorisent le développement et
I’abondance de ressources, faisant de 1’Antarctique un écosystéme d’une grande richesse

biologique.
3.3 — La glace de mer : support de la biodiversité antarctique

Les processus physico-chimiques menant a la formation de glace de mer et participant a
sa dynamique permettent aussi a celle-ci de capter en surface et d’emprisonner dans son
épaisseur des nutriments dissous tels que les nitrates, phosphates, silicates, des éléments trace
comme le fer ou encore de la matiere organique (Massom et Stammerjohn 2010).

Tous ces éléments sont directement disponibles pour les communautés de
microorganismes présents a la surface ou dans la glace, comme des organismes autotrophes,
des bactéries et des protistes hétérotrophes. La glace de mer sert ainsi de substrat a ces
communautés (Fig. 18) a la base de la chaine alimentaire (Deppeler et Davidson 2017). Les
diatomées (Bacillariphyceae) sont les micro-algues les plus représentées au niveau de la glace

de mer aux pbles (Koubbi et al. 2011a ; Arrigo 2014). Ce taxon a I’avantage de pouvoir se
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développer dans des conditions de faible luminosité comme celles offertes autour de
I’Antarctique sous la couverture de glace. Leur développement constitue un stock de
nourriture disponible durant I’hiver lorsque les ressources sont limitées, pour les especes de
zooplanctons brouteurs comme les crustacés ou les juvéniles de krill produits au printemps et
se développant pendant 1’hiver, bien que les larves semblent favoriser des zones de glace plus
diffuses (Quetin et Ross 2009 ; Meyer et al. 2017).
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Figure 18 : Images capturées par vidéos déployées sur un manchot Adélie en janvier 2018 (IPEV
prog. 1091), illustrant a), b), c) les algues attachées sous la glace et b) la présence d’un manchot
Adélie a la recherche de proies se développant sous la glace.

Une présence accrue et une haute pression de broutage des diatomées par les copépodes
et salpes sur les communautés microbiennes indiquent un milieu pauvre en fer entrainant une
accumulation de diatomées fortement siliciées, engendrant la pompe a silice. A I’inverse, en
présence d’une quantité suffisante de fer, le taux de croissance élevé des diatomées faiblement

siliciées et de microalgues du genre Phaeocystis contribue a I’apparition de bloom
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phytoplanctonique a I’origine de la « chaine alimentaire des géants » (« Food chain of
giants »), composée de la succession diatomées-krill-baleines favorisant le rle de pompe a
carbone du milieu (Smetacek et al. 2004 ; Smetacek et Nicol 2005).

Au printemps, lorsque la glace de mer fond, les nutriments deviennent disponibles pour
les communautés pélagiques. Cette accumulation de nutriments s’ajoute a la stratification de
la colonne d’eau — générée par la fonte de la glace de mer — qui permet de retenir le
phytoplancton en surface. Ces phénoménes, accompagnés de 1’augmentation de
I’ensoleillement, favorisent alors le développement de la production primaire et de larges
blooms phytoplanctoniques (Fig. 18), attirant ainsi des consommateurs de niveaux trophiques
supérieurs (Garrison 1991 ; Lizotte 2001 ; Nicol 2006 ; Massom et Stammerjohn 2010 ;
Arrigo 2014). Le zooplancton permet de faire le lien entre les producteurs primaires et les
prédateurs de plus hauts niveaux trophiques. Cependant, ce lien n’est pas assuré par les
mémes communautés zooplanctoniques selon si I’on se situe sur le plateau ou au niveau de la

pente continentale.

3.3.1 — Communautés retrouvées sur le plateau continental

Sur le plateau, dans des eaux peu profondes (jusqu’a environ 350 m), le lien entre
producteurs primaires et prédateurs se fait via le krill des glaces (ou de cristal, Euphausia
crystallorophias) généralement considéré comme un indicateur des zones d’eaux froides du
plateau continental (Sala et al. 2002 ; Ducklow et al. 2007). Le régime alimentaire de la
calandre antarctique (Pleuragramma antarctica) — espéce de la famille des Nototheniidae, la
plus représentée parmi les poissons pélagiques en zone néritique — en est principalement
composé (Ainley et al. 2006 ; Ducklow et al. 2007 ; Koubbi et al. 2011a, b). Le krill des
glaces peut étre également consommeé par des méso- ou top-prédateurs comme le manchot
Adélie (Pygoscelis adeliae) ou les baleines de Minke (Balaenoptera bonaerensis ; Ainley et
al. 2006). II a ét¢ montré qu’a la fin de 1’été et au début de ’automne austral, la calandre
antarctique pouvait adopter une stratégie de cannibalisme sur ses propres larves (Eastman
1985). Cette stratégie viserait a assurer la survie adulte suite a une déplétion en krill des
glaces lorsque celui-ci est consommé abondamment par les prédateurs de niveaux trophiques
supérieurs. La calandre antarctique est elle aussi consommee par de nombreuses especes,
comprenant d’autres especes de poissons pélagiques présents sur le plateau (comme la légine
Antarctique Dissostichus mawsoni), des oiseaux volants ou plongeurs (les pétrels des neiges

Pagodroma nivea, les labbes de McCormick Catharacta maccormicki, les manchots
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empereurs Aptenodytes forsteri, les manchots Adélie,...), ou des mammiferes marins
(baleines de Minke, orques, phoques de Weddell, etc. ; Ainley et al. 2006 ; Smith et al. 2007 ;
Koubbi et al. 20114, b).

3.3.2 — Communautés du talus continental

L’assemblage de communautés meéso-zooplanctoniques retrouvé au niveau du talus
continental — qui sépare les eaux néritiques des eaux océaniques — est dominé par le krill
antarctique (Euphausia superba) dont le cycle de vie est largement dépendant de la
dynamique saisonniere de la glace (Atkinson et al. 2004 ; Nicol 2006 ; Koubbi et al. 2011a ;
Flores et al. 2012a, b). Le krill antarctique ne présente pas la méme distribution verticale et
horizontale que le krill des glaces. En effet, il montre une plus grande variabilité en fonction
des conditions de glace saisonniéres ainsi qu’en fonction de ses stades de vie. Sa distribution

au printemps est également étroitement liée aux conditions de glace hivernales (Nicol 2006).

Au début du printemps, les individus au stade post-larvaire se trouvent sous la couche de
la zone marginale de glace, alors qu’ils migrent vers la bordure de glace et I’océan ouvert a
1’été et I’automne, pour finalement étre a nouveau abondant sous la glace au cours de I’hiver.
A T’inverse, les stades larvaires restent sous la glace pendant 1’été et 1’automne. A cette
période, les communautés de microorganismes ne sont pas assez développées sous la couche
de glace largement réduite ou toute nouvellement formée pour subvenir aux besoins des
adultes, d’ou leur déplacement vers I’océan, tandis que les jeunes au stade larvaire ne peuvent
entreprendre de tels mouvements et restent donc sous la jeune couche de glace (Quetin et
Ross 2009 ; Flores et al. 2012b). Cette dépendance des stades de vie en fonction de 1’état de la
glace de mer influe donc sur la distribution du krill antarctique généralement retrouve
abondamment a la lisiere de la glace de mer. En plus du krill antarctique, le talus continental
se compose d’espéces de poissons méso- et bathypélagiques, et principalement de
myctophidés comme le poisson lanterne (Electrona antarctica), important prédateur du krill
antarctique, ou encore des mollusques comme les calamars. Comme pour le krill des glaces,
de nombreux prédateurs supérieurs dépendent de la dynamique du krill antarctique qu’ils

consomment directement ou dont leurs propres proies dépendent.

3.3.3 — Les polynies : un habitat riche en avantages

Les polynies, comme évoqué précédemment, sont des zones a faible concentration de

glace. On distingue les polynies a chaleur latente de celles a chaleur sensible du fait de leur
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localisation (plus ou moins cétiéres selon les processus qui les générent), mais egalement par
la dynamique de formation de glace a leur surface. Les polynies étant des structures d’eau
ouvertes dans I’extension de glace, elles sont considérées comme des processus hivernaux

persistant jusqu’a 1’été avant la récession de la glace.

Elles sont d’une importance écologique élevée en termes de prévisibilité des ressources
qu’elles offrent. Ce sont les premieres surfaces d’eau ouvertes dans 1’extension de banquise a
étre exposées a I’ensoleillement au début du printemps. Cette caractéristique permet aux
blooms phytoplanctoniques de se développer tres tot dans la saison, particulierement dans les
zones de glace marginales des polynies a chaleur latente. La formation incessante d’une glace
fine a la surface de ce type de polynies favorise une intense productivité dans la couche d’eau
de surface et permet le développement de microalgues sur leurs bordures de glace diffuse
(Smith et al. 1990 ; Massom et al. 1998 ; Arrigo et Van Dijken 2003 ; Karnovsky et al. 2007).
Ces structures sont souvent comparées a des « oasis » naturelles car elles concentrent une
forte activité biologique permettant la mise en place de 1’ensemble de la chaine trophique. La
persistance de la productivité dans ces zones, méme aprés la saison d’été, permet a des
organismes de tous niveaux trophiques de bénéficier des ressources disponibles dans ces
structures lorsque I’abondance en ressources devient limitée ailleurs (Arrigo et VVan Dijken
2003 ; Karnovsky et al. 2007 ; Labrousse et al. 2018).

Outre les avantages en termes de ressources que les polynies proposent, ces structures
présentent une grande importance pour les espéces de hauts niveaux trophiques. Par exemple,
les prédateurs a respiration aérienne peuvent tirer profit de ces ouvertures comme acces a 1’air
libre lors d’hivers présentant une importante extension de la couverture de glace (Karnovsky
et al. 2007 ; Ainley et al. 2017 ; Labrousse et al. 2018). Aussi, de nombreuses colonies de
prédateurs comme les manchots Adélie ou les manchots empereurs sont retrouvées a
proximité de polynies s’ouvrant de maniére récurrentes, fournissant un accés rapide a 1’eau

libre et pouvant étre utilisées comme zones de transit (Clarke et al. 2006 ; Kato et al. 2009).
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3.4 - Impacts des variations environnementales sur les prédateurs

marins supérieurs a site central en Antarctique et mesures de

protection

Les communautés retrouvées au niveau du plateau continental ou du talus regroupent de

nombreuses especes de prédateurs marins supérieurs, plus ou moins dépendantes de la glace

de mer pour leur activité alimentaire, de reproduction ou encore pour le repos. Les espéces de

prédateurs sont subdivisées en trois catégories (Ainley et al. 2003b, 2017):

Les especes dépendantes de la glace (« sea ice obligate ») : les individus se servent de
la glace comme reposoir, comme plateforme de reproduction (par exemple les
phoques de Weddell Fig. 19a, ou les manchots empereurs Fig. 19b), comme refuge
contre les prédateurs ou pour leur activité d’alimentation (Fig. 19) ;

Les espéces intermédiaires (« sea ice tolerant ») : ces espéces ne dépendent pas de la
glace pour leurs différentes activités mais ont développé des aptitudes
(morphologiques, comportementales) pour exploiter ce milieu (comme les manchots
royaux Aptenodytes patagonicus, a jugulaire Pygoscelis antarcticus ou les damiers du
Cap Daption capense) ;

Les especes non-dépendantes (« sea ice avoiding ») : elles sont retrouvées au niveau
de I’océan ouvert ou du pack mais évitent les zones englacées qui représentent des
barrieres pour elles (comme par exemple les gorfous macaronis Eudyptes
chrysolophus, les océanites de Wilson Oceanites oceanicus ou le labbe de
McCormick).

Plusieurs des espéces prédatrices en Antarctique sont des prédateurs a site central : c’est

le cas notamment d’oiseaux volants (pétrels des neiges, damiers du Cap, pétrels géants

Macronectes giganteus, labbes de McCormick par exemple), plongeurs (manchots empereurs,

manchots Adélie, manchots a jugulaire, manchots papous Pygoscelis papua, etc.) ou de

mammiferes marins (phoques de Weddell, phoques crabiers Lobodon carcinophaga par

exemple). Méme si ces espéces ne sont pas toutes considérées comme dépendantes de la glace

de mer, elles sont néanmoins contraintes par la saisonnalité des conditions environnementales.
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b)

Figure 19 : illustration de prédateurs marins a site central en Antarctique : a) phoque de Weddell
adulte avec son petit. Les combinaisons adulte-veau sont retrouvées pendant la période de
reproduction sur la banquise, a proximité de trous d’eau pour que I’adulte puisse accéder a 1’eau
pour se nourrir ; b) colonie de manchots empereurs durant la période d’élevage des poussins. Les
manchots empereurs se réunissent en large colonie (en arriére-plan) et effectuent leur activité de

reproduction sur la banquise ; c) colonie de manchots Adélie a terre en face de la banquise.
© Candice Michelot

A T’exception du manchot empereur qui se reproduit durant I’hiver austral, ces especes
viennent toutes a terre durant 1’été pour leurs activités de reproduction et d’alimentation en
mer. Leur cycle biologique est étroitement lié a la dynamique de la glace et au
fonctionnement de 1’écosystéme associé. 1ls ont besoin de la glace a différents niveaux : pour
I’utiliser comme plateforme pour leur reproduction ou leur mue, pour le développement de
leurs ressources alimentaires (comme le krill ou les poissons le consommant), mais ont
cependant besoin d’accéder a 1’eau libre pour pouvoir rejoindre les habitats propices a leur

alimentation.

Ainsi, un équilibre est nécessaire dans la dynamique de la glace de mer et les variations

de celle-ci peuvent avoir de lourdes conséquences sur la survie ou la reproduction des
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prédateurs marins a site central en Antarctique (Trathan et al. 2007 ; Massom et Stammerjohn
2010 ; Flores et al. 2012a ; Reiss et al. 2017). Au cours des 30 derniéres années, le continent
Antarctique a montré d’importantes variations dans la dynamique de la glace avec des
tendances regionales contrastées et des impacts sur les écosystemes. Par exemple, la
Péninsule Antarctique a connu une augmentation des températures hivernales de 6°C depuis
1950, 87 % des glaciers marins ont disparu, la durée des hivers glaciaires a été réduite d’une
trentaine de jours tandis que I’extension de la glace de mer a connu une diminution de pres de
7 % dans le dernier siécle (Stammerjohn et al. 2008a, 2012 ; Turner et al. 2013). Cette
diminution dans I’étendue de glace a eu pour conséquences un déclin de 1’abondance du krill
(lié a un manque d’habitat pour se développer mais aussi a une augmentation des pécheries
dans cette région), une redistribution des habitats et un changement des ressources utilisées
pour I’alimentation de phoques se nourrissant généralement dans le pack (Huang et al. 2011 ;
Forcada et al. 2012). En paralléle, la population de manchots a jugulaire a connu un déclin de
36 % entre 1991 et 2008 au niveau des Tles de la Déception de I’archipel des Tles Shetland du
Sud (Barbosa et al. 2012). Ce déclin serait également lié a la diminution de la couverture de
glace pendant I’hiver, entrainant une diminution dans le stock de krill disponible utilisé par

les manchots.

A Tinverse, d’autres régions, comme les mers de Weddell ou de Ross, ou encore la
région de I’Antarctique de I’Est, ont connu une augmentation de I’extension de glace de mer
annuelle ayant des répercussions sur les especes de prédateurs (Fraser et al. 2012 ; Parkinson
et Cavalieri 2012 ; Massom et al. 2013 ; Michel et al. 2019). Par exemple, en 2014, la glace
de mer au niveau de la mer de Dumont d’Urville (Terre Adélie, Antarctique de 1’Est) a battu
un record dans son extension estivale, la plus élevée enregistrée entre 1982 et 2013. Cette
condition extréme dans la banquise a eu des répercussions drastiques sur le succes
reproducteur de différentes especes d’oiseaux marins nichant en Terre Adélie,
remarquablement bas — voire un échec global pour certaines espéces — cette année-la
(Barbraud et al. 2015). En 2016, de nouvelles conditions extrémes au niveau de la couverture
de glace en Terre Adélie ont empéché les manchots Adélie d’accéder aux habitats favorables
d’alimentation, entrainant a nouveau un échec massif dans le succes reproducteur (Ropert-
Coudert et al. 2018). Ces échecs de grande ampleur soulignent la fragilité de ces écosystémes,
notamment au niveau de la Terre Adélie pourtant considérée comme une zone moins impactée

par les changements environnementaux que le reste du continent.
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En résumé, la variabilité de la glace de mer induite par le réchauffement climatique a des
impacts a 1’échelle du continent sur les écosystémes associés. Les effets des changements
dans sa dynamique sont visibles par les réponses démographiques mais aussi
comportementales des espéces de prédateurs marins supérieurs dans cette région a différentes
échelles spatiales et temporelles. Les prédateurs marins a site central en Antarctique
représentent ainsi d’excellents indicateurs des variations environnementales dans ce milieu

éloigné, difficile a observer et a échantillonner.

La Commission pour la Conservation de la faune et de la flore Marine de 1’ Antarctique
(CCAMLR), créée en 1982, vise a conserver les écosystemes antarctiques dans un premier
temps face a ’exploitation grandissante du krill autour du continent. Un des objectifs majeurs
de la CCAMLR est de définir les zones prioritaires a protéger en évaluant chaque année 1’état
de santé des écosystémes autour de 1’ Antarctique. Depuis 1989, le programme de contréle de
I’écosystéme (CEMP) de la CCAMLR vise a étudier des espéces indicatrices de changements
en Antarctique (Agnew 1997 ; Constable 2000 ; Brooks 2013). L’un des objectifs principaux
est également de préconiser la mise en place d’Aires Marines Protégées (AMPS) et de réseaux
d’AMPs afin de protéger la biodiversité, par le biais de 1’étude des prédateurs supérieurs
jouant un réle de bioindicateur de 1’état de santé des écosystémes. L utilisation de ces espéces
repose sur le fait que la présence d’une espéce implique et/ou nécessite la présence et
I’interaction avec d’autres especes proies ou prédateurs dépendantes du méme type de
ressources (Zacharias et Roff 2001). Protéger ces especes reviendrait ainsi a protéger a plus
large échelle la biodiversité de 1’écosystéme considéré. L’étude des impacts des variations
environnementales sur les especes de prédateurs polaires vise ainsi sur le long terme a la mise

en place de mesures de protection efficaces pour les écosystemes en Antarctique.

4. Objectifs de la these

La compréhension des processus a 1’origine de variations dans les écosystémes est
devenue une priorité en écologie dans un contexte de changement climatique. Les réponses
des prédateurs supérieurs au niveau de leur survie, de leur reproduction ou de leur
comportement alimentaire permettent d’informer sur les variations dans le milieu et sur les
conséquences des changements environnementaux dans le reste de 1’écosystéme. L’étude des
conséquences des changements environnementaux est particulierement importante aux
poles car les effets du réchauffement climatique sur la dynamique de la glace de mer en

Antarctique impactent rapidement I’ensemble des communautés associées a la glace.
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L’environnement de la glace de mer est extrémement fragile et doit étre étudié afin d’adopter
des mesures de protection adaptées a la conservation de cet environnement. Or, les études
dans ce milieu reculé sont limitées par des contraintes logistiques, financieres et
environnementales. L’¢étude du comportement alimentaire des prédateurs marins supérieurs a
site central en Antarctique est alors extrémement pertinente, i) pour des raisons logistiques
(acces facilités aux individus dans de larges colonies, récupération du matériel et collecte de
données successives rendues possibles par le retour des individus au méme site), et ii) car ces
especes ont un cycle de vie dépendant de la variabilité spatio-temporelle environnementale et

permettent donc d’évaluer les changements se produisant a ces différentes échelles.

Le projet Sentinel of the Sea-Ice (SENSEI) évoqué dans 1’avant-propos a pour vocation
d’étudier plusieurs especes de prédateurs marins supérieurs a site central dans les p6les afin
de les utiliser comme indicateurs des variations de la glace de mer et dans I’écosystéme
associés dans ces milieux reculés (https://group.bnpparibas/en/news/sensei-8-animal-species-
understand-global-warming). Dans ce contexte, ma thése s’intéresse plus particulierement aux
variations des réponses comportementales du manchot Adélie en Antarctique de I’Est
lors de son activité de recherche alimentaire en fonction de la variabilité des conditions
de la glace de mer lors de sa période de reproduction, et ce a différents niveaux

d’organisation (individuel, populationnel, inter-populationnel).

Le manchot Adélie est I’espéce d’oiseaux marins plongeurs la plus représentée autour de
I’ Antarctique. Son cycle de vie et son comportement alimentaire sont basés sur la dynamique
saisonniére de la glace de mer (Ainley 2002). Cette espéce étant extrémement sensible aux
variations se produisant dans ce systeme (comme vu dans la partie précédente), elle a été
proposée comme un éco-indicateur des changements se produisant dans la glace de mer et des
consequences sur le reste de 1’écosystéme (je développerai dans le chapitre suivant 1’écologie
et la biologie de cette espece en détails). De nombreuses études se sont concentrées sur le
manchot Adélie autour de 1’ Antarctique dans le but d’étudier ses activités de reproduction ou
d’alimentation. Cependant, peu d’études ont eu I’opportunité de s’intéresser aux variations sur
de larges échelles temporelles (plusieurs années), ou encore spatiales en accédant a d’autres
colonies que celle principalement étudiée a titre de comparaison. De la méme maniere, peu
d’études ont pu comparer les variations comportementales a différents niveaux de 1’espéce,

comme a 1’échelle individuelle.

Le programme 1091 de [linstitut Polaire Frangais (IPEV, https://www.institut-

polaire.fr/language/en/) récolte annuellement depuis 2010 des données sur le comportement
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alimentaire et la reproduction de cette espéce en Antarctique de 1’Est, sur une colonie pres de
la base francaise de recherche Dumont d’Urville en Terre Adélie, mais aussi dans différentes
colonies de la Terre Adélie. Ma thése utilise ce jeu de données impressionnant offrant
I’opportunité de déterminer et quantifier les réponses dans le comportement alimentaire de
cette espéce en fonction de la variabilité environnementale. L’activité alimentaire a pu étre
étudiée sur une longue échelle temporelle, a différentes échelles spatiales grace a des données
obtenues dans diverses colonies de Terre Adélie, et a différentes échelles de 1’espéce

(individus, population, entre colonies).

Les enjeux de cette thése sont multiples : i) d’un point de vue fondamental elle a pour but
d’augmenter les connaissances sur le comportement alimentaire de cette espéce dans cette
région du globe en déterminant les mécanismes impliqués dans les variations de
comportement d’alimentation ; ii) d’un point de vue appliqué en conservation et dans un
contexte de changement environnemental elle vise & caracteriser les conséquences du
réchauffement climatique sur le comportement de cette espéce (via I’étude de la glace de mer)
et ainsi estimer les variations se produisant a d’autres échelons dans 1’écosystéme. L’objectif
final de cette thése est, dans le cadre du projet SENSEI, de tester I’utilisation du manchot
Adélie comme espece sentinelle des changements de la glace de mer en Antarctique de I’Est,
et d’aider a la mise en place de mesures effectives de protection de cette espece et de son

environnement dans le cadre de la CCAMLR.
La suite de ma these sera structurée en cing chapitres :

- Le Chapitre 2 est consacré a la présentation du modéle et des sites d’études, aux
données utilisées dans cette thése ainsi qu’aux méthodes d’analyses ;

- Le Chapitre 3 vise a caractériser le comportement alimentaire des manchots Adélie
aux échelles intra- et interindividuelles. L’objectif principal est de déterminer si les
manchots adoptent des comportements similaires sous différentes contraintes
environnementales, par I’analyse de la consistance du comportement de
prospection alimentaire et de la fidélité aux sites d’alimentation au cours de la
période d’élevage des poussins. Des indices de répétabilité et de fidélité aux sites ont
été utilisés et mis en relation avec les conditions locales de glace de mer
(concentrations moyennes dans la zone de prospection) afin de déterminer les
conditions optimales nécessaires a 1’activité alimentaire des manchots lors de cette
période [ce chapitre correspond au deuxiéme article rédigé pendant cette these,

soumis actuellement a la revue scientifique PLoS One] ;
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Le Chapitre 4 a pour but de caractériser le comportement alimentaire de cette espece
aux périodes d’incubation et d’élevage des poussins au sein d’une population.
Nous souhaitons ici déterminer si les manchots ont un comportement spécialisé
dans des conditions de glace spécifiques au sein des différents stades de la saison
de reproduction et entre les années, et évaluer I'impact de la variabilité
environnementale intra- et interannuelle sur leur comportement alimentaire. Les
parametres de voyages alimentaires et le régime alimentaire ont été mis en relation
avec les conditions de glace moyennes au cours de chacune des périodes des saisons
de reproduction. Des modéles d’habitats ont été établis afin de mettre en évidence les
variables environnementales influengant le comportement alimentaire des manchots
et pour visualiser la variabilité interannuelle des habitats utilisés en fonction de la
variabilité environnementale. Enfin, ces résultats ont été mis en relation avec les taux
de succés reproducteur annuels afin d’établir un lien entre la variabilité
environnementale impactant le comportement alimentaire de cette espéce et les
consequences sur le comportement de reproduction [ce chapitre correspond a un
troisieme article rédigé pendant cette these actuellement en préparation] ;

Le Chapitre 5 s’intéresse aux variations du comportement alimentaire des
manchots Adélie a large échelle spatiale en comparant 1’activité de fourragement
entre deux colonies de la Terre Adélie : I'Tle des Pétrels, colonie principale suivie
depuis 10 ans, et Cap Bienvenue a 24 kilométres & I’Est de 1’Tle des Pétrels pour
laguelle aucune information sur le comportement alimentaire des manchots n’avait
été collectée jusqu’a présent, et ou le programme 1091 a pu se rendre deux années
consecutives. Ce chapitre a pour but de tester la représentativité potentielle de
données issues d’une seule colonie pour généraliser a une colonie différente, voire a
I’ensemble des colonies de I’Antarctique de I’Est le comportement alimentaire des
manchots Adélie et mettre en place des mesures de protection communes dans cette
région [ce chapitre est le premier article a avoir eté rédige au cours de cette thése, et a
a été publié dans la revue Marine Ecology Progress Series, Michelot et al. 2020] ;

Le Chapitre 6 correspond a la discussion et mise en relation des informations tirées
des chapitres précédents et sera suivi d’une partic dédiée aux conclusions de cette

these.
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Modele biologique, sites et
methodes d’étude
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1. Modéle biologique : le manchot Adélie, Pygoscelis adeliae

1.1 - Les manchots : généralites

Les manchots font partie de la famille des Sphéniscidés (ordre des Sphénisciformes) qui
regroupe 18 espéces réparties en 6 genres (Fig. 20). Ces oiseaux marins ont une origine
commune avec les Procellariiformes (famille des pétrels ou albatros par exemple) mais ont
perdu la capacité de vol (Ho et al. 1976 ; Baker et al. 2006 ; Cole et al. 2019). Cependant, ce
sont les oiseaux marins les plus performants pour la nage et la plongée en grande profondeur
(Wilson et al. 1991 ; Croxall et al. 1993 ; Elliott et al. 2013). Les manchots ont une répartition
circumpolaire dans les hautes latitudes de I’hémisphére Sud (a 1’exception des manchots des
Galapagos Spheniscus mendiculus situé juste au Nord de 1’Equateur) et représentent 90 % de
la biomasse aviaire de I’Océan Austral (Woehler 1995). Ce sont des prédateurs a site central

qui effectuent leur activité d’alimentation en mer et leur reproduction et mue a terre.

Gorfou du Fiordland (E. pachyrhynchus) N
Gorfou des Snares (E. robustus)

Gorfou de Moseley (E. moseleyi)

Gorfou sauteur (E. chrysocome) >_ Eudyptes
Gorfou macaroni (E. chrysolophuis)

Gorfou de Schlegel (E. schlegeli)

Gorfou huppé (E. sclateri) y,
Manchot des antipodes (M. antipodes) — M egadyptes
Manchot des Galapagos (S. mendiculus)
Manchot de Humboldt (S. humboldti) .
Spheniscus
Manchot du Cap (S. demersus)

Manchot de Magellan (S. magellaniciuis)

Manchot pygmée (E. minor) —_ Eudyptula
Manchot a jugulaire (P. antarctica)

Manchot papou (P. papua) Pygoseclis
Manchot Adélie (P. adeliae)

Manchot empereur (4. forsteri) S
Manchot royal (4. patagonicus) Ap tenOdy les & )

Figure 20 : arbre phylogénétique et ordres des espéces de manchots de la famille des Sphéniscidés

actuelle (modifiée de Baker et al. 2006 ; Cole et al. 2019). © de haut en bas : gorfou macaroni, John Cornforth ;
manchot des antipodes, James Holmes ; manchot de Humboldt, Paul Mannix ; manchot pygmée, JJ Harrison ; manchot a jugulaire,
Rich Lindie ; manchot royal, Pio Marshall.
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Les 18 especes de manchots presentent des variations au niveau de leur biologie et
écologie. Par exemple, le plus petit, le manchot pygmée (Eudyptula minor) atteint une taille
d’environ 35-40 cm pour 1 kg environ, contre environ 100 cm en moyenne et jusqu’a 40 kg
pour I’espéce la plus grande, le manchot empereur (Aptenodytes forsteri ; Le Maho 1977). La
plupart des especes de manchots se reproduisent au cours de 1’été austral, contrairement au
manchot empereur qui effectue son activité¢ de reproduction pendant I’hiver ou au manchot
royal (A. patagonicus) pour qui le cycle de reproduction commence a 1’été puis dure ensuite
environ 14 mois (Weimerskirch et al. 1992 ; Olsson et Brodin 1997). Il existe une vaste
diversité de stratégies comportementales entre les différentes especes et familles de manchots
(Croxall et Davis 1999). Par exemple, Herman et al. (2017) ont mis en évidence le caractere
généraliste de la stratégie alimentaire des manchots papous (Pygoscelis papua) contre une
stratégie trés spécialisée chez les manchots a jugulaire (P. antarctica) en Péninsule
Antarctique. Holmes (2007) a démontré que des espéces présentes sur un méme site (ici 1'Tle
de Macquarie, Australie) ne répondaient pas de la méme maniere a la présence humaine dans
les colonies, les manchots papous étant plus sensibles que les manchots royaux ou les gorfous
de Schlegel (E. schlegeli). Ces différences interspécifiques soulignent les variétés de réponses
— aux niveaux aussi bien démographique qu’alimentaire — que les différentes especes de

manchots peuvent adopter face a des perturbations dans leur environnement.

Au sein de la famille des Sphéniscidés, le manchot Adélie (P. adeliae, Hombron et
Jacquinot 1841) est I’espéce la plus représentée parmi les oiseaux marins en Antarctique
(Croxall et Prince 1979 ; Wilson et al. 1989 ; Poncet 1993) et certainement la plus étudiée par
la facilité d’accés et d’observation des individus au sein de larges colonies. Ma thése s’est

concentrée sur I’étude de cette espece.

1.2 - Le manchot Adélie

Le manchot Adélie (Fig.21) tire son nom
d’Adéle Dumont d’Urville, femme du célébre

explorateur frangais Jules Dumont d’Urville. Il

découvrit pour la premiere fois cette espece en
1840 pendant son expédition polaire a bord de Figure 21 : Manchots Adélie sur la glace
I’ Astrolabe qu’il commandait et accompagné de la  avant de partir en mer. © Candice Michelot

Zélée commandée par Charles Hector Jacquinot. Les manchots Adélie mesurent environ 60-

70 cm et pesent en moyenne entre 3.5 et 6 kg a 1’age adulte selon la période de I’année et le
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sexe. Un dimorphisme sexuel se retrouve au niveau morphologique, avec les males
généralement plus lourds et grands que les femelles. Les manchots Adélie sont des animaux

longévifs vivant en moyenne 11 ans mais pouvant atteindre 1’age de 20 ans (Ainley 2002).

1.2.1 - Aire de répartition et état de la population autour de I’Antarctique

Le manchot Adélie est distribué tout autour du continent Antarctique, avec plus de
3.79 millions de couples répartis dans 251 populations reproductrices estimées par images
satellites (Fig. 22 ; Lynch et LaRue 2014). Cependant, cette abondance peut étre biaisée par le
fait qu’elle n’intégre pas I’abondance des individus non-reproducteurs, mais aussi que
I’imagerie satellite peut mener a une surestimation des observations de colonisations ou
d’extinctions (Southwell et al. 2017a, b). Le statut de cette espéce sur la liste rouge de
I’Union Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN), qui était classée en « Quasi-
Menacée » depuis 2012, a été réévalué en 2016 aprés la découverte de nouvelles colonies

pour étre maintenant classée en « Préoccupation Mineure » (BirdLife International 2016).

Les sites de reproduction des manchots Adélie ont la distribution la plus australe de
toutes les espéces d’oiseaux (Davis et Renner 2010). Les colonies de reproduction de cette
espéce prédatrice a site central sont situées sur le continent ou des fles proches du continent
pour effectuer son activité¢ de reproduction, dans la limite de 1’étendue de la banquise et a
proximité de zones d’eau libre pour pouvoir se nourrir en mer. Les manchots Adélie forment
des colonies denses avec des nids espacés de quelques dizaines de centimeétres sur des sites
pouvant étre tres étendus. Cette espéce est fortement philopatrique : les individus retournent
d’une année sur 1’autre a la méme colonie et présentent ¢galement une haute fidélit¢ au nid

(Davis et Speirs 1990 ; Trivelpiece et Trivelpiece 1990 ; Ainley 2002).

La Péninsule Antarctique regroupe environ 21 % de la population reproductrice totale de
manchots Adélie en Antarctique, environ 33 % seraient présents en mer de Ross et 30 % en
Antarctique de I’Est (Lynch et LaRue 2014). La tendance générale des populations est a
I’augmentation, bien qu’il existe des variations inter-régionales (Fig. 22 ; Lynch et LaRue
2014 ; Lyver et al. 2014 ; Ballerini et al. 2015 ; Southwell et al. 2015). Les projections de
I’évolution des populations de manchots Adélie autour du continent suggérent un déclin d’ici
2060 d’environ 20 % de la population totale (Cimino et al. 2016). De plus, Ainley et al.
(2010) ont démontré qu’une hausse des températures troposphérique de la Terre de 2°C par

rapport aux niveaux préindustriels (i.e. vers 1860) menerait a une diminution ou extinction
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d’environ 70 % de la population reproductrice pour les colonies situées au Nord de 70°S (la

plus grande majorité des colonies, voir Fig. 22) d’ici 2052.
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Figure 22 : carte de I’Antarctique et de la distribution des colonies (connues ou nouvellement
découvertes) de manchots Adélie déterminée par imagerie satellite, ainsi que la position de
colonies connues mais non-trouvées par imagerie ou présumées éteintes. Les barres bleu clair
pleines représentent les portions de cbtes ou les populations augmentent en abondance ; les barres
vides au contour bleu foncé représentent les portions de cbtes ou les populations diminuent. Les
sites sans barre correspondent i) a un mélange de populations en augmentation et diminution, ii) a
des populations dont 1’abondance est stable, ou iii) des populations dont les données sont
insuffisantes pour estimer leur évolution (modifiée de Lynch et LaRue 2014).
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1.2.2 - Sites et cycle de reproduction des manchots Adélie

Le manchot Adélie est une espece monogame, c¢’est-a-dire que chaque individu aura un
unique partenaire par saison de reproduction. Comme la plupart des espéces longévives, la
maturité sexuelle arrive tardivement (autour de 3-4 ans) et le taux de reproduction est
relativement faible, avec la ponte de 2 ceufs par an (Ainley 2002). Leur cycle de reproduction
se déroule en cinq phases au cours de 1’été austral, entre la débacle de la banquise au

printemps et a 1’été et le nouvel embacle au début de I’hiver austral (Fig. 23).

- Pariade v
,// 8o g N \\\\ \\
y Arrivée a ¢ A
/" la colonie
/ \
Octobre Novembre
| s lncubation‘\
/ / ‘\x‘ : .
| Cycle de *Péccmbu Eclosion |
|
Migratio | reproduction | j
\hivcrnalc /
\ g Garde
\ Mars " Janvier ")z,,/

Février /

Femelles a terre

Males a terre
s Femelles en mer
s Males en mer

Figure 23 : cycle de reproduction du manchot Adélie au cours de 1’été austral entre les mois
d’octobre et mars. Les partenaires de chaque couple alternent entre leur présence au nid (lignes

rouge et bleu) et leurs voyages alimentaires en mer (barres).

Les males arrivent en premier sur le site de reproduction courant octobre, les femelles
arrivent environ un jour plus tard (Trivelpiece et Trivelpiece 1990) apres avoir voyagé et
marché plusieurs jours sur la banquise pour rejoindre le continent. Les partenaires du couple

paradent (Fig. 24a), s’accouplent et continuent la construction du nid commencé par le male
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en agengant un amoncellement de cailloux destinés a préserver les ceufs et les futurs poussins
en drainant la neige et I’ecau (Fig. 24b). Les femelles choisissent leur partenaire sans
forcément tenir compte de I’emplacement du nid. Pourtant, les nids situés en périphérie des
colonies présentent généralement un succes reproducteur moindre que les nids plus centraux,
miecux protégés de la prédation ou d’intrus voulant voler des cailloux ou I’emplacement du nid

en lui-méme (Tenaza 1971 ; Spurr 1974 ; Davis et McCaffrey 1986).

La période d’incubation
commence a la ponte des ceufs —
généralement mi-novembre — entre
19 et 24 jours aprés la pariade
(Fig. 23 ; Astheimer et Grau 1985 ;
Ainley 2002). Deux a trois jours

Figure 24 : a) parade et b) construction de nid lors de la séparent la ponte du premier cuf de

période de pariade. © candice Michelot la ponte du second. Commence alors
une période d’alternance au nid entre les partenaires. Les femelles quittent en premier le nid
pour aller se nourrir en mer pendant 8 a 15 jours environ (aprés un jetne de prés d’un mois
depuis leur arrivée a la colonie), tandis que les males poursuivent leur je(ine en couvant les
ceufs au nid (Fig. 25). Au retour des femelles, les méles partent a leur tour une dizaine de
jours (Ainley 2002). Ces longs voyages alimentaires en mer, dis « premiers voyages
d’incubation » (F1 pour les femelles, M1 pour les méles), permettent aux deux partenaires de
reconstituer des réserves énergétiques pour le reste de la saison. Les males doivent faire face a
un jedne étendu dans le temps : il n’est pas rare de voir des nids désertés pendant le premier
voyage des femelles, le partenaire
abandonnant ses ceufs pour aller se
nourrir afin de ne pas compromettre
sa survie. Apres le premier voyage
alimentaire d’incubation des males,

les partenaires alterneront a nouveau

entre  un ou deux voyages

alimentaires de 5-6 jours en Figure 25 : a) male retournant ses ceufs et b) ceuf posé

contre la plaque incubatrice en période d’incubation.
moyenne jusqu’a 1’éclosion des  © candice Michelot

ceufs (Ainley 2002).
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La période d’incubation dure ainsi
entre 30 et 39 jours (Ainley 2002). Une
fois les ceufs éclos — entre fin
décembre et début janvier — les
partenaires alternent a nouveau entre la
garde des jeunes poussins au nid et des

voyages en mer courts de I’ordre d’un

, . , a trois jours (Clarke et al. 1998 ;
Figure 26 : a) poussins attendant d’étre nourris par le J (

parent venant de rentrer au nid et b) jeunes poussins Watanuki et al. 2002). La phase
contre la plaque incubatrice. © Candice Michelot d’élevage correspond  la période ot le
poussin n’est pas encore isolé thermiquement (i.e. pas encore émancipé) et a besoin de rester
en contact avec 1’un de ses parents tout en étant nourri trés régulierement (Fig. 26). La période
d’¢levage est trés coliteuse en énergie : les parents doivent assurer a la fois leurs propres
besoins et ceux de leurs poussins. Un retard dans le retour du manchot parti en mer peut
conduire & un abandon du partenaire resté au nid ou a ’affaiblissement, voire la mort, des
poussins privés de nourriture. Les femelles auraient tendance a passer moins de temps au nid
que les males, et les males supporteraient mieux que leur partenaire une diminution de leurs
propres réserves corporelles (Chappell et al. 1993 ; Clarke 2001 ; Ainley 2002). Le stade de
garde dure en moyenne 22 jours, jusqu’a ce les poussins soient indépendants thermiquement,

qu’ils reconnaissent leur nid et qu’ils puissent se défendre contre de potentiels prédateurs

(Ainley 2002).

Le stade de créeche commence alors. Les parents partent en mer, éventuellement
simultanément, afin de ramener un maximum de nourriture a leurs poussins pour qui la
demande énergétique est extrémement élevée. lls laissent alors leurs poussins seuls a la
colonie (Fig. 27a). Ceux-ci, devenus fortement mobiles, se déplacent en dehors de leur nid
pour former des groupes resserrés
d’au  moins trois poussins @ les
« creches » (Fig. 27Db). Ces
formations sociales permettent une

meilleure  thermorégulation  mais

surtout une plus grande défense

contre la prédation. Le stade de Figure 27: a) poussin laissé seul & la colonie et b)
formation de creche avec un adulte cherchant son
poussin. © Candice Michelot

creche s’étend sur deux a trois
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semaines au cours desquelles les parents continuent de revenir régulierement au nid pour
nourrir leurs poussins. La fréquence de nourrissage diminue au fur et a mesure que la saison
avance jusqu’a ce que les parents partent en mer définitivement, c’est-a-dire jusqu’a ce que
les poussins aient environ 45 jours. Il est fréquent d’observer des abandons de la part des
parents a quelques jours de la fin de ce stade, menant a la mort des poussins alors qu’ils sont
presque a I’envol (Ainley et Schlatter 1972 ; Spurr 1975 ; Chappell et al. 1993).

Les adultes partis de la colonie intensifient leur recherche alimentaire afin de stocker des
réserves pour la période de mue a venir tres colteuse en énergie. Ces voyages alimentaires dis
d’hyperphagie sont de durée variable. Ils effectuent ensuite leur mue a terre ou alors dans la
zone de pack de la banquise, pendant environ 15 jours (Ainley 2002 ; Dunn et al. 2011). Les
poussins quant a eux toujours a la colonie perdent petit a petit leur duvet (Fig. 28a), remplacé
par un plumage tres dense et imperméable similaire a celui des adultes et leur permettant de
partir & leur tour en mer. Les poussins quittent finalement la colonie une fois la mue achevée,
lorsqu’ils ont pres de 60 jours : ce départ — appelé envol — arrive entre fin février et début
mars, lorsque la banquise commence a se reformer. Adultes et poussins commencent alors
une migration hivernale d’environ 8
mois sans revenir a terre. Les adultes
retourneront a leur colonie pour un
nouveau cycle au printemps suivant,
mais  plusieurs années  peuvent

s’écouler avant que les poussins et

juvéniles (Fig. 28b) retournent a terre e il - : A o

pour leur premiére saison de Figure 28: a) nouveau poussin de manchot Adélie

perdant son duvet et b) juvénile en mue. © a) Coline
Marciau ; b) Candice Michelot

reproduction (Ainley 2002 ; Clarke et
al. 2003 ; Dunn et al. 2011).

1.2.3 - Pression de prédation

Bien qu’étant un prédateur marin, le manchot Adélie est un méso-prédateur qui subit
également la pression de prédation a plusieurs niveaux de son cycle de vie. Tout d’abord, les
ceufs et les poussins lors de la période de reproduction sont extrémement vulnérables.
D’autres espeéces d’oiseaux marins, notamment les labbes de McCormick (Catharacta
maccormicki) ou les pétrels géants (Macronectes giganteus), nichent aux abords des colonies

de manchots et se reproduisent a la méme période (Figs. 29a, b). Ils prédatent les ceufs et les
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poussins de manchots Adélie afin de nourrir leur propre progéniture (Davis 1982a ; Emslie et
al. 1995). Les nids des manchots Adélie étant espacés de quelques dizaines de centimetres, les
prédateurs ont tendance a s’attaquer aux nids de manchots plus périphériques ou isolés. En
effet, ceux-ci bénéficient d’une défense plus faible que les nids situés plus a I’intérieur des
colonies qui profitent de la protection des nids adjacents et des congéneres potentiellement
agressifs defendant leur territoire (Tenaza 1971). De plus, les formations de créches par les
poussins diminuent la pression de prédation exercée par les autres especes d’oiseaux. La
synchronisation du cycle de reproduction au sein des colonies permet ainsi aux jeunes de se
regrouper en créche de maniére simultanée et ainsi de leur assurer une protection et survie

plus importante (Ainley 2002).

Les juvéniles apres envol et les adultes sont également soumis a la prédation des
prédateurs marins lors de leurs voyages alimentaires en mer. Les léopards de mer (Hydrurga
leptonyx, Fig. 29c) restent dans les trous d’eau en zone coétiére, prés des colonies et exercent
un taux de prédation trés élevé sur les manchots Adélie quittant leur nid pour aller se nourrir
en mer (Penney et Lowry 1967 ; Ainley 2002 ; Ainley et al. 2005). Les orques (Orcinus orca,
Fig. 29d) situés en bordure de glace sont considérés comme des prédateurs potentiels des
manchots Adélie, bien que peu d’observations d’attaques aient été reportées (Ainley 2002 ;

Ballard et Ainley 2005 ; Lauriano et al. 2007).

@)

Figure 29 : prédateurs des manchots Adélie : a) pétrel géant en vol, b) labbe de McCormick se
nourrissant d’un ceuf de manchot Adélie, c) léopard de mer attaquant un manchot Adélie juvénile

en mue et d) orque en bordure de banquise. © a) Nathan Pacoureau ; b) Candice Michelot ; c) Virgil Decourteille ; d)
Ken Kuwahara
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1.2.4 - Activité de recherche alimentaire en mer

Les manchots Adélie sont des prédateurs plongeurs qui effectuent leur activité de
recherche alimentaire en mer. La forme de leur corps leur confere un hydrodynamisme élevé
et leur plumage extrémement dense leur procure un fort isolement thermique. La couleur de
leur plumage leur permet de se camoufler des prédateurs et de leurs proies dans 1’eau : vu du
haut, la couleur noire de leurs plumes ne se distingue pas du fond de 1’océan ; vu d’en-

dessous, la luminosité en surface masque le plumage blanc de leur ventre.

L’activité de recherche alimentaire des manchots Adélie est extrémement colteuse en
énergiec au cours de la période de reproduction. Leurs longs voyages d’incubation sont
destinés a restaurer leurs réserves corporelles apres un jelne important et avant la période
intensive d’¢levage des poussins. L’étendue de glace en début d’été étant importante, les
manchots en incubation n’ont que peu acceés a des aires favorables présentant une grande
abondance en proies. lls ont tendance a utiliser des zones éloignées de la colonie leur offrant
des acces aux habitats d’alimentation (Ainley 2002 ; Karnovsky et al. 2007 ; Massom et
Stammerjohn 2010 ; Cottin et al. 2012 ; Michelot et al. 2020).

La demande énergétique des poussins s’intensifie pendant les périodes d’élevage et de
creches. Les adultes doivent alors effectuer de courts trajets et trouver rapidement des
ressources pour assurer la survie de leurs petits. Des accés a 1’eau libre proches de la colonie
sont alors nécessaires pour que les parents puissent trouver facilement des habitats favorables
a I’alimentation et assurer a la fois leurs propres demandes énergétiques et celles de leurs
poussins (Clarke et al. 2006 ; Kato et al. 2009 ; Widmann et al. 2015). lIs peuvent profiter des

polynies qui présentent une forte abondance en ressources.

Difféerentes stratégies ont pu étre observées dans le comportement alimentaire des
manchots Adélie en période d’élevage et de créche, avec des adultes effectuant uniquement
des voyages courts ou alternant des voyages courts avec d’autres plus longs (Rodary et al.
2000 ; Ropert-Coudert et al. 2004b ; Yoda & Ropert-Coudert 2007 ; Ballard et al. 2010a;
Beaulieu et al. 2010b). Effectuer uniqguement des voyages courts permet aux parents de
nourrir les poussins tres fréquemment en restant en zone cotiere, mais ces voyages sont
excessivement colteux en énergie pour les adultes (Beaulieu et al. 2010b). Des voyages plus
longs seraient divisés en deux phases : 1’approvisionnement pour 1’adulte dans des zones
océaniques ¢€loignées de la colonie lui permettant d’accumuler ses propres réserves, suivi par

une phase d’alimentation sur le retour dédiée a emmagasiner des ressources pour les poussins
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(Weimerskirch et al. 1994 ; Ropert-Coudert et al. 2004b). De plus, les stratégies
d’alimentation varient selon le sexe des individus. Les femelles auraient tendance a effectuer
des voyages plus longs que les males, et les méles perdraient plus de masse que les femelles
en concentrant leurs efforts d’alimentation en priorité pour le nourrissage de leurs poussins
(Clarke et al. 1998 ; Clarke 2001 ; Watanuki et al. 2004 ; Beaulieu et al. 2009 ; Widmann et
al. 2015).

Les manchots Adélie concentreraient leur recherche alimentaire majoritairement dans la
partie centrale de leur voyage ou ils augmenteraient le nombre, la durée et la profondeur de
leurs plongées (Ropert-Coudert et al. 2001b ; Yoda et Ropert-Coudert 2007). Les manchots
Adélie effectuent des plongées de 2 a 3 minutes en moyenne, a des profondeurs peu élevées
— généralement entre 20 et 60 m — mais peuvent aller jusqu’a 180 m (Wilson et al. 1991 ;
Chappell et al. 1993 ; Watanuki et al. 1993, 1997 ; Takahashi et al. 2004 ; Lyver et al. 2011 ;
Le Guen et al. 2018). Leur vitesse moyenne de nage est de 2 m/s (Culik et al. 1994 ; Ropert-
Coudert et al. 2001b, 2004b ; Wilson et al. 2002 ; Sato et al. 2010).

Les variations observées dans le comportement de recherche alimentaire des manchots
Adélie peuvent étre liées a la disponibilité en proies (Watanuki et al. 1993 ; Bost et al. 2007 ;
Nicol et al. 2008a). Cette espéce est considérée comme généraliste intermédiaire (Herman et
al. 2017). Elle se nourrit principalement de krill antarctique (Euphausia superba, Fig. 30a)
trouvé en abondance en bordure de banquise au niveau de la pente continentale (Nicol 2006 ;
Koubbi et al. 2011a ; Meyer et al. 2017), de krill des glaces (E. crystallorophias, Fig. 30b) et
de calandres antarctiques juvéniles ou adultes (Pleuragramma antarctica, Fig. 30c) localisés
dans des eaux plus cotiéres. Toutefois, 1’utilisation de ces trois proies principales varie a
différentes échelles spatiales et temporelles (Watanuki et al. 1994 ; Ainley et al. 1998, 2003b
; Lynnes et al. 2004 ; Cherel 2008 ; Tierney et al. 2009 ; Chapman et al. 2011). D’autres
types de proies font également partie du régime alimentaire des manchots Adélie dans des
proportions moindres, comme les méduses, les copépodes, les amphipodes ou les
céphalopodes (Cherel 2008 ; Jarman et al. 2013 ; Thiebot et al. 2016).

Figure 30 : proies principales consommées par le manchot Adélie : a) krill antarctique ; b) krill
des glaces ; ¢) calandre antarctique. © a) Uwe Kils ; b) Volker Siegel ; c) Sala A.
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La disponibilité en proies est cruciale lors des stades de garde et de creche des poussins,
afin de pouvoir assurer un nourrissage régulier, et également en quantité suffisante. Le
développement des proies principales du manchot étant relié aux conditions de glace, des

variations  environnementales  peuvent

entrainer des changements dans la
Conditions optimales distribution des ressources et dans le régime
_____________ alimentaire  des  manchots  Adélie,
influencant par conséquent le succes
reproducteur de cette espéce. Smith et al.
(1999) ont développé un modeéle conceptuel

reliant le taux de croissance de population

Taux de croissance de population

des manchots Adélie en fonction des
Faibles

Elevées

Condiﬁon.s de glace conditions de glace. Celui-ci suggere qu’il

(extension, concentration,
persistance)

existe une gamme  optimale de

concentration, d’étendue et de persistance
Figure 31: modéle conceptuel de la relation

entre les conditions de glace et le taux de
croissance des populations de manchots Adeélie, croissance des populations (Fig. 31), ce
avec un optimum dans des conditions
intermédiaires (modifiée de Smith et al. 1999).

de la couverture de glace favorisant la

taux atteignant un pic dans des conditions
intermédiaires. Des conditions trop faibles
de glace seraient défavorables pour le développement des proies et par conseéquent pour
’alimentation des adultes et des poussins (Nicol et al. 2008b ; Trivelpiece et al. 2011 ; Flores
et al. 2012a). A I’inverse, une couverture de glace étendue, trés concentrée et persistante dans
le temps deviendrait une barriére physique empéchant les adultes d’accéder a des habitats

favorables pour leur activité alimentaire.

2. Sites d’études

Ces trois années de these ont porté sur 1’étude du comportement alimentaire des manchots
Adélie en Terre Adélie (entre 136 et 142°E) en Antarctique de 1’Est (Fig. 32a). La Terre
Adélie, accompagnée des Tles subantarctiques de Kerguelen, Amsterdam-St Paul et Crozet,
forment les Terres Australes et Antarctiques Francaises (TAAF). La Terre Adélie représente

432 000 km?, soit un peu plus de 3 % de la surface du continent Antarctique.

Notre colonie d’étude principale de manchots Adélie se situe dans I’archipel de Pointe

Géologie en bordure du continent, et plus précisément sur 1’Tle des Pétrels — la plus grande
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de Pl’archipel — ou est installée la station francaise de recherche scientifique Dumont
d’Urville (66.40°S, 140.01°E), a 2 700 km d’Hobart en Tasmanie, Australie (Figs. 32a, b, c).
L’Tle des Pétrels regroupe environ 15 100 couples de manchots (comptage effectué par le
programme IPEV 109 en novembre 2019, Barbraud & Delord, données non publiées), soit un

peu plus d’un tiers du nombre de couples présents sur I’archipel.

Dumont d’Urville

Hobart

Glacier de
I’Astrolabe

Figure 32 : a) localisation de la Terre Adélie et de la station de recherche frangaise Dumont
d’Urville en Antarctique par rapport & Hobart (Tasmanie, Australie) ; b) carte SHOM de 1’archipel
de Pointe Géologie et des différentes les le constituant, 1’Tle des Pétrels au centre ; ) vue aérienne
de la base frangaise scientifique de Dumont d’Urville sur I’Tle des Pétrels ecandice Michelot.; d) image
satellite de ’emplacement des trois colonies étudiées en Terre Adélie et position du glacier de
1I’Astrolabe. La croix rouge (b, ¢) indique I’emplacement (derriére le rocher) de la principale
colonie d’étude.
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Des données ont également été récoltées dans d’autres colonies a I’Est de 1'Tle des
Pétrels, a Cap Bienvenue (66.43°S, 140.31°E) et Cap Jules (66.44°S, 140.55°E),
respectivement situées a 24 et 40 km de notre colonie principale (Fig. 32d). Les colonies de
Cap Bienvenue et Cap Jules sont toutes deux situées sur le continent et abritent
respectivement 19259 couples et 65067 couples respectivement (comptages réalisés par le
programme IPEV 109 en décembre 2018, Barbraud & Delord, données non publiées). La
colonie de 1’Tle des Pétrels est séparée de ces deux autres colonies par un trait de cote et par le
glacier de I’ Astrolabe (Fig. 32d).

La Terre Adélie est soumise a un climat polaire, avec des températures estivales
moyennes de -10°C mais pouvant descendre jusqu’a -30°C et passer parfois dans les
températures positives pendant 1’été austral. Cette région, tout comme la Terre du Roi
George V située entre 142 et 154°E, est réputée pour son climat venteux. Elle subit
I’influence des vents catabatiques : ces vents glacials prennent leur origine au centre de
I’ Antarctique et dévalent la pente du continent a des vitesses moyennes de 100 km/h, mais

pouvant atteindre 180 km/h.

La zone océanique devant la Terre Adélie est caractérisée par un plateau continental peu
étendu d’environ 130 km (Fig. 33a) avec deux zones peu profondes (les monts Adélie et du
Mertz, environ 200 m de profondeur) qui séparent les bassins Adélie (ou de Dumont
d’Urville) et Georges V des dépressions du plateau continental avec des profondeurs
supérieures a 1 200 m (Figs. 33a, b, ¢ ; Koubbi et al. 2011a ; Beaman et al. 2011). Le talus
continental commence a environ 500 m de profondeur et peut étre subdivisé en trois strates
distinctes : la premiére de 500 a 2 000 m avec un réseau de canyons ; la seconde entre 2 000
et 3000 m avec une pente importante et des canaux en eau profonde ; la troisieme a la base
inférieure de la pente continentale avec une pente plus douce et s’enfongant a des profondeurs
excédant 3 000 m. Les caractéristiques bathymétriques, associées a la dynamique de la glace
dans cette région et aux caractéristiques sédimentaires des fonds sous-marins, ont une forte
influence sur la productivité dans la zone (Beaman et al. 2011 ; Koubbi et al. 2011a ; Post et
al. 2011).
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Figure 33 : a) bathymétrie en Terre Adélie et Terre du roi George V avec les dépressions (« Adélie
Bank » et « Mertz Bank »), les bassins profonds (« Adélie Basin » et « George V Basin ») et la
présence de canyons sous-marins au niveau du talus continental, b) vue oblique vers I’Est et ¢) vue
oblique vers 1’Ouest (modifiée de Beaman et al. 2011).

L’archipel de Pointe Géologie est entouré de banquise pendant ’hiver, qui se fracture et
laisse généralement place a I’eau libre lors de la débacle estivale. L’étendue et la
concentration de glace de mer, qui couvre généralement la zone entre la cOte et le talus
continental, diminue au cours de la saison de reproduction (Fig.34a). Deux polynies
s’ouvrent de manicre récurrente dans cette région : celle de Dumont d’Urville a proximité de
1"Tle des Pétrels et la polynie de la Baie du Commonwealth (66.90°S, 142.67°E, Terre du roi
George V) située plus au Nord-Est de Cap Bienvenue (Wendler et al. 1997 ; Arrigo et Van
Dijken 2003 ; Michelot et al. 2020).

Des épisodes météorologiques et environnementaux extrémes sont survenus récemment
en Antarctique de I’Est. Tout d’abord, la collision de 1’iceberg BO9B avec la langue de glace
du glacier du Mertz (67.30°S, 144.45°E) entraina le vélage du glacier accompagné de la
formation d’un nouvel iceberg (le C-28) en février 2010. L’intrusion de I’iceberg BO9B dans
la Baie du Commonwealth apres la rupture du glacier du Mertz entraina une augmentation de
I’étendue maximale de glace en Antarctique de I’Est (Tamura et al. 2012 ; Clark et al. 2015 ;
Wilson et al. 2016). Cet évenement a eu une influence directe sur les manchots Adélie de la
colonie de Cap Denison dans la Baie du Commonwealth qui ont vu leur nombre nettement
diminué (Wilson et al. 2016).
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Figure 34 : a) concentration moyenne mensuelle
de glace de mer sur la zone 61-67°S - 135-145°E
entre 1992 et 2017. Les années marquées par des
échecs de reproduction, 2013-14 et 2016-17, sont
indiquées en bleu et rouge respectivement. L’année
2015-16 avec un haut succés de reproduction est
indiquée en vert. Les autres années sont indiquées
en bleu clair ; et b) succes reproducteur (nombre de
poussins envolés par couple) dans la colonie de
manchots Adélie sur 1’Tle des Pétrels entre 2009 et
2019.

3. Collecte de données

Chapitre 2. Modéle biologique, sites et méthodes d’étude

De plus, une intensification des
événements de pluie a pu étre observée,
ainsi qu’un changement des régimes de
vents catabatiques induisant une plus
grande persistance de la glace de mer et
de son étendue pendant 1’été austral
autour de 1’Tle des Pétrels (Barbraud et al.
2015 ; Ropert-Coudert et al. 2018). La
colonie de manchots Adélie présente sur
cette Tle a de ce fait connu deux échecs de
reproduction en 2013-14 et 2016-
17 (Fig. 34b) : I’é¢tendue de glace plus
persistante au cours de la saison
(Fig. 34a) et I’absence de trous d’eau a
forcé les adultes a voyager sur de plus
longues distances, laissant les poussins et
leur partenaire plus longtemps au nid. Les
poussins, affaiblis par la malnutrition
couplée aux évenements de pluie, n’ont
pu survivre a ces jelines prolongés et a
I’hypothermie (Barbraud et al. 2015 ;
Ropert-Coudert et al. 2018).

Depuis 2009, le programme de I’Institut Polaire Francais (IPEV) 1091 effectue le suivi et

la collecte de données d’activité alimentaire et de phénologie de reproduction des manchots

Adélie dans la colonie de 1’Tle des Pétrels chaque été, entre les mois de novembre et février.

Les données acquises sur cette periode permettent ainsi de couvrir les différents stades de la

saison de reproduction : les premiers voyages alimentaires d’incubation des femelles puis des

males (F1 et M1 respectivement), puis la période d’élevage du poussin. J’ai eu la chance de

participer a la campagne d’été de novembre 2017 a janvier 2018 et ainsi collecter une partie

des données utilisées dans ma these.
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3.1 - Suivi de la phénologie et du statut de reproduction des manchots

Adélie

Une campagne d’été type débute par le marquage d’une centaine de nids dans la colonie
servant a effectuer un suivi tout au long de la saison pour estimer le statut de reproduction des
individus de la colonie et leur succes reproducteur. Cette colonie est située autour de la
passerelle proche de notre laboratoire (« Biomar »), sur I’Tle des Pétrels afin que le suivi

puisse étre fait a distance (Fig. 35a).

Les nids sont choisis au début de la saison de reproduction lorsque les couples sont
formés. Les nids sélectionnés sont situés plut6t en périphérie sans trop étre isolés (Fig. 35b),
afin de minimiser le dérangement dans la colonie tout en gardant des nids qui ne sont pas trop
excentrés et donc soumis a une contrainte de prédation élevée. Les deux partenaires des
couples choisis sont capturés 1’un aprés 1’autre a quelques jours d’intervalle afin de ne pas
appliquer un stress trop intense sur le nid, et afin qu’un partenaire soit toujours sur le nid pour
le garder. Les individus sont capturés sur leur nid et sont ramenés dans I’espace de

manipulation au laboratoire de Biomar.

Le dimorphisme sexuel étant peu marqué chez cette espece, il est difficile de distinguer le
male de la femelle. Les deux partenaires sont donc marqués avec des étiquettes de couleur
différentes : par exemple, le premier partenaire capturé sera marqué avec une étiquette bleue
avec le numéro de son nid, le second partenaire sera marqué avec une étiquette jaune et le
numéro de son nid suivi d’une barre. Le second partenaire sera également marqué sur le cou a
I’avant, sur son plumage blanc, par une barre peinte avec de la coloration capillaire. Ainsi si
un partenaire est sur le nid et qu’il fait face a I’observateur, il sera possible de savoir duquel il
s’agit (le bleu « sans barre » ou le jaune « avec barre », Fig. 35c). Lors de la capture, les
individus sont pesés et leur aileron mesuré, et une prise de sang est prélevée si le protocole
I’indique. Les étiquettes de marquage correspondent & du ruban adhésif de couleur (type
TESA®) résistant a I’eau de mer, sur lesquelles le numéro du nid est indiqué, soit avec du
marqueur résistant a 1’eau, soit grave au fer a souder. Les étiquettes de marquage sont ensuite

collées sur les plumes dans le haut du dos des manchots.
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Figure 35 : a) colonies de manchots sur I’Tle des Pétrels autour du laboratoire Biomar. La colonie
de suivi est entourée en rouge, proche de la passerelle © Batchéva Bonnet ; b) exemples de nids
marqués sous la passerelle ecandice Michelot ; et c) exemples de deux nids marques avec les deux
partenaires du couple : sur le nid de gauche (nid 53), les deux partenaires sont dos a 1’observateur,
les étiquettes visibles permettent de distinguer que le premier individu marqué (étiquettes bleues)
est couché sur le nid. Sur le nid a droite (nid 54), le premier partenaire marqué (étiquettes bleues)
est couché sur le nid, le second partenaire marqué fait face a 1’observateur. Les étiquettes ne sont
pas visibles mais la coloration sur son cou nous permet de savoir que c¢’est I’individu « jaune » qui
serait donc reconnaissable méme en 1’absence de son partenaire bleu. ® Candice Michelot
Ces nids sont suivis tout au long de la saison, plusieurs fois par jour a distance afin de
déterminer le sexe des individus, d’enregistrer les reléves entre les partenaires sur le nid, les
potentiels abandons de nid et le stade de la saison. Ces suivis sont effectués environ toutes les
3h pendant I’incubation, puis toutes les 2h lors de 1’élevage des poussins lorsque les

changements au nid sont plus fréquents.

De plus, des suivis réguliers a partir de la ponte des ceufs sont effectués afin de
déterminer le statut reproducteur des couples (perte d’ceuf, éclosion, perte de poussin). Ces
suivis sont effectués environ une fois tous les deux jours. Une fois les ceufs éclos, un suivi sur

le développement des poussins est également effectué tous les deux jours environ afin de
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déterminer 1’évolution de la condition des poussins. Les poussins d’environ une vingtaine de
jours sont a leur tour marqués par des fishtags afin de pouvoir les suivre jusqu’a la fin de la

saison.

Grace a cette activité de marquage et de suivi régulier, il est donc possible d’extraire
plusieurs informations sur la phénologie et sur I’activité¢ alimentaire des manchots Adélie de

la colonie de suivi :

- Le sexe des individus : la femelle quittant le nid en premier pour son premier voyage
alimentaire d’incubation, 1’individu restant sur le nid en début de saison étant donc le
male ;

- La durée des voyages alimentaires : les dates et heures de départ et de retour des
individus sur le nid étant enregistrées lors des contréles de routine ;

- Les dates de pics de ponte et d’éclosion de la colonie ;

- Les succes aux différents stades de reproduction, par nid et a 1’échelle de la colonie :
succes a I’éclosion (nombre de poussins éclos) ; succés a 1’émancipation (nombre de
poussins restant par nid en période d’émancipation thermique, autour du 15-20

janvier) ; succés a I’envol (nombre de poussins ayant atteint le stade de mue) et

finalement le succes reproducteur de la colonie.

3.2 - Suivi de Pactivité alimentaire des manchots Adélie

En plus des contrdles réguliers sur la colonie de suivi, des individus sont équipés de
différents types d’appareils enregistreurs (ou « loggers ») afin d’enregistrer leur activité
alimentaire (Ropert-Coudert & Wilson, 2005). Les individus a équiper sont électionnés en
dehors de la colonie de suivi afin de ne pas ajouter un dérangement supplémentaire sur les
couples déja contrélés réguliérement pour le statut reproducteur. Les individus a équiper sont
des reproducteurs en succes (deux ceufs en incubation, ou au moins un poussin en bonne
conditions lors de la période d’élevage) et semble en bonne condition corporelle (assez grand

avec une masse d’au moins 3.7 kg environ).

Au début de la saison de reproduction, les femelles qui viennent de pondre leurs ceufs
restent généralement quelques jours avec leur partenaire au nid mais sont assez mobiles, alors
que les males couvent. Cela permet ainsi de distinguer la femelle a capturer pour 1’équiper.
Au cours de la période de premier voyage alimentaire des femelles en incubation, une

centaine de males alors restés sur nid (en dehors de la colonie de suivi) sont marqués avec du
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colorant capillaire avec un long pinceau. Cette manipulation permet, lors du retour des F1, de
capturer de maniere certaine des males sur des nids non-suivis pour les équiper lors de leur
premier voyage d’incubation M1. Ce marquage est temporaire mais dure suffisamment pour
permettre de distinguer certains males des femelles lors de la période d’élevage des poussins
et ainsi connaitre pour certains couples le sexe des individus équipés. Généralement, les males
équipés lors de leur voyage d’incubation sont sur des nids différents que les femelles équipées
en F1 afin de limiter les contraintes sur les couples. 1l en va de méme pour la période

d’élevage des poussins ou des individus de nids différents sont de préférence sélectionnés.

En incubation, les femelles prétes a partir sont capturées sur leur nid pendant que les
males gardent les ceufs, et vice-versa avant le départ des males. Lors de 1’élevage des poussins
en revanche, lorsque les voyages sont plus courts, il est parfois difficile de trouver les deux
partenaires en méme temps sur le nid. La capture d’individu lorsque le second partenaire est
présent est privilégiée. Lorsque 1’'un des partenaires est observé en train de nourrir les
poussins et/ou parait le plus propre, il est généralement désigné comme I’individu rentrant de
mer. Son partenaire considéré comme étant prét a partir est donc capture, pendant que les
poussins sont gardés au nid par le manchot rentrant. Lorsqu’un seul des partenaires est présent
sur le nid mais jugé sale et potentiellement prét a partir dés le retour de son partenaire (dans
les heures ou la journée a venir), celui-ci est capturé avec ses poussins et le nid protégé par

une caisse afin qu’aucun autre manchot ne vienne voler cet emplacement.

Les individus sont capturés sur le nid, une cagoule est apposée sur leur téte afin de limiter
le stress de contention (Fig. 36a) et le nid est protégé si besoin. L’individu est ramené dans le
laboratoire, pesé (ainsi que les poussins si également capturés), son aileron mesuré et
I’enregistreur est attaché aux plumes de son dos (Figs. 36b, ¢) ou a sa patte selon le dispositif

utilisé (voir détail ci-apres).

Au cours de ces 10 années de suivi, différents types de loggers ont été utilisés selon
I’année, la capacité des appareils, les protocoles, et selon les différents stades de la saison de
reproduction. Des enregistreurs de plongée et température (TDR, « Time Depth Recorder »,
de types WACU, LUL, Little Leonardo ou AxyTrek), des GPS (CatLog, CatTrack, AxyTrek),
des accéléromeétres (AxyTrek), des GLS (« Global Locator Sensor ») ou encore des caméras
(Little Leonardo) ont ainsi été déployés (Figs. 36b, c, d), enregistrant a des fréquences plus ou
moins élevées les données selon la période a couvrir (plus faible fréquence en incubation
lorsque les voyages sont longs compares a ceux en période d’élevage). Des combinaisons de

plusieurs loggers ont aussi été déployées, comme par exemple une caméra posée en
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simultanée avec un appareil AxyTrek composé d’un GPS, accéléromeétre et enregistreur de

plongée (Figs. 36¢, d).

Figure 36 : illustrations de déploiement de loggers sur des manchots Adélie. a) individu pendant la
pose avec une cagoule sur la téte, et les rubans adhésifs posés sous les plumes pour fixer
I’appareil ; b) manchot Adélie avec un GPS CatTrack déployé dans une gaine thermocollante ; c) et
d) manchot Adélie avec deux appareils déployés sur son dos : une caméra en haut et un appareil
AxyTrek avec accélérometre, GPS et enregistreur de plongée. ©a, b, ¢, d Candice Michelot

Ces appareils sont disposés sur le dos ou a la patte des individus. Plus que le poids, la
taille des appareils est le facteur le plus important a considérer afin de ne pas réduire les
capacités de nage et de plongée des oiseaux en impactant leur hydrodynamisme (Wilson et al.
1989, 1990 ; Culik et Wilson 1991 ; Bannasch et al. 1994 ; Culik et al. 1994 ; Ropert-Coudert
et al. 2000, 2007a, 2007b ; Ropert-Coudert et Wilson 2005). Ici, les appareils utilisés ont un
profil hydrodynamique, ne dépassent pas 1.5 % du poids de 1’oiseau et 2 % de la section
transversale de 1’animal de maniére a réduire la potentielle géne occasionnée par les

équipements pendant leurs plongées. Des mécanismes d’attache spécifiques sont utilisés pour
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attacher les loggers plus petits (LUL, GLS) a la patte des manchots en utilisant un systeme de
cables et de gaine en se basant et en adaptant la procédure de Ratcliffe et al. (2014). Pour
fixer les autres loggers sur le dos, la méthode de Wilson et al. (1997) est utilisée : plusieurs
bandes de ruban adhésif sont placées sous les plumes du manchot (Fig. 36a), puis 1’appareil
est collé par-dessus les plumes, entouré par le ruban et sécurisé par des attaches de cables. Si
I’appareil enregistreur n’est pas résistant a I’eau, il est enfermé dans une gaine imperméable
thermocollante avant d’étre fixé au dos des individus (Fig. 36b). Deux étiquettes (de couleur
différente que celles utilisées dans la colonie de suivi) sont collées aux plumes du dos avec le
numéro de I’individu capturé (Figs. 36b, ¢, d). Un point de couleur avec de la peinture
temporaire est appliqué sur son ventre afin de le distinguer de son partenaire et de ne pas le
recapturer plus tard dans la saison une fois déséquipé.

Les manipulations pour la pose de capteurs sont effectuées le plus rapidement possible (<
20 minutes) afin de minimiser le stress sur 1’oiseau capturé. L’oiseau est ensuite relaché a
proximité de son nid et est surveillé jusqu’a ce qu’il soit dessus. Les nids des oiseaux équipés
sont controlés a partir du déploiement des équipements, en méme temps que les contrdles
quotidiens de la colonie de suivi. Lorsqu’un individu équipé est observé de nouveau sur son
nid de retour aprés un voyage en mer (ou plusieurs voyages selon le protocole), il est
recapturé, emmené a nouveau dans le laboratoire avec une cagoule. Une prise de sang de 1-
2 mL est collectée a sa patte, 1’enregistreur est récupéré et le manchot est pesé. Des plumes
peuvent également étre prélevées. Il est ensuite relaché proche de son nid et surveillé jusqu’a

ce qu’il y soit reposé. Les nids des individus déséquipés ne sont alors plus suivis.

Les GLS sont déployés en fin de saison de reproduction avant le départ des adultes de la
colonie, afin de suivre leurs mouvements en mer pendant leur migration hivernale. Les
individus avec des GLS sont également transpondés afin de pouvoir les retrouver I’année

suivante pour récupérer ces appareils.

Il est & noter que les manchots de la colonie de suivi et les individus équipés (exceptés
ceux avec GLS) ne sont pas marqués de maniére permanente, ce qui ne permet pas de savoir
si un individu a été équipé ou suivi au cours des années précédentes. Cependant, la colonie est
vaste et un effort est fait afin de diversifier les nids sélectionnés. Bien que les manchots soient
relativement fideles a leur site de reproduction, il parait peu probable que des individus aient

été captures plusieurs années successives, méme si certains ont pu étre suivis plus d’une fois.
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3.3 - Activité alimentaire dans d’autres colonies

Depuis 2016, le programme 1091 déploit des loggers dans d’autres colonies en Terre
Adélie. Cette mission dépend de la disponibilité des hélicoptéres a Dumont d’Urville pour
effectuer les déposes dans les autres colonies, au moins deux fois par saison (une premiere

fois pour le déploiement, et une seconde fois au moins pour la récupération des appareils).

La phénologie de reproduction des manchots Adélie est trés synchronisée. Les
déploiements et récupérations dans les autres colonies sont donc basés sur le stade de
reproduction estimé dans la colonie de 1Tle des Pétrels. En 2016-17, 16 GPS ont été déployés
sur des femelles dans la colonie de Cap Bienvenue (Figs. 32d, 37a) avant leur premier voyage
d’incubation. Lors d’une seconde visite effectuée lorsque les femelles sur I’Tle des Pétrels
commencaient a rentrer, 12 GPS ont pu étre récupérés a Cap Bienvenue. En 2017-18, 15 GPS
ont été déployés sur les méales dans cette méme colonie avant leur premier voyage alimentaire
d’incubation, dont 14 ont été récupérés au cours de deux nouvelles visites a la fin de la
période M1. Enfin, en 2018-19, 17 femelles de la colonie de Cap Jules (Figs. 32d, 37b) ont été
équipées pour leur premier voyage alimentaire en incubation, dont 14 GPS ont été récupérés

lors d’une seule nouvelle visite a la fin de cette période.

Figure 37 : colonies de a) Cap Bienvenue et b) Cap Jules. © candice Michelot
Pour I’instant, seule la période d’incubation a pu étre couverte par les déploiements de
GPS pour des raisons logistiques. Les releves entre partenaires durant la période d’élevage
des poussins n’étant plus synchronisées et trés rapides, il n’est plus possible de se baser sur la
phénologie des manchots de 1’Tle des Pétrels pour programmer des visites dans les autres
colonies et espérer y retrouver le matériel déployé.
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4. Données utilisées et méthodes d’analyses

L’objectif de ma these est de relier le comportement d’activité alimentaire des manchots
Adélie a plusieurs facteurs intrinseques (sexe, stade de reproduction) et extrinseques
(conditions environnementales). Pour répondre a cet objectif, j’ai utilisé¢ les données de
comportements alimentaires récoltées sur le terrain permettant d’évaluer les mouvements, le
comportement en mer, ainsi que le régime alimentaire des individus estimé par 1’analyse
d’isotopes stables appliquée aux échantillons de sang collectés. Outre les données analysées
en laboratoire, 1’intégralité du traitement des données, les analyses statistiques et graphiques a
¢été réalisée sur le logiciel R. J’ai écrit tous les scripts pendant ma theése en fonction du jeu de
donnée, a I’exception d’un script d’extraction et transformation de données de concentration
de glace écrit par le Dr. Ben Raymond, Australie, et un script de filtration des données de
trajets GPS écrit par le Dr. Akiko Kato au CEBC.

4.1 - Analyses moléculaires pour le sexage des individus

Le sexage moléculaire n’est pas nécessaire pour les individus équipés lors des voyages
d’incubation étant donné la synchronisation des premiers voyages d’incubation des femelles
puis des males. En revanche lors de la période d’¢levage du poussin, il n’était pas toujours
possible de connaitre le sexe des individus avec certitude malgré les marquages temporaires
réalisés. Les prises de sang effectuées lors des déséquipements ont permis d’effectuer le
sexage moléculaire. Les prises de sang collectées sont d’abord centrifugées sur site, au
batiment Biomar, afin de séparer le plasma des globules rouges (programmation de la
centrifugeuse : 7-10 minutes a 5000 rpm, 1677 x g). Les échantillons sont par la suite
conservés au congelateur a -20°C. En fin de saison, les échantillons biologiques conserves a
Dumont d’Urville sont envoyés par containers réfrigérés au Centre d’Etudes Biologiques de

Chizé pour y étre stockés et analysés.

Au cours de ma thése, j’ai trié les échantillons des individus équipés lors des périodes
d’¢levage des poussins pour lesquelles aucune analyse n’avait encore été effectuée. Les
échantillons de 1’année 2010-11 avaient déja été analysés. Les analyses de sexage moléculaire
ont ét¢ effectuée au pole d’analyse biologique du CEBC. Cette méthode, basée sur celle
développée par Fridolfsson & Ellengren (1999), utilise une amplification par réaction en
chaine polymérase (PCR) sur les globules rouges collectés et séparés du plasma
(Weimerskirch et al. 2005).
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4.2 - Analyses isotopiques

Des analyses d’isotopes stables de carbone et azote ont été réalisées pendant cette theése
afin de caracteériser la niche écologique des manchots Adélie durant la période de reproduction
(Hobson et al. 1993 ; Hobson et Clark 1993 ; Bearhop et al. 2006). Cette méthode est basée
sur le fait que la composition d’un animal est influencée par ce qu’il consomme (DeNiro &
Epstein 1978, 1981). L’analyse d’isotopes stables permet ainsi de caractériser i) le niveau
trophique du consommateur via sa signature en azote (**N/**N, aussi noté §'°N) et ii) I’habitat
utilisé au cours de I’activité alimentaire via sa signature de carbone (**C/*?C, aussi noté 5'°C ;

(Bearhop et al. 2003 ; Cherel et Hobson 2007 ; Cherel 2008).

Un enrichissement des valeurs de 5°N est observé le long de la chaine alimentaire, alors
que les valeurs en 3'3C évoluent peu. Elles peuvent cependant permettre de déterminer les
sources primaires dans la chaine alimentaire, et aussi de déterminer dans le milieu marin la
contribution des apports alimentaires selon leur provenance, entre les milieux cotiers et
hauturiers (Hobson et al. 1994 ; Kelly 2000 ; Cherel et Hobson 2007). De plus dans 1’Océan
Austral, un gradient géographique en 5!3C permet de déterminer les zones d’alimentation des
oiseaux marins de maniére latitudinal en fonction des masses d’eau. En effet, les valeurs de
313C du phytoplancton et de la matiére organique particulaire (POM) des basses latitudes sont
enrichies en 3C contrairement aux organismes des hautes latitudes. Les valeurs de §*C sont
ainsi élevées dans les eaux chaudes subtropicales au Nord et diminuent en direction du sud
dans les eaux froides Antarctiques (Francois et al. 1993 ; Quillfeldt et al. 2005 ; Cherel et
Hobson 2007). Un faible enrichissement en 333C s’opére le long de la chaine alimentaire,
contrairement au 8°N. Cet enrichissement dans les tissus permet, a partir de la niche
écologique estimée des consommateurs, de déterminer la niche écologique de leurs proies. Le
facteur d’enrichissement trophique (TEF) du °N augmente de 3 a 5 %o d’un niveau trophique
a un autre (DeNiro et Epstein 1981 ; Minagawa et Wada 1984 ; Post 2002). Chez les
manchots Adélie, ce facteur d’enrichissement trophique est estimé a environ 3.8 %o (Cherel

2008 ; Lorrain et al. 2009).

Plusieurs tissus biologiques peuvent étre utilisés pour effectuer des analyses d’isotopes
stables en tenant compte de leur temps de renouvellement. Chaque tissu reflétera la niche
écologique des individus étudiés sur une fenétre temporelle donnée (Hobson et Clark 1992).
Chez les oiseaux marins, le sang (plasma ou globule rouge), et les plumes sont

majoritairement utilisés (Hobson et al. 1994 ; Bearhop et al. 2003 ; Cherel et Hobson 2007 ;
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Cherel 2008). Les plumes integrent la signature isotopique lors de leur période de croissance
(Hobson et Clark 1992 ; Bearhop et al. 2002). Le sang quant & lui intégre la signature
isotopique sur une durée de 3-4 semaines précédant 1’échantillonnage dans les globules
rouges, ou de quelques jours voire a une semaine pour le plasma (Hobson et Clark 1992 ;
Bearhop et al. 2002; Oppel et Powell 2010 ; Barquete et al. 2013). De ce fait, nous avons
travaillé sur les signatures isotopiques du carbone et de 1’azote contenues dans le plasma afin
de refléter le régime alimentaire sur une échelle temporelle courte. Lors des voyages
alimentaires en incubation durant entre 10 et 15 jours en moyenne, les valeurs isotopiques du
plasma reflétent donc la niche écologique des manchots Adélie sur la derniére moitié de leur
voyage. Lors des voyages courts de la période d’¢levage des poussins, les signatures
isotopiques refletent la niche occupée sur leur dernier voyage alimentaire et potentiellement le

voyage précédent.

Les échantillons utilisés correspondent aux prises de sang effectuées sur des individus
équipés, ainsi que d’autres individus de la colonie de suivi. Un sous-ensemble des
échantillons de plasma des individus équipés (ceux dont les trajets GPS étaient complets
principalement, voir 4.3.1) a été sélectionné pour les analyses afin d’avoir un nombre
d’échantillons suffisamment représentatif pour chacune des périodes de la saison de

reproduction, chaque année pour les deux sexes.

Jai effectué la préparation des échantillons pour les analyses isotopiques au Llttoral
ENvironnement et Sociétés (LIENSs, La Rochelle Université). Dans un premier temps, les
échantillons de plasma ont été lyophilisés pendant 48h, transformés en poudre puis délipidés.
Cette manipulation est effectuée du fait de la haute déplétion en *C dans les lipides par
rapport au reste du tissu (DeNiro et Epstein 1977) pouvant mener a un biais dans les ratios
isotopiques. Les lipides sont retirés du plasma en utilisant une solution de chloroforme-
méthanol (2 volumes pour un), adaptée de la procédure de Folch et al. (1957). Les
échantillons de plasma ainsi délipidés ont ensuite été encapsulés (0.2 — 0.4 mg) dans des
capsules en étain pour déterminer les abondances relatives en *3C et '°N, avec un spectrométre
de masse de type Thermo Scientific Delta V Advantage couplé a un analyseur élémentaire
Thermo Scientific Flash EA1112. L’analyse au spectrometre a été réalisé par M. Gaél Guillou
(LIENSS).
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Les résultats sont présentés dans la notation & habituelle et sont basés sur les écarts des
valeurs de ratio isotopiques de standards : le Vienna PeeDee Belemnite, ou VPDB pour le
313C (fossile marin calcaire) et le diazote atmosphérique N2 pour le $*°N. Les résultats de ces
analyses ont été vérifiés en estimant le ratio C/N. Au total, 380 échantillons ont été analysés
(Tableau 1).

Tableau 1 : nombre total d’échantillons analysés et utilisés pour chacune des périodes de la saison
de reproduction et par sexe : F1 = premier voyage d’incubation femelles ; M1 = premier voyage
d’incubation males ; FCR = voyages d’élevage des poussins (« Chick-rearing ») femelles ; MCR =
voyages d’élevages des poussins males. Ces nombres incluent des échantillons correspondant a des
individus équipés dont les trajets GPS enregistrés sont complets et utilisés dans les analyses,
d’autres dont les trajets GPS n’ont pas forcément été utilisés dans les analyses (trajets tronqués,
voir 4.3.1), a des individus pour lesquels plusieurs trajets GPS successifs ont été enregistrés, ou
encore des individus provenant d’autres colonies. Les détails des échantillons utilisés pour chacune
des études seront précisés dans les chapitre suivants.

F1 M1 FCR MCR Total year

2010-2011 0 12 5 13 30
2011-2012 0 9 1 19 29
2012-2013 8 9 6 15 38
2013-2014 9 10 7 14 40
2014-2015 8 5 6 16 35
2015-2016 12 11 9 14 46
2016-2017 21 11 6 12 50
2017-2018 15 34 9 17 75
2018-2019 10 10 7 8 35
Total 83 111 56 128 378*

*a noter que 380 échantillons ont été analysés, dont ['un correspondait a une prise de sang a la capture d’'un mdle avant
son voyage en incubation, et un autre correspondait a un échantillon d’un individu non-sexé en période d’élevage. Ces
deux échantillons ont été retirés des analyses.

43 - Données de mouvements: estimation du comportement

d’alimentation en mer

Le jeu de données acquis par le programme 1091 étant tres dense et hétérogene en termes
de types de données en fonction des appareils utilisés et taille d’échantillon, ma thése s’est
principalement concentrée sur le suivi GPS des manchots Adélie. Comme évoqueée
précédemment, trois types de GPS ont été utilisés. Les GPS Catlog et CatTrack (Catnip
Technologies, USA) ont été adaptés pour €tre résistant a 1’eau en les plagcant dans une gaine

thermocollante. Leur taille et poids finaux une fois dans la gaine étaient respectivement
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d’environ 14 x 35 x 70 mm et pesaient 30 g. Les appareils AxyTrek (TechnoSmart) quant a
eux regroupent un capteur GPS, un capteur de pression et de température ainsi qu’un
accélérométre et sont résistant a I’eau. Deux types d’AxyTrek ont été utilisés : le premier pour
I’incubation d’une taille de 8 X 35 X 70 mm et d’un poids de 28 g avec une grande capacité de
batterie, le second pour la période d’élevage des poussins avec une capacité de batterie plus
faible, et donc de taille et poids finaux plus faibles (10 x 25 x 40 mm, 25 g). Les AxyTrek
sont utilisés depuis 2016. Ces trois types de GPS n’ayant pas les mémes capacités de batterie,
les fréquences d’enregistrement des positions GPS ont varié au cours des années. En
moyenne, les CatTrack et CatLog étaient programmeés pour enregistrer une position toutes les
15 ou 30 minutes en incubation et toutes les 5 ou 10 minutes en élevage des poussins, alors
que les AxyTrek ont été programmés pour enregistrer une position toutes les minutes.

4.3.1 - Traitement des trajets GPS

Afin de décrire le comportement général en mer des manchots Adélie dans les
populations échantillonnées, les trajets enregistrés ont subi un pré-traitement. Dans un
premier temps, la durée des trajets enregistrés par les GPS a été comparée a la durée de
VOyage en mer, estimée grace aux contrdles quotidiens a la colonie et I’enregistrement des
dates et heures de départ et retour des manchots équipés. Les trajets tronqués — c’est-a-dire
pour lesquels ’enregistrement s’est arrété en cours de voyage — et représentant moins de
60 % de la durée totale de voyage ont été retirés de ’analyse. Les voyages alimentaires des
oiseaux marins plongeurs a site central sont décrits comme des trajets « commutifs » : les
oiseaux effectuent une premiere phase de transit, pour rejoindre en phase plus centrale de leur
voyage leurs aires d’alimentation ou ils intensifient leur activité¢ de recherche alimentaire (et
généralement les zones les plus éloignées de leur trajet par rapport a la colonie), et reviennent
plus directement a leur colonie sur la derniére partie de leur voyage (Ropert-Coudert et al.
2004b ; Lescroél et Bost 2005 ; Yoda et Ropert-Coudert 2007 ; Cotté et al. 2007 ;
Weimerskirch et al. 2007 ; Rey et al. 2010). Les phases centrales des voyages sont alors
moins rectilignes, la distance parcourue augmente ainsi que la sinuosité. Conserver dans
I’analyse les trajets couvrant au-dela de 60 % de la durée du voyage permet donc de tenir
compte de la majorité de la phase alimentaire des manchots. A fortiori, ne pas considérer ceux
couvrant moins de 60 % revient a retirer les voyages avec la phase transitoire au départ et
seulement une partie de la phase d’alimentation. Pour les trajets tronqués mais gardés pour

I’analyse (ceux avec une durée enregistrée > 60 % de la durée totale du voyage couverte), un
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point GPS a été virtuellement ajouté a la colonie a la date et ’heure enregistrée au retour de

I’oiseau sur son nid.

Ensuite, les trajets ont été traités indépendamment les uns des autres afin de supprimer les
points excessifs enregistrés a la colonie avant le départ ou aprés le retour des oiseaux au nid.
De plus, les points dupliqués (deux points enregistrés au méme endroit & la méme date et
heure) ont été supprimés. Les points aberrants (avec des positions, date et heure impossibles
par rapport aux autres points du trajet, comme des points enregistrés dans I’Hémisphére Nord,
ou des vitesses entre deux localisations > 10 km/h) ont été retirés des trajets. Des
interpolations linéaires ont ensuite éte effectuées sur les trajets afin d’avoir des pas de temps
régulier et comparables entre les trajets, avec la fonction redisltraj du package R
« adehabitatL T ». Pour les trajets tronqués, cette interpolation permet également d’estimer la
distance parcourue au retour a la colonie ainsi que les potentielles aires traversées. Des
informations générales ont été extraites de ces trajets : les durées de voyage, la distance
horizontale cumulée, la distance maximale atteinte calculée comme la distance en ligne droite
entre la colonie et le point le plus distal du voyage, ou encore la direction entre la colonie et le

point le plus distal.

Au total, les trajets de 635 oiseaux ont été utilisés dans les analyses, représentant 902
trajets étant donné que plusieurs trajets successifs ont été enregistrés sur certains manchots en
période d’élevage (voir Chapitre 3). Les nombres d’oiseaux et de trajets utilisés pour chacune

des études seront précisés dans les prochains chapitres.

4.3.2 - I1dentification du comportement d’alimentation

Le principal objectif de cette thése était de déterminer les conditions dans lesquels les
manchots Adélie pratiquaient leur activité alimentaire afin de relier leur stratégie alimentaire
aux conditions de glace. 1l existe de nombreuses méthodes pour identifier a fine échelle les
mouvements des individus au court de leur trajet et ainsi extraire les zones dans lesquelles ils
adoptent un comportement de recherche en zone restreinte (ARS, « Area-Restricted
Search »). La méthode du « First-Passage Time» (FPT, Fauchald & Tveraa, 2003)
correspond au temps nécessaire a un individu pour traverser un cercle d’un rayon donné le
long de son trajet. Ce cercle est appliqué a chaque localisation GPS, les zones ARS
correspondant aux portions dont la valeur est supérieure a la valeur moyenne du trajet. Cette
méthode est tres utilisée pour les oiseaux volants ou mammiféres marins (Weimerskirch et al.
2007 ; Bailleul et al. 2008 ; Votier et al. 2011). Cependant, cette méthode est adaptee pour

74



Chapitre 2. Modéle biologique, sites et méthodes d’étude

des animaux dont la recherche alimentaire est plus exploratoire que chez les manchots Adélie
qui se nourrissent sur des patchs organisés dans 1’espace. D’autres méthodes, comme par
exemple les modeles espace-états (« State-space models ») de type modeles de Markov cachés
(HMM, « Hidden Markov Models ») permettent de définir a chaque position la probabilité
pour I’individu de passer d’un comportement a un autre et ainsi de déterminer a échelle trés
fine le comportement des individus (Jonsen et al. 2007 ; Patterson et al. 2008 ; Joo et al. 2013
; Michelot et al. 2016, 2017). Dans ces méthodes, la vitesse de déplacement accompagnée de
la sinuosité entre les positions enregistrées sont les principaux facteurs considérés. Cependant,
les manchots Adélie plongent réguliérement au cours de leur trajet créant des portions de
trajet avec une absence d’information pour les individus équipés d’un GPS seul, pouvant
mener a une sous-estimation de leurs mouvements et ainsi une sous-estimation des aires

potentiellement favorables a leur alimentation (Annexe 1).

Il est toutefois établi que les prédateurs plongeurs réduisent leur distance horizontale ainsi
que leur vitesse dans les habitats favorables a leur alimentation et augmentent la durée passée
ainsi que le nombre de plongées dans ces zones (Ropert-Coudert et al. 2004b ; Paiva et al.
2010 ; Thiebault et al. 2014 ; Patrick et al. 2015). Afin de distinguer les évenements de
recherche intensive des éveénements de transit, nous avons ainsi utilisé le temps de résidence
(« Residence time »). Cette méthode permet de calculer dans une zone transformée en grille le
temps passé par les individus dans chacune des mailles de cette grille, qui est utilisé comme
proxy de I’activité de recherche alimentaire (Péron et al. 2012 ; Warwick-Evans et al. 2015 ;
Bon et al. 2015). La taille des mailles de la grille a été décidée en fonction de la résolution des

données environnementales utilisées (voir 4.4).

Le temps de résidence a été calculée de deux manieres différentes au cours de cette thése

selon la question posée et 1’échelle spatio-temporelle considérée :

- Dans le Chapitre n°4, le temps de résidence de chacun des oiseaux a été calculé par
cellule (temps total passé par cellule au cours du voyage) a I’aide de la fonction tripGrid
du package R «trip ». Puis le temps de résidence moyen par stade et par année a été
calculé : dans chaque cellule, les temps de résidence de tous les manchots de la méme
année et au méme stade de saison de reproduction ont été additionnés, puis divisés par le
nombre d’oiseaux ayant traversé la cellule en question (Fig. 38a). Ceci a permis d’obtenir
un temps de résidence moyen de la population par année et par période de reproduction
afin de le relier aux conditions environnementales moyennes pour chacune des périodes
(voir 4.4) ;
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Dans le Chapitre n°5, le temps de résidence est associé au nombre de positions GPS
enregistrées par oiseau, par jour et par cellule. Dans chaque cellule, le nombre de
positions GPS enregistrées par chaque manchot le méme jour a été calculé (Fig. 38b). Si
une cellule a été traversée deux fois au cours du trajet du manchot considéré, mais a des
dates différentes, alors deux temps de résidence seront associés a cette méme cellule pour
cet individu. Cette méthode a été utilisée afin de relier le temps de résidence quotidien

des manchots aux conditions journaliéres de glace de mer (voir 4.4) dans une cellule

donnee.
\ \ b)
@) iz Temps de résidence Cell 8
moyen
1.25h @] 1h 2.5h Cell 9 Cell7
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Figure 38 : illustrations du calcul du temps de résidence a) dans le Chapitre n°4 et b) dans le
Chapitre n°5. a) Exemple de portions de trajets de 3 oiseaux différents (segments et points orange,
vert et bleu), les points représentant les positions enregistrées (ex. ici : une position toutes les 30
minutes). La cellule du milieu a gauche contient 5 positions de I’oiseau bleu, soit 2.5h de temps
passé par ce manchot dans cette maille, et 4 positions de ’oiseau vert (=2h), soit un total de 4.5h.
Le temps de résidence moyen dans cette cellule est donc de 4.5h / 2 oiseaux = 2.25h.

b) La fleche représente une portion du trajet d’un oiseau, sur deux jours (jour 1 vert, jour 2 jaune).
Les cellules 1, 2, 7 et 8 ne seront associées qu’a une seule valeur de temps de résidence (le nombre
de positions total par cellule) car le manchot ne les a traversées qu’au cours d’une unique journée.
Les cellules 5 et 6 en revanche auront chacune 2 valeurs de temps de résidence associées, car les
positions GPS dans ces cellules ont été enregistrées sur deux jours : la cellule 5 aura les valeurs de
3 et 4 positions GPS, et la cellule 6 prendra les valeurs de 2 et 1 positions.

Dans le Chapitre n°3, le temps de résidence n’a pas été utilis¢, mais la fidélité

individuelle au site d’alimentation a été calculée sur des trajets successifs enregistrés sur
plusieurs manchots pendant la période d’élevage des poussins. Pour ce faire, les trajets ont été
subdivisés en trois parties (0-33, 33-66 et 66-100 %) pour ne garder que la partie centrale du
trajet correspondant majoritairement a ’activité alimentaire des voyages en mer et pour
s’affranchir des parties transitoires. La méthode de la distance au plus proche voisin
(« Nearest-neighbour distance ») a été appliquée sur les segments centraux de trajet, cette

méthode permettant de calculer la distance séparant un trajet (ou une portion de trajet) d’un
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autre (Freeman et al. 2011 ; Guilford et al. 2011 ; Votier et al. 2017). Pour chaque individu
avec des trajets successifs répétes, chaque portion du trajetn a été comparée au trajets.1.
Chaque position GPS de la portion du trajet, a été associée au point le plus proche enregistré
sur la portion du trajets.1, et la distance entre ces deux points a été calculée. La somme des
distances entre les points des portionsn.1 et » a été calculée et divisée par le nombre de points
utilisés sur la portion,. Cela a permis de calculer pour chaque individu un indice de fidélité
spatiale et de comparer si les individus au sein d’une méme année affichaient la méme fidélité

aux sites d’alimentation d’un trajet a I’autre.

4.4 - Données environnementales

Du fait de sa situation géographique et des conditions particulieres de la glace de mer,
obtenir des données a fines échelles spatiale et temporelle des conditions environnementales
et océanographiques dans le secteur de Dumont d’Urville reste compliqué. Dans cette these,
les données environnementales principalement utilisées correspondaient a la bathymétrie et
aux variables de concentrations de glace. Le traitement de ces données a été effectué a I’aide

d’outils d’analyses spatiales sous R, comme les packages « raster » ou « geosphere ».

La bathymétrie a été extraite dans un premier temps a partir des données GVdem
(Beaman et al. 2011) de la NASA avec une résolution d’environ 100m combinées avec les
données IBCSO (« International Bathymetric Chart of the Southern Ocean ») d’une résolution
d’environ 500 m (Arndt et al. 2013) afin de couvrir ’ensemble de notre zone d’étude. Ces
données ont été utilisées dans le Chapitre n°5 (le premier a avoir été réalisé au cours de cette
these) et étaient les données a plus fine échelle spatiale disponible au moment de la réalisation
de cette étude. Pour le Chapitre n°4, les données de bathymétrie GEBCO 2019 (GEBCO
Compilation Group 2019) sorties plus récemment ont été utilisées, avec une résolution
d’environ 400 m (15 secondes d’arc) et couvrant I’entiéreté de la zone d’étude. A partir de la
bathymétrie, le gradient de bathymétrie correspondant a la pente, ainsi que les limites du

plateau continental et des différentes strates du talus continental ont été extraits.

Les conditions de glace ont été déefinies a partir de données de concentrations de glace
journaliéres extraites sur notre zone d’étude a partir de données satellites, couvrant les
périodes de reproduction entre le mois d’octobre de I’annéen et le mois de février de
I’annéen+1. Les concentrations de glace journalieres AMSRE et AMSR-2 (« Advanced

Microwave Scanning Radiometer ») ont été téléchargées sur le site de 1’Université de Bremen
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en Allemagne (http://seaice.uni-bremen.de/data) a des résolutions de 6.25 et 3.125 km selon
leur disponibilité au moment des études. Entre octobre 2011 et juillet 2012, le satellite de la
NASA enregistrant ces données n’était plus effectif. Nous avons téléchargé les concentrations
de glace SSM/I  («Special Sensor Microwave Imager») de I'IFREMER
(ftp://ftp.ifremer.fr/ifremer/cersat/products/gridded/psi-concentration/data/antarctic/daily), a
une résolution de 12.5 km. Ces donneées ont été transformées afin de créer des cartes pour
lesquelles la résolution des cellules éetaient de 3.125 ou 6.25 km (la résolution utilisée dans les

études est détaillee dans les prochains chapitres).

Les données journaliéres de concentrations de glace ont été traitées avec le package
« raster » afin de créer des cartes (ou grilles) de concentrations de glace autour de notre zone
d’étude avec des cellules d’une résolution de 3.125 ou 6.25 km, entre les limites maximales
61-68° S, 137-148° E. Selon la période de saison de reproduction concernée (incubation ou
¢levage des poussins), I’étendue des trajets GPS effectués par les manchots et I’étendue de la
glace sur la période considérée, différentes échelles spatiales ont été utilisées pour représenter
les conditions de glace de mer autour de I’Tle des Pétrels ou des autres colonies en Antarctique

de I’Est. Ces différentes échelles spatiales sont décrites dans les chapitre suivants.

Aussi, les concentrations de glace n’ont pas été forcément utilisées sur les mémes

échelles temporelles :

- le Chapitre n°3 s’intéresse aux conditions de glace rencontrées a 1’échelle des trajets
successifs des manchots. Les concentrations de glace journaliéres ont été utilisées afin
d’associer dans un premier temps les positions GPS avec les concentrations quotidiennes
rencontrées dans les cellules de la zone prospectée. Dans un second temps, les données de
concentrations de glace journalicre ont été transformées a I’échelle de chaque trajet : pour
chaque oiseau, les concentrations de glace ont été moyennées entre la date de début et la date
de fin de chacun des trajets afin de représenter les conditions moyennes de glace rencontrées a

I’échelle d’un voyage ;

- le Chapitre n°4 s’intéresse a 1’évolution de I’activité alimentaire a 1’échelle
interannuelle. Les concentrations de glace ont été moyennées chaque année entre la premiére
date de départ et derniére date de retour des manchots, par stade (F1, M1 puis élevage des

poussins) ;

- le Chapitre n°5 s’intéresse a 1’influence de la variabilité des conditions de glace sur le

comportement alimentaire entre deux colonies. Afin d’évaluer si les manchots répondaient a

78



Chapitre 2. Modéle biologique, sites et méthodes d’étude

des variations a fine échelles spatiale et temporelle, les concentrations de glace journalieres

ont éte utilisées et associées aux points GPS dans chaque cellule.

A partir des cartes de concentrations de glace créées sur 1’échelle temporelle considérée
en fonction de 1’étude, plusieurs variables ont été extraites et seront détaillées dans chacun des
chapitres suivants : concentration moyenne de glace sur la zone d’étude ; concentration
moyenne de la couverture de banquise jusqu’a la bordure de glace ; position moyenne ou
journaliére des acces a 1’eau (bordure septentrionale de glace, « flaw leads », polynies) ;

variations de la concentration de glace sur la zone considérée.

A partir de la résolution des données de concentrations de glace utilisée, une grille avec
une taille de cellule correspondant a cette méme résolution a été créée. Dans chacune des
cellules, plusieurs variables issues des données de bathymétrie ou de glace ont pu étre

calculées suivant I’échelle temporelle considérée :

- Variables issues de la bathymétrie : bathymétrie ; gradient ; distance au point le plus

proche de la limite du plateau et des différentes strates du talus.

- Variables issues de la concentration de glace : concentration de glace (moyenne ou
journaliere) ; variation de concentrations de glace (a 1’échelle du stade de la saison) ; distance
aux acces a I’eau journaliéres ou moyennes a 1’échelle des trajets ou du stade (bordure de

glace, polynie, leads) les plus proches.

En plus de ces variables environnementales, la distance a la colonie a été extraite dans
chacune des cellules. Toutes ces variables ont été extraites selon leur importance écologique
pour D’activité alimentaire des manchots déterminées dans la littérature et évoquées
précédemment. Finalement, chaque position GPS a été associée a la cellule de la grille dans
laquelle elle était localisee et mise en correspondance avec les différentes variables
caractérisées. Le temps de résidence, lorsqu’il était calculé, a été extrait dans une grille de
méme resolution que celle utilisée pour la concentration de glace, et mis ensuite en relation

avec les variables extraites dans les cellules correspondantes.

4.5 - Analyses statistiques

Differents tests, modeles et analyses statistiques ont été réalisés au cours de cette these.
Les principaux objectifs étaient de déterminer les facteurs influencant les caractéristiques

comportementales de 1’activité de recherche alimentaire en mer des manchots Adélie. Avec
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des modeéles linéaires (Im, package « stats »), il a été possible de déterminer I’influence de
variables explicatives (ou prédicteurs) sur une variable réponse (le parametre comportemental
considéré). Des modeles linéaires mixtes ont permis de tenir compte de facteurs a effets
aléatoires qui permettent d’expliquer une partie de la variance du mode¢le. Si les variables
réponses n’entraient pas dans la définition de la loi normale, elles étaient transformées avec
une fonction logarithmique pour s’approcher au mieux de la normalité. Quand cela n’était pas
possible, des modeéles linéaires généralisés ont été utilisés avec des familles de distribution
correspondant a la distribution de la variable réponse. Les fonctions Imer ou glmer du
package « Ime4 » ont été utilisées pour les modeles linéaires mixtes ou modeéles linéaires

généralisés mixtes respectivement.

Des tests de corrélation (cor.test, package « stats ») ont permis de mettre en évidence les
relations entre deux variables continues. Des tests de comparaison ont été effectués afin de
caractériser les différences entre des catégories deux a deux (pairwise.t.test, package « stats »

ou emmeans, package « emmeans »).

Des modéles d’habitats ont été réalisés en utilisant des modéles mixtes additifs
généralisés (gamm du package «mgcv») afin d’étudier D’influence de variables
environnementales sur le comportement alimentaire des manchots. Les variables explicatives
ont été sélectionnées apres avoir effectué des tests de colinéarité avec la fonction vif du
package « usdm ». Des cartes de prédictions des habitats utilisés ont été réalisées apres avoir
calculé les valeurs prédites de temps de résidence avec la fonction predict du package

« mgcyv »,

Enfin, les analyse de niches écologiques ont été réalisées avec le package « SIBER »
(Jackson et al. 2011) afin de calculer les aires des ellipses standards des niches trophiques
utilisées par les manchots Adélie. Les surfaces et les proportions de chevauchement entre les
années ou sexes ont également été calculées et comparées aux valeurs moyennes des

principales proies des manchots.
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Adélie penguins foraging
consistency and site fidelity are
conditioned by breeding status and
environmental conditions
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RESUME

Il existe un intérét grandissant pour I’étude de la consistance des comportements
alimentaires et de la fidélité aux sites d’alimentation individuelles afin d’évaluer 1’influence
des comportements individuels sur la réponse de la population face aux changements
environnementaux, et de caractériser les habitats cruciaux a I’alimentation des espéces. En
Antarctique, les especes de prédateurs a site central sont particulierement contraints par la
glace de mer jouant un role de barriére physique pour 1’acces aux ressources. Pour la premicre
fois, nous avons pu estimer la répétabilité des parametres (durée, distance, distance maximale,
direction) et des conditions de glace de mer lors de voyages alimentaires successifs de
manchots Adélie enregistrés en période d’¢élevage des poussins, au cours de différentes années
marquées par des conditions de glace variables. Nous avons également mesurée la fidélité
individuelle aux sites d’alimentation en fonction de la concentration de glace et de sa

variation entre deux trajets.

Les comportements d’alimentation des manchots Adélie sont répétables et comparables
entre individus en période d’élevage des poussins malgré des conditions de glace contrastées
entre les années. Cette consistance dans leur comportements individuel et dans les différences
interindividuelles reflete la spécialisation de leur stratégie : les manchots Adélie doivent
respecter une certaine durée, et ainsi accéder rapidement aux habitats d’alimentation lors de la

période critique d’élevage des poussins afin d’assurer la survie de ceux-Ci.

De plus, la variation de la fidélité aux sites d’alimentation démontre I’effet cumulé de la
contrainte temporelle et de la contrainte spatiale liée aux conditions de glace autour de la
colonie pouvant devenir une géne physique a leur progression dans le milieu ou ils se
nourrissent. Le comportement alimentaire des manchots Adélie en période d’élevage des
poussins apparait spécialisé dans des concentrations de glace intermédiaires (20-30 %),
favorisant 1’accés aux habitats favorables d’alimentation. Une stratégie exploratoire — & des
échelles spatiales plus ou moins larges selon si les concentrations de glace autour de la
colonie sont élevées ou non — est adoptée au fur et a mesure de I’avancement de la saison, afin

de contrer les effets de déplétion en proies pouvant survenir autour de la colonie.

Ce chapitre a permis de mettre en évidence les bénéfices d’un caractére consistant dans
les stratégies alimentaires chez les manchots Adélie mais également les désavantages que

présente la spécialisation face a des conditions environnementales extrémes.
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Paper 2 - Michelot C.1, Kato A., Raclot T.2, Ropert-Coudert Y.! (under review in PL0S
One) Adélie penguins foraging consistency and site fidelity are conditioned by breeding status

and environmental conditions.
YCentre d’Etudes Biologiques de Chizé, La Rochelle Université — CNRS, UMR 7372, 79360 Villiers en Bois,

France
2Institut Pluridisciplinaire Hubert Curien — CNRS, UMR 7178, 67200 Strashourg, France

ABSTRACT

There is a growing interest in studying consistency and site fidelity of individuals to
assess how individual behaviour shapes the population response to environmental changes
and highlight the critical habitats needed by species, respectively.

In Antarctica, the foraging activity of central place foragers like Adélie penguins is
constrained by the sea-ice cover during the breeding season. We estimated the repeatability in
foraging trip parameters and sea-ice conditions encountered by birds across successive trips
over several years, and we examined their foraging site fidelity linked to sea-ice

concentrations throughout the chick-rearing season.

Penguins’ foraging activity was significantly repeatable despite varying annual sea-ice
conditions. Birds’ measure of site fidelity resulted from an interplay of constraints imposed by
the sea-ice conditions around the colony and individual foraging decisions linked with
resources availability. Adélie penguins favour sea-ice concentrations between 20-30 %, as
these facilitate access to open water while opening multiple patches for exploration in
restricted areas in case of prey depletion. Under greater sea-ice concentrations, birds are
limited to only a few patches, where prey depletion can occur rapidly, thereby forcing
penguins to travel farther to find new suitable foraging grounds.

In summary, Adélie penguins specialize their foraging behaviour during chick-rearing,
when they are time-constrained if they are to enhance their reproductive success. The balance
between being consistent or flexible under favourable vs. more challenging environmental
conditions, respectively, may be a key to improve foraging efficiency and reproductive

SUCCess.

Keywords: Pygoscelis adeliae, Nearest-neighbour distance, Repeatability, Sea-ice, Tracking
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1. Introduction

The marine environment is highly dynamic. Although direct observations of predation are
rarely possible, foraging behaviour of predators such as seabirds is often used as an indicator
of resource-enriched areas and prey availability (Frederiksen et al. 2007; Weimerskirch 2007).
Seabirds are central-place foraging species: they commute regularly between their nest on
land to incubate eggs or feed their chicks during the breeding season, and the sea where they
forage (Furness and Camphuysen 1997). Although seabirds breeding season mostly matches
the peak of food availability (Daan et al. 1989), the distribution of preys through space and

time can vary according to the environmental conditions.

High plasticity in phenological responses under changing environment improved a species’
breeding success and increased their fitness (Frederiksen et al. 2007). Flexibility in foraging
behaviour is thus an important trait to cope with changes in the environment (Pyke et al.
1977). As such, individuals in a population are more or less consistent in their foraging
behaviour. In dynamic environments, an individual’s behavioural consistency will tell us how
it copes with constraints, for example, during the succession of foraging trips that are
conducted throughout a breeding season (Patrick et al. 2014; Votier et al. 2017). To this end,
several types of measures can be used. Firstly, repeatability indices measure the degree of
consistency, i.e. the proportion of phenotypic variation that can be attributed to intra- or inter-
individual variations (Nakagawa and Schielzeth 2010). Secondly, spatial similarity in
foraging areas visited (or site fidelity) assesses whether individuals rely on a given set of
specific environmental conditions and can inform on the distribution of sustainable foraging
grounds and prey availability (Votier et al. 2017). As such, individual consistency in foraging
behaviour can highlight specialization, i.e. the use of a subset of the available resources
(Bolnick et al. 2003; Ceia and Ramos 2015) in a given foraging area or, conversely, the
degree of flexibility that an individual display in its environment. Specialization can originate
from heritable phenotypes, be transmitted socially, or be the results of individual decision-

making based on previous experience (Dingemanse et al. 2002; Wakefield et al. 2015).

In Antarctica, Adélie penguins (Pygoscelis adeliae) are good models to study the effect of
spatial and temporal environmental variations on the consistency/flexibility of their foraging
behaviour, as well as foraging area fidelity. Their foraging success is highly dependent on
sea-ice conditions. Sea-ice conditions vary significantly during a breeding season, leading to a

highly dynamic foraging environment in terms of prey availability (Massom and
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Stammerjohn 2010). When birds arrive at the colony at the beginning of the austral summer,
the sea-ice extent is generally high. Incubating penguins target the ice edge, a productive and
predictable area for prey abundance (Clarke and Harris 2003; Massom and Stammerjohn
2010; Michelot et al. in press), where they mainly feed on Antarctic krill (Euphausia superba)
(Cherel 2008). Later, sea ice recedes and the food chain becomes available closer to the
colony, at the period when penguins need to perform shorter trips to feed their growing chicks
(Ainley et al. 1998; Widmann et al. 2015). At that time, penguins feed mostly on ice krill (E.
crystallorophias) and juveniles of Antarctic silverfish (Pleuragramma antarctica) in the more
neritic waters of the continental shelf (Cherel 2008; Koubbi et al. 2011). However, the sea-ice
scape varies a lot during this period of the breeding cycle, affecting the distribution of the
resources and consequently may affect penguins’ foraging strategies (Yoda and Ropert-

Coudert 2007; Ropert-Coudert et al. 2018).

In East Antarctica, sea-ice cover along the coastline has increased in recent years (Comiso
et al. 2017; Michel et al. 2019). Recently, the colony of lle des Pétrels (Terre Adélie)
experienced two massive breeding failures due to extreme environmental events, including
high sea-ice extent and persistence around the colony during the breeding season (Barbraud et
al. 2015; Ropert-Coudert et al. 2018). Adult Adélie penguins performed longer trips than
usual and/or did not find enough resources around the colony for provisioning their chicks.
Under such changing conditions — both within and between years — it is thus important to

assess the plasticity of Adélie penguins’ foraging behaviour.

Here, we aimed to study the repeatability in Adélie penguins’ foraging trip parameters
during successive chick-rearing trips across years, so that birds experienced contrasted sea-
icescapes. We also aim to assess the foraging areas similarity between trips in order to relate
these to environmental conditions and their spatio-temporal variations within and across years.
Their repeatability has — to the best of our knowledge — only been studied on the diving
behaviour of that species (Takahashi et al. 2003). Our main hypothesis was that repeatability
in foraging efforts and foraging areas fidelity should be high under optimal conditions: with
low sea-ice coverage around the colony and small landscape variation, birds can access easily
to suitable foraging grounds and perform short trips. Under challenging conditions (high sea-
ice coverage around the colony), birds are constrained by the sea-ice preventing them to travel
far from the colony. However, a high variability in sea-ice conditions may force them to
display a higher flexibility in their behaviour as bird would explore their environment more as

resources distribution might change.
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2. Material & Methods

2.1 - Foraging activity data collection and processing

This study was conducted in Terre Adélie (East Antarctica), on the lle des Pétrels, near
Dumont d’Urville French station (140.01° E, 66.66° S). Adélie penguins were equipped with
GPS loggers over several successive trips during the chick-rearing season (late December to
mid-January), from 2010-11 to 2017-18 (except 2012-13 and 2013-14) (Fig. 1, Table 1).
Breeders (i.e. adults rearing one or two chicks) were captured at their nest and devices were
attached to the birds’ back feathers with marine tape, mastic and secured with cable-ties
(Wilson et al. 1997). Several types of GPS were used according to years: CatTrack and
CatLog (Catnip Technologies, USA), ca. 14 x 35 x 70 mm, 30g, customized to be waterproof,
and AxyTrek (TechnoSMart, Italy), ca. 10 x 25 x 40 mm, 25g, were programed to record a
location every 1 to 15 minutes depending on loggers, years and battery capacity. Birds were
then released at their nest. When at sea, birds’ nests were monitored from a distance every 1.5
hours. Tagged birds were recaptured on their nest after several consecutive trips to retrieve the
loggers. Note that we cannot ascertain that the birds captured were the same from one year to
another. Yet, we tried every year to equip birds on different nests in the colony of > 15 000

breeding pairs so that there is a low chance to recapture the same birds.

We calculated the hatching peak date from the monitored colony, as the median date of
hatching where 50 % of the first laid egg have hatched in the colony (Supplementary Table 1).
We then calculated the time elapsed between the hatching peak date and the date of departure
of each trip for each equipped bird.

The GPS tracks collected were processed using R (R version 3.5.1, R Core Team 2017).
Qutliers (e.g. location with impossible date-time or location), duplicated points (two points
recorded at the same location and same date-time) and excess points recorded at the colony
before the departure and after the return of birds were removed. If the last trip in a series
recorded less than 60 % of the total trip duration, it was removed from the analysis.
Incomplete tracks with > 60 % (i.e. encompassing more than two third of the foraging phase,
see Material and Methods 2.3.) of the trip duration were completed by adding a point at the
colony with the date and time of the birds return, as determined during routine checks. GPS
tracks were resampled with a regular time step of 20 minutes between locations, using the

redisltraj functions from the “adehabitatLT” R package (Calenge 2015). For each individual,
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the number of trips, the initial and final date-time of each trip (UTC), and four parameters
representing the foraging effort, i) the total trip duration, ii) the total trip distance (i.e. the
cumulative distance between all GPS locations per bird per trip), iii) the maximal distance
from the colony (i.e. the straight line distance between the colony and the most distal point of
a trip) and iv) the heading between the colony and the most distal point of a trip were
calculated (see Supplementary Table 2 for individual details). We also calculated the inter-trip
duration and tested the correlation between that parameter and the next trip duration (and the
reverse, i.e. the effect of the previous trip duration on the inter-trip duration) with the

Spearman correlation test (R cor function, package “stats”).

2.2 - Sea-ice concentration and foraging trips’ range

Daily sea-ice concentration data (Advanced Microwave Scanning Radiometer, AMSR
and AMSR-2, grid cell resolution of 6.25 km) were downloaded from the website of the
University of Bremen, Germany (https://seaice.uni-bremen.de/data/amsr2/asi_daygrid_swath),
between the starting and returning date of birds’ each trip. In 2012, AMSR data were not
available. We thus used daily satellite imagery data collected via SSM/I (ftp://ftp.ifremer.fr/
ifremer/cersat/products/gridded/psi-concentration/data/antarctic/daily) with a 12.5 km grid

cell resolution.

For each birds’ trip, daily sea-ice concentration data were extracted and transformed into
raster map with the raster package in R, with a grid cell resolution of 6.25 km. Each GPS
location was associated with the associated daily-sea-ice concentration in the given cell.

Then, sea-ice concentration was averaged over each trip (averaged of daily sea-ice
concentration between the first and last day of trip) at two spatial-scales to have a global view
of the overall conditions in the region (scale 1) but also to test the conditions encountered at

the trip scale (scale 2):

i) The first scale corresponds to the whole study area, between 64 °-67 °S and 137 ° -
143 ° E, covering 92 770 km? (adapted from Barreau et al. 2019, Fig. 1). It represents an
intermediate area between the maximal extent of foraging trips of Adélie penguins during
their incubation and chick-rearing period and encompasses the continental slope and the
maximal sea-ice extent recorded in that region over our study period. As such, this scale

is representative of the overall conditions that are potentially available to birds.
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i) The second scale corresponds to the annually prospected area, defined by the annual
maximal extent of penguins’ trips (Fig. 1) and is thus more representative of the actual
conditions encountered by birds.

We used the Spearman correlation test (cor.test function, R package “stats”) to assess if the
averaged sea-ice conditions in the annually prospected area were representative and evolved
in parallel of the sea-ice conditions in the whole study area. We used a General Linear Model
(GLM, R package “‘stats”) to test the effect of the year in interaction with the spatial scale and
the timing in the season (the time elapsed between the hatching peak date and the trip
departure date) on the sea-ice concentration averaged over each trip duration. This helps to
compare the inter- and intra-annual variation of the sea-icescape in the global area and to see

how it varied around the colony (i.e. in the annual prospected area).

2.3 - Repeatability in foraging parameters and environmental conditions

We measured the repeatability of the foraging effort parameters defined above: the total
trip duration, cumulative distance travelled, the maximal distance and the heading between
the colony and the most distal point. The repeatability of the inter-trip duration was not
calculated. Indeed, only two trips were recorded for several birds. Consequently, only one
value of inter-trip duration was available, preventing us to perform repeatability analysis on
that variable. In addition, we perform repeatability analysis on the sea-ice conditions
encountered during birds’ foraging activity. In most seabird species, foraging trips can be
divided into an outbound phase to reach suitable foraging grounds, a central phase
corresponding to foraging activity, and an inbound phase (Lescroél and Bost 2005; Cotté et al.
2007; Rey et al. 2010). We thus divided trips into three equal segments (0 — 33.3 %, 33.3 —
66.6 %, and 66.6 — 100 % of the trip duration) and compared among these the total distance
travelled, the mean speed and the sinuosity. The sinuosity was calculated as the ratio between
the cumulative distance of the segment divided by the straight-line distance between the first
and last point of the segment. During the central part of their trip, birds significantly travelled
smaller distances, decreased their speed, and showed more sinuous routes than during the two
other phases, which are strong indices supportive of foraging activity taking place in the
central phase (Supplementary Figure 1). We then calculated the mean sea-ice concentration
during that central part of trip by averaging sea-ice values at all GPS locations.

To perform repeatability analyses, we first fitted Generalized Linear Mixed Models
(GLMMs) with a Gaussian error distribution. All parameters were log-transformed except the
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heading and the mean sea-ice concentration, to approximate normality of residuals (Zuur
2009). For each parameter, we fitted a complete fixed-structure model with a two-way
interaction between the year and the time elapsed since the hatching peak, with bird
identification as random effect. We then selected the best fixed-effect structure, removing
least significant term and comparing models using the AIC (Burnham and Anderson 2004).
Models were validated after residuals inspection.

Using the best GLMM (Supplementary Tables 3.1 to 3.5), we calculated the “population-
level repeatability” (R) on each parameter with the rptR package (Nakagawa and Schielzeth
2010), as:

___C4
(0% + 0%)
where o3 is the between-group variance and o2 the global within-group variance. Here, a
“group” stands for an individual bird with a set of consecutive trips, so that between and
within group variances reflect the variances between trips of a same bird and between
individuals, respectively. A parameter is considered repeatable when statistically significant.
The repeatability index ranges from 0 to 1: a low repeatability (near 0) reflects either a high-
within-individual variation or a low between-individual variation. A high repeatability
corresponds to a low within-individual variance. Here, we classified the repeatability into
three categories (following Potier et al. 2015; Traisnel and Pichegru 2019): low (R < 0.25),
moderate (0.25 > R > 0.5) and high (R >0.5). We compared the adjusted repeatability
(repeatability calculated in the full fixed- and random-effects models) with models including

only the individual as random effect, without any fixed effect.

2.4 - Foraging areas similarity

To assess whether birds targeted the same foraging areas from one trip to another, we
calculated the nearest-neighbour distance (NND, Freeman et al. 2011; Guilford et al. 2011).
This method quantifies the similarity of routes between two trips. We calculated the
cumulative distance between each location of a given trip and the nearest location of the
previous trip, and then divided this by the total number of locations used on the focal trip. The
greater the similarity, the lower the NND. Here, we compared the similarity of the foraging
areas only in the central part of consecutive trips representing the foraging part of the trip (see

above).
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We first tested the effect of the year on the average annual NND values to assess for
inter-annual differences with a linear model. We then tested the effect of the year in
interaction with the timing in the season on the log-transformed NND of the compared trips,
using GLMs. We applied a post-hoc test to perform pairwise comparison between years

(emmeans function, R package “emmeans”, Lenth 2018) and a Tukey adjustment.

We then tested the effect of the sea-ice concentration averaged in the annually prospected
area over two trips (mean of the sea-ice concentration averaged over each trip) on the NND
between the two trips. The idea here was to test if birds return to a geographical zone which is
close — or not — to the location they visited during the previous trip under specific sea-ice
conditions. We concomitantly examined variations in sea-ice concentration between trips
(difference between the sea-ice concentration in the annually prospected area averaged over
the first trip and the sea-ice concentration in the annually prospected averaged over the next)
to take into account the potential geographical barriers that sea ice could represent to the
movements of the birds. A positive difference meant that mean sea-ice concentration in the
second trip was lower than during the first one (i.e. sea-ice receded), and vice-versa. Models
were fitted using Generalized Additive Mixed Models (GAMMSs, “mgcv” package) to allow
for non-linearity relationships. The response variable (NND in the central trip phase) was log-

transformed and the bird ID was added as a random effect.
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3. Results

3.1 - Foraging activity and sea-ice conditions

A total of 129 birds with at least two trips recorded, representing 389 trips, were used in

the analyses (Table 1).

Table 1 : Annual number of individuals (Ning) tracked during a given number of trips (Nuip), total
number of individuals and trips per year, and total number of individuals tracked and trips used for
that study after removing incomplete tracks. ‘-* stands for no trip recorded.

Year Total
2010-2011 2011-2012 2014-2015 2015-2016 2016-2017 2017-2018
Nind (Ntrip= 2) 3 5 11 36 2 19 76
Nind (Ntrip= 3) 6 1 . 14 ; ; 21
Nind (Ntrip= 4) 4 1 12
Nind (Ntrip= 5) 4 11

7

7

Nind (Ntrip: 6) - - - 1 - - 1

Nind (Ntrip= 7) ; ; ; 2 ; ; 2

Nind (Ntrip: 8) 3 3
3

Nind (Ntrip= 9) ; . . ; ; 3
Nina total 17 7 11 73 2* 19 129
Ntrip total 60 17 22 248 4 38 389

* Note the low number of equipped penguins in 2016-17: this is because it is difficult to instrument a large
number of individuals in years with poor environmental conditions (see in discussion) due to the higher rate
of breeding failure compared with years with better prey availability.

In 2011-12, all foraging parameters presented the highest averaged values compared to
other years except the heading (Table 2). For all years, birds headed generally North — North-
East. Birds travelled at ca. 3 km.h'! on average, except in 2016-17 where the speed was about
0.5km.h*t. Trip durations were weakly correlated to the inter-trip duration (r =0.53,
p < 0.001).

Table 2 : Annual average + SD of each foraging parameters: the distances in km, durations in
hours, heading between -90° (East) and 90° (West) of the colony.

Year

Total distance

Duration (h)

Maximal

Heading (°)

Between trip

(km) distance (km) duration (h)
2010-2011  100.38 +55.17 3421 +1487 4528+2496 -21.39+21.39 33.24+11.94
2011-2012 203.85+112.96 76.29+46.98 88.79+50.39 -5.29+21.52 50.85 + 27.37
2014-2015 144.17 +119.21 59.38+43.87 52.17 +29.88 210+ 2524 50.64 +12.11
2015-2016 43.71 +16.14 15.71£4.80 19.71£7.62 -4.45 + 24.53 19.69 £ 5.64
2016-2017 16.95+7.31 31.58 +4.70 6.25 £ 2.68 -34.13 £49.07 38.19 + 8.05
2017-2018  127.27 £52.74 4126 +18.07 55.11+21.91 -16.25+13.22 36.25 + 9.62
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The surface of the area prospected by birds differed annually (Fig. 1), with the largest area
covered by birds in 2011-12 (23 215.97 km2), and the smallest in 2016-17 (740.12 km2).
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Figure 1 : Map representing the location of the colony (black dot), all the annual birds’ trips kept
in the analysis, the limits of the annual prospected areas (color code per year) and of the whole
study area (black). Note that the color code for each year will be kept in other figures.

All years differed significantly from 2010-11 (used here as a reference) in the initial values of
averaged sea-ice concentrations over the trips’ duration in the whole study area, except 2015-16
(Fig. 2.1, Supplementary Table 4). The 2010-11 and 2015-16 seasons present the smallest initial
values, followed by 2017-18, 2014-15, 2016-17 and the highest in 2011-12. Similarly, initial mean
sea-ice concentrations in the annually prospected area differed significantly between 2010-11 and all
other years (Fig. 2.2, Supplementary Table 4). The smallest initial sea-ice concentrations occurred in
2015-16, whereas the highest was in 2016-17.
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Figure 2 : GLM results of the sea-ice concentrations averaged over each trip duration in the whole
study area (2.1) and in the annually prospected area (2.2), according to the interaction between the
time elapsed since the annual hatching peak date and the year (color code per year).

In addition, within each year, sea-ice concentrations averaged over each trips’
combination in the whole study area were correlated to the mean sea-ice concentrations in the
annually prospected area (r > 0.75 for all; p < 0.001). At each scale, sea-ice concentrations
changed throughout the seasons, but with different directions or amplitudes. In the whole
study area, all years, except 2016-17 and 2017-18, show a significant decrease, with 2011-12
and 2015-16 presenting the most important decrease across the season (Supplementary Table
4). In the annually prospected area, 2010-11, 2011-12 and 2015-16 decreased significantly.
The sea-ice concentrations in 2014-15 and 2017-18 decreased, and increased in 2016-17,

without significant trends.

3.2 - Repeatability in foraging parameters and in environmental

conditions

Adjusted repeatability was moderately high for all foraging effort parameters (R > 0.25,
Fig. 3). In the adjusted models, total duration and heading were the highest repeatable
parameters (R = 0.40 + 0.06 and 0.39 % 0.06, respectively) and the maximal distance the least
repeatable (R = 0.25 + 0.06). During the central phase of foraging trips, the sea-ice conditions
encountered by Adélie penguins were poorly repeatable (R = 0.17 + 0.06). The higher
repeatability values (R > 0.50) of the models with random-effects only, compared with the

adjusted repeatability values, highlight specifically the effects of year and timing in the season.
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However, this did not apply to heading, which had approximately the same value as in the
adjusted model with fixed effects (R = 0.40).

Model @ With fixed effects -#- With only random effect
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Figure 3 : Results of the repeatability (R = SE) analysis on the total trip duration (hours),
cumulative distance (km), the maximal distance (km), the heading (between 0 and 180°) between
the colony and the most distal point of the trip, and the sea-ice concentration averaged in the trip
central phase (%). The large black points correspond to the results of the adjusted repeatability
(with fixed effects structure and individual ID as random effect; details of models in
Supplementary Tables 3.1 to 3.5); the small grey points correspond to the results of the
repeatability models using only ID as random effect with no fixed-effects.

3.3 - Foraging areas similarity and sea-ice conditions

On average, the annual NND values were the lowest in 2016-17 and 2015-16, and the highest in
2011-12 (Supplementary Table 5.1). The NND values differed significantly at the beginning of the
season. Compared to 2010-11 (the reference), the seasons 2015-16 and 2017-18 had significantly
smaller and higher values, respectively (Fig. 4.1; Supplementary Table 5.2). Other years had similar
NND values compared to 2010-11. NND values in 2011-12 and 2016-17 presented a greater

dispersion compared to the other years.

The change in NND values throughout the season differed annually (Figs 4.1, Supplementary
Table 5.2): NND significantly decreased throughout the 2017-2018 season but did not change
significantly throughout the other seasons, despite slight increasing trends in 2010-11, 2011-12 and
2015-16, and decreasing trends in 2014-15 and 2016-17.
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Figure 4 : Results of the GLM testing the annual effect of the time elapsed between each trip
starting date and the annual hatching peak (in days) on the NND in the central part of the trips
(mean % ClI, log-scale, Fig. 4.1); and GAMM results of the effect of the sea-ice concentration
averaged on the annually prospected area during two compared trip (%) on the NND (back
transformed into real scale, Fig. 4.2), and effect of the sea-ice concentration difference in the
prospected area between the two compared trip (%) on the central-phase NND (back transformed
into real scale, Fig. 4.3). On the Fig. 4.1, each point corresponds to one trip (see Figs. 1 & 2 for
annual color code). On the Figs. 4.2 and 4.3, one point corresponds to the combination of two trips.

NND remained low when sea-ice concentration in the annually prospected area, averaged
between two successive trips, ranged from 0 to 30 % (Fig. 4.2. and Supplementary Table 5.3). When
the sea-ice concentration in the area became greater than 30 % the NND increased and showed higher
variability, while the trend reversed after 60 %. In addition, the NND remained low when sea-ice
concentration changed by + 10 % between two trips but increased and showed greater variability when

sea-ice concentration receded by more than 10 % from one trip to the next (Fig. 4.3).
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4. Discussion

While the foraging behaviour of Adélie penguins is repeatable, the repeatability of the
environmental conditions in areas used by birds is low. In addition, penguins exhibit high
foraging site fidelity when the sea-ice concentration around the colony is either low or in
greater concentrations. However, under more concentrated sea-ice conditions, penguins

explored their environment more intensively.

Repeatability has been investigated on a large range of species, from seabirds and raptors
to small mammals, using different metrics (see Fig. 5 and a short review in supplementary
Supplementary Table 6). For those studies that used similar foraging parameters as our
(Fig. 5; Supplementary Table 6), indices of repeatability show a great variability, ranging
from near zero repeatability in total distance covered by northern gannets (Morus bassanus,
Patrick et al. 2014) or Egyptian vultures (Neophron percnopterus, Lépez-Lopez et al. 2014)
to almost full repeatability for the trip durations of marsh harrier (Circus aeruginosus in
spring, Vardanis et al. 2016), masked boobies (Sula dactylatra, Oppel et al. 2015) and grey
petrels (Procellaria cinerea during inward or outward migrations, Delord et al. 2019). For a
given species, repeatability in foraging behaviour is affected by several factors, including sex,

breeding stage, or study site (Supplementary Table 6).

Repeatability measured on all foraging parameters of Adélie penguins in our study
showed intermediate values, ranging from 0.25 and 0.4. Our values suggest that individuals
exhibit small variation in their behaviour in parallel of a low inter-individual variation. Our
results are similar to values measured in another Spheniscidae, the African penguin
(Spheniscus demersus, Traisnel and Pichegru 2019). Interestingly, repeatability in time spent
diving — another parameter expressing foraging effort but that we did not measure here — in
Adélie penguins from Litzow-Holm Bay was highly variable between years, but also variable
between individuals within a breeding season. However, pairs’ consistency was on average
moderate within each season (Takahashi et al. 2003; Fig. 5, Supplementary Table 6). This
reflects a possible trade-off between adjusting foraging behaviour to fine-scale changes in
their environment and addressing breeding requirements: penguins are time-constrained by
their breeding status, but seasonal conditions might influence their foraging behaviour. As
offspring demand increases as the season progresses, adults must perform short trips to feed
chicks regularly if they are to ensure a good reproductive success, and this must constrain

their foraging flexibility. A delay in their return could impact the food delivery to the chick,
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and the chicks’ survival and/or the partner’s body condition, if this delay was to be repeated.
Conversely, shortening the trip could impact the body condition of the adult (Emmerson and
Southwell 2008; Ropert-Coudert et al. 2018). Sex-differences between females and males in
their foraging strategies have been shown in several species (Takahashi et al. 2003;
Nakagawa et al. 2007; Potier et al. 2015; Camprasse et al. 20173, b; Traisnel and Pichegru
2019). Our results are concordant with those findings: the correlation between the inter-trip
duration and the duration of the next trip was low suggesting that the two partners of a pair
can exhibit individual flexibility and do not experience the same level of constraints during

the chick-rearing period.
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Figure 5 : Results of the repeatability (R) analysis on the total trip duration, distance, maximal
distance, heading between the colony and the most distal point of the trip and the sea-ice
concentration average in the trip central phase for Adélie penguins compared to values for the same
parameters in other species. The data are from: Traisnel and Pichegru (2019) for the African
penguins; Lopez-Lopez et al. (2014) for the Egyptian vultures; Potier et al. (2015) for the Great
cormorants; Delord et al. (2019) for the Grey Petrels; Vardanis et al. (2016) for the Marsh harriers
and Ospreys; Oppel et al. (2015) for the Masked boobies; Patrick et al. (2014) for the Northern
gannets and Takahashi et al. (2003) for the data on Adélie penguins time spent diving. Note that for
each species, several values for a same parameter are annotated: authors compared repeatability of a
parameter on several groups (see Supplementary Table 5 for details and more information on other
species for different parameters).
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Trip duration and heading were the most repeatable parameters for Adélie penguins in
our study. Heading is also the most repeatable parameter in African and gentoo penguins
(Pygoscelis papua) (Camprasse et al. 2017a). Such a consistency in at least three members of
the Spheniscidae family reflects the faithfulness to foraging sites, and, accordingly, a potential
anticipation of the spatio-temporal distribution of their preys because of the predictability of
resources in given areas, as well as from knowledge accumulated through previous
explorations (Weimerskirch 2007; Votier et al. 2017). This indicates that Adélie penguins
target specific conditions to forage. The low repeatability in sea-ice conditions encountered
during the central part of penguins’ trips can be, in addition of the high inter-annual variation,
the result of two things:

i) Penguins returning to the same locations faced different sea-ice concentrations as the sea-
ice retreated across the season;

ii) Penguins changed their foraging areas to find new and/or more productive foraging
grounds with more suitable sea-ice concentrations.

Seabirds are expected to select their foraging habitats according to prey availability
(Weimerskirch 2007; Boyd et al. 2015). In East Antarctica, during the austral summer, sea-ice
conditions are highly variable and penguins should adjust their foraging strategy to face
variation in prey distribution (Clarke et al. 2006; Yoda and Ropert-Coudert 2007). The
productive foraging grounds are generally found at the sea-ice edge targetted by Adélie
penguins during the incubation period (Massom and Stammerjohn 2010; Michelot et al. in
press). When sea-ice retreats over the breeding season, resources become more readily
available as foraging grounds become more accessible. During the chick-rearing period,
penguins concentrate their efforts on the continental shelf in the absence of sea ice (Clarke et
al. 2006) or in polynyas when sea-ice cover remains extensive (Widmann et al. 2015).
Generally, prey patches may follow the recession of sea ice and be increasingly targeted by
predators (Ducklow et al. 2007; Fauchald et al. 2017). As such, prey depletion can develop
around the colony (following the Storer-Ashmole’s theory, Ashmole 1963). Consistency and
site fidelity may thus evolve along with variation in resources distribution and environmental
conditions. In other words, the foraging site fidelity may result from a combination of
environmental constraints that limit the movements of the animal, and of decision-making
processes where the animals try and target zones where prey are available. While
environmental constraints may predominantly explain the high fidelity in routes followed
during years of intensive sea-ice concentration, it is noteworthy that the fidelity is also high in
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years with no physical constraints to movements. Non-extreme sea-ice conditions, with not
too concentrated sea-ice around the colony but enough sea-ice cover to enable the resources

development, offer then the best option for exploration and we will expand on this below.

Optimal foraging activity, growth rate and breeding success of Adélie penguins are
actually associated with moderate (up to 20 %) sea-ice cover around the colony (Ballard et al.
2010; Barbraud et al. 2015; Le Guen et al. 2018). This corresponds well with our findings of
a higher foraging site fidelity under such level of sea-ice concentrations in their prospected
area (Fig. 4.2). Adélie penguins are indeed associated with the marginal ice zone, areas of
diffuse sea ice where their main preys are abundant (Smith and Barber 2007; Massom and
Stammerjohn 2010; Koubbi et al. 2011). The high fidelity of birds for areas with 0-30 % sea-
ice concentrations, as well as when the sea-ice coverage varied by £ 10 % from one trip to
another in the prospected area highlight the preference of Adélie penguins for foraging site
where they had easy access to open water near the colony.

When the sea-ice concentration is low around the colony from the beginning of the
season, penguins have direct access to suitable foraging grounds and exhibit a high site
fidelity, like in 2015-16 in our study. However, this takes place in a reduced area of
prospection — the smallest after the one prospected in 2016-17 - in which resource availability
may decrease rapidly throughout the season (Fig. 1; Ashmole 1963). Such a decrease may
force penguins to increase their prospection range but they can expect to find new profitable
grounds within short distances under low sea-ice concentrations. This is illustrated in the high
breeding successes 2010-11 and 2015-16 seasons in our colony (Ropert-Coudert et al. 2018)
that are indicative of favourable environmental conditions, with low sea-ice conditions (in the
large as well as the annual prospected area, Fig. 2) and easy access to productive foraging
grounds in small distances to the colony (Fig. 1). The low but constant NND in these years
reflects moderate exploration activity across the season when birds track resources as their

distribution change under predatory pressure (Fig. 4.1).

In another case, intermediate but constant sea-ice concentrations throughout the season
lead to the adoption of an “exploration-refinement” strategy (Guilford et al. 2011; Votier et al.
2017), where an increase in foraging site fidelity corresponds to an intermediate breeding
success, as in the 2017-18 season (Figs. 1, 2 and 4.1). We hypothesize that penguins, under
such stable conditions, can explore far from the colony at the beginning to find profitable

areas, but reduce their exploration range to concentrate their efforts closer to the colony as the
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season progresses, consequently reducing the distance between two foraging areas. This result
might be due to social information transmission about foraging areas to target from one trip to
the next, or to the increasing offspring demand forcing penguins to forage closer to ensure

rapid and frequent food delivery.

Oppositely, under high sea-ice concentrations, penguins have limited access to open
water and must concentrate their foraging effort to the only accessible areas from one trip to
the next, as seen in Litzow-Holm Bay (Kato et al. 2003). Yet, prey depletion in these
restricted open water areas may be aggravated like in the aforementioned low sea-ice scenario,
but here penguins would need to extend their prospective range much farther to encounter
new profitable grounds. This was the case in the low breeding success seasons of 2011-12 and
2014-15 (Fig. 1; Ropert-Coudert et al. 2018). High sea-ice concentrations from the beginning
of the season around the colony (Fig. 2) led to low resources availability and rapid prey
depletion in close accessible foraging grounds. Birds were forced to intensify exploration
activities farther from the colony. Another extreme example of this is found in the ice-
extensive 2016-17 season, with extreme sea-ice concentrations around the colony (Fig. 2.2),
where penguins initially fed in ice cracks near the colony (Fig. 1; Ropert-Coudert, pers.
comm.) but dispersed so far later on the season that they even did not return to their nests
(Ropert-Coudert et al. 2018). A consequence of all this is that only few short trips were
available for analysis in that season, leading to a high site fidelity being recorded, in a year
where breeding success was null. Yet, as mentioned above, site fidelity under heavy sea-ice
concentration reflects physical constraints imposed to penguins that force them to return to
the same — and possible only — areas available. Thus, it may not reflect a deliberate choice of

the bird to use recurrently resources in the same foraging areas.

Our results concur with others (see Smith and Barber 2007; Ballard et al. 2010; Barbraud
et al. 2015; Le Guen et al. 2018) to demonstrate that the most suitable conditions for the
foraging activities of Adélie penguins consists of easy access to open water but with still
diffuse sea-ice conditions enhancing the development of the trophic chain. In such a setting
where multiple sites are potentially profitable, birds can increase their exploratory behaviour

to optimize prey access while simultaneously reducing competition for the resources.

All our results point out to the highly constrained conditions Adélie penguins face during
their breeding season and the impact of the environmental variations on their foraging

strategies and breeding success. Their contrasted responses to environmental variations
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highlight the high degree of specialization in the resources and environmental conditions
Adélie penguins target during foraging (diffuse sea-ice conditions with concentrations up to
30 % enabling access to open water near the colony and access to prey). When sea-ice
conditions become more variable and resource availability consequently becomes less
predictable, birds have to intensify explorative behaviour if they are to optimize prey
encounter. Indeed, being flexible may be favourable for individuals to adjust their strategies
according to food availability when their habitats undergo fast changes, like is the case in East
Antarctica. Bearing in mind the two recent massive breeding failures of the Adélie penguins
colony of Pétrels Island that were due to extreme environmental conditions (rain and extreme
and persistent sea-ice cover around the colony, Barbraud et al. 2015; Ropert-Coudert et al.
2018), their consistency due to their breeding status prevent them to exhibit more flexibility in
their foraging behaviour in order to ensure their breeding success under challenging

conditions. Instead, they rather prioritize their own survival abandoning their nest.

Future directions

Central-place foragers perform their foraging activity around their breeding colony and
are thus constrained in the habitat range available in its vicinity (Furness and Camphuysen
1997; Elliott et al. 2009). There is a growing demonstration that inter-individual variation in
foraging behaviour and individual foraging specialization are important component shaping
population response to changes occurring in their environment (reviewed in Bolnick et al.
2003; Ceia and Ramos 2015). The study of individual specialization and fidelity in foraging
site, coupled with the monitoring of the breeding timing and reproductive success, could help
fully understand how individuals respond to fast environmental changes. The low flexibility
of Adélie penguins in clutch initiation date under increasing air temperature, compared to that
of gentoo penguins in the Peninsula (Hinke et al. 2012) exemplifies the differential response
of closely-related species to fast environmental changes. In this context, it would be
interesting to determine the levels of behavioural consistency in other species as indices of

their plasticity in front of rapid changes in their environment.
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SUPPLEMENTARY MATERIALS

TABLES

Supplementary Table 1 : Annual number of nests in our monitored colony for which at least the
first egg successfully hatched, with the date of the annual hatching peak calculate as the median
date of first egg hatch.

Year Number of nests Hatching peak date
2010-2011 44 26-Dec-2010
2011-2012 30 2-Dec-2012
2014-2015 73 25-Dec-2014
2015-2016 9 25-Dec-2015
2016-2017 51 23-Dec-2016
2017-2018 71 21-Dec-2017
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Supplementary Tables 3: GLMMs results after best-model selection for foraging
parameters (Duration, Tab. S3.1.; Distance, Tab. S3.2.; Maximal distance, Tab. S3.3;
Heading between the most distal point of the trip and the colony, Tab. S3.4.) and sea-ice
conditions in the central phase of trips (Tab. S3.5.).

- Supplementary Table 3.1 : Duration model: effect of the year and the year in interaction
with the timing in the season on the trip duration (log-transformed).

Model : log(Total duration) ~ Year + Year : Time elapsed since the hatching peak date

Value Std.Error DF t-value p-value

(Intercept) 3.165 0.117 254.000 27.084 <0.001
2011-2012 -0.335 0.376 123.000 -0.892 0.374
2014-2015 -0.225 0.257 123.000 -0.875 0.383
2015-2016 -0.334 0.132 123.000 -2.520 0.013
2016-2017 -0.046 0.704 123.000 -0.065 0.948
2017-2018 0.520 0.187 123.000 2.771 0.007
2010-2011:Time elapsed 0.019 0.007 254.000 2.787 0.006

2011-2012:Time elapsed 0.101 0.025 254.000 3.991 <0.001

2014-2015:Time elapsed 0.092 0.020 254.000 4.617 <0.001
2015-2016:Time elapsed -0.010 0.004 254.000 -2.586 0.010
2016-2017:Time elapsed 0.034 0.069 254.000 0.491 0.624
2017-2018:Time elapsed -0.003 0.012 254.000 -0.202 0.840

- Supplementary Table 3.2 : Distance model: effect of the year in interaction with the timing
in the season on the trip total distance (log-transformed).

Model : log(Total distance) ~ Year * Time elapsed since the hatching peak date

Value Std.Error DF t-value p-value

(Intercept) 4.043 0.159 254.000 25.427 <0.001
2011-2012 0.366 0.563 123.000 0.649 0.517
2014-2015 -0.609 0.363 123.000 -1.677 0.096
2015-2016 -0.357 0.180 123.000 -1.987 0.049
2016-2017 -1.356 1.011 123.000 -1.342 0.182
2017-2018 0.677 0.256 123.000 2.641 0.009
Time elapsed 0.026 0.009 254.000 2.743 0.007
2011-2012:Time elapsed 0.027 0.040 254.000 0.676 0.499
2014-2015:Time elapsed 0.098 0.030 254.000 3.235 0.001
2015-2016:Time elapsed -0.024 0.011 254.000 -2.233 0.026
2016-2017:Time elapsed -0.022 0.101 254.000 -0.215 0.830
2017-2018:Time elapsed -0.020 0.020 254.000 -1.021 0.308
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- Supplementary Table 3.3 : Maximal distance model: effect of the year in interaction with
the timing in the season on the trip maximal distance (log-transformed).

Model : log(Maximal distance) ~ Year * Time elapsed since the hatching peak date

Value Std.Error DF t-value p-value

(Intercept) 3.204 0.160 254.000 19.991 <0.001
2011-2012 0.280 0.580 123.000 0.482 0.630
2014-2015 -0.691 0.369 123.000 -1.872 0.064
2015-2016 -0.352 0.181 123.000 -1.944 0.054
2016-2017 -2.216 1.031 123.000 -2.149 0.034
2017-2018 0.653 0.259 123.000 2.520 0.013
Time elapsed 0.028 0.010 254.000 2.958 0.003
2011-2012:Time elapsed 0.031 0.041 254.000 0.753 0.452
2014-2015:Time elapsed 0.093 0.031 254.000 3.000 0.003
2015-2016:Time elapsed -0.024 0.011 254.000 -2.203 0.029
2016-2017:Time elapsed 0.052 0.103 254.000 0.504 0.615
2017-2018:Time elapsed -0.020 0.020 254.000 -0.996 0.320

- Supplementary Table 3.4 : Heading model: effect of the year and the year in interaction
with the timing in the season on the heading between the most distal point and the colony.

Model : Heading ~ Year + Year: Time elapsed since the hatching peak date

Value Std.Error DF t-value p-value

(Intercept) 75.350 7.597 254.000 9.918 <0.001

2011-2012 24.913 24.575 123.000 1.014 0.313

2014-2015 14.747 16.735 123.000 0.881 0.380

2015-2016 0.378 8.610 123.000 0.044 0.965

2016-2017 | 122.648 45.911 123.000 2.671 0.009

2017-2018 -4.450 12.190 123.000 -0.365 0.716
2010-2011:Time elapsed -0.386 0.451 254.000 -0.857 0.392
2011-2012:Time elapsed -1.121 1.656 254.000 -0.677 0.499
2014-2015:Time elapsed 0.190 1.302 254.000 0.146 0.884
2015-2016:Time elapsed 0.660 0.262 254.000 2.517 0.012
2016-2017:Time elapsed | -14.896 4.525 254.000 -3.292 0.001
2017-2018:Time elapsed 0.274 0.811 254.000 0.337 0.736

- Supplementary Table 3.5 : Sea-ice conditions model: effect of the year in interaction with
the timing in the season on the sea-ice concentrations averaged over the central part of the trip.

Model : Sea-ice concentration (averaged on the middle part of trip) ~ Year * Time elapsed since
the hatching peak date

Value Std.Error DF t-value p-value

(Intercept) 53.287 7.414 254.000 7.188 <0.001

2011-2012 | -30.442 28.951 123.000 -1.052 0.295

2014-2015 58.712 17.631 123.000 3.330 0.001

2015-2016 | -16.131 8.340 123.000 -1.934 0.055

2016-2017 46.713 49.782 123.000 0.938 0.350

2017-2018 | -63.295 12.089 123.000 -5.236 <0.001

Time elapsed -1.810 0.441 254.000 -4.104 <0.001
2011-2012:Time elapsed 3.860 2.060 254.000 1.873 0.062
2014-2015:Time elapsed 0.147 1.486 254.000 0.099 0.922
2015-2016:Time elapsed 0.447 0.510 254.000 0.877 0.381
2016-2017:Time elapsed 1.810 4.987 254.000 0.363 0.717
2017-2018:Time elapsed 4.997 0.930 254.000 5.375 <0.001
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Supplementary Table 4 : GLM results of the effect of the year in interaction with the timing in
the season (“Time elapsed”, corresponding to the duration elapsed between each trip departure
date and the hatching peak date) and the scale considered on the sea-ice concentration averaged

during each trip duration.

Std.
Estimate Error tvalue p-value
(Intercept) 22,088 0,932 23,697 <0.001
2011-2012 72,035 8,125 8,866 <0.001
2014-2015 16,097 2,898 5554 <0.001
2015-2016 1,420 1,002 1,416 0,157
2016-2017 29,211 10,105 2,801 0,004
2017-2018 4,412 1,881 2,345 0,019
Prospected_area 25,826 1,318 19,593 <0.001
Time elapsed -0,250 0,050 -4974 <0.001
2011-2012:Prospected_area -13,446 11,490 -1,170  0,24246
2014-2015:Prospected_area 13,565 4,099 3,310 0,001
2015-2016:Prospected_area -20,420 1418 -14,405 <0.001
2016-2017:Prospected_area 15,510 14,291 1,085 0,278
2017-2018:Prospected_area -12,685 2,660 -4,768 <0.001
2011-2012:Time elapsed -2,245 0,516 -4351 <0.001
2014-2015:Time elapsed -0,064 0,215 -0,297 0,767
2015-2016:Time elapsed -0,335 0,057 -5,834  <0.001
2016-2017:Time elapsed -0,152 0,898 -0,169 0,866
2017-2018:Time elapsed 0,172 0,128 1,341 0,180
Prospected_area :Time_elapsed -0,741 0,071 -10,440 <0.001
2011-2012:Prospected_area:Time elapsed 0,181 0,730 0,247 0,805
2014-2015:Prospected_area:Time elapsed 0,900 0,304 2,956 0,003
2015-2016:Prospected_area:Time elapsed 0,820 0,081 10,105 <0.001
2016-2017:Prospected_area: Time elapsed 1,399 1,270 1,102 0,271
2017-2018:Prospected_area:Time elapsed 0,585 0,181 3,227 0,001
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Supplementary Tables 5. GLMs results of the effect of the year on the averaged NND (Tab.
5.1), of the interaction of the year with the timing in the season on the NND (Tab. 5.2), and
GAMM results of the effect of the sea-ice concentrations averaged and variations over each
trip combination (Tab. S5.3).

- Supplementary Table S5.1 : Linear model results in the log-scale, of the effect of the year
on the trip central phase NND log-transformed.

Parametric coefficients

Response variable Predictor variables p-value
Estimate SE t

(Intercept) 2,733 0,130 21,088 <0,001

2011-2012 0,880 0,298 2,950 0,003

Log(Trip central 2014-2015 0,122 0,287 0,426 0,671

phase NND) 2015-2016  -0,994 0145  -6,875 <0,001

2016-2017 -1,069 0,615 -1,739 0,083

2017-2018 -0,418 0,234 -1,785 0,075

- Supplementary Table 5.2: GLM results of the effect of the average and the variation of the
sea-ice concentrations over two trips, in the seasonal prospected area on the NND (log-
transformed) during the birds’ trip central phase.

Parametric coefficients

Response variable Predictor variables p-value
Estimate SE t

(Intercept) 2.630 0.307 8.558 <0.001

2011-2012 -1.292 2.678 -0.482 0.630

2014-2015 0.355 0.955 0.371 0.711

2015-2016 -0.985 0.330 -2.981 0.003

2016-2017 2.408 3.331 0.723 0.470

Log(Trip central phase 2017-2018  1.404 0.620 2.266  0.024

NND) Timeelapsed  0.006 0.017 0370  0.712

2011-2012:Time elapsed 0.139 0.170 0.819 0.413

2014-2015:Time elapsed -0.016 0.071 -0.231 0.818

2015-2016:Time elapsed 0.002 0.019 0.116  0.908

2016-2017:Time elapsed -0.312 0.296 -1.053 0.294

2017-2018:Time elapsed -0.139 0.042 -3.286 0.001
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- Supplementary Table 5.3 : GAMM results of the effect of the average and the variation of
the sea-ice concentrations over two trips, in the seasonal prospected area on the NND (log-
transformed) during the birds’ trip central phase.

Approximate
Parametric coefficients  significance of smooth p-value

Resp_onse Predictor variables terms
variable
Est. SE t Edf F
Intercept 2.08289 0.06561 31.75 - - <0.001 ***
Sea-ice concentration
Log(Trip  average in the annual - - - 2.953 7.012 <0.001 ***
central prospected area
phase
NND)  Sea-ice concentration
average variation in i i i 1000 8.290 0.004 **
the annual prospected
area
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Supplementary Table 6 : Review of some studies of repeatability in different species, on several
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parameters.
Authors Year Species Parameters Comparison groups R
Janzen & Painted turtles | Vegetation cover around
; 2001 - N 0.18
Morjan (Chrysemys picta) nests at oviposition
Female population Westerheide 0.48
Dlngerzlanse et 2002 Grea:nt;t_f)s?arus Exploratory behaviour Male population Westerheide 0.27
J Female population Oosterhout 0.66
Male population Oosterhout 0.46
Female (1995) 0.27
Female (1996) 0.37
Female (1997) 0.12
Female (1998) 0.24
Female (1999) 0.23
Male (1995) 0.26
. . Male (1996) 0.12
Adélie penguins
Takahashi et al 2003 (Pygoscelis Time spent diving Male (1997) 0.09
adeliae) Male (1998) 0.12
Male (1999) 0.06
Pair (1995) 0.51
Pair (1996) 0.36
Pair (1997) 0.22
Pair (1998) 0.08
Pair (1999) 0.36
Male (2004) 0.35
Female (2004) 0.11
Incubation time
Male (2005) 0.34
House sparrow Female (2005) 0.34
Nakagawa et al 2007 (Passer
Female (2004) 0.35
Feeding rate
Male (2005) 0.44
Female (2005) 0.19
Proportion of time spent 017
Brook turtles moving
Biro & Ridgway 2008 (Salvelinus ASvera:jge ;e_?rch SPe ed 0.14
fontinalis) peed while moving 0.16
during search
Pursuit distance 0.31
Merriam's Female 0.03
kangaroo rats
(Dipodomys . Male 0.47
Jenkins 2011 merriami) Lardr%r-zr?;rtdmg
Ord's kangaroo prop y Female 0.07
rats (Dipodomys
ordii) Male 0.86
Patrick et al 2014 Northern gannets | Longitude of distal point Grassholm colony 0.53
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(Morus bassanus) | | atjtude of distal point 0.54
Departure angle 0.71
Trip duration 0.00
Total distance 0.06
Dive longitude 0.84
Dive latitude 0.86
Environmental
conditions in dive sites 0.46
(SST)
Environmental
conditions in dive sites 0.77
(chl a)
Environmental
conditions in dive dites 0.76
(Copepods)
Maximum dive depths 0.18
Dive shape 0.18
Longitude of distal point 0.66
Latitude of distal point 0.57
Departure angle Rouzic colony 0.55
Trip duration 0.00
Total distance 0.05
Departure date 0.43
Arrival date 0.56
Duration -0.18
Linear distance 0.87
Cumulative distance Spring 0.33
Speed -0.18
Straightness 0.43
Latitude 30° 0.30
Lépez-;épez et| 0w Eg)zﬁgﬁga/r% lrt]u re Latitude 24° 0.16
percnopterus) Departure date 0.71
Arrival date 0.70
Duration 0.12
Linear distance 0.71
Cumulative distance Autumn 0.13
Speed 0.35
Straightness -0.12
Latitude 30° 0.00
Latitude 24° 0.03
Trip duration 0.71
Oppel et al 2015 ?gSIs:Zict;;)& t:;:; Mj—x;;zr;r:sctj;t::ce St Helena island 212
Foraging direction 0.08
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Trip duration 0.63
Maximum distance 0.44
Ascension island
Total distance 0.52
Foraging direction 0.69
Patrick et al 2015 Northern gannets Dive sites 0.88
(Morus bassanus)
Departure angle 0.33
Latitude of distal point 0.26
Longitude of distal point 0.08
Great cormorants Trip duration 0.33
Potier et al 2015 (Phalacrocorax Maximal distance 0.16
carho) .

Time spent underwater

. 0.08
per trip

Time spent underwater
per dive 0.30
Number of dive per trip 0.14
315N 0.20
313C 0.37

2010
Trip duration 0.04
ARS scale 0.01
315N 0.35
813C 0.55
Trip duration 0.02
ARS scale 0.01
Dive rate 2011 0.50
Proportlon_ of U-shaped 007
dives
Mean dive depth 0.38
Mean max dive depth 0.37
815N 0.35
. Northern gannets
Wakefield et al 2015 (Morus bassanus) 513C 018
Trip duration 0.01
ARS scale 0.02
Dive rate 2012 0.04
Proportion of U-shaped 0.00
dives

Mean dive depth 0.37
Mean max dive depth 0.29
315N 0.33
313C 0.03
Trip duration 0.01
ARS scale Across years 0.02
Dive rate 0.43
Proportion of U-shaped 0.00

dives
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Mean dive depth 0.36
Mean max dive depth 0.21
Longitude of route
(Europe) 088
Longitude of route 0.87
(Mediterranean) '
Longitude of route
(Sahara) 054
Timing of migration Spring 017
(Europe) '
Timing of migration 019
(Mediterranean) '
Timing of migration
(Sahara) 0.04
Osprey (Pandion Duration 035
haliaetus) Longitude of route 0.99
(Europe) '
Longitude of route 0.81
(Mediterranean) '
Longitude of route
(Sahara) 0.04
Timing of migration Autumn 0.07
(Europe) '
Timing of migration 037
(Mediterranean) '
Timing of migration
(Sahara) 038
) Duration 0.26
Vardanis et al 2016 Longitude of route 0.06
(Europe) '
Longitude of route 041
(Mediterranean) '
Longitude of route
(Sahara) 0.09
Timing of migration Spring 0.35
(Europe) '
Timing of migration 055
(Mediterranean) '
Timing of migration
(Sahara 060
Marsh harrier Duration 0.92
(Circus :
. Longitude of route
aeruginosus) (Europe) -0.13
Longitude of route 011
(Mediterranean) '
Longitude of route
(Sahara) 015
Timing of migration Autumn 0.63
(Europe) '
Timing of migration 032
(Mediterranean) '
Timing of migration
(Sahara) 081
Duration 0.74
Exploration-exploitation 0.40
strategy '
. Northern gannets Time in patch 0.25
Patrick et al 2017 (Morus bassanus) Foraging effort 0.21
Size of patch 0.71
Number of patches 0.48
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Longitude of distal point 0.51
Latitude of distal point 0.34
Total distance Breeders 0.11
Maximal distance 0.15
Longitude of distal point 0.42
Latitude of distal point ) 0.00
. | 20 Northern gannets ) Failed breeders
Votier et a 17 (Morus bassanus) TOtal dIStance 0.01
Maximal distance 0.00
Longitude of distal point 0.00
Latitude of distal point 0.00
. Immatures
Total distance 0.00
Maximal distance 0.00
Date of departure from
. - 0.44
breding colony (spring)
Date of arrival at non-
breeding area 0.5
Date of departure from
. 0.70
non-breeding area
Date of arrival at
breeding colony 0.41
(autumn)
Time sp_ent in non- 0.63
breeding areas
Duratlo_n of _outward 0.87
migration
Duratlc_)n of_ inward 0.96
migration
Anomaly in longitude of 0.00
centroid 50 % kernel UD '
Grey Petrels Anomaly in latitude of 0.00
Delord et al 2019 (Procellaria centroid 50 % kernel UD '
cinerea) 50 % kernel UD overlap
. . 0.41
for non-breeding period
95 % kernel UD overlap
. . 0.13
for non-breeding period
Maximum range distance
during non-breeding 0.20
period
Ratio 50 % kernel UD
A . 0.46
individual/population
% of time on water
during daylight during 0.77
the non-breeding period
% of time on water
during darkness during 0.75
the non-breeding period
% of time on water
during 24h during the 0.84
non-breeding period
Maximum distance 0.33
Traisnel & African penguins Trip duration 0.33
. 2019 (Spheniscus
Pichegru d Path length 0.31
emersus) .
Straightness 0.14
Bearing 0.55
Ali ; Trip duration 0.40
Michelot et al Adelie penguins .
(Pygoscelis Total distance 0.28
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adeliae) Maximal distance 0.25
Heading 0.39

Environmental
conditions in foraging 0.17

areas
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Within and inter-annual variation
of the Adélie penguins foraging
behaviour: impact of the sea-ice

dynamics
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RESUME

La saison de reproduction des espéces prédatrices a site central se déroule généralement
en paralléle du pic de productivité dans le milieu marin. En Antarctique, cela coincide avec le
retrait progressif de la glace de mer pendant I’été austral, facilitant 1’acceés aux ressources se
développant sous la glace. L’activité alimentaire des manchots Adélic Pygoscelis adeliae
dépend des conditions de glace de mer autour de la colonie pour accéder a des habitats
favorables a son alimentation. Nous avons ici étudié le comportement alimentaire de cette
espece aux différents stades de la saison de reproduction (incubation et élevage des poussins)
au cours de 9 saisons en utilisant des données GPS et de régime alimentaire en lien avec les

conditions de glace de mer. Au total, 591 manchots ont été suivis en mer.

Nous avons mis en évidence une générale intensification des parametres des voyages
alimentaires des manchots Adélie (durée, distance, distance maximale) lorsque les individus
étaient confrontés a une extension de la couverture de glace et des concentrations plus
élevées. La variabilité des conditions de glace de mer entre les années entraine une importante
variation dans la distribution des habitats utilisés pour 1’activité alimentaire de cette espece.
Cependant, nos résultats soulignent la spécialisation des méles et des femelles lors de leurs
voyages d’incubation dans l’utilisation préférentielle de la bordure de glace, tandis que les
adultes en période d’élevage des poussins tendent a privilégier des aires proches de la colonie

dans des conditions de glace diffuses, mais pas totalement ouvertes.

Un gradient de variations est observé au niveau des niches écologiques occupées par le
manchots Adélie au fur et a mesure de I’avancement des stades dans la saison, avec peu de
variations interannuelles observées lors de la période F1 et de plus en plus de différences en
M1 puis en élevage des poussins correspondant au retrait plus ou moins progressif de la glace
selon I’année, et a ’accroissement des demandes énergétiques au fur et a mesure de la saison.
De plus, nos résultats soulignent une consommation d’espeéces de plus hauts niveaux
trophiques et une baisse du succes reproducteur lors d’années présentant une extension et

concentration de la couverture de glace importante.

Les résultats présentés dans cette étude suggerent que la stratégie alimentaire des
manchots Adélie adoptée tout au long de la saison permet de refléter les changements dans

I’environnement et la variation de la distribution des habitats alimentaires et des ressources.
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ABSTRACT

In central-place foraging species, breeding season is timed to match the peak of food
availability to ensure breeding performance and energetic demands. For seabirds in
Antarctica, this coincides to the austral summer when the sea-ice cover recedes and the
marine resources become available. The Adélie penguin Pygoscelis adeliae foraging activity
depends on the sea-ice conditions around the colony to access suitable foraging grounds,
throughout its breeding season. In the present study, the foraging behaviour of breeding
individuals, during both the incubation and chick-rearing period, from the Tle des Pétrels (East
Antarctica) was investigated across 9 breeding seasons, using GPS and diet data. A total of

591 birds were tracked at sea.

Our results highlight the general increase in the foraging parameters (duration, distance
and maximal distance) with heavier sea-ice concentrations and extended sea-ice cover for all
stages and sexes. The dynamics of sea-ice lead to great intra and interannual variation in the
habitat used, although females and males during their first incubation trips favour the sea-ice
edge and chick-rearing adults remain in close areas around the colony in diffuse sea-ice
concentrations. Higher trophic level species are consumed under heavy sea-ice conditions and
breeding success is negatively correlated to those conditions and associated diet. The results
presented in this study suggest that the foraging strategy of breeding Adélie penguins can

reflect local changes in their environment and variations in the distribution of the resources.

Keywords: Feeding strategies - Breeding season - Tracking - Diet - Reproductive success -
Sea-ice - Pygoscelis adeliae - East Antarctica
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1. Introduction

The marine ecosystems are highly affected by environmental changes, and there is a
growing need in understanding effect of environmental threats on wild populations. Studying
marine predators’ foraging behaviour — especially central place forager — is particularly useful
to assess the effect of environmental variations in the ecosystem. These species are highly
constrained by their need to commute regularly between their colony to breed and rear their
chicks, and the sea to feed (Orians & Pearson, 1979). These species are often referred as
sentinel of changes in their environment as they integrate and respond quickly to variations
occurring on lower levels of the food chain (Boyd, 1996; Trathan et al., 2007; Boersma, 2008;
Bost et al., 2009; Durant et al., 2009).

Central-place foragers’ breeding success and survival depend for a major part on their
ability to optimize their foraging behaviour to successfully find food in a highly contrasted
and heterogeneous environment under a limited temporal and spatial window (MacArthur &
Pianka, 1966; Pyke et al., 1977; Stevick et al., 2002). The breeding season of central-place
foraging species mostly matches with the peak of food availability, so they can meet their
energetics requirements (Daan et al., 1988). In the marine environment, resources are patchily
distributed and vary rapidly according time and space because of the seasonality and the
dynamics of the primary production (Hunt et al., 1999). As such, resource predictability at
fine temporal and spatial scale is low. However, the repeated biological cycle through seasons
and the presence of mesoscale features at larger spatial scales in the oceanographic
environment enhanced the resource development and confer them a level of predictability
(Ainley, 2002; Becker & Beissinger, 2003; Weimerskirsh, 2007; Bailleul et al., 2010;
Karnovsky et al., 2007). Assessing the diet and the habitat used by predators during their
foraging activity enables to characterize the distribution of resources through space and time
and thus to establish the effect of environmental variation of the ecosystem functioning.

The Southern Ocean, a major regulator of the global climate, is particularly sensitive to
atmospheric and oceanographic warming especially in the response of the sea-ice cover
around Antarctica (Vaughan et al., 2003; Meredith & King, 2005; Parkinson, 2019). The
annual sea-ice extent has increased by ~1.7 % per decade since the 1970s, although most of
the climatic models project a major decrease of the annual sea-ice cover around Antarctica by
the end of the century (Comiso & Nishio, 2008; Parkinson & Cavalieri, 2012; Comiso et al.,
2017; Parkinson, 2019). The sea-ice ecosystem is highly dynamics and many species depend
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on it for their reproduction and foraging activities. For example, the population of emperor
penguins Aptenodytes forsteri in Terre Adélie experienced a 50 % decline over the last 50
years due to a reduced adult survival under abnormally warm period with a reduced sea-ice
extent (Barbraud et al., 2020). In addition, the projected sea-ice loss around Antarctica is
predicted to lead to a drastic reduction of emperor penguins’ number around the whole
continent, with two third of the colonies declining by more than 50 % by 2100 (Barbraud &
Weimerskirch, 2001; Fretwell et al., 2014; Jenouvrier et al., 2014).

The sea-ice is a crucial habitat which serves as a substrate for the fixation of micro-algae
during the winter. In spring when the sea-ice becomes thinner, starts melting and breaking,
the increasing light penetration in the water column enhances the primary production and
phytoplankton bloom on which higher trophic levels species come grazing, such as krill and
small fish (Smetacek et al., 2004; Massom & Stammerjohn, 2010; Arrigo, 2014; Deppeler &
Davidson, 2017). Many predators rely on krill and fish and thus on the accessibility to
foraging grounds during their foraging activity in their breeding season. A balance is thus
needed between the sea-ice extent in winter - enabling the development of microorganisms —
and its retreat in spring enhancing the development of the food chain and facilitating the
access to suitable feeding grounds for predators. Variation in the sea-ice conditions can
consequently lead to changes in resources availability and in foraging and breeding success of
higher trophic level species (Trathan et al., 2007; Massom & Stammerjohn, 2010; Flores et
al., 2012; Barbraud et al., 2015; Reiss et al., 2017; Ropert-Coudert et al., 2018).

The Adélie penguin is one of these upper predator species whose life cycle is tightly
linked to the state of sea-ice. The breeding success of that species mostly depends on the
capacity of adults to access suitable foraging grounds during the breeding season, where they
aim to feed for themselves to gain body mass and to collect food for their chicks (Ainley,
2002). However, they face several spatial and temporal constraints at the different stages of
the breeding season that can lead to variation in their foraging behaviour and diet. During the
incubation, the generally extended sea-ice cover is a physical barrier for finding food easily,
penguins thus reach the sea-ice edge where the abundance of food is high (Smith & Barber,
2007; Karnovsky et al., 2007; Kato et al., 2009; Massom & Stammerjohn, 2010; Cottin et al.,
2012; Michelot et al., 2020). In the following chick-rearing season, penguins are constrained
by the necessity to feed regularly their chicks and thus to access rapidly suitable foraging
grounds nearby their colony (Clarke et al., 2006; Widmann et al., 2015; Michelot et al., 2020,
under review; Watanabe et al., 2020). In addition, they must balance between their own

129



Chapitre 4

energy requirements and that of their chicks and thus need to increase their foraging effort
under challenging environmental conditions (Clarke et al., 2006; Kato et al., 2003). The
environmental variations forcing them to adopt strategies for their foraging activity can have
consequences on their reproductive performance (Ainley, 2002; Barbraud et al., 2015; Ropert-
Coudert et al., 2015, 2018; Watanabe et al., 2020).

Many studies investigated the foraging activity of Adélie penguins during the breeding
seasons (Watanuki et al., 1997; Ainley et al., 1998, 2003; Clarke et al., 1998, 2002, 2006;
Wienecke et al., 2000; Kato et al., 2003, 2009; Takahashi et al., 2003; Watanuki et al., 2003;
Tierney et al., 2008; Ballard et al., 2010; Beaulieu et al., 2010; Oliver et al., 2013; Le Guen et
al., 2018; Lescroél et al., 2019; Watanabe et al., 2020). However, few have investigated this
over the stages of the breeding season and over several consecutive years, where Adélie
penguins would thus face variable sea-ice conditions. Using a 9 years dataset on foraging
activity of Adélie penguins collected in the colony of the lle des Pétrels, in Terre Adélie and
covering the major part of the breeding season, we investigate the factors that influence the
Adélie penguins’ habitat use and variation throughout their breeding season. This region is
experiencing rapid changes in the sea-ice conditions (Parkinson & Cavalieri, 2012; Massom
et al., 2013; Michel et al., 2019). The conservation of the associated species like the Adélie
penguin require knowledge about its distribution and preferred foraging habitats within sea-
ice scape, as well as knowledge about their behavioural plasticity facing challenging
conditions. Our study aims to bring those information to allow us to understand how resilient
that species is to changes in its environment. Our objective is to determine the effect of the
environmental dynamics on different aspects of the foraging activity of the Adélie penguins
(characteristic of foraging trips, hunting behaviour, dietary preferences) across the different
stages of the breeding seasons, in years of various sea-ice conditions. We aim to relate the
variation of the foraging behaviour, linked to variable sea-ice concentrations around the
colony, with the annual breeding success of that species.

2. Material & Methods

2.1 - Study area and data collection

Our study focuses on data collected on the Adélie penguin colony of lles des Pétrels near
Dumont d’Urville French research station (140.01° E, 66.66°S) in Terre Adélie, East
Antarctica. The colony is monitored annually, using between 59 and 120 nests to assess the
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foraging and breeding activities of penguins by daily routine checks over the breeding season.
A subset of penguins from that colony were equipped with GPS loggers at different periods in
the breeding season from November to January to cover both females and males’ first
incubation trips (referred as F1 and M1, respectively) and chick-rearing trips, from 2010 to
2018. No devices were deployed during F1 in 2010 and 2011.

Breeders (i.e. adults with two eggs in incubation or rearing at least one chick during the
chick-rearing period) were captured at their nest. Devices were attached to their back feathers
with marine tape, mastic and secured with cable-ties (Wilson et al., 1997). Across the years
and depending on the season, different types of GPS were used: CatTrack and CatLog (Catnip
Technologies, USA), ca. 14 x 35 x 70mm, 30g, customized to be waterproof (see Widmann et
al., 2015 for further details), and two models of AxyTrek (TechnoSmart, Italy), ca. 10 x 25 x
40mm and 8 x 35 x 70mm, 25-28g. GPS loggers were set to record a fix every 15, 30 or 60
minutes in incubation and every 1, 3, 5 or 10 minutes in chick-rearing (according to year,
device type and battery capacity). Birds were released and departed for a trip at sea. Their
nests were monitored from a distance every 1.5 hours during the chick-rearing period or every
3 hours in incubation. When the birds were back on their nest, the date and time was recorded,
and the loggers were retrieved. Blood sample (1-2mL) were collected from most of the birds’
foot vein into a syringe with heparin to avoid blood clotting. Blood was then centrifuged at
5000 rpm (1677 x g) for 7-10 minutes to separate plasma from red blood cells, and the

samples were then stored at -20°C.

The breeding success was obtained from the annual monitoring of the colony on the lle
des Pétrels conducted by the program 109 of the French Polar Institute (IPEV). It consists in
counting the number of active nests in November (i.e. with at least one egg) and the number
of chicks still alive in February. The breeding success is then calculated as the number of
remaining chicks in February divided by the number of active nests counted in November.

2.2 - GPS data cleaning and processing: estimation of the foraging trip

efforts

GPS tracks were processed using R v.3.6.1 (R Core Team, 2019). Outliers (i.e. points with
unrealistic location or date-time), duplicated points (two location recorded at the same date-

time) and excess of points recorded at the colony were removed from the recorded tracks.
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For trips that were not recorded entirely, a point at the colony was virtually added with the
date and time recorded when the bird was back on its nest. The total duration of trips was
calculated as well as the duration recorded by the GPS loggers. Tracks recorded that
represented less than 60 % of the total duration were removed from the analysis (see Michelot
et al., 2020; under review). The incomplete tracks that represented more than 60 % of the
total trip duration were kept and a straight line between the last location recorded and the
colony was added to account for the distance travelled and the areas visited during the inward

journey of the penguins.

GPS tracks were resampled with a regular time step of 30 minutes in incubation and 5
minutes in chick-rearing with the redisltraj function (R package ‘adehabitatL.T’, Calenge,
2015) to have comparable and regular steps between points and trips, and to avoid too many
interpolations or large gaps. The total duration of trips (in days), the total distance (i.e.
horizontal cumulative distance, in km) and the maximal distance (i.e. maximal distance
between the colony and the most distal location recorded, in km) were calculated to represent
the foraging effort of birds during their trips at sea. Also, tracks from birds of unknown sex
were removed from the analysis. A total of 858 tracks from 591 birds were kept in the
analysis (see Table 1 for details on the number of birds per stage and per year, along with the

number of birds with several successive trips).

We defined the three stages of the breeding seasons (F1, M1 and chick-rearing) each year
between the first trip date and last returning date of penguins within each stage (see Table S1
for initial and last date and duration within each stage covered by birds’ tracks). In 2010 and

2011, no GPS were deployed on females in the incubation period.
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2.3 - Sex determination

Molecular sexing was conducted at the Centre d’Etudes Biologiques de Chizé (CEBC
UMR7372). DNA was extracted from the red blood cells and a polymerase chain reaction

(PCR) amplification was used (see Weimerskirch et al., 2005 for the full procedure).

2.4 - Diet and trophic niches

Analysis of the stable isotopes of nitrogen (8'°N) and carbon (8*C) in the plasma —
which has a quick turnover ranging from days to week (Hobson & Clark, 1992; Barquete et
al., 2013) — were used to estimate the trophic niche of Adélie penguins during their trips (see
Michelot et al., 2020 for the procedure). Analyses were performed at the Littoral
ENvironnement et Sociétés laboratory (LIENSs, La Rochelle, France). We used a subset of
the samples collected on the equipped birds and added samples collected on other Adélie
penguins monitored in the colony but not equipped with loggers. A total of 353 samples was
analysed (see Table S2 for further details on the number of samples per stage, per year, from
equipped birds or non-equipped birds).

The isotopic niches were estimated each year, per stage (F1, M1 and chick-rearing for
both males and females), using the R package ‘SIBER’ (Jackson et al., 2011). The Standard
Ellipse Area corrected for small sample size (SEA:) — the ellipse with the probability to
contain 40 % of the data — was calculated, as well as the Bayesian Standard Ellipse areas
(SEA) containing both 40 % and 95 % of the data were calculated with 2 x 10° replicates to
quantify the uncertainty and allow robustness in the statistical analysis. We calculated within
each stage two by two the area of overlap of the 40 % SEAy and 95 % SEA, using the

maximum likelihood ellipses.

2.5 - Environmental variables

All environmental data were extracted between 61-68° S and 134-148° E and transformed
into a raster map with the R package ‘raster’ (Hijmans et al., 2015), with a grid cell resolution
of 3.125 km. The distance between each grid cell and the colony was calculated with the

pointDistance function.

The bathymetry was projected on the grid cells by averaging the bathymetry from the
GEBCO 2019 grid (spatial resolution of 15 arc-seconds ~0.5km, GEBCO, 2019). The
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bathymetric gradient was calculated for each grid cell with the terrain function (R package
‘raster’). We extracted the continental slope upper limit (-550m, end of the continental shelf)
and lower limit (-3500m) with the rasterToContour function from the R package ‘raster’ and
calculated the smallest distance between each grid cell and those limits with the dist2Line

function from the R package ‘geosphere’.

Daily sea-ice concentration (SIC) data were downloaded from November to January
every year. We used Advanced Microwave Scanning Radiometer (AMSR-2) sea-ice
concentration from the University of Bremen (https://seaice.uni-bremen.dr/data) with a
resolution of 3.125 km for all months concerned between 2012 and 2019 and AMSR data
with a 6.25 km from November 2010 to January 2011 as some 3.125 km resolution data were
missing. From October 2011 to January 2012, AMSR data were not available, we thus used
daily satellite imagery from SSM/I (ftp://ftp.ifremer.fr/ifremer/cersat/products/gridded/psi-
concentration/data/antarctic/daily) with a 12.5 km grid cell resolution. We rasterized all the

data on the 3.125 km resolution grid.

For each year, we characterized the sea-ice concentration (SIC) over each stage (see
Fig. S1 for details on the entire process). First, we calculated within each grid cell the
averaged SIC and its standard deviation between each initial and final date of each stage
(described in Table S1), with the calc function from R package ‘raster’. Then, within each
year, we extracted several variables from the averaged SIC per stage. We extracted the 15 %
SIC contour as the mean sea-ice edge (corresponding to the limit between the pack-ice and the
open ocean) and the mean open-water areas (i.e. every hole surrounding by sea-ice) (Massom
& Stammerjohn, 2010; Michelot et al., 2020).

Then we calculated within each grid cell the nearest distance to the mean sea-ice edge
and open-water areas (Fig. S1). For the chick-rearing period, we defined the nearest distance
to the closest water area, i.e. the closest distance between either the mean sea-ice edge or
either the mean open-water areas. The distance was defined as positive when the cell was in
the ice area south of the ice edge or out of the open-water areas, and negative when the cell
was in the water area located after the ice edge (i.e. in the open ocean) or inside open-water

area.

For each year, we characterized general information of the sea-ice conditions over each
stage. We calculated the mean SIC over the study area (including the open sea after the ice

edge in the calculation) and the mean SIC of the sea-ice covered area in incubation (i.e.
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averaged of the mean SIC using only the grid cells south of the sea-ice edge, Fig. S1). The
former indicates how much of the whole area is covered with sea ice, while the latter indicates
the “compactness” of the sea ice. In addition, we extracted the distance between the colony
and the closest point of the mean sea-ice edge and open-water area in incubation, and the
distance between the colony and the mean closest water areas for the chick-rearing period.
These variables can inform us on the sea-ice cover conditions: the SIC in the area allows us to
compare the SIC in the same scale between years and stages, and a low SIC in the study area
could either indicate an extensive but diffuse sea-ice cover, either a highly concentrated sea-
ice cover in a restricted area but hidden by the extensive open ocean area after the ice edge.
The SIC south of the ice edge indicates if the sea ice is highly concentrated before the open

ocean or if there are more diffuse conditions enabling the access to water in the sea-ice cover.

2.6 - Statistical analysis and habitat selection models

The nitrogen and carbon isotopic ratios reflect respectively the trophic levels of the prey
ingested and the location (offshore/inshore waters) in which penguins foraged (Cherel &
Hobson, 2007). Adélie penguins 3*3C ratio generally encompasses a small range and do not
specifically highlight great variation in foraging location (Michelot et al., 2020). In addition,
we wanted to assess the variation of prey use according to the sea-ice conditions and thus
focused on the nitrogen ratio variation. We calculated the mean + SD of the nitrogen values
for each stage and sex. We tested the difference of nitrogen isotopic ratio among stages and
sexes. We also compared the difference in the nitrogen ratio between groups two by two (F1
vs M1; F1 vs females in chick-rearing, etc.) in interaction with the year using linear models
and an ANOVA test to assess the significance of the relationship among variables. We also
performed linear models and ANOVA tests to assess the effect of the general sea-ice
conditions on the nitrogen ratio and thus on the prey consumed. The effect of the nitrogen
ratio on the breeding success was also tested to highlight the impact of the variation of the
diet on the reproductive outcome.

Then, we performed linear models to test the effect of the year on the foraging trip
parameters (log-transformed to approximate the normality of the residuals) and ANOVA test
to assess the significance of the effect of the sex/stage and the year. We tested with linear
models the effect of the general sea-ice conditions in the study area within each stage for each

sex on the foraging trip parameters (log-transformed).
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To build habitat selection models, we first calculated the averaged residence time of birds
per grid cells within each stage per year. That metric is used as a proxy of the searching and
diving activity of penguins (Péron et al., 2012; Warwick-Evans et al., 2015; Michelot et al.,
2020). We first removed locations in a radius of 1 km around the colony, as birds can spend
some time around the colony despite leaving their nest, before going at sea. We then
calculated for each bird the residence time in each grid cell during their trip. We calculated
within each stage, per year, the total duration spent by penguins (sum of all the birds’
residence time) within each grid cell and divided by the number of penguins that crossed the
cell. Each grid cell was thus associated with an averaged residence time value and was related

to the environmental variables extracted in the given cell (Fig. S2).

The collinearity between variables was evaluated using the vif function from the R
package ‘usdm’ (Naimi, 2015). The variables with the highest variance inflation factor (VIF)
were removed one by one until reaching a VIF value < 2. Generalized Additive Mixed
Models (GAMM) were performed for each stage independently (F1, M1 and chick-rearing
periods) with the gamm function of the R package ‘mgcv’. The residence time was log-
transformed to approximate normality of the residuals and environmental covariates were
standardized with the scale function (R package ‘base’) to be comparable as they are initially
in very different units. A spatial autocorrelation term was added with the corGaus structure,
accounting for the coordinates of the grid cell in interaction with the year to account for a

spatial structure in the residence time according to environmental variables.

The order of importance of each covariate was tested using the gam.vcomp function (R
package ‘mgcv’), and the effect of each variable was predicted after back-transforming the
residence time and the covariates in their initial scale. Finally, prediction maps were created
for each year and stage to represent the potential suitable habitat for Adélie penguins

according to annual environmental conditions and to assess interannual differences.
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3. RESULTS

3.1 - Breeding success and sea-ice conditions in the study area

The mean SIC in the study area, south of the sea-ice edge and the distance between the
colony and the mean sea-ice edge (in incubation) or to the closest water area (in chick-
rearing) varied between years within each stage (Fig. 1; Fig. S3 a,b,c). The averaged SIC in
the study area decreased between the F1 and M1 stages in all years, by 3.81 % (2016-17) to
18.06 % (2013-14), and between the M1 and chick-rearing period by 1.13 % (2012-13) to
8.99 % (2011-12). In parallel, the distance between the colony and the mean sea-ice edge
between F1 and M1 decreased in all years, the difference between the two stages ranging
from 13.86 km (2018-19) to 200.64 km (2014-15). However, the averaged SIC south of the
mean sea-ice edge between F1 and M1 did not follow the same trend between years: it
decreased in 2010-11, 2011-12, 2015-16, 2017-18 and 2018-19 (by 0.62 % in 2011-12 to
17.00 % in 2018-19), but increased in 2012-13, 2013-14, 2014-15 and 2016-17 between
1.08 % (2016-17) and 16.02 % (2014-16).

The breeding success varied between years over our study period. It was null in 2013-14
and 2016-17 (Fig. 1). Those years were characterized by extreme sea-ice conditions. In 2013-
14, all the variables related to the sea-ice conditions were among the most elevated in F1 and
M1, and the distance to the closest water area in chick-rearing was also the highest
(129.74 km). On a different note, while the SIC south of the ice edge during the F1 period in
2016-17 was the highest (64.80 %) compared to all other years, the SIC in the study area
(24.36 %) and the distance to the sea-ice edge (210.54 km) were the lowest. In this season,
those variables during M1 had intermediate values compared to other years, but the SIC in the
study area (17.88 %) and the distance to the closest water areas (57.86 km) in chick-rearing
were among the highest.

The two seasons of high breeding success (2015-16 and 2018-19), despite showing
different SIC south of the sea-ice edge (46.49 % vs 63.49 %, respectively), were characterized
by low SIC in the study area and distance to the ice edge in F1. During M1, the SIC in the
study area and south of the sea-ice edge remained low, although the distance to the ice edge
had intermediate values for both years 2015-16 (respectively 139.01 km and 214.73 km)
compared to other years. In chick-rearing, both years presented the smallest SIC values in the
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study area (8.88 % and 9.35 %, respectively), and the lowest distance to the closest water area
for 2015-16 (7.20 km) but only the third lowest for 2018-19 (33.74 km).

Sea-ice concentration (%) Distance (km)
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Figure 1 : Annual breeding success (lightblue bars, in number of chicks that survived per breeding
pair, 0 = no chicks, 1 = 1 chick/pair) and representation of the averaged sea-ice conditions over
each stage per year: the grey line represent the mean SIC in the whole study area (%); the black
line in F1 and M1 represent the mean SIC before the sea-ice edge (%) and the blue dashed line
represent the mean distance to the sea-ice edge (in F1 and M1) and the mean distance to the nearest
water area in chick-rearing (km).

In chick-rearing, the SIC before the sea-ice edge and the distance to it is not represented as we used the
mean distance to the water as the sea-ice edge is generally scarce and the most important variable for chick-
rearing adults is the access to water around the colony.
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All other years presented intermediate situations, sometimes resembling years of high or
low breeding success but with higher or lower SIC values at different stages. For examples,
the values of SIC in the study area and the distance to the ice edge decreased from F1 to M1
in 2010-11 but the SIC south of the edge remained stable like in 2015-16, and values of SIC
in the study area and the distance to the closest water areas in chick-rearing were intermediate
compared to other years. The trends in 2011-12 were very similar to 2013-14, but the distance
to the closest water during the chick-rearing period was lower (73.29 km). In 2012-13, the
sea-ice conditions were comparable to those found in 2016-17 in incubation, except in chick-
rearing where the distance to the closest water decreased a lot. In 2014-15, the breeding
success was low as well as the values of all variables compared to other years in F1 and M1.
However, the SIC south of the ice edge in M1 increased drastically compared to the F1 period
and reached similar value as in 2016-17. The conditions in 2017-18 were comparable to those
in 2015-16, except for the distance to the ice edge in M1 and the distance to the closest water

area in chick-rearing.

3.2 - Evolution of the diet according to years and sea-ice conditions

The mean &N values did not differ between F1 and M1 (9.57 +0.50 %o and
9.49 + 0.63 %o respectively; Table S3). The 8N values from females in chick-rearing
(9.65 £ 0.74 %o) did not differ from F1 and M1 values, unlike those of males in chick-rearing
which were significantly higher than all the other sexes (10.03 + 0.88 %o). The comparison of
the nitrogen ratio between groups (sex/stage) two by two in interaction with the year revealed
an important and significant effect of the year for all comparisons. It also revealed a
significant effect of the sex on the nitrogen isotopic ratio only when the males in chick-

rearing were one of the comparison groups (Table S4).

None of the sea-ice parameters calculated influenced the trophic level (§*°N) on which F1
and M1 birds foraged, except the distance to the mean sea-ice edge with which the 8°N
values in M1 increased significantly (Table 2). In chick-rearing, both the SIC in the study area
and the distance between colony and the closest water area had a significant positive effect on

the 53N of females and males (Table 2).
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Table 2: Results of the linear models testing the effect of the mean sea-ice conditions (distance to
the mean sea-ice edge, SIC before the sea-ice edge and SIC in the study area) over each stage and
per sex on the nitrogen ratio of Adélie penguins.

Std.
Stage Variable Sex Estimate Err. tvalue pvalue
F1 Intercept 9.121 0.286 31.845
Distance to mean Effect 0.001 0.001 1.594 0.115
ice edge M1 Intercept 8.708 0.182  47.946
Effect 0.004 0.001 4.551 <0.001
F1 Intercept 9.853 0.385 25.570
Incubation Mean _SIC before Effect -0.005 0.007 -0.749 0.456
the ice edge M1 Intercept 9.948 0.313  31.823
Effect -0.009 0.006 -1.493 0.139
F1 Intercept 9.145 0.264 34.593
Mean SIC in the Effect 0.015 0.009 1.641 0.105
area M1 Intercept 9.283 0.228 40.640
Effect 0.010 0.011 0.947 0.346
All Intercept 9.605 0.088  109.207
Effect 0.007 0.002 4,754 <0.001
Mean distance to F Intercept 9.300 0.124 75.240
closest water Effect 0.009 0.000 3.996 <0.001
M Intercept 9.756 0.113 86.352
Chick- Effect 0.006 0.002 3.211 0.002
rearing All Intercept 9.103 0.167  54.484
Effect 0.052 0.010 5173 <0.001
Mean SIC in the F Intercept 8.831 0.279 31.612
area Effect 0.059 0.019 3.093 0.003
M Intercept 9.287 0.289 44.459
Effect 0.046 0.012 3.785 <0.001

Breeding success decreased significantly with the increase of the trophic levels at which
chick-rearing birds foraged (chick-rearing: R2=0.167, F(1,182) = 37.79, p <0.001), but the
trophic levels at which incubation birds foraged did not have a significant effect (Fig. 2; Table
S5).
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Figure 2: Mean relationship (mean £ CI) between the chick-rearing adults’
nitrogen ratio (3'°N, in %o) with the annual breeding success.

The isotopic niches analysis revealed that all the 95 % SEA,of F1 from all years
overlapped. However, using the 40 % SEAs, some ellipses did not with those from other years
(Fig. 3; Table S6). The same trend was found for M1 isotopic niches, though the 95 % SEAy
in 2018-19 did not overlapped with 3 other years and there were more years with non-
overlapping niches than females for the 40 % SEA (Table S7). The smallest SEA. in F1 and
M1 was that of 2015-16, and the largest that of 2014-15 (Fig. S4). The isotopic niches of

females encompassed a smaller range than that of males.

In chick-rearing, almost all the 95 % SEA, from all years overlapped for males as well as
for females with some non-overlapping SEApin 2015-16 (Tables S8 & S9). There were more
non-overlapping 40 % SEA. for both sexes, especially for 2015-16 which was completely
isolated from other ellipses for both females and males (Fig. 3). For both sexes, the smallest
SEA: was that of 2015-16. The largest was that of 2014-15 for females and that of 2011-12
for males (Fig S4).
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Figure 3: Inter-annual isotopic niches (annual color code) for a) F1, b) M1, c) females in chick-
rearing and d) males in chick-rearing, estimated from the 40 % SEAs. The isotopic signature of the
three main prey of the Adélie penguins in Terre Adélie are represented (mean + SD): the Antarctic
silverfish (Pleuragramma antarctica), the ice krill (Euphausia crystallorophias) and the Antarctic
krill (Euphausia superba) (Cherel, 2008).
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3.3 - Inter-annual variations in foraging trip parameters and influence

of sea-ice conditions

Year influenced significantly all the foraging trip parameters in all the stages (Table 3;
Fig. S5). The SIC in the study area had a positive and significant effect on all F1’s and chick-
rearing trip parameters, but only on M1’s maximal distance (Fig. 4a). The SIC south of the
sea-ice edge impacted positively and significantly all F1°s and M1°’s trip parameters, except
for F1’s maximal distance on which it had a significant but negative effect (Fig. 4b). The
mean distance to the sea-ice edge only impacted significantly the F1’s total distance and
maximal distance (Fig. 4c). All chick-rearing trip parameters increased significantly with the

mean distance to the closest water area (Fig. 4d).

Table 3: Results of the anova analysis of the effect of the year on the Adélie penguins’ trip
parameters (log-transformed) for each stage and sex.

Stage Variable (log) Sex F p value
Duration F1 [F(6,66) = 5.129] <0.001

M1 [F(8,100) = 7.9808] <0.001

. . F1 [F(6,66) = 2.791] 0.0176
Incubation Total distance M1 [F(8,100) = 12.631] <0.001
. . F1 [F(6,66) = 5.3105] <0.001

Maximal distance M1 [F(8,100) = 11.174] <0.001

Duration F [F(8,229) = 101.35] <0.001

M [F(8,429) = 101.96] <0.001

— . . F [F(8,229) = 48.417] <0.001
Chick-rearing Total distance M [F(8,429) = 69.195 <0.001
. . F [F(8,229) = 46.768] <0.001

Maximal distance M [F(8.429) = 60.1] <0.001

Several environmental variables for the habitat selection modelling were strongly
collinear (see Tables S10, S11 and S12). For F1, distance to the mean sea-ice edge, mean SIC,
SIC variation (i.e. standard deviation), distance to the mean open-water areas and bathymetric
gradient were kept in the model. For M1, the same variables were kept in the model except
for the open-water areas. For chick-rearing models, we replaced distance to the mean sea-ice
edge and the mean open-water areas by mean distance to the closest water areas, and after
testing for collinearity, the bathymetry, bathymetric gradient, SIC variation, distance to the
colony and distance to the nearest water areas were kept in the model.

The F1, M1 and chick-rearing models all highlighted significant effects of all the
variables kept in the models and explained respectively 12.5 %, 7.84 % and 5.89 % of the

variation in the residence time.
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In F1, models selected distance to the sea-ice edge as the most important factor, followed
by mean SIC, variation in SIC, distance to the open-water areas and finally the bathymetry
gradient (Fig. 5). The residence time of females increased as 1) they get nearer to the sea-ice
edge (Fig. 5a), reaching a peak just before it; 2) for SIC above 50 % (Fig. 5b); 3) for SIC
variation above 35 % (Fig. 5¢), 4) the farther they get from open water areas (Fig 5d); and 5)
in bathymetric gradient between 0 and 5 (Fig. 5e). Their residence time was the lowest when
they were in the open-water areas. Their residence time shows high variation when the
bathymetric gradient is above 10 %. Predictions of residence time varied greatly among years
but were restricted to a band around the sea-ice edge, as well as in areas of diffuse mean SIC
(Fig. 5f; Fig. S3a). Mean open-water areas, areas with permanent fast-ice near the continent
or the distant open ocean were less used.

Males’ residence time was mostly impacted by the mean SIC, followed by the distance to
the mean sea-ice edge, the SIC standard deviation and the bathymetric gradient (Fig. 6). Their
residence time 1) increased in SIC between 25 and 75 % (Fig. 6a); 2) increased as the get
closer to the sea-ice edge and reached a peak in open ocean beyond it (Fig. 6b); 3) decreased
the more the SIC varied (Fig. 6¢); and 4) increased between 0 and 10 % where it reached a
peak before (Fig. 6d). Predicted residence time is variable between years and, like for
females, high around the sea-ice edge limit although the area with high predicted values are
larger than during F1 (Fig. 6e). Open-water areas and open ocean after the sea-ice edge are

predicted as areas with low residence time, but with higher values than during F1.

In chick-rearing, the bathymetry had the most important effect, followed by the SIC
variation, the distance to the closest water area, then the distance to the colony and finally the
bathymetric gradient (Fig. 7). The residence time of chick-rearing adults 1) increased until
reaching a peak around 1800 m deep (Fig.7a); 2) decreased the more the SIC varied
(Fig. 7b); 3) increased between the limit of the closest water area and 40 km away (Fig. 7c);
4) increased with the distance to the colony (Fig. 7d); and 5) decreased with the bathymetric
gradient (Fig. 7e). The prediction maps of their residence time (Fig. 7f) indicate that the
maximal values of predicted residence time (~1.2h) are smaller than during the incubation
period (~3h). The prediction maps highlight large areas around the colony and farther on the

continental shelf to present high predicted residence time values.
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4. Discussion

The foraging activity is crucial for the survival of penguins and for their chicks during the
breeding season (Ainley, 2002; Ropert-Coudert et al., 2018; Watanabe et al., 2020). Adélie
penguins are confronted to highly dynamic sea-ice conditions throughout their breeding
seasons but also from one year to another. Our results highlight the highly sensitive response
of Adélie penguins to variable environmental conditions. The sea-ice concentration and extent
impact both indirectly and directly the penguins’ foraging behaviour by affecting the
distribution of resources under the sea-ice and constraining their movements at sea. Their
foraging effort increases with more extended and concentrated sea-ice cover. The foraging
habitat selection is highly variable between years due to sea-ice dynamics, but penguins target
preferentially the sea-ice edge in incubation and areas of diffuse SIC close to open water
around the colony during the chick-rearing. The diet of the Adélie penguins, as well as their
breeding success, are impacted by sea-ice conditions across the season, with a combination of
lower trophic levels species consumed and higher breeding success being found under low

SIC and receding sea-ice cover as the season progresses.

4.1 - Effect of the sea-ice variation on the foraging trip parameters and

habitat selected

The inter-annual variations of the sea-ice dynamics within each stage led to changes in
the foraging behaviour of Adélie penguins (Table 3, Fig. 4, Fig. S5). Females and males’
incubation trip parameters were affected by the sea-ice conditions (concentration and extent),
although to a lesser extent than during chick-rearing. During the incubation period, males and
females must replenish their body reserves and their trips cover generally long periods, but
chick-rearing adults have to balance between their own requirements and those of their
chicks. Consequently, they are more time-constrained than during the incubation stage
(Ainley et al., 1998; Watanuki et al., 2002). They need to perform short trip to feed their
chicks regularly and thus need to access suitable foraging grounds rapidly around their colony
(Widmann et al., 2015).

An extensive sea-ice cover induces an increase in the foraging effort of Adeélie penguins
confronted to that physical barrier, preventing them to access easily to suitable foraging

grounds, i.e. open water (Ropert-Coudert et al., 2018; Watanabe et al., 2020). This reduced
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access to foraging habitats may further increase intra- and interspecific competition for
resources and lead to prey depletion around the colony (Ashmole, 1963). Penguins
consequently need to increase their foraging effort and intensify the exploration of their
environment to find suitable habitats, which has been demonstrated in other colonies around
Antarctica (Kato et al., 2003; Watanuki et al., 1993; Clarke et al., 2006; Lescroél et al., 2014).
In other words, Adélie penguins’ foraging activity is highly constrained by both spatial and
temporal variations in environmental conditions throughout their breeding season, especially

by the sea-icescape.

Central-place foragers seek predictable and profitable areas at large spatial scale in term
of food abundance during the breeding season (Weimerskirch, 2007). Similarly, in Antarctica,
features in the sea-icescape are ecologically important for the breeding and foraging activities
of central-place foragers. Most of the penguin’s colonies around Antarctica are located near
ice-free areas, like polynyas, to forage close to their colonies (Massom et al., 1998; Ainley,
2002; Arrigo & van Dijken, 2003; Clarke et al., 2006; Kato et al., 2009; Widmann et al.,
2015). In addition, marginal ice zone constituted by diffuse sea-ice conditions, as well as the
sea-ice edge located near the continental slope, are also highly productive and sought areas.
The upwelling along the continental slope induces a high primary production leading to the
development of the food chain at the sea-ice border (Arrigo & van Dijken, 2003; Smith &
Barber, 2007; Massom & Stammerjohn, 2010). Despite the low explicative power of our
habitat models, results concord with previous findings on the foraging habitat used by Adélie
penguins. In incubation, females and males’ foraging time is associated with the sea-ice edge
and open ocean beyond it where food abundance is expected, but not with other open-water
areas in the sea-ice cover (see Michelot et al., 2020). However, the sea ice habitats of females
and males differ. During F1, the stable and extensive sea-ice cover does not offer easy access
to open water, as opposed to the sea-ice edge near the continental slope. The high residence
time of females in high SIC zones probably reflect resting time or long transits on the sea-ice
during their extended trip. It may also reflect an increase in search effort in those areas with
restricted water access, as their increased diving behaviour under heavy sea-ice conditions
suggest (Watanuki et al., 1997; Le Guen et al., 2018; Watanabe et al., 2020). On the contrary,
the females’ lower residence time in small or intermediate SIC values highlight the easier
access to suitable foraging ground and a decrease in their prospecting effort (Watanuki et al.,
1993, 1997; Widmann et al., 2015; Le Guen et al., 2018; Watanabe et al., 2020). During M1,
SIC is more dynamic. Males exhibit more flexibility in their at-sea exploration due to higher
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possibilities of finding food in larger areas with intermediate SIC (Widmann et al., 2015;
Michelot et al., 2020). F1 and M1 residence times also show opposite trends according to
variation in SIC. During F1, the sea-ice cover is concentrated and stable. Areas with more
variable SIC are those located near the sea-ice edge where resources abundance is more
predictable. During M1, as sea-ice cover recedes rapidly, the resources move along it (Nicol
et al., 2008), which could explain why males forage more intensively in areas where the SIC

and resources are less variable.

According to the chick-rearing models birds are predicted to increase residence time in
deeper waters, far from the colony, even in years with extensive sea-ice cover. This is in
contradiction with the known at-sea distribution of birds in this breeding stage: chick-rearing
adults must feed their chicks as frequently as possible to ensure a rapid growth (Ainley, 2002)
and as such they tend to forage in the vicinity of the colony. Yet, there is no method to
precisely define and include a time- and space-constraining variable in habitat models. As a
result, our models were probably influenced by data from years where birds had to travel far
(like in 2011-12) to reach distant open waters (Fig. 7, Michelot et al., under review), a
situation that happens under heavy SIC (Watanabe et al., 2020). Another limitation is that our
models use averaged values of sea-ice conditions over a large time period, which does not
reflect the highly dynamic environmental conditions encountered during the chick-rearing
phase, or the increased energetic demand by chicks as the season progress (Ainley &
Schaltter, 1972; Ainley, 2002). Averaging the sea-ice conditions over such a long period may
hide the finer-scale variability of the sea-ice conditions and thus the fine-scale variation in the
foraging behaviour of birds. However, the models show that birds increase their foraging time
up to 40 km from the open water areas, which may correspond to marginal ice zones.
Penguins indeed prefer to forage in diffuse sea ice areas where food is more abundant
(Massom et al., 1998; Arrigo & van Dijken, 2003; Karnovsky et al., 2007; Smith & Barber,
2007; Massom & Stammerjohn, 2010).

4.2 - Implication of the sea-ice variations on the diet and the breeding

success

The narrow range of isotopic niches across years during F1 indicates that females in
incubation feed at a constant and well-defined trophic level, probably because sea-ice

conditions are relatively stable during F1. At the beginning of the austral summer, sea-ice
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cover is extensive and concentrated forcing females to feed at the sea-ice edge (Cottin et al.,
2012; Widmann et al., 2015; Michelot et al., 2020), where they mainly find Antarctic krill
Euphausia superba (Knox, 1994; Wienecke et al., 2000; Ainley, 2002; Cherel, 2008).
Similarly, M1’s 8°N is also poorly influenced by sea-ice conditions, although the farther the
sea-ice edge during that phase the greater the trophic level (Table 2). In M1 the sea-ice edge is
generally found closer to the colony than during F1 with diffuse sea ice found south of the
sea-ice edge (see Fig. 1 and Fig. S3 in 2017-18). An extensive sea-ice cover may thus lead
males to increase their foraging effort in the diffuse SIC south of the sea-ice edge on the
continental shelf, whereas they will forage intensively at the sea-ice edge when not too far,
and potentially beyond. Males that forage in more coastal waters feed on ice krill (E.
crystallorophias) and Antarctic silverfish (Pleuragramma antarctica) in higher proportions,
displaying consequently higher trophic levels than those feeding on Antarctic krill found
farther offshore (Ainley et al., 1998; Cherel, 2008), which explain also the more variable and
wider isotopic niches occupied in M1 compared to F1 (Fig. 3). Finally, chick-rearing male
and female Adélie penguins’ nitrogen ratios increased significantly with the increase in SIC in
the study area and the distance to the closest water, indicating that penguins forage on higher
trophic level prey species under more challenging sea-ice conditions and/or lower access to

suitable foraging grounds.

These results of the isotopic nitrogen ratio and trophic niches are consistent with the
ecology of the Adélie penguins and the diet observed previously in Terre Adélie and in other
colonies, with some regional differences in the proportion of main prey (Watanuki et al.,
1994; Ainley et al., 1998; Kent et al., 1998; Wienecke et al., 2000; Cherel, 2008; Tierney et
al., 2009; Jaeger & Cherel, 2011; Cottin et al., 2012). However, our results highlight inter-
annual variation in the evolution of the trophic niches of the Adélie penguins in the lle des
Pétrels throughout the season. Although a “core niche” is shared by penguins between years
within each stage, the isolation of some isotopic niches reflects a variability in the diet of
penguins from one year to another, especially during the M1 and chick-rearing stages, with
potential differences in prey consumed and variation in the availability of their main prey
(Nicol, 2006; Flore et al., 2012; Reiss et al., 2017).

Interestingly, the more chick-rearing adults’ forage on higher trophic level species, the
lower the breeding success. Sea-ice concentration and extension impact drastically the
foraging activity of Adelie penguins with clear effect on the breeding success of the species.
While this contradicts results observed in the colony of Point Martin, South Orkney Islands
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(Antarctic Peninsula), where variations in the sea-ice conditions and krill availability did not
affect the breeding success (Rombola et al., 2003), it agrees with findings in other colonies in
Antarctica. Adélie penguins from different colonies in the Ross Sea fed on a higher
proportion of fish in years where the sea-ice cover retreated later in the season, compared to
years where the penguins had access earlier to ice-free areas (Ainley et al., 2003). Despite
consuming a mixture of fish and krill during the chick-rearing season, years with a high
reproductive performance were linked to a higher mass of meals delivered to chicks and a
higher proportion of krill in the colony of Adélie penguins in Bechervaise Island (East
Antarctica, Tierney et al. 2009). In other words, years marked by elevated breeding success
correspond to a greater abundance of krill. In 2015-16, the isotopic niches and §*°N values of
our penguins were the smallest compared to all other years, for each stage and sex, meaning
that the range of prey consumed was very low. Considering the trophic enrichment factor
which is on average equal to 3.8%o for the Adélie penguins (Lorrain et al., 2009), Adélie
penguins in 2015-16 fed almost exclusively on Antarctic krill (Fig. 3). Together with an
elevated breeding success this suggests that the abundance of E. superba was elevated and
sufficient to address both the adults’ and chicks’ energetic demands. However, Ainley et al.
(2003) emphasized that the Antarctic silverfish may be more energetically valuable than
euphausiid. We thus can question about the cost of the capture of fish compared to krill, or the
availability of fish which may be scarcer compared to krill schools in years with high

productivity.

Conclusions

Adélie penguins adopt different foraging strategies and diet when facing sea-ice variation
throughout the breeding season and between years. However, our study suggests that
predictive models may not be sufficient to fully understand the processes driving their
foraging activity because of the high spatio-temporal variation of the environmental
conditions. Our results emphasize the importance of accounting for the dynamic

environmental conditions in the foraging behaviour response of that seabird species.

Sea-ice dynamics conditioned the availability of resources and — consequently — the
behavioural response of Adélie penguins. Adélie penguins in Terre Adélie seem to rely on
krill and fish, although their diet can include other species like jellyfish, amphipod or copepod
(Jarman et al., 2013; Thiebot et al., 2016). Their foraging and breeding response to sea ice can

help assessing the processes occurring in the environment at lower trophic levels and
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highlight the abundance and distribution of krill on which Adélie penguins rely on. The
biological cycle in the Southern Ocean depends on the sea-ice dynamics all year round. It
would thus be necessary to account for the winter sea-ice conditions to better assessing the

distribution of resources in summer in that area.

Our study brings new indices on the importance of using Adélie penguins as a sentinel
species of the environmental variation in East Antarctica. The variation in the foraging
behaviour and the reproductive outcome could be used as proxy of the environmental
variations. In addition, the small range of prey consumed (mostly krill and fish) make the
Adélie penguins an informative species for the monitoring of marine living resources in East

Antarctica and its ecosystems.
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SUPPLEMENTARY MATERIALS

TABLES

Table S1: Initial and final dates used each year to delimit each stage, between the first GPS
deployment date and last GPS recovery date. Note that in 2010-2011 and 2011-2012, during F1,
the initial and finale dates were derived from the median laying date and median returning date of
females.

F1 M1 Chick-rearing

Year Inital date Final date Initial date Final date Initial date Final date
2010-2011 03/12/2010 22/12/2010 22/12/2010 26/01/2011
2011-2012 11/12/2011 30/12/2011 05/01/2012 21/01/2012
2012-2013 17/11/2012 15/12/2012 04/12/2012 09/01/2013 21/12/2012 17/01/2013
2013-2014 19/11/2013 18/12/2013 06/12/2013 15/01/2014 31/12/2013 01/02/2014
2014-2015 20/11/2014 16/12/2014 06/12/2014 15/01/2015 24/12/2014 21/01/2015
2015-2016 19/11/2015 12/12/2015 04/12/2015 22/12/2015 21/12/2015 18/01/2016
2016-2017 20/11/2016 21/12/2016 06/12/2016 06/01/2017 27/12/2016 08/01/2017
2017-2018 19/11/2017 15/12/2017 04/12/2017 24/12/2017 24/12/2017 12/01/2018
2018-2019 16/11/2018 04/12/2018 01/12/2018 20/12/2018 18/12/2018 13/01/2019
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Table S3: Linear model results testing the effect of the sex per stage on the nitrogen isotopic ratio.

Estimate Std. Err. t value p value
F1 (intercept) 9.56833 0.08589 111.409 <0.001
M1 -0.07761 0.11336 -0.685 0.494
Female chick-rearing 0.07881 0.12985 0.607 0.544
Male chick-rearing 0.45823 0.10736 4.264 <0.001

Table S4: Results of the ANOVA tests based on linear models testing the effect of groups (sexes
per stage) two by two in interaction with the year on the nitrogen isotopic ratio.

Females in chick- . ) )
M1 ] Males in chick-rearing
rearing
Groups
p p
Effect = p F F
value value value
Group [1,153]=0.249 | 0.256 | [1,112]=1.164 | 0.283 | [1,184]=28.597 | < 0.001
F1 Year [8,153] =23.709 | <0.001 | [8,112] =14.698 | <0.001 | [8,184]=17.643 | <0.001
Group:Year | [6153]=3306 | 0011 | [6,112]=9.534 | <0.001 | [6,184]=3.303 | 0.004
Group [1,135]=4.088 | 0.045 | [1,207]=45.477 | <0.001
M1 Year [8,135] =17.320 | <0.001 | [8,207] =20.229 | < 0.001
Group:Year [8,135] =6.182 | <0.001 | [8,207]=3.105 | 0.002
Females |  Group [1,166] = 15.100 | < 0.001
in
Year [8,166] = 20.371 | <0.001
chick-
rearing | CrouP-Year [8,166] =2.312 | 0.022

Table S5: Linear model results testing the effect of the nitrogen ratio on the breeding success, per
stage and sex.

Period Variable Sex Estimate  Std. Err. t value p value
All Intercept 0.92157 0.472 1.951
Effect -0.045 0.050 -0.912 0.363
Incubation F1 Intercept 9.596 0.094 101.725
Effect -0.058 0.15 -0.385 0.702
. Intercept 0.959 0.54 1.774
e reeding ML[Effect| 0049 0057  -0.862  0.391
Al Intercept 2.11 0.271 7.797
Effect -0.167 0.027 -6.147 <0.001
Chick- = Intercept 2.976 0.594 5.014
rearing Effect -0.257 0.061 -4.183 <0.001
M Intercept 1.825 0.308 5.925
Effect -0.139 0.031 -4.541 <0.001
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Table S6: 40 % and 95 % SEA; overlap between years for females’ incubation period. The overlap
areas corresponding to the 40 % SEA; are in the blue cells. The overlap areas corresponding to the
95 % SEA, are in the white cells. The values indicated in bold correspond to years with non-
overlapping niches.

2012-13 | 2013-14 |  2014-15 |  2015-16 |  2016-17 |  2017-18 |  2018-19
201213 0.450 0.342 0.131 0.275 0.168 0.866
201314 0.098 0.424 0.208 0.382 0.376 0.437
2014.15 0.123 0.334 0.226 0.512 0.568 0.307
201516 0.000 0.000 0.000 0.391 0.264 0.116
2016.17 0.003 0.146 0.159 0.119 0.355 0.254
201718 0.000 0.226 0.230 0.000 0.020 0.149
2018.19 0.788 0.082 0.096 0.000 0.000 0.00

Table S7: 40 % and 95 % SEA;, overlap between years for males’ incubation period. The overlap
areas corresponding to the 40 % SEAare in the blue cells. The overlap areas corresponding to the
95 % SEAD are in the white cells. The values indicated in bold correspond to years with non-
overlapping niches.

2010-11 2011-12 2012-13 2013-14 | 2014-15 2015-16 2016-17 2017-18 2018-19
2010-11 0.235 0.159 0.421 0.245 0.098 0.362 0.185 0.101
2011-12 0.000 0.144 0.356 0.171 0.247 0.321 0.132 0.220
2012-13 0.090 0.000 0.250 0.227 0.457 0.355 0.149 0.000
2013-14 0.137 0.022 0.000 0.433 0.184 0.699 0.385 0.190
2014-15 0.081 0.000 0.000 0.284 0.167 0.399 0.311 0.070
2015-16 0.000 0.000 0.371 0.000 0.000 0.288 0.151 0.000
2016-17 0.221 0.045 0.066 0.413 0.173 0.008 0.382 0.067
2017-18 0.038 0.000 0.000 0.177 0.311 0.000 0.115 0.000
2018-19 0.000 0.191 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.00
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Table S8: 40 % and 95 % SEA, overlap between years for females in chick-rearing. The overlap
areas corresponding to the 40 % SEAyare in the blue cells. The overlap areas corresponding to the
95 % SEA,, are in the white cells. The values indicated in bold correspond to years with non-
overlapping niches.

2010-11 | 2012-13 | 2013-14 | 2014-15 | 2015-16 | 2016-17 | 2017-18 | 2018-19
2010-11 0.058 0.089 0.297 0.000 0.316 0.095 0.160
2012-13 0.000 0.500 0.179 0.098 0.177 0.374 0.414
2013-14 0.000 0.141 0.222 0.000 0.190 0.171 0.424
2014-15 0.274 0.000 0.002 0.027 0.258 0.132 0.173
2015-16 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.143 0.000
2016-17 0.302 0.000 0.000 0.227 0.000 0.145 0.326
2017-18 0.000 0.113 0.000 0.000 0.000 0.000 0.226
2018-19 0.000 0.290 0.244 0.004 0.000 0.003 0.02

Note that only one sample was analysed for the 2011-2012 females’ chick-rearing period (see Table S2), it
was thus not possible to calculate the standard ellipse area for that period.

Table S9: 40 % and 95 % SEA, overlap between years for males in chick-rearing. The overlap
areas corresponding to the 40 % SEAare in the blue cells. The overlap areas corresponding to the
95 % SEA, are in the white cells. The values indicated in bold correspond to years with non-
overlapping niches.

2010-11 | 2011-12 | 2012-13 | 2013-14 | 2014-15 | 2015-16 | 2016-17 | 2017-18 | 2018-19
2010-11 0.260 0.209 0.113 0.222 0.003 0.244 0.205 0.089
2011-12 0.014 0.516 0.260 0.305 0.073 0.192 0.375 0.255
2012-13 0.000 0.488 0.315 0.484 0.118 0.232 0.662 0.357
2013-14 0.000 0.152 0.059 0.190 0.000 0.184 0.195 0.703
2014-15 0.000 0.226 0.223 0.000 0.040 0.253 0.704 0.184
2015-16 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.006 0.132 0.012
2016-17 0.086 0.137 0.102 0.000 0.024 0.000 0.239 0.190
2017-18 0.000 0.362 0.491 0.000 0.415 0.000 0.152 0.225
2018-19 0.000 0.140 0.073 0.495 0.000 0.000 0.000 0.000
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Table S10: VIF procedure to remove colinear variables for F1’s habitat model. For each test, the
VIF value indicated in bold corresponds to the new variable removed.

Test Covariates VIF

Bathymetry 8.751956

Gradient 1.200322

SIC average over stage 1.625986

) SD of the SIC over stage 1.305049

1-All variables Distance to colony 25.848434
Distance to upper limit of the continental slope 135.825432

Distance to lower limit of the continental slope 177.038472

Distance to the mean sea-ice edge 2.823872

Distance to the mean open-water area 1.889188

Bathymetry 8.556356

Gradient 1.173688

2 _Without distance to SIC average over stage 1.574204
lower limit of SD of the SIC over stage 1.289409
continental slope Distance to colony 20.540155
Distance to upper limit of the continental slope 24.708376

Distance to the mean sea-ice edge 2.697323

Distance to the mean open-water area 1.7874

Bathymetry 7.979382

Gradient 1.143274

3 - Without distance to SIC average over stage 1.527519
the upper limit of the SD of the SIC over stage 1.280005
continental slope Distance to colony 7.123779
Distance to the mean sea-ice edge 2.572317

Distance to the mean open-water area 1.80151

Gradient 1.122675

SIC average over stage 1.589781

4 - Without SD of the SIC over stage 1.311947
bathymetry Distance to colony 2.697389

Distance to the mean sea-ice edge 2.38323

Distance to the mean open-water area 1.614901

Gradient 1.098212

5 - Without distance to SIC average over stage 1.511939
colony SD of the SIC over stage 1.225552

Distance to the mean sea-ice edge 1.469813

Distance to the mean open-water area 1.394515
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Table S11: VIF procedure to remove colinear variables for M1’s habitat model. For each test, the

VIF value indicated in bold corresponds to the new variable removed.

Test Covariates VIF

Bathymetry 6.325761

Gradient 1.090871

SIC average over stage 1.626213

SD of the SIC over stage 1.129844

1 - All variables Distance to colony 25.298408

Distance to upper limit of the continental slope 87.294547

Distance to lower limit of the continental slope 159.541448

Distance to the mean sea-ice edge 3.412462

Distance to the mean open-water area 1.832532

Bathymetry 6.332531

Gradient 1.069433

2 - Without distance SIC average over stage 1.614992

to lower limit of SD of the SIC over stage 1.035901

continental slope Distance to colony 9.960026

Distance to upper limit of the continental slope 13.348906

Distance to the mean sea-ice edge 3.284827

Distance to the mean open-water area 1.801574

Bathymetry 5.317692

Gradient 1.045285

3 - Without distance SIC average over stage 1.562654

to the upper limit of SD of the SIC over stage 1.015664

the continental slope Distance to colony 5.872145

Distance to the mean sea-ice edge 3.081632

Distance to the mean open-water area 1.752972

Bathymetry 2.335266

Gradient 1.027074

4- Without distance SIC average over stage 1.51168

to colony SD of the SIC over stage 1.016085

Distance to the mean sea-ice edge 2.636385

Distance to the mean open-water area 1.769217

Gradient 1.031709

) SIC average over stage 1.546748

b5 - Without SD of the SIC over stage 1.011711
athymetry . .

Distance to the mean sea-ice edge 2.743587

Distance to the mean open-water area 1.800923

Gradient 1.025832

6 - Without open SIC average over stage 1.292699

water SD of the SIC over stage 1.008422

Distance to the mean sea-ice area 1.260972

Note that after the 4 test, we removed the bathymetry instead of the distance to sea-ice edge, and in the 5"
test the distance to open water instead of the distance to sea-ice edge even if the variable corresponding to
the sea ice edge had the highest value. The low difference in the VIF values between those variables lead us
to keep the sea-ice edge in the model as it was the most biological relevant variable among the ones cited

previously.
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Table S12: VIF procedure to remove colinear variables for chick-rearing habitat model. For each

test, the VIF value indicated in bold corresponds to the new variable removed.

Test Covariates VIF

Bathymetry 1.643522

Gradient 1.193894

SIC average over stage 2.585519

. SD of the SIC over stage 1.065256

1 - All variables .

Distance to colony 18.192169

Distance to upper limit of the continental slope 227.052752

Distance to lower limit of the continental slope 158.958672

Distance to the mean closest water area 3.115113

Bathymetry 1.640629

Gradient 1.189388

2 _ Without distance SIC average over stage 2.572403

to the upper limit of SD of the SIC over stage 1.065084

the continental slope Distance to colony 9.506013

Distance to lower limit of the continental slope 9.383889

Distance to the mean closest water area 3.112416

Bathymetry 1.640547

Gradient 1.172664

3 - Without di_sta}nce SIC average over stage 2.50813
to the lower limit of

the continental slope SD of the SIC over stage 1.064872

Distance to colony 1.279935

Distance to the mean closest water area 3.093063

Bathymetry 1.417511

Gradient 1.172531

4 - Without SIC over SD of the SIC over stage 1.058625
the stage

Distance to colony 1.261514

Distance to the mean closest water area 1.299273

Note that after the 2" test, we decided to remove the distance to the lower limit of the continental slope

instead of the distance to the colony as the distance to the colony has more biological significance. In the 3™

test, we decided to remove the SIC averaged in the study area over the chick-rearing season despite not

having the highest VIF valueand keep the mean distance to the closest open water which is more relevant

biologically.
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SUPPLEMENTARY MATERIALS

FIGURES

o Daily sea-ice concentrations over a stage
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Figure S1: Process of the SIC conditions extraction.
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Figure S4: Annual Standard Ellipse Area corrected for small sample size (SEA() in %o?.

Note that only one sample of a female in chick-rearing was analysed for 2011-12, which precluded us to
perform isotopic niche analysis and thus to calculate the Standard Ellipse Area.
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Sea-ice edge is more important
than closer open water access for
foraging Adélie penguins: evidence
from two colonies
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RESUME

Les especes sentinelles comme le manchot Adélie sont utilisées pour évaluer 1I’impact des
changements environnementaux. Leur relation a la glace a été intensément étudiée, bien que
peu d’études se soient penchées sur la comparaison des comportements de cette espece dans
différents sites d’études en simultanée en réponse a des conditions de glace comparable. Nous
avons comparé le comportement alimentaire des manchots Adélie de deux colonies en
Antarctique de I’Est : I'Tle des Pétrels intensément étudiée, et Cap Bienvenue dans laquelle les
données de comportement alimentaire des manchots étaient pour la premiére fois collectées.
Nous avons étudié leur stratégie en 2016-17 pendant la période F1 caractérisée par une forte
extension de glace, et en 2017-18 en M1 avec des conditions de glace plus diffuses autour des
colonies. Nous avons testé si les manchots exploitaient préférentiellement a 1’échelle
journaliere la bordure de glace éloignée, ou s’ils tiraient avantage de points d’eau proches de
leur colonie. Nous avons également comparé leur régime alimentaire par analyses

isotopiques.

Les manchots Adélie des deux colonies ne suivaient pas les mémes directions au début de
leur voyage sans pour autant se diriger aux acces a 1’eau les plus proches. Cependant, leur
comportement alimentaire (durée, distance) était comparable entre les deux colonies. Les
femelles et les méles des deux colonies favorisaient les habitats situés prés de la pente
continentale, la bordure de glace et plus au nord de celle-ci pour leur alimentation. De plus,
les niches écologiques des deux colonies étaient semblables. Ces résultats suggerent que les
manchots n’anticipent pas les variations a fine échelle spatio-temporelle de la dynamique de
la glace de mer mais utilisent des structures prévisibles a plus large échelle en termes de
localisation et d’abondance des ressources. Leur stratégie de recherche alimentaire n’a pas
montré un caractére exploratoire dans des structures d’eau ouverte comme les polynies avant
la bordure de glace. Cela suggére une concentration moindre en ressources suite a une
potentielle déplétion en proies, ces structures €tant hautement exploitées en hiver par d’autres
prédateurs. Ces réponses comportementales communes aux variations de la glace entre deux
populations de 1I’Antarctique de I’Est soulignent, dans un contexte de conservation des
écosystemes polaires, la nécessit¢ d’étudier de nouvelles colonies pour attester du caractere
généralisable du comportement alimentaire des manchots Adélie d’une seule colonie aux
colonies adjacentes. La généralisation des réponses de différentes colonies pourrait permettre
par la suite de n’étudier qu’une seule colonie pour en tirer des informations pertinentes a

I’échelle de la Terre Adélie.
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ABSTRACT

Sentinel species, like Adélie penguins, have been used to assess the impact of
environmental changes, and their link with sea ice has received considerable attention. Here,
we tested if foraging Adélie penguins from 2 colonies in East Antarctica target the distant sea-
ice edge or take advantage of closer open waters that are readily available near their colony.
We examined the foraging behaviour of penguins during the incubation trips of females in
2016 and males in 2017, using GPS tracking and diet data in view of daily sea-ice data and

bathymetry.

In 2016—2017, sea-ice cover was extensive during females’ trips but flaw leads and
polynyas were close to both study sites. Sea ice receded rapidly during males’ trips in
2017-2018. Despite close open water near both colonies in both years, females and males
preferentially targeted the continental slope and the sea-ice edge to forage. In addition, there
was no difference in the diet of penguins from both colonies: all penguins fed mostly on

Antarctic krill and males also foraged on Antarctic silverfish.

Our results highlight the importance of the sea-ice edge for penguins, an area where food
abundance is predictable. It is likely that resource availability was not sufficient in closer
open water areas at such an early stage in the breeding season. The behaviours displayed by
the penguins from both colonies were similar, suggesting a common behaviour across
colonies in Terre Adélie, although additional sites would be necessary to confirm this
hypothesis.

Keywords: Pygoscelis adeliae - Incubation trip - Sea-ice edge - Colony - Diet - GPS - Stable
isotopes
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1. Introduction

The climate is rapidly changing, and this has important impacts on the Arctic and
Antarctic, which are major regulators of the global climate (Massom et al. 2013, Hobbs et al.
2016). In the last 30 yr, the annual sea-ice extent in Antarctica has increased by 1.5 % per
decade in response to atmospheric and oceanic warming (Collins et al. 2013, Comiso et al.
2017). However, according to models, Antarctica will experience a major sea-ice extent loss
by the end of the century (Collins et al. 2013, England et al. 2018).

In polar regions, ecosystem dynamics are mostly driven by sea ice (Massom &
Stammerjohn 2010), as sea-ice covered areas play a key role in biogeochemical cycles and
primary production, and represent highly productive habitats (Nicol et al. 2000, Arrigo & van
Dijken 2003, Massom & Stammerjohn 2010). More specifically, sea-ice ecosystem dynamics
depend on seasonal change in sea-ice growth, extent and retreat. In this system, partially
covered open water areas characterized by diffuse sea-ice conditions, called marginal ice
zones (MI1Z), represent areas of high primary production, as they are the first to be exposed to
increasing light penetration in early spring (Massom et al. 1998, Arrigo & van Dijken 2003).
Diatoms, which are at the base of the ‘food chain of giants’ (Smetacek et al. 2004), develop in
those areas and enhance krill and fish presence, which are then consumed by higher trophic
level species. As the interface between open water and ice, the MIZ is found at the ice edge,
but also at the borders of coastal polynyas and flaw leads. There are various ways of defining
these structures; here, we follow the definitions of Massom et al. (1998), Smith & Barber
(2007) and Massom & Stammerjohn (2010). Polynyas are large areas of open water that form,
often recurrently, in the coastal zone and are characterized by persistent fast-ice. Flaw leads
are long, linear, ephemeral water accesses that separate the persistent fast-ice from the pack-
ice, and are characterized by large drifting ice floes. Finally, the ice edge delimits the
transition from the pack-ice to open sea and also presents highly productive conditions
(Massom et al. 1998, Smith & Barber 2007, Massom & Stammerjohn 2010). Despite physical
and biogeochemical differences around Antarctica, the MIZ is important for predators’
foraging activity around the continent (Karnovsky et al. 2007, Labrousse et al. 2018). The
occurrence of polynyas positively influences the presence of emperor penguin Aptenodytes
forsteri breeding colonies (Massom et al. 1998) and the size of Adélie penguin Pygoscelis
adeliae colonies (Ainley 2002, Arrigo & van Dijken 2003). In addition, during the winter

when the sea-ice cover becomes a physical barrier, partially or totally ice-free areas are used
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as air-breathing access or as predictable foraging grounds for predators (Karnovsky et al.
2007, Labrousse et al. 2018). In spring and summer, they can also be used as major transiting
areas to rapidly reach profitable foraging grounds under extensive sea- ice conditions (Clarke
et al. 2006, Kato et al. 2009, Widmann et al. 2015). The dependence of predators on sea-ice
conditions makes them particularly suitable as indicators of the state of the ecosystem. Being
located in the higher levels of trophic chains, top predators integrate and respond rapidly to
changes occurring at lower levels (e.g. emperor penguins, Jenouvrier et al. 2012; Adélie
penguins, Cimino et al. 2016; south polar skuas Catharacta maccormicki, Pacoureau et al.
2019). Central place foraging predators that breed on land and commute regularly between the
land and the sea to feed during the breeding season (Elliott et al. 2009) are also easily
observable. Together with information on dietary regime, the study of their foraging
behaviour can inform ecosystem dynamics and resource availability in such a dynamic
environment (Frederiksen et al. 2007, Bost et al. 2009).

Among the meso-predators, the Adélie penguin is often referred to as the ‘bellwether’ of
the sea-ice ecosystem (Ainley 2002). This sentinel species is the most abundant seabird
species in Antarctica, with more than 3.79 million pairs around the continent (Lynch & LaRue
2014). Their foraging behaviour and breeding success are closely related to sea-ice conditions
and dynamics during the winter but also during the summer period, as they time their
reproduction to match the peak of food availability (Ainley 2002, Emmerson et al. 2015,
Ropert-Coudert et al. 2018). They mainly feed on Antarctic and ice krill (Euphausia superba
and E. crystallorophias), and also on Antarctic silverfish Pleuragramma antarctica
(Wienecke et al. 2000, Ainley 2002, Cherel 2008). The development and abundance of their
main prey are highly dependent on the sea-ice dynamics throughout the winter (Knox 1994,
Koubbi et al. 2010, Meyer et al. 2017). During the winter, microalgae and bacteria attach
underneath the sea ice where krill come to graze on them and reproduce (Meyer et al. 2017).
In spring, the ice breaks and makes krill — and subsequently, fish — available to penguins and
other upper predators (Knox 1994, Wienecke et al. 2000). Adélie penguins’ optimal growth
rate and foraging activity are found under moderate sea-ice cover conditions, and are often
associated with a sea-ice concentration of around 1520 %, i.e. diffuse sea-ice conditions
found in the MIZ (Ainley 2002, Ballard et al. 2010, Barbraud et al. 2015, Le Guen et al.
2018). To examine their dependence on sea ice, the foraging behaviour of Adélie penguins
has been studied at distant sites with contrasting sea-ice conditions (Watanuki et al. 1997,
2002) or at a given colony but in years of different sea-ice conditions and/or at different
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breeding stages (Wienecke et al. 2000, Clarke et al. 2006, Nesti et al. 2010, Erdmann et al.
2011, Le Guen et al. 2018). However, data on Adélie penguin foraging behaviour has, to date,
only been obtained from a restricted number of colonies, mostly in relation to the relative ease

of access of these sites to researchers.

In 2010, the intrusion of the BO9B iceberg in Commonwealth Bay, East Antarctica, led to
high fast-ice expansion in that region. Before this event, the Commonwealth Bay area was
rarely covered by sea ice (Clark et al. 2015, Wilson et al. 2016). In recent years, episodes of
extreme sea-ice extent coupled with rainfall in Terre Adélie (East Antarctica) led to massive
breeding failures in the colony of Adélie penguins, as well as other seabirds, on the lle des
Pétrels (Barbraud et al. 2015, Ropert-Coudert et al. 2018). The change in the icescape coupled
with the occurrence of extreme weather events mean that the region and the resident animal
populations are now facing new challenges. Populations on the lle des Pétrels have been
intensively studied over the past years, and the foraging behaviour of Adélie penguins
breeding there has received considerable attention (Ropert-Coudert et al. 2001a,b, 2002a,b,
2004, Cottin et al. 2012, Widmann et al. 2015, Le Guen et al. 2018). However, the foraging
response to the new icescape situation by colonies located east and west of this well-known

colony remains unknown.

In this context, and bearing in mind the potential role of polynyas and/or flaw leads noted
above, the goal of our study was to test if Adélie penguins tend to target the distant sea-ice
edge or if they take advantage of closer open water areas to optimize their foraging activity.
We tested this on the first incubation trips of Adélie penguins from 2 colonies in East
Antarctica: the regularly studied colony of Ile des Pétrels (near Dumont d’Urville French
station, Terre Adélie) and that of Cap Bienvenue, 24 km east of the former (Fig. 1). We
expected birds from the 2 colonies to target the MIZ from the closest available open water
areas, especially under extensive sea-ice conditions, as seen in other colonies and with other
species (Kato et al. 2009, Cottin et al. 2012, Labrousse et al. 2018).

2. Material & Methods

2.1 - Study area and foraging data

During the breeding seasons of 2016 and 2017, Adélie penguin foraging data were
collected at 2 locations in East Antarctica: a colony located on the lle des Pétrels, near the
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Dumont d’Urville French research station (66.66° S, 140.01° E), and a colony on Cap
Bienvenue (66.72° S, 140.52° E). These 2 colonies are separated by a stretch of coastline and
the Astrolabe Glacier with no colonies between them (Fig. 1) and are surrounded by other
distant colonies (Barbraud et al. 1999, Lynch & LaRue 2014). About 15 000 and 24 100
breeding pairs of Adélie penguins are present in those 2 colonies respectively (C. Barbraud &
K. Delord unpubl. data; counts made in November 2017 and December 2016 respectively).
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o -66.6 Island  lle des
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3 ! Cap Cap
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s | ® port Island
Martin
-66.8 °
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Figure 1 : Global view of Antarctica (left) with the Terre Adélie sector (red triangle) and a close
up (right) on the coastline in Terre Adélie (black polygon) within our study area (larger dashed-
blue polygon), showing the 2 studied Adélie penguin colonies: lle des Pétrels in green, and Cap
Bienvenue in orange. Note that the colonies colour-code is used in all figures. Other surrounding
colonies are indicated with black dots.

In 2016, a total of 16 females from the lle des Pétrels colony were instrumented with
GPS loggers before their first incubation trip, between 19 and 23 November. Three types of
GPS devices were used: 11 CatTrack, 4 CatLog (Catnip Technologies), ca. 14 x 35 x 70 mm,
30 g and customized to be waterproof (see Widmann et al. 2015 for details), recording a
location every 15 min; and 1 AxyTrek (TechnoSmart), ca. 8 x 35 x 70 mm, 28 g, recording 1
location min™t. In addition, on 22 November 2016, 16 females from the Cap Bienvenue
colony were equipped with CatTrack GPS loggers (same characteristics as above). For both
sites, loggers were attached on the birds’ back feathers with marine tape and mastic and
secured with cable-ties (Wilson et al. 1997). Birds were released at their nest. Upon their
return from a single trip at sea, equipped penguins were recaptured on their nest to retrieve the
loggers, and blood samples (1-2 ml) were collected from the bird’s foot vein into a syringe

containing heparin to avoid blood clotting.

Similarly, in 2017, a total of 20 males from the Ile des Pétrels colony were instrumented
with GPS loggers before their first incubation trip. A total of 10 CatTrack and 10 AxyTrek
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were deployed between 4 and 8 December. The AxyTreks were set to record locations every 1
min while the CatTracks were set to record locations every 15 min. On 6 December, 15 males
from the Cap Bienvenue colony were instrumented with CatTrack, recording 1 point every 15

min. The same attachment and removal procedures as for the females were used.

On lle des Pétrels, the nest and partner of the tagged birds were monitored from a
distance every 3 h. Upon return of the tagged individual, the date and time were noted and the
loggers removed. On Cap Bienvenue, we timed a second visit to the colony to coincide with
the estimated return date of the tagged bird using the phenology of the Ile des Pétrels colony,
as breeders are relatively well synchronized early in the season. In 2016, the second visit took
place on 19 December, while in 2017, 3 visits to Cap Bienvenue took place on 25 and 30
December 2017 and 5 January 2018.

2.2 - Environmental data

Environmental data were extracted for our study area, between 61—68° S and 134—147°E,
and transformed into raster map with the ‘raster’ package in R v.3.5.1 (Hijmans et al. 2015, R
Core Team 2017), with a grid cell resolution of 6.25 km representing an area covering 516
165.9 km2,

We used bathymetric data from the finest available (at that time) resolution GVdem
data set (Beaman et al. 2011; NASA, grid cell resolution: 0.001 x 0.001 arcdegree), which
covers an area of 302 476.4 km? between 63—69° S and 138—148° E, i.e. the majority of the
study area used by birds except for the western part. To include the latter, we used the
international bathymetric chart of the Southern Ocean (IBCSO) data set (Arndt et al. 2013;
grid cell resolution: 500 m, covering the whole Southern Ocean, based on a stereo graphic
projection), averaged on the raster grid of the study area. The bathymetric features were
extracted with the ‘rasterToContour’ function of the ‘raster’ package in R. The continental
shelf was delimited between 0 and 549 m depth, with the shelf break between 500 and 549 m.
The continental slope between 550 and 3500 m was divided in 3 depth strata. The first
stratum, between 550 and 1999 m, is characterized by a complex network of submarine
canyons; the second, between 2000 and 2999 m, is characterized by the presence of deep-sea
channels; and the third, between 3000 and 3499 m, has a lower gradient than the other strata.
The abyssal plain was considered at depths greater than 3500 m (Koubbi et al. 2010, Beaman
et al. 2011) (see Fig. 2).
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Daily sea-ice concentration data (Advanced Microwave Scanning Radiometer, AMSR-2,
grid cell resolution of 6.25 x 6.25 km) were downloaded from the website of the University of
Bremen (https://seaice.uni-bremen.de/data/amsr2/asi_ daygrid_swath/s6250) from the date the

first bird was equipped to the date of last logger recovery, for each season.

Open water features were extracted from the daily sea-ice concentration following the
same procedure as for bathymetric features. The sea-ice edge was defined as the last 15 % of
sea-ice concentration cells before the open sea (Stammerjohn & Smith 1997, Massom &
Stammerjohn 2010). Polynyas were defined as any cells of open water that were totally
surrounded by sea ice (>15%). Three recurrently observed polynyas were detected: the
Dumont d’Urville polynya in the vicinity of the Ile des Pétrels (around the centroid located
66.1° S, 139.6° E, slightly west from the colony), the Commonwealth Bay polynya (around
the centroid located 66.2° S, 142° E, east of Cap Bienvenue) and the Mertz polynya (around
the centroid located 66.6° S, 147.2° E and opening around the Mertz glacier). Finally, flaw
leads with a surface equivalent or larger than the smallest polynya recorded during the season
were extracted with 50 % of sea-ice concentration to account for larger portion of ice-free

areas (Videos S1 & S2 in the Supplement at www.int-res.com/articles/suppl/m640p215supp/).

Each cell was assigned a binary value: O if the cell corresponded to an open water
fraction (flaw lead/polynya or open sea beyond the ice-edge) or 1 otherwise. To ascertain that
birds were genuinely on sea ice with limited access to open water, and to account for the MIZ
around each open water feature, we attributed a value of 0 to cells located in a 12.5 km buffer

(2 rows of cells) around the contour of each open water feature.

We calculated the nearest distance between each grid cell centroid and each colony using
the ‘gridDistance’ function from the ‘raster’ package. We also calculated the nearest distance
between each colony and each bathymetric and open water feature, using the ‘dist2Line’

function from the ‘geosphere’ package.

2.3 - GPS data cleaning and processing

GPS tracks were processed using R v.3.5.1 (R Core Team 2017). Duplicate points
corresponding to artefacts of recording (2 points recorded at the exact same location) and an
excess of points at the colony before the departure and after the return of penguins were
removed. Outlier points (e.g. locations with impossible date — time, or points with a Northern

Hemisphere latitude), considered unrealistic, were also removed. Incomplete tracks from
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birds from Cap Bienvenue colony were removed from the analysis. For incomplete tracks
from the lle des Pétrels birds, a point at the colony, with the date and time of the bird’s return
noted from the regular visual checks of the nests, was added virtually. Using this approach,
tracks for which more than 60 % of the total trip duration was recorded were kept and
completed with a straight line on their inward journey, between the last location recorded and
the point added at their returning date — time to the colony. Doing so, the approximate
distance travelled and potential habitat crossed during the birds’ inward journey were taken
into account in the analyses. GPS tracks were then resampled with a regular time step of 30
min, using the ‘redisltraj’ function of the R package ‘adehabitatL T’ (Calenge 2015), to have
regular steps between locations and to avoid too many location interpolations, as some gaps
between locations can occur during birds’ dives. A total of 10 tracks in each colony were kept
for the females’ first incubation trips in 2016—2017 (see Table 1), and 14 and 10 tracks for
males from Cap Bienvenue and lle des Pétrels respectively in 2017—2018. Among the tracks
kept, only 4 female tracks and 1 male track were incomplete and kept in the analysis. The
missing part of their trips (which was interpolated) represented between 0.2and 9.6 % of the

females’ trip durations, and 20 % of the male’s trip.

The following parameters were defined for each bird: total distance travelled (km), total
trip duration (h) and maximal distance to the colony (km). Heading of birds 24 h after their
departure was calculated, relative to their colony and relative to the closest open water point
(polynya, ice-edge, open sea or flaw leads), on the day of their departure, to assess if birds
were targeting the nearest open water area available. The residence time, i.e. the number of
locations in each cell per day, was used as a proxy for searching and diving activity (Peron et
al. 2012, Warwick-Evans et al. 2015) and was related to environmental variables in the given

cell.

2.4 - Trophic niche

Analyses of the stable isotopes of nitrogen (615N) and carbon (613C) were used to
estimate the trophic niche of Adélie penguins and the position of the prey they ingested.
Immediately after collection, the blood was centrifuged at 5000 rpm (1677 x g) for 7 min to
separate red blood cells from plasma that were both stored at —20°C. Plasma, with a turnover
ranging from days to weeks, was used for examining diet during the incubation trip (Hobson
& Clark 1992, Beaulieu et al. 2010, Barquete et al. 2013). Plasma samples were first
lyophilized for 48 h, powdered, weighed and then lipid-extracted. Indeed, as lipids are highly
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depleted in 13C relative to other tissue components (DeNiro & Epstein 1977), they were
removed using a chloroform—methanol solution (2:1 V:V derived from the Folch’s
procedure), at the Littoral ENvironnement et Sociétés (LIENSs, La Rochelle, France). The
samples were then encapsulated into tin capsules (0.2 — 0.4 mg) for stable isotope analysis
trough isotope-ratio mass spectrometry. Isotopic analyses were performed with a Thermo
Scientific Delta VV Advantage mass spectrometer coupled to a Thermo Scientific Flash
EA1112 elemental analyser. Results are presented in the usual & notation relative to the
deviation from standards (Vienna PeeDee Belemnite for 5:3C and atmospheric N2 for §*°N),
in parts per thousand (%o). Replicate measurements of internal laboratory standards
(acetanilide and peptone) indicated measurement errors <0.15%o0 for both §2*C and &N
values. The standard ellipse area corrected for small sample size (SEAc), an ellipse
representing the probability of containing 40 % of the data, and the Bayesian standard ellipses
areas (SEAs) (‘SIBER’ package in R; Jackson et al. 2011) were used to estimate the isotopic
niches used by birds from the 2 colonies each year, with 2 x 105 replicates for quantifying the
uncertainty and allowing robustness in our statistical analysis. We calculated the SEAc, and
the area of overlap between the 40 and 95 % isotopic niches from the SEAg using the

maximum likelihood ellipses for the 2 groups.

2.5 - Statistical analysis

The normality of trip duration, distance travelled, maximum distance, heading and
isotopic ratios were tested with Shapiro-Wilks test. The equality of the variance was tested
using Fisher’s test. Finally, differences in the aforementioned parameters between colonies
were tested using Student’s t-test if normality and homogeneity of variances were respected,

or Mann-Whitney test if not. Results are presented as means + SD.

Two generalised linear mixed-effect models with a negative binomial distribution were
built for each season, to compare the effects of both open water and bathymetric features on
the residence time of birds. An interaction term was added to compare the effect of each
feature on residence time according to the colony of origin. A random effect was added to the
model to take into account the individual effect in the variability of the response variable.
Models were built with the ‘glmer.nb’ function of the ‘Ime4’ package in R (Bates et al. 2015).
Statistical significance was defined at p < 0.05. ANOVA was performed for each model to
test the significance of the relationship among variables, with the ‘Anova’ function from the

‘car’ package. A Wald test of Type Il was applied. Then, a post hoc test was performed to

188



Chapitre 5

compare 2 by 2 the difference of the effect of features on bird residence time within each
colony. It also allowed us to determine the significant difference between the 2 colonies for
each feature. The post hoc tests were performed using the ‘emmeans’ function from the R

package ‘emmeans’ (Lenth 2018).

Note that females and males were monitored in 2 different years and at 2 different times
of the season (beginning of incubation for females in 2016, end of incubation for males in

2017), which precluded us from conducting a sex comparison of foraging parameters.

3. Results

3.1 - Sea-ice conditions

In 2016, the sea-ice extent was high during the females’ first incubation trip (20
November to 22 December), extending on average 177.3 + 36.2 and 176.1 £ 33.0 km from the
lle des Pétrels and Cap Bienvenue colonies respectively. The large polynya of the
Commonwealth Bay (1794.0 £ 1006.0 km?) was 63.9 = 5.4 km from the Cap Bienvenue
colony and, like the Mertz polynya, remained present during the time the females were at sea.
In contrast, the Dumont d’Urville polynya did not open; the closest open water to the Ile des
Pétrels — Commonwealth Bay polynya — was 80.9 + 3.9 km away. Females from both sites

had access to flaw leads opening along the shelf edge during their trips (Videos S1, S3 & S4).

In 2017, sea-ice conditions varied greatly over the incubation period of the males (4—29
December): large open water areas were already available at the start of the male incubation
trip period, followed by a marked sea-ice retreat during which polynyas alternated with open
sea. Sea-ice extent was on average 127.8 + 89.0 km from Cap Bienvenue and 131.9 £ 83.6 km
from the lle des Pétrels over the study period. When it appeared (1 d only during the period),
the 1057.2 km2 Commonwealth Bay polynya was 91.4 km east of Ile des Pétrels, and 81.2 km
east of Cap Bienvenue. During the 15 d it was opened, the Dumont d’Urville polynya was
located on average 52.5 + 20.4 km west of Cap Bienvenue and 39.4 + 14.7 km west of the lle
des Petrels. Its area ranged from 577.2 to 4460.3 km?2 during this period, with an averaged
area of 2841.6 + 1136.9 km? (Videos S2, S5 & S6).
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3.2 - Adélie penguin foraging behaviour

Females left the Ile des Pétrels between 20 — 24 November 2016 and returned between
9— 22 December 2016 (Fig. 2A, Video S3). Females left Cap Bienvenue between 22-25
November 2016 and returned between 7—8 December 2016 (Fig. 2B, Video S4). In total, 11
functional GPS units were recovered in each colony, but only 20 tracks with 60 % or more of
the trip covered (10 in each colony) were kept for analyses. Males left the lle des Pétrels
between 4—8 December 2017 and returned between 18—24 December 2017 (Fig. 2C, Video
S5). Males left Cap Bienvenue on 6—7 December 2017 and returned between 20—29
December 2017 (Fig. 2D, Video S6).
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Figure 2 : GPS-tagged Adélie penguin tracks, showing female movements in 2016 from (A) lle
des Pétrels and (B) Cap Bienvenue, and male movements in 2017 from (C) lle des Pétrels and (D)
Cap Bienvenue (see Fig. 1 for colony locations). Black lines: bathymetric limit of the continental
shelf and slope.
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There were no significant differences in trip duration, total distance covered during the
trip and maximum distance to the colony between the 2 colonies for both females and males
(Table 1). However, females from lle des Pétrels headed north-west in their first day at sea
(—25.20 £ 5.71°), whereas females from Cap Bienvenue headed significantly (p = 0.015) more
towards the north (7.17 + 11.98°). Surprisingly, females from both sites did not head towards
the nearest open water (Commonwealth Bay polynya in the north-east) or the nearest ice edge
(also north-east) (Fig. 3A, B), except for one female from Cap Bienvenue that went in the
direction of the closest edge point. Only 2 females from Cap Bienvenue crossed the

Commonwealth Bay polynya before continuing their way to the ice edge.

Table 1 : Number of Adélie penguin GPS tracks analysed, mean trip duration, total trip distance
and maximum distance to colony for females from the lle des Pétrels colony in 2016 and males
from the Cap Bienvenue colony in 2017, and result of the Student’s t-tests comparing trip
parameters between colonies

Sex - Colony Trips  Trip duration (d) Total distance (km) Maximum distance
Year (km)
Mean + Mean + Mean +
D p-value D p-value D p-value
Females lle des 10 21.28 + 779.18 + 237.07 +
- 2016 Pétrels 4.90 148.78 35.53
Cap 10 19.00 + 0.260 748.20 + 0.747 235.57 + 0.936
Bienvenue 3.78 170.70 46.38
Males - lle des 10 17.06 + 751.72 + 270.92 +
2017 Pétrels 2.22 91.76 37.53
Cap 14 16.01 + 0268 810.00 + 0285 242.59 + 0.099
Bienvenue 2.25 168.00 41.24

In 2017, males from the lle des Pétrels headed towards the north-west (—18.08 + 6.66°)
on their first day at sea, while males from Cap Bienvenue headed northeast (32.01 + 19.45°);
this was significantly different between the 2 colonies (p < 0.001) (Fig. 3C,D). By doing so,
the lle des Pétrels males travelled in the direction of the closest open water point (the sea-ice
edge). The date of 8 December was an exception, however: the Dumont d’Urville polynya
appeared and was at that point the closest open water area from the colony, compared with the
sea-ice edge which had moved north-east. Yet males departing on 8 December continued to
head towards the north-west (Fig. 3C). All Cap Bienvenue males that started their trip on 6
December headed towards the north-east but the closest open water point was the sea-ice edge
located northwest of the colony. On the next day, the sea-ice edge had moved, and the closest
open water point was then located east of the colony (Fig. 3D). As males did not change their

main direction of travel, they headed closer to the nearest open water area on that occasion,
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except for one male that went north-west, where the closest open water point had been located
the day before (indicated on Fig. 3D). Before reaching the furthest point away from their
respective colony, 6 males from the Ile des Pétrels and 2 from Cap Bienvenue crossed the
Dumont d’Urville polynya. Although birds from a given colony did not leave on the same
day, penguins of both sexes followed approximately similar directions, except for one male

from Cap Bienvenue.
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Figure 3 : Directions and distance taken by Adélie penguins (solid lines) from (A,C) the lle des
Pétrels, and (B,D) Cap Bienvenue after a 24 h trip (females and males departed their colonies
between 20-28 Nov 2016 and 4-8 Dec 2017 respectively), together with the direction of the
closest ice edge (dotted navy lines) and, when opened and closer to the colonies, the closest
polynya or leads (dotted brown lines) from each colony on the day of the birds’ departure. Note
that in (C), the ice edge moved east of the lles des Pétrels colony on 8 December and a polynya
opened (indicated in red). Note that in (D), the ice edge moved on 7 December, and one male from
Cap Bienvenue took the opposite direction

In 2016, females from both colonies spent similar residence times in each open water
feature (Fig. 4A) and in each bathymetric feature (Fig. 4B). Within colonies, the lle des
Pétrels females had the lowest residence time in the Commonwealth Bay polynya, compared
to the sea ice or at the ice edge (Fig. 4A, Table 2), and they favoured the deep regions of the
continental slope between 3000 and 3500 m and the abyssal plain (Fig. 4B, Table 3). The
residence time of Cap Bienvenue females was higher at the sea-ice edge and in the open sea
than in any other open water features (Table 2). They also spent more time in the abyssal
plain and the slope between 3000 and 3500 m and, to a lesser extent, the slope between 2000
and 2500 m (Table 3).
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Table 2 : Pairwise comparison of open water feature effects on residence time of Adélie penguin
females from each colony in 2016, with the estimates, standard error (SE) and p-value
corresponding to the significance of the effect of one feature on the other. Significant differences
between open water feature effects are indicated as *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001. Each
reference open water feature is compared to the other levels. CB polynya: Commonwealth Bay
polynya.

Ile des Pétrels Cap Bienvenue
R:J;true?é:e C?gﬁ?rr;d Estimate SE p-value Estimate SE p-value
Open sea 0.166 0.124 0.943 -0.158 0.105 0.888
Ice edge Sea ice 0.065 0.054 0.972 0.194 0.054 0.012 *
Flaw leads 0.052 0.074 0.999 0.356 0.084 0.001 ***
CB polynya 0.496 0.101  <0.001 *** 0.835 0.100 < 0.001 ***
Sea ice -0.102 0.121 0.998 0.353 0.102 0.020 *
Open sea Flaw leads -0.114 0.131 0.997 0.514 0.121 < 0.001 ***
CB polynya 0.330 0.146 0.416 0.993 0.129 < 0.001 ***
Seaice Flaw leads -0.012 0.036 1.000 0.161 0.075 0.497
CB polynya 0.431 0.096  <0.001 *** 0.640 0.096 < 0.001 ***
Flaw leads  CB polynya 0.167 0.145 0.979 0.479 0.116 0.001 **

Table 3 : Pairwise comparison of bathymetric feature effects on residence time of Adélie penguin
females from each colony in 2016, with the estimates, standard error (SE) and p-value
corresponding to the significance of the effect of one feature on the other. Significant differences
between bathymetric feature effects are indicated as *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001. Each
reference bathymetric feature is compared to the other levels.

lle des Pétrels Cap Bienvenue
R:efaetrjrece C?:;ffrr:d Estimate SE p-value Estimate SE p-value
Slope 550-2000m  -0.164  0.058 0.134 -0.088  0.061 0.912
Continental S|<32ps«30§?noo- 0286 0048 <0.00L** 0526 0050  <0.001%**
shelf SI%%%gfnoo- 0437 0059 <0.001**  -0737 0065  <0.001***
Abyssal plain -0.684  0.208 0.034 * -1.104  0.140 <0.001 ***
S"’ZF’S%S?“OO' 0122 0.057 0.504 0438 0060  <0.001***
Slope
550-2000m 5'03%%(2)2100' 0273 0.069  0.003** .0.646 0074  <0.001***
Abyssal plain  -0520  0.211 0.288 1016 0144  <0.001***
Slope 5'03%%(2)2100' -0.150  0.060 0.270 -0.2074  0.066 0.053
2000-2500m  npoccalplain -0.398  0.208 0.662 0578 0.141 0.002 **
250%'_%‘5‘80”1 Abyssal plain ~ -0.248  0.209 0.975 -0.370  0.143 0.224
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In 2017, the males from the lle des Pétrels had a significantly higher residence time on
sea ice (p = 0.036) and significantly lower residence time in open sea than males from Cap
Bienvenue (Fig. 4C) but, like females, males from both colonies favoured the deep regions of
the continental slope between 3000 and 3500 m and the abyssal plain (Fig. 4D). There was no
difference in residence time between colonies for the other open water and bathymetric
features (note that no bird from Cap Bienvenue used flaw leads).
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Figure 4 : Average (xCl) residence time in each (A,C) open water feature and (B,D) topographic
feature for Adélie penguin (A,B) females and (C,D) males from the lle des Pétrels colony (green
bars) and Cap Bienvenue colony (orange bars). DDU: Dumont d’Urville polynya, CB
Commonwealth Bay polynya. Significant differences between colonies are indicated as *p < 0.05;
***pn < 0.001. Red crosses: residence time was not calculated for the specific feature (feature not
present or not visited by penguins). Differences between each feature within colony are not
indicated on the figure for clarity reasons but results can be found in Tables 2-4.

Within colonies, the lle des Pétrels males had significantly higher residence times at the
sea ice edge or on sea ice than in the open sea and the Dumont d’Urville polynya (Fig. 4C,
Table 4), but spent less time at the continental shelf and the slope between 550 and 2000 m,
with a clear preference for the abyssal plain (Fig. 4D, Table 5). Cap Bienvenue males spent a
significantly higher residence time at the ice edge and in open water than on sea ice or in the
Dumont d’Urville polynya (Fig. 4C, Table 4), and also a significantly higher residence time in
the bathymetry zones deeper than 2000 m (Fig. 4D, Table 5). In both colonies, males did not
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show any significant preference for the Commonwealth Bay and Dumont d’Urville polynyas,

which were the least visited (Fig. 4C).

Table 4 : Pairwise comparison of open water feature effects on residence time of Adélie penguin
males from each colony in 2017, with the estimates, standard error (SE) and p-value corresponding
to the significance of the effect of one feature on the other. Significant differences between open
water feature effects are indicated as *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001. (-) indicates features
were not visited so values of residence time were not calculated. Each reference open water feature
is compared to the other levels. CB: Commonwealth Bay polynya; DDU: Dumont d’Urville

polynya.

lle des Pétrels Cap Bienvenue
Rg:{j?ge C?gfjrr:d Estimate  SE p-value Estimate SE p-value
Open sea 0.324 0.059 < 0.001 *** 0.046 0.047 0.998
Sea ice -0.043  0.049 0.999 0.246 0.043 < 0.001 ***
Ice edge Flaw leads -0.301 0.537 1.000 - - -
DDU polynya 0.586 0.083 < 0.001 *** 0.514 0.093 < 0.001 ***
CB polynya 0.461 0.350 0.977 1.004 0.313 0.059
Sea ice -0.367  0.060 < 0.001 *** 0.200 0.044 0.003 **
Flaw leads -0.625 0.538 0.991 - - -
Open sea
DDU polynya 0.262 0.091 0.147 0.468 0.094 < 0.001 ***
CB polynya 0.137 0.351 1.000 0.958 0.313 0.091
Flaw leads -0.258 0.537 1.000 - - -
Seaice DDU polynya 0.629 0.083 < 0.001 *** 0.267 0.092 0.139
CB polynya 0.504 0.350 0.955 0.758 0.312 0.388
Flaw DDU polynya 0.887 0.541 0.894 - - -
leads CB polynya 0.762 0.638 0.990 - - -
poDI)I/DnL)J/a CB polynya -0.125  0.356 1.000 0.490 0.323 0.936
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Table 5 : Pairwise comparison of bathymetric feature effects on residence time of Adélie penguin
males from each colony in 2017, with the estimates, standard error (SE) and p-value corresponding
to the significance of the effect of one feature on the other. Significant differences between
bathymetric features effects are indicated as *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001. Each reference
bathymetric feature is compared to the other levels.

__ lledes Pétrels _____ CapBienvenue
Rg;trj?:e C?gfjrrfd Estimate  SE p-value Estimate SE p-value
Slope 550-2000m  -0.058  0.064 0.996 0180  0.048  0.007 **
Continental S'Oz%%ég]oo' -0.365  0.058 <0.001***  -0.365  0.044 <0.001***
shelf 5'03%%5200' 0776 0.056 <0.001***  -0.863  0.052 <0.001***
Abyssal plain ~ -0.700  0.079 <0.00L***  -0641 0119 <0.001 ***
S"’Z%%é?noo' -0.307 0067 <0001*<*  -0.185 0053 0017 *
5508_?(?;% S'%%%éf’noo' 0717  0.068 <0.001***  -0.682  0.060 <0.001***
Abyssal plain ~ -0.642  0.090 <0.00L***  -0460 0123  0.007**
Slope S'%%%éf’noo' 0410 0061 <0.00L*** 0498  0.056 <0.001***
2000-2500M  p\pvssalplain -0.334 0084 0.003** 0276 0121 0.407
250%'_%%‘8% Abyssal plain 0076  0.082 0.996 0222  0.123 0.732

3.3 - Trophic niche

No significant differences were detected between colonies with respect to carbon and
nitrogen isotopic ratios, except for Cap Bienvenue males having significantly higher §*3C
values than males from the lle des Pétrels (Fig. 5, Table Al in the Appendix). In 2016, SEAc
values were 0.42 and 0.48%0> (SEA = 0.37 and 0.43%.> respectively) for females from Cap
Bienvenue and Ile des Pétrels respectively. In 2017, values of SEAc were 0.81 and 0.33%o?
(SEA = 0.74 and 0.30 %02) for males from Cap Bienvenue and lle des Pétrels respectively. For
both sexes, both the SEAc (containing 40 % of the data) of the 2 colonies or the SEAg
(containing 95 % of the data) overlapped (Fig. 5): the female SEAc and SEAg overlap areas
represented 22 and 54 % of the total area respectively; male SEAc and SEAg overlap areas
represented 8 and 30 % of the total area respectively. The lle des Pétrels isotopic niche was
greater than that of Cap Bienvenue for females in 2016 and the reverse for males in 2017. The
SN values of female and male Adélie penguins were between that of the silverfish

Pleuragramma antarctica (10.6 + 0.3%o, according to Cherel 2008) and that of the Antarctic
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and ice krill (Euphausia superba, 5.3 + 0.5%0 and E. crystallorophias, 6.8 + 0.7%o
respectively; Cherel 2008).
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Figure 5 : Mean (£SD) carbon (3**C) and nitrogen (3*°N) isotopic ratios for Adélie penguin (A)
females and (B) males from the lle des Pétrels (green) and Cap Bienvenue (orange) colonies, and
representation of the 40 % standard ellipse area corrected for small sample size (solid line) and
95 % Bayesian standard ellipses areas (dashed line) for each colony. Individual values are given as
solid circles with the same colour code (see also Table Al). Mean Adélie penguin prey isotopic
ratios (£SD) are indicated in black, following Cherel (2008).

4. Discussion

The foraging behaviour of female and male Adélie penguins from the Cap Bienvenue
colony was monitored for the first time. The sea-ice habitat use and foraging activity of these
birds were similar overall to that of birds from the well-studied lle des Pétrels colony, 24 km
away. Unexpectedly, Adélie penguins from both colonies did not target the closest available
access to open water or zones with diffuse ice conditions when accessible. Instead, they

headed to the distant ice edge and the continental slope regardless of the sea-ice extent.

Adélie penguins are central-place foragers, commuting trips between colonies and
foraging habitats during their breeding season (Ainley 2002). The inherent prediction of the

central place foraging theory is the occurrence of Storer-Ashmole’s halo: central-place
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foragers tend to forage preferentially in nearby and suitable areas, leading to prey depletion
around the breeding colony (Elliott et al. 2009). As such, we expected Adélie penguins to
head towards the closest open water area border, where diffuse sea-ice conditions would
allow them to dive and forage on abundant resources. Yet penguins did not target the
polynyas that are present recurrently in the area or the leads which were opened during their
trips, for food provisioning early in the season, nor did they specifically head towards them as

transiting areas to reach the ice edge.

Note that because of the 15 % concentration contour definition, the feature defined as
‘sea ice’ includes solid pack-ice, but also part of MIZ conditions which can extend farther
than the 12.5 km buffer we applied around each open water area. Similarly, open sea or open
water features (polynyas, flaw leads or sea-ice edge), i.e. concentration between 0 and 15 %
and the 12.5 km buffer, can also include diffuse MIZs (Massom & Stammerjohn 2010).
Nonetheless, the ice scape was very dynamic from one day to another, and it is thus difficult
to evaluate how much the penguins anticipated changes occurring in their environment to find

the most suitable areas at a given time.

During the late incubation period of 2017, polynyas and flaw leads often merged into
open water, and this naturally explains why we noted few visits by males into those features.
Some males briefly visited polynyas on their way to the slope (2 males from Cap Bienvenue
and 6 from lle des Pétrels), but did not specifically head towards those features when
departing from the colony, as polynyas were mostly merged into open water, and the ice edge
was the closest open water area. In contrast, in 2016 the Commonwealth Bay polynya
remained open over the whole early incubation period, when sea-ice extent is often greater
and more persistent than during the late incubation period. However, neither females from
Cap Bienvenue nor the lle des Pétrels headed to the nearest open water feature at the
beginning of their trip. Only a small number of birds visited the polynyas while transiting to
the sea-ice edge on their outward journeys (2 females from Cap Bienvenue in 2016 only), but
they apparently did not spend time searching for food, as the low residence time suggests
(although additional data would be needed to accurately infer the birds’ behavioural state,
such as hunting or resting). In fact, birds seemed to leave the colony following a fixed
direction, independently of the icescape around the colony or departure date. This suggests a
‘group effect’, where birds may follow the specific direction taken by other birds leaving the
colony before them, as seen in other seabirds species (Weimerskirch et al. 2010, Traisnel &

Pichegru 2019). In addition, primary production is generally higher in the diffuse ice located
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at the border of both the smaller ephemeral flaw leads and the larger persistent polynyas,
resulting in limited availability of profitable areas for predators (Massom et al. 1998, Arrigo
& van Dijken 2003, Labrousse et al. 2018). During the winter, when the sea-ice extent is high,
predators such as elephant seals Mirounga leonine and emperor penguins take advantage of
open water accesses like polynyas and leads to feed (Kirkwood & Robertson 1997, McMahon
et al. 2002, Labrousse et al. 2018). As such, inter-specific competition can subsequently occur
in those available but restricted foraging areas, leading to avoidance of those features by
penguins. Although flaw leads can represent important transiting or foraging grounds, their
ephemeral occurrence means they may not be targeted by predators due to their low
predictability.

The extensive use of polynyas and leads by top predators during winter and early spring
may substantially reduce prey availability in such restricted foraging grounds. At the
beginning of the breeding season, when Adélie penguins go to sea for their first incubation
trip, resources at the polynyas and leads MIZ may be nearly or completely exhausted. The
primary production bloom generally occurs later in the season, at the beginning of the chick-
rearing period. When the incubation period starts, the development of phytoplankton, and
consequently the concentration of prey such as krill or fish, may be low and therefore
insufficient to sustain penguins (Knox 1994, Massom et al. 1998, Beaulieu et al. 2010). Thus,
penguins may forage near the polynyas only later in the season, during the critical chick-
rearing period. Indeed, during this part of their breeding cycle, Adélie penguins need to
commute regularly to the nest to provision the chicks. As coastal polynyas are known to be
highly dynamic and productive areas during the summer (Massom et al. 1998, Arrigo & van
Dijken 2003), Adélie penguins can use them as important foraging grounds for efficiently
provisioning their chicks, especially when the sea-ice extent is high (Ainley 2002, Arrigo &
van Dijken 2003, Clarke et al. 2006, Widmann et al. 2015). This idea finds support in the fact
that most penguin colonies are located near coastal polynyas (Massom et al. 1998, Ainley
2002, Arrigo & van Dijken 2003, Ainley et al. 2016).

Incubating Adélie penguins from Lutzow-Holm Bay (Kato et al. 2009) and Béchervaise
Island (Clarke et al. 2006), 2 other colonies of East Antarctica, also targeted the ice edge, but
headed straight to the polynya as a way to travel faster to the ice edge, as suggested by the
start of diving activity and time elapsed in the trips in the former study, and by analysis of
satellite tracking in the latter. Further studies coupling productivity around the polynya during

the whole breeding season, associated with Adélie penguins’ habitat selection for foraging
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activity during the chick-rearing period, could be useful to assess of the importance of the
polynya during that critical stage.

During the incubation, penguins must replenish their body reserves and preferentially
head to the distant sea-ice edge, where prey concentration may be more predictable. The ice
edge coincides with the continental slope and is a food-enriched area, where primary
production first occurs between spring and summer (Knox 1994, Massom et al. 1998, Nicol et
al. 2000). It represents an area of predictable food availability and abundance for penguins:
the upwelling along the slope allows nutrients to be brought near the surface layer and,
coupled with light, benefits the development of plankton (Wienecke et al. 2000, Ainley 2002,
Koubbi et al. 2010). Following the fast during pre-laying and egg production for females and
the incubation fast of males, birds may decide to head directly to zones where they anticipate
prey to be available, as is seen in other (even tropical) seabird species (Weimerskirch et al.
2007).

The sea-ice edge and the slope correspond to the habitat range of Antarctic krill, one of
the main prey of Adélie penguins, whereas Antarctic silverfish are generally found in more
coastal waters where they feed on ice krill (Cherel 2008, Koubbi et al. 2010, 2011). Taking
into account the §*3C gradient between inshore and offshore Antarctic waters (Cherel 2008,
Beaulieu et al. 2010), the carbon isotopic ratios of Adélie penguin in our study suggest that
females forage in more oceanic waters, as do males from the lle des Pétrels, whereas Cap
Bienvenue males forage in more neritic waters. However, our $*3C values encompass a small
range and do not highlight high variations in the Adélie penguins’ foraging habitat. Our
nitrogen isotopic ratios were higher than the ca. 9%o 5°N measured in adult whole blood
samples and the 8.4-8.7%o 6°N in the red blood cells of incubating males (Cherel 2008,
Cottin et al. 2012). They alsowere only slightly lower than the isotopic ratio of Adélie
penguin chicks of 10.2 £ 0.8%o (whole blood analysis; Cherel 2008). Our samples consisted
of delipidated plasma, for which §'°N values are about 0.8%o higher than in the red blood cells
(but not 3'3C), as shown in king Aptenodytes patagonicus and Gentoo penguins Pygoscelis
papua (Xavier et al. 2017, Cherel et al. 2018). With this in mind, the difference in 5!°N values
between krill and Adélie penguins in our results corresponds to the natural enrichment factor
of about 3.4%o0 between trophic levels (Post 2002), suggesting that these penguins were
feeding principally on Antarctic krill, with males probably feeding on a small proportion of
Antarctic silverfish and ice krill leading to an increase in their 3'°N values. The results for

ecological niche are thus consistent with the Adélie penguins’ main prey habitats: penguins
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fed on lower trophic level species in oceanic waters (lower §°N and §'*C) and on higher
trophic level species in more coastal waters (higher 5°N and §*3C). The persistent ice edge
near the slope may have favoured the development of the trophic food web in 2016, with high
concentrations of Antarctic krill. Females heading to the ice edge located near the slope may
have benefited from a high concentration of Antarctic krill in this area. In 2017, the greater
sea-ice retreat meant that incubating males had access to a large array of possibilities,
including Antarctic krill in the ice edge and continental slope waters but also ice krill and
Antarctic silverfish in more neritic waters. Although Adélie penguins favoured the ice edge
and open, deep water on the continental slopes, they also spent some time in flaw leads
located on the continental shelf, where they may have found other prey such as Antarctic
silverfish. Isotopic niches from females from both colonies overlapped, and despite
significant difference in 8*3C values, males from both colonies shared a similar isotopic niche.
The low variation in 3°N values highlighted the low diversity in prey consumed at both sites.
Moreover, our results are consistent with other studies revealing the intermediate generalist
foraging strategy of Adélie penguins, where they feed predominantly on krill during the
incubation period but also on fish during the chick-rearing period, both in East Antarctica
(Wienecke et al. 2000, Cottin et al. 2012), and the Peninsula (Herman et al. 2017).

The Commission for the Conservation of Antarctic Marine Living Resources (CCAMLR)
selected the Adélie penguin as a sentinel species in Antarctica to assess ecosystem variation,
and through their krill consumption, to manage krill fisheries (Southwell et al. 2017). Several
well-studied colonies are thus used as outposts around the Antarctic but often little is known
of the situation in neighbouring colonies, apart from occasional direct or satellite counts
(Fretwell & Trathan 2009, Lynch & LaRue 2014). For instance, the lle des Pétrels Adélie
penguin colony was recently affected by 2 massive breeding failures (Barbraud et al. 2015,
Ropert-Coudert et al. 2018) but there is no information on what happened 24 km away in the
Adélie penguin colony at Cap Bienvenue. Was the breeding success equally affected in Cap
Bienvenue? Did the birds there adjust their foraging activity to respond to the extensive sea
ice differently? Here, our data suggest that foraging activity is consistent across these 2
colonies, at least during the incubation phase. The isotopic niche shared by both colonies and
the low variation in prey diversity, in accordance with other studies, highlights the importance
of their critical foraging habitat, i.e. diffuse sea-ice zones offering abundant resources such as

Antarctic krill but also access to Antarctic silverfish and ice krill.
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This is of course only a first attempt at examining consistency across colonies of the
Terre Adélie region. In a context where it is logistically difficult to extend long-term
monitoring studies on the foraging and demographic activities of species across several
remote sites, our results highlight similar foraging behaviour in 2 colonies, and suggest that
one colony could be used for describing others nearby. While we cannot extrapolate further,
this gives some evidence to suggest common measures of conservation that the CCAMLR
could put forward in the region to protect the different Adélie penguin colonies and their
habitats.
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